CAPITULO 7

Tasas de crecimiento en especies lefiosas:
aspectos funcionales e implicaciones ecolégicas

Rafael Villar, Jeannette Ruiz-Robleto, José Luis Quero, Hendrik Poorter,
Fernando Valladares, Teodoro Maraiion

Resumen. Tasas de crecimiento en especies lefiosas: aspectos funcionales e impli-
caciones ecologicas. Las distintas especies vegetales difieren notablemente en su capaci-
dad de crecimiento cuando se cultivan en condiciones parecidas. ;Cudles son las causas
que determinan un mayor crecimiento? En general, una variable muy simple, a nivel
foliar, como es el drea especifica foliar (la relacion entre drea y peso foliar) estd estrecha
y positivamente asociada con las tasas de crecimiento relativo (RGR) (explicando hasta
un 80% de la variacién de RGR). También otros factores como la fisiologia (la tasa de
asimilacion neta, NAR) puede explicar, aunque en menor grado, las diferencias en RGR
entre especies. La distribucion de biomasa a las hojas también se encuentra generalmen-
te relacionada positivamente con RGR, mientras que la distribucién a raices lo estd nega-
tivamente. El papel de la arquitectura de la copa parece que puede tener una importancia
mayor en plantas de mayor tamaifio. Por otro lado, el peso de una planta en un momento
determinado, no solo depende de su RGR sino también del peso inicial, que viene deter-
minado por el peso de la semilla. En cuatro especies de Quercus, el peso de la plantula
estaba correlacionado con el peso de la semilla. Sin embargo, la importancia de la semi-
lla era mucho mayor en condiciones de luz limitante (alrededor de un 3%, tipica de
ambientes de bosque cerrado). Las tasas de crecimiento relativo también estaban asocia-
das a la concentracién de compuestos quimicos de la hoja. La concentracién de proteinas
estaba correlacionada positivamente con RGR, mientras que la concentracién de fenoles
solubles y lignina lo estaban negativamente. Estos resultados apoyarian la hipétesis de
compromiso entre crecimiento y defensa, de forma que la energia que la planta dedica a
sintetizar compuestos defensivos es a costa de un menor crecimiento y viceversa. De for-
ma general, las caracteristicas asociadas a una mayor capacidad de crecimiento son aque-
llas que estdn asociadas negativamente a la supervivencia de las pldntulas.

Summary. Growth rates of woody plant species: functional aspects and ecological
implications. Plant species widely differ in their growth potential when they are grown
under similar conditions. What are the factors related to a high growth potential? In gene-
ral, a simple variable as the specific leaf area (the ratio between leaf area and leaf dry
weight) is strongly and positively related to the relative growth rate (RGR) (explaining up
to a 80% of variation in RGR). Also another factors as physiology (the net assimilation
rate, NAR) can explain, although to a lesser extent, the differences in RGR between spe-
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cies. The biomass allocation to leaves is generally found to be positively related with
RGR, whereas the allocation to roots is negatively related to RGR. The role of the archi-
tecture of the plant canopy is of increasing importance in plants of increasing size, but it
has not been extensively studied. The biomass of a plant does not only depend on its
RGR, but also on the initial biomass, which in the early stages is determined by the seed
mass. In four Quercus species, the biomass of the seedlings was positively correlated with
the seed mass. However, the importance of the seed mass was higher in shade conditions
(about 3 % of incident light, a typical value in closed forest). The relative growth rates
were also associated with the concentration of leaf chemical compounds. Protein concen-
tration was positively correlated with RGR, but phenols and lignin concentration were
negatively correlated with RGR. These results support the hypothesis of a trade-off bet-
ween growth and defence: the energy is allocated to the synthesis of defence compounds,
but at the expenses of a lower growth rate. In general, the characteristics associated with
a higher growth capacity are those negatively related to seedling survivorship.

1. Introduccion

La regeneracién de los drboles y arbustos del bosque es una secuencia demogréfica que
incluye la produccién de frutos, la dispersion de las semillas, su germinacién y establecimiento
como plantulas. La fase de plantula suele ser crucial en la dindmica de las poblaciones vegeta-
les. La plantula recién emergida ya no tiene la capacidad de resistencia de la semilla, pero tam-
poco tiene la robustez fisica de los arboles adultos (Kitajima y Fenner 2000). Durante este pe-
riodo vulnerable, la joven planta debe crecer rdpidamente, establecer una raiz profunda que le
asegure el agua en los periodos de sequia, competir por el espacio, la luz y los nutrientes con las
hierbas y arbustos del sotobosque, y dotarse de defensas quimicas y mecdnicas para resistir la
presién de los herbivoros. Es bien conocido que el crecimiento estd influenciado por las condi-
ciones ambientales, por ejemplo las plantas crecen mds rapido cuando disponen de abundancia
de agua y nutrientes; pero las tasas de crecimiento tienen también un importante componente
genético. La tasa de crecimiento resultante del genotipo y del ambiente tiene consecuencias eco-
l6gicas en cuanto a la regeneracion natural de las poblaciones y la dindmica de las comunidades,
asi como implicaciones evolutivas. El componente genético de la tasa de crecimiento se ha com-
probado en especies cultivadas en condiciones uniformes que mostraron una gran variabilidad
en las tasas de crecimiento y la distribucién de biomasa y nutrientes. Estos patrones observados
en igualdad de condiciones ambientales reflejarian diferentes presiones selectivas de sus habi-
tats originales, asi como constricciones de su historia filogenética.

El anélisis de crecimiento de las plantas se ha desarrollado durante las dltimas décadas
como una disciplina, relacionada con la ecofisiologia y la agronomia, con sus propios con-
ceptos, términos (donde abundan las siglas) y herramientas de cdlculo (véanse revisiones en
Evans 1972; Hunt 1982, 1990; Poorter 1989a; Lambers y Poorter 1992; cuadros 7.1 y 7.2). El
concepto central es la tasa de crecimiento relativo (también conocida por las siglas RGR,
del inglés “relative growth rate”), que se define como el incremento de biomasa por unidad de
biomasa y tiempo (véase cuadro 7.1). Durante sus primeros estadios, el crecimiento suele
tener una dindmica exponencial y suele reflejar diferencias significativas entre especies. Por
ejemplo, en un estudio de 24 especies lefiosas cultivadas en invernadero, bajo condiciones
favorables y cercanas al optimo para su crecimiento, se observaron grandes diferencias en la
evolucion del peso con el tiempo (Figura 7.1; sélo se muestran 7 especies para mayor clari-
dad), que reflejaron a su vez las diferencias inherentes entre estas especies en sus respectivas
tasas de crecimiento relativo y las diferencias en el peso inicial debido al peso de la semilla
(Ruiz Robleto 2002).
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CUADRO 7.1.

Analisis de crecimiento: definiciones y formulas

Lo 6

La tasa de crecimiento relativo (RGR, siglas del inglés “relative growth rate”) es la medida
principal del andlisis de crecimiento y se define como la ganancia de biomasa por unidad de biomasa
y tiempo.

Asumiendo que el crecimiento de las pldntulas en los primeros estadios suele ser de tipo expo-
nencial, el peso de la plantula en un momento determinado vendria determinado por la ecuacién:

P, =P, .e " &), (ecuacion 1)

Siendo P,y P, el peso de la pldntula en los tiempos 2 y 1 (t, y t;, respectivamente) y RGR la tasa
de crecimiento relativo. Si hacemos los logaritmos neperianos a los dos términos de la ecuacién, tene-
mos que:

InP,=1nP, + RGR (t,-t));
Despejando, tendriamos la formula para calcular la RGR:
RGR = (In P,—In P)) / (t,-t,) (ecuacion 2)

En general, es dificil realizar medidas de la masa total de una misma planta en distintos interva-
los de tiempo, condicién necesaria para poder calcular su RGR. En algunos estudios (por ej., Villar et
al. 1998), que han utilizado plantas en cultivo hidropénico (donde las raices de las plantas se encuen-
tran en agua enriquecida con nutrientes y aire), se han podido pesar los mismos individuos en diferen-
tes tiempos. Con este método se puede determinar la RGR para cada individuo (calculada a partir del
“peso fresco”), pero es necesario comprobar que no se producen interferencias en el crecimiento duran-
te la manipulacion y pesado de las plantulas.

Por ello, el método mds usado para el cdlculo de la RGR consiste en cosechar un niimero sufi-
ciente de plantas (replicados) en tiempos distintos (ver Cuadro 7.2 para mds detalles metodolégicos).
La tasa de crecimiento se calcula con los promedios de peso en los dos tiempos distintos (ecuacion 2),
por tanto se necesita un nimero relativamente elevado de replicados [se recomiendan mds de 12 indi-
viduos por especie y tiempo, en el caso de las plantas lefiosas; ver Poorter y Garnier (1996)]. En cuan-
to al cdlculo para obtener la RGR, se aplica la ecuacién 2, pero no es tan sencillo porque el resultado
puede variar segun la forma de hacer los cdlculos. Se puede calcular primero, para cada tiempo, el peso
medio (P, y P,) y a continuacion aplicar los logaritmos, y seguir con los cdlculos de la férmula, pero
esta opcion puede inducir errores (Hoffman y Poorter 2002). Alternativamente, se pueden calcular pri-
mero los logaritmos de los pesos individuales de las plantas y luego calcular, para cada tiempo, la
media de esos logaritmos; ésta seria la opcién recomendable (Hoffmann y Poorter 2002).

La razon de area foliar (LAR, siglas del inglés “leaf area ratio”) es la relacion de drea foliar y
peso total de la planta. Se expresa en m” (hoja) kg™ (planta).

Lo 6

El area especifica foliar (SLA, siglas del inglés
y peso de hoja. Se expresa en m” (hoja) kg™' (hoja).

specific leaf area”) es la relacion de drea foliar

La proporcion de hoja (LMF, siglas del inglés “leaf mass fraction”) es la relacion de biomasa
de hojas y la biomasa total de la planta. Se expresa en kg (hoja) kg™ (planta).

La razén de area foliar (LAR) es igual al producto de SLA por LMF:
[m® (hoja) kg (planta)] = [m” (hoja) kg™ (hoja)] x [kg (hoja) kg™ (planta)]

Lo SC

La tasa de asimilacion neta (NAR, siglas del inglés “net assimilation rate”) es la tasa de incre-
mento en el peso de la planta por unidad de 4rea foliar. Se expresa en kg (planta) m* (hoja) dia .

La tasa de crecimiento relativo (RGR) es igual al producto de LAR por NAR:
[kg kg™ dia'] = [m® (hoja) kg’ (planta)] x [kg (planta) m ™ (hoja) dia™]
Otros pardmetros del andlisis de crecimiento son:

Lo ¢

La proporcion de tallo (SMF, siglas del inglés “stem mass fraction”) es la relacion de biomasa
de tallo y biomasa total de la planta. Se expresa en kg (tallo) kg (planta).
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La proporcion de raiz (RMF, siglas del inglés “root mass fraction”) es la relacién de biomasa
de rafz y biomasa total de la planta. Se expresa en kg (raiz) kg (planta).

El contenido de materia seca (DM, siglas del inglés “dry matter”) es la relacién de peso seco y
el peso fresco de la planta. Se expresa en kg (peso seco) kg™ (peso fresco).

Hunt et al. (2002) han publicado un articulo en el que se explica como realizar todos estos cl-
culos y se incluye de un fichero de Microsoft Excel 2000 para realizarlos. Acceso gratuito en la direc-
cién: http://aob.oupjournals.org/content/vol90/issue4/images/data/485/DC1/Mcf214suppl xIs

CUADRO 7.2.

Un método sencillo para hacer un estudio de crecimiento de plantulas

El método que se expone a continuacién tiene como objetivo conocer las tasas de crecimiento
relativo (RGR) durante la fase de pldntula, para varias especies lefiosas, y durante un intervalo concreto
de tiempo; sin tener en cuenta la variacion ontogenética de RGR con la edad. El primer paso es con-
seguir que las semillas de todas las especies germinen aproximadamente al mismo tiempo, para que el
inicio del crecimiento de las pldntulas esté sincronizado. Para ello conviene conocer previamente los
requerimientos de germinacion de las diferentes especies [por ej., Cataldn Bachiller (1991), Garcia
Fayos et al. (2001)]. Cuando sea necesario, se realizardn tratamientos previos para inducir la germina-
cion (por ej., estratificacion, escarificacion, etc.) y en el caso de especies con baja tasa de germinacion,
se utilizard un ndimero de semillas suficientemente grande para garantizar un nimero minimo de pldn-
tulas para el andlisis de crecimiento.

Las plantas lefiosas exhiben una gran variacion en el tiempo de germinacion y en el tamafio de
semilla, todo ello determina una gran variabilidad en el tamafio inicial de las pldntulas. Se reco-
mienda por tanto comenzar con un nimero suficiente de plantulas, por ejemplo 50 de cada especie,
a partir de las cuales seleccionar unos 30 individuos que tengan un tamafio similar en el momento
inicial del experimento (se puede considerar el estadio de plantula con 3 a 7 hojas que ya es relati-
vamente independiente de las reservas de la semilla). La razon de elegir los individuos mds simila-
res es que la menor dispersion en los tamafios en el estado inicial permite una estima mds fiable de
la tasa de crecimiento (Poorter y Garnier 1996).

En este momento inicial (t,) se eligen al azar 15 individuos de cada especie; se separan las raices
cuidadosamente del sustrato, metiéndolas en un recipiente con agua y secandolas luego con papel
absorbente. Se separan las hojas, tallos y raices y se van pesando, rapidamente antes de que pierdan
agua (serd el “peso fresco”), asigndndole a cada individuo y sus fracciones un nimero de identifica-
cién. Las hojas se almacenan en una bolsita de pldstico, con un poco de papel humedecido (para que
no se sequen y deformen) y una etiqueta de identificacion, hasta que se mida su drea. Conviene colo-
carlas en un sitio fresco o frigorifico para evitar la pérdida de agua. Por otro lado, los tallos y raices se
guardan en sobres de papel, con su correspondiente identificacion de: individuo, fecha de recoleccion
y fraccién de la planta (tallo o raiz). Estos sobres se colocan en una estufa a unos 80° C durante al
menos 2 dias. Al cabo de ese tiempo, los sobres se sacan de la estufa, se colocan rdpidamente en un
desecador con silica gel (para que no absorban humedad y aumenten de peso), se espera a que se enfri-
en (al menos media hora) y se pesan (se obtiene asi el “peso seco”).

El drea foliar se puede medir por varios métodos. Existen medidores automadticos de drea foliar,
provistos de una cdmara de video, tarjeta de digitalizacion y programa informadtico de andlisis de ima-
gen que permiten medidas de drea (ademds de otras dimensiones: ancho, longitud, etc.) de numerosas
hojas con bastante rapidez. Si no se dispone de este sistema, se pueden fotocopiar las hojas o escane-
arlas y mediante un programa de andlisis de imagen, estimar la superficie. Una sencilla alternativa es
recortar las siluetas de las hojas fotocopiadas y pesarlas, utilizando un recorte del mismo papel con
superficie conocida para calibrar la relacion peso/drea [ver Castro-Diez (2002) para una explicacion
mas detallada]. Una vez medida la superficie de las hojas, éstas se guardan en sobres de papel, con su
identificacion, se secan en estufa y se pesan para obtener asi el “peso seco”, como se ha indicado para
los tallos y raices.
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Cuando las plantas llevan creciendo un cierto tiempo, por ejemplo 1-2 meses, se realiza la segun-
da cosecha (tiempo t,). Se repite el proceso descrito anteriormente con los 15 individuos restantes de
cada especie. El cédlculo de los pardmetros del crecimiento de las pldntulas en el intervalo t,-t, se expli-
caen el cuadro 7. 1. Es importante resaltar que el intervalo de tiempo entre las dos cosechas no debe ser
muy grande; por ejemplo conviene que el drea foliar de la segunda cosecha no supere al doble del drea
de la primera, porque afectarfa los cédlculos de las tasas de asimilacién neta (NAR) (Poorter 1989a).

16 T T T T T T

—o— Pistacia terebinthus
i - Pistacia lentiscus
-0 Castanea sativa

i --~- Quercus pyrenaica
--®-- Quercus robur
--®-- Quercus suber

Peso seco (g)

0 20 40 60 80 100 120 —*— Frangulaalnus

Tiempo (dias)

Figura 7.1. Variacion con el tiempo del peso seco total de plantulas de 7 especies lefiosas cultivadas en condiciones
uniformes de invernadero (Antlnez et al. 2001; Ruiz Robleto 2002).

Mientras algunas plantas herbéceas crecen (producen) en un dia una cantidad de masa
equivalente a casi la mitad de su peso total (por ej., 400 mg g dia” en Arabidopsis thaliana).
En el otro extremo, las especies lefiosas suelen presentar valores mucho mds bajos (por ej., 10
mg g dia’). Para dar una idea aproximada de esta variabilidad, se pueden citar los intervalos
de valores de RGR encontrados en plantas herbaceas (100 - 400 mg g dia™), lianas (promedio
de 150 mg g dia™), drboles caducifolios (50 - 200 mg g dia™) y perennifolios (10 - 130 mg
g dia™); véanse revisiones en Poorter y Remkes (1990), Reich ef al. (1992) y Cornelissen et
al. (1996, 1998).

(A qué se deben estas diferencias tan grandes en las tasas de crecimiento relativo entre
las distintas especies? En un principio se puede pensar en una variacién en las actividades
fisiolégicas: por ejemplo, las plantas que crecen mds rapido ;tienen una mayor tasa de foto-
sintesis? ;0 una tasa de respiracion mds baja? ;o una combinacién de ambas?. Una explica-
cién alternativa podria estar basada en diferencias morfoldgicas: por ejemplo, esas plantas que
crecen con mds velocidad ;tienen una mayor proporcién de biomasa en hojas? jsus hojas son
diferentes? ;la relacidn entre drea y masa, es decir el drea foliar especifica, es mayor?.

Para contrastar estas hipotesis, la tasa de crecimiento relativo se disecciona en dos com-
ponentes: la razén de area foliar (LAR, del inglés ‘‘leaf area ratio’’) y la tasa de asimila-

cion neta (NAR, del inglés ‘‘net assimilation rate’’ o bien ULR, de inglés “unit leaf rate”). La
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razén de drea foliar (LAR) se define como la cantidad de drea foliar dividida por el peso total
de la planta (se expresa en m* kg'). La tasa de asimilacién neta (NAR) se define como la tasa
de incremento en el peso de la planta por unidad de 4rea foliar (se expresa en g m~ dia"). La
tasa de crecimiento relativo (RGR) equivale al producto de LAR por NAR (ver Cuadro 7.1;
Evans 1972; Poorter y Remkes 1990).

El componente morfolégico del crecimiento, LAR, se puede diseccionar a su vez en dos
componentes: el area especifica foliar (SLA, del inglés ‘‘specific leaf area’’) y la propor-
cion de masa foliar (LMF, del inglés ‘‘leaf mass fraction’’). El drea especifica foliar (SLA)
se define como la cantidad de drea foliar por peso de hoja y es un rasgo morfolégico de gran
trascendencia funcional y ecolégica. La proporcion de masa foliar (LMF) se define como la
fraccion del total de biomasa que la planta distribuye a hojas; es decir una medida de su inver-
sion en o6rganos fotosintéticos. La razén del area foliar, LAR, por tanto, equivale al producto
de SLA por LMF (ver Cuadro 7.1).

Por su parte, el componente fisioldgico del crecimiento (NAR) es el resultado del balan-
ce neto entre las ganancias por la tasa de fotosintesis y las pérdidas por las tasas de respira-
cién de hojas, tallos y raices. No obstante, también intervienen otros factores en NAR, como
la distribucién de biomasa a diferentes érganos, la composicién quimica y la formacién de
area foliar (Poorter 1989b).

Al diseccionar las tasas de crecimiento (RGR) entre sus componentes, podemos conocer
la contribucién relativa de los aspectos morfoldgicos (LAR, SLA y LMF) frente a los fisiol6-
gicos (NAR), en la variabilidad interespecifica de RGR. Si tenemos un conjunto numeroso de
especies podremos calcular regresiones entre sus valores promedio de RGR (considerada
como variable dependiente) y sus rasgos morfoldgicos (por ejemplo SLA, LMF) o activida-
des fisioldgicas (NAR) (como variables independientes), para investigar cudles son las varia-
bles que estdn asociadas en mayor grado a esas diferencias en la velocidad de crecimiento
entre distintas especies.

(Por qué puede ser importante para una planta poseer una tasa de crecimiento rapida?
Una ventaja ecoldgica serfa que consigue un mayor tamafo (biomasa) en menos tiempo, que
le permite a su vez captar mds recursos (luz, agua y nutrientes) y en definitiva le confiere una
mayor capacidad competitiva. Pero lo que supone una ventaja en condiciones ambientales
favorables (donde la competencia es un proceso determinante de la supervivencia) puede no
serlo en condiciones adversas (por ejemplo, de sequia, altas o bajas temperaturas, escasez de
nutrientes, salinidad, etc.) donde lo importante es tener capacidad de tolerancia al estrés. En
general, la tolerancia implica un coste energético que supone un menor crecimiento pero a
cambio tiene una mayor probabilidad de supervivencia. Basada en esta dicotomia se ha pro-
puesto una clasificacion ecoldgica de las estrategias vegetales (Grime, 1979): las especies
competitivas estan adaptadas a conseguir tasas altas de crecimiento (productividad), pero a
costa de una baja tolerancia al estrés; por el contrario, las especies tolerantes al estrés tienen
bajas tasas inherentes de crecimiento (incluso en condiciones favorables) pero una capacidad
elevada de soportar el estrés; por ultimo, estarian las especies ruderales que se caracterizan
por su resistencia a las perturbaciones, pero que pueden tener tasas altas de crecimiento
(durante los intervalos entre perturbaciones). Por otra parte, una tasa rdpida de crecimiento,
que permita a la pldntula escapar pronto de los tamafios pequefios, mas vulnerables, requiere
unos tejidos de menor densidad que en cambio las vuelven mds vulnerables a la accién de los
herbivoros y los patégenos; se enfrentan por tanto con un compromiso en la distribucién de
los recursos entre crecimiento y defensa (Coley 1988; Kitajima y Fenner 2000).
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Dentro de las especies lefiosas, se pueden distinguir dos grupos funcionales definidos por
su longevidad foliar: caducifolias, aquellas plantas cuyas hojas duran menos de un afio, mien-
tras que las perennifolias tienen hojas con una longevidad superior al afio. Ambos grupos pre-
sentan, por lo general, caracteristicas ecofisiologicas muy contrastadas (Chabot y Hicks 1982;
Kikuzawa 1991; Aerts 1995; Villar, Held y Merino 1995; Larcher 2003). Asi, las especies con
menor longevidad foliar (caducifolias) suelen presentar unas tasas altas de fotosintesis, una
concentracion alta de nitrégeno en hoja, y drea especifica foliar elevada (Reich et al. 1992;
Aerts 1995; Reich et al. 1997; Wright et al. 2004), mientras que las concentraciones de com-
puestos defensivos son bajas (Coley 1988; Ruiz-Robleto 2002). En consecuencia, las plantas
caducifolias suelen crecer mds rapidamente que las perennifolias (Reich ez al. 1992; Corne-
lissen et al. 1996, 1998; Antunez et al. 2001).

El objetivo general de este capitulo es revisar los aspectos funcionales de las diferencias
inter e intraespecificas en la tasa de crecimiento, de las plantas lefiosas mediterrdneas duran-
te sus primeros estadios de desarrollo (fase de plantula). Los objetivos particulares son: a) eva-
luar la importancia relativa de los componentes fisiolégicos y morfolégicos en las variaciones
entre especies de las tasas (inherentes) de crecimiento relativo (RGR); b) evaluar las relacio-
nes entre estas tasas de crecimiento (RGR) con algunos rasgos funcionales de las plantas,
como la arquitectura de la copa y la captura de luz, la composicién quimica de la hoja y su
longevidad y la resistencia al estrés; c) examinar las principales diferencias entre caducifolias
y perennifolias, en cuanto a sus tasas de crecimiento y los rasgos funcionales asociados y las
consecuencias ecoldgicas para su distribucién; d) revisar los estudios donde se ha investigado
el compromiso entre la tasa de crecimiento de plantulas y la probabilidad de supervivencia; e)
examinar la importancia que tiene el peso de la semilla (disponibilidad inicial de recursos) con
las tasas de crecimiento de las plantulas y su probabilidad de supervivencia; y f) resumir las
principales implicaciones que tienen estos aspectos funcionales y demograficos para la ges-
tién y restauracion del bosque.

2. Componentes fisiolégicos y morfolégicos del crecimiento

Cuando se disecciona la RGR en sus componentes, existe un acuerdo casi general en que
el componente morfolégico, y en particular el drea especifica foliar (SLA), es el factor mds
importante tanto para las plantas herbdceas (Poorter 1989b; Poorter y Remkes 1990; Garnier
1992; Lambers y Poorter 1992; Marafién y Grubb 1993; Garnier y Laurent 1994), como para
las lefiosas (Reich et al. 1992; Huante et al. 1995; Cornelissen et al. 1996; Antinez et al.
2001). Este rasgo aparentemente simple de la planta, el cociente entre la superficie y el peso
de su hoja, puede explicar en ocasiones hasta el 80% de la variacidn en sus tasas de creci-
miento. A pesar de que otros factores, como la proporcién de biomasa distribuida en los dife-
rentes o6rganos, las tasas de fotosintesis y respiracion, o la composiciéon quimica de la hoja,
también deben intervenir de forma decisiva en las tasas de crecimiento.

En un estudio del crecimiento de plantulas de 24 especies lefiosas (Tabla 7.1) cultivadas
en invernadero, bajo condiciones favorables y cercanas al 6ptimo se observé que estas espe-
cies diferfan fuertemente en los valores RGR: desde 82 hasta 4 mg g dia™. Las diferencias
morfoldgicas entre las especies, representadas en el LAR, explicaron la mayor parte (81%) de
la variacion interespecifica de RGR (Figura 7.2 A). En cambio, las diferencias ‘‘fisiolgicas’’
en tasas de asimilacién (NAR) sélo explicaron el 36% de la variacion interespecifica en RGR
(Figura 7.2 B). A su vez, el componente morfolégico LAR se pudo diseccionar en el produc-
to de SLA por LMR (Figura 7.3). De ellas, el drea foliar especifica, SLA, fue el cardcter mor-
folégico mds relevante, explicando tanto las variaciones inter-especificas en LAR (81%; Figu-
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TABLA 7. 1.

Conjunto de las 24 especies lefiosas utilizadas en el estudio comparativo de tasas de crecimiento
relativo entre caducifolias (C) y perennifolias (P). Datos de Antunez et al. (2001) y Ruiz-Robleto
(2002). Nomenclatura de las especies segiin Romero (1984), Castroviejo et al. (1986)

y Valdés et al. (1987)
Familia Especie Longevidad RGR
foliar (mg g™ dia )
. Pistacia terebinthus C 33,0
Anacardiaceae
Pistacia lentiscus P 324
Loni lost 353
Caprifoliaceae onicera xylosteum C ,
Lonicera implexa P 8,7
Castanea sativa C 23,1
Quercus coccifera P 8,1
Quercus pyrenaica C 21,0
Quercus ilex subsp. ballota P 13,1
Fagaceae
Quercus robur C 19,2
Quercus suber P 20,0
Quercus faginea C 12,8
Quercus ilex subsp. ilex P 8.4
. Gleditsia triacanthos C 420
Leguminosae
Ceratonia siliqua P 292
Ficus carica C 81,7
Moraceae
Ficus retusa P 50,7
Fraxinus angustifolia C 53,0
Oleaceae Olea europaea subsp. sylvestris P 30,3
Fraxinus ornus C 22.8
Phillyrea angustifolia P 17,1
Frangula alnus C 44.8
Rhamnaceae
Rhamnus alaternus P 209
Prunus dulcis C 18,1
Rosaceae
Prunus lusitanica P 4.1

ra 7.3 B) como el resultado neto del crecimiento, RGR (64% de la variacién; Figura 7.2 C)
(Villar er al. inédito). Estos resultados, por lo general, corroboran las tendencias generales
encontradas en estudios anteriores.

Existen bastantes evidencias sobre la menor importancia relativa del componente fisio-
l6gico sobre el crecimiento de las plantas. Por ejemplo, el coeficiente de correlacion entre la
fotosintesis mdxima y la tasa intrinseca de crecimiento relativo (RGR) suele ser muy bajo
(Poorter et al. 1990). Ademas, las tasas fotosintéticas mdximas son muy parecidas entre dife-
rentes especies, con independencia de que se hayan medido en plantas de clima mediterrdneo
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cativas a P< 0,05. Datos de Villar et al. (inédito).
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et al. (inédito).

o de otros ambientes. En general, la principal limitacion para la fotosintesis es la disponibili-
dad de nitrégeno (Field y Mooney 1986; Bolter 1987; Wright et al. 2004).

Sin embargo, en algunos estudios se ha demostrado que el componente fisiologico
(NAR) es importante a la hora de explicar las diferencias en RGR entre especies (Veneklaas
y Poorter 1998; Antinez et al. 2001; Shipley 2003; Villar et al. 2004). También en algunos
trabajos (Pereira 1994) la tasa de fotosintesis estd relacionada positivamente con el creci-
miento. En el trabajo con 24 especies lefiosas citado anteriormente (Villar ef al. inédito), se ha
encontrado que NAR explica una parte significativa (36%) de la variacién en RGR. Para
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resolver esta aparente contradiccion, se ha propuesto (Shipley 2003) que la importancia de
NAR sobre RGR puede efectivamente ser muy alta si las condiciones de radiacién son inten-
sas. Estos estudios, que han puesto de manifiesto la importancia de la tasa fotosintética de las
hojas sobre el crecimiento de la planta, cuestionan porqué se ha podido subestimar su papel
en otros trabajos previos. La mayoria de los experimentos de crecimiento se han realizado en
cdmaras de cultivo, donde la iluminacién suele ser baja (< 300 gmol m~ s de radiacién foto-
sintéticamente activa). Cuando la intensidad de radiacién es baja, la inversién en enzimas
fotosintéticos no se maximiza (Lambers ef al. 1998) y las diferencias intrinsecas entre espe-
cies, respecto a su capacidad fotosintética, no se expresan. Por tanto, en estas condiciones de
baja iluminacién cobran mayor importancia relativa la morfologia y la arquitectura de la copa.
Es decir, se maximiza el LAR pero existen limitaciones para maximizar el NAR, al derivarse
el nitrégeno foliar hacia la captura de fotones (Evans et al. 1988). Por otro lado, en condicio-
nes naturales (y en ciertos experimentos de laboratorio), las pldntulas a pesar de que estdn
expuestas a radiaciones intensas no pueden aprovecharlas de una forma 6ptima, bien por las
limitaciones en la disponibilidad de nitrégeno, que restringe la cantidad de enzimas fotosinté-
ticos, y/o por los procesos de fotoinhibicidn (Evans ez al. 1988). Queda por tanto por definir
mds claramente el papel de la tasa fotosintética sobre el crecimiento de las plantas y hasta que
punto existe un componente genético en la tasa fotosintética que estd en general fuertemente
determinada por el ambiente luminico y la disponibilidad de nutrientes.

En un estudio comparado de los dos grupos funcionales de plantas lefiosas —caducifo-
lias frente a perennifolias— se han encontrado diferencias claras en sus patrones de creci-
miento (Figura 7.4). En general, el peso seco final de las pldntulas (tras cuatro meses de cre-
cimiento) fue mayor para las especies caducifolias que las perennifolias (Figura 7.4A);
resultado de unas mayores tasas de crecimiento (RGR) de las plantas caducifolias (Figura
7.4B). Este crecimiento mds rdpido asociado a la menor longevidad de la hoja, también ha
sido encontrado en otros estudios comparativos (por e€j., Reich et al. 1992, 1997; Cornelis-
sen et al. 1996, 1998). Sin embargo, haciendo un andlisis de contrastes filogenéticos inde-
pendientes de las 24 especies lefiosas, se observé que en 3 de los 12 pares analizados, no
existian diferencias significativas en RGR entre los dos grupos funcionales.

Lo interesante a destacar, en el contexto de las componentes de RGR, es que las tasas de
asimilacién neta (NAR) fueron las responsables de la mayor velocidad de crecimiento de las
plantas caducifolias (Figura 7.4 C; significacién de P< 0,05), mientras que las diferencias en
LAR fueron irrelevantes (Figura 7.4 D; significacion de P= 0,26). Sin embargo, un aspecto
morfolégico, el drea foliar especifica (SLA) si que estuvo asociado significativamente a la
longevidad de la hoja (Figura 7.4 E) siendo los valores medios de SLA de las caducifolias sig-
nificativamente mayores (25 m* kg') que los de las perennifolias (16 m” kg). Es interesante
también destacar que en cada uno de los 12 pares de especies caducifolia-perennifolia rela-
cionados filogenéticamente se encontraron diferencias significativas en SLA. De esta relacion
tan consistente entre la variable morfolégica SLA y la longevidad de la hoja (caricter caduci-
folio-perennifolio) se pueden inferir dos consecuencias de ecologia evolutiva:

1) ElI cambio genético desde un ancestro perennifolio a una especie caducifolia mds
reciente podria venir determinado principalmente por un cambio en SLA. De forma
que las variaciones en las demds variables relacionadas con el crecimiento (RGR,
LAR, NAR, etc.) serian consecuencia de los cambios en SLA. Segtn la hipétesis de
Lambers y Poorter (1992), la variable diana para la seleccion natural serfa el area
foliar especifica (SLA) y con sus cambios se obtendrian diferentes tasas de creci-
miento (RGR). Ademads, Chabot y Hicks (1982) han sugerido que el cambio genético
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del caracter perennifolio al caducifolio debe implicar muy pocos genes, ya que se pre-
senta en gran cantidad de géneros distintos.

2) El érea foliar especifica (SLA) tendria un significado adaptativo, de forma que las
especies con alto SLA tendrian ventajas en hébitats productivos a costa de una menor
longevidad foliar (i.e. las caducifolias), mientras que las especies con bajo SLA pero
mayor longevidad foliar (i.e. las perennifolias) tendrfan ventajas en hébitats con esca-
sez de nutrientes y agua (Cornelissen ez al. 1996, 1998; Anttnez et al. 2001). Esto
explica al menos en parte la distribucion diferencial de las especies caducifolias y
perennifolias en los ambientes mediterrdneos (Blanco ef al. 1997; véase apartado 7.6
mas adelante).

2.1. Asignacion de recursos a los organos de la planta

La planta invierte sus recursos de forma diferente entre los 6rganos con funcion de cap-
tacion de luz y asimilacion de diéxido de carbono (hojas), de captacion de agua y nutrientes
minerales (raices) y de sostén (tallos). La morfologia funcional y en particular la asignacién
de biomasa a esos diferentes 6rganos de la planta varia mucho con el desarrollo ontogenético.
Ast, las plantulas de las especies lefiosas tienen una gran proporcién de biomasa foliar (sobre
el 40% del peso total), comparable a las plantas herbdceas, mientras que en los arboles y
arbustos adultos la mayor parte de la biomasa (70-80%) estd en forma de tallos en el tronco y
las ramas (Tabla 7.2; Poorter y Nagel 2000).

TABLA 7.2.

Valores medios de distribucién de biomasa para cuatro categorias de especies.
Proporcion de la parte aérea con respecto a la parte subterranea (S/R) y proporcion de hojas
(LMF), tallos (SMF) y raices (RMF) con respecto al peso total de la planta. Elaboracion a partir
de Poorter y Nagel (2000): los datos de plantulas (n = 750) y herbaceas (n = 500) fueron
extraidos de la literatura; los datos de coniferas y caducifolias pertenecen a plantas adultas y
fueron tomados de Korner (1994)

Tipo de planta S/R LMF SMF RMF
Conifera adulta 4.1 0.04 0,76 0,20
Caducifolia adulta 52 0,01 0,81 0,17
Plantula lefiosa 2,1 0,40 0,28 0,32
Herbacea 2.3 0,46 0,24 0,30

(Coémo influyen las diferentes proporciones de biomasa asignadas a hojas, tallos y raices
sobre la tasa de crecimiento de la planta? Se podria pensar que una planta que invierte mas en
tejido foliar tendrd un crecimiento mds rapido. En efecto, diversos estudios con especies lefio-
sas han encontrado una correlacion positiva entre RGR y la proporcién de hoja (Cornelissen
et al. 1996; Wright y Westoby 2000; Anttnez et al. 2001). Posiblemente como consecuencia
indirecta, también se ha encontrado que RGR estaba correlacionada negativamente con la pro-
porcion de biomasa asignada a raiz (Anttinez et al. 2001).

En el ejemplo de las 24 especies lefiosas (ya comentado anteriormente) también se ha
encontrado una correlacién positiva de RGR con la proporcion de hojas (Figura 7.5A) y nega-
tiva con la proporcién de raiz (Figura 7.5B); por otro lado, la proporcién de tallo no parece
estar relacionada con el crecimiento (Figura 7.5C). De todas formas, hay que tener en cuenta
que los coeficientes de regresion son bajos; asi las diferencias en proporcién de hojas sélo
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explicarfan el 22% de la variacién en RGR, mientras que el poder explicativo de la propor-
cién de raices seria menor, un 19%.

Existe, por tanto, un compromiso para la planta entre una mayor asignacion de biomasa a
hojas, con la consecuente mayor capacidad para captar luz y diéxido de carbono, redundando
en su mayor tasa de crecimiento o bien, en una mayor asignacién de biomasa a las raices, con-
siguiendo asi captar mds agua y nutrientes minerales del suelo, pero a la expensa de un menor
crecimiento. Desde el punto de vista ecoldgico, una planta con mayor proporcién de biomasa
en raiz tendria un crecimiento mds lento, pero en cambio podria tener algunas ventajas (una
mayor superficie de absorcién) y una mayor supervivencia en hébitats donde los recursos del
suelo (agua y nutrientes) son limitantes (véase la seccién 7 de este capitulo). En una compara-
cion entre especies lefiosas tipicas de bosque templados (Gran Bretafia) frente a bosques medi-
terraneos (Penisula Ibérica) cultivadas en las mismas condiciones, se comprobd como las espe-
cies mediterrdneas poseian una tasa de crecimiento menor y una mayor proporcién de raiz que
podria ser ventajosa en situaciones de sequia o limitacién de nutrientes (Castro-Diez 2002).

En cuanto a las diferencias asociadas a la longevidad de la hoja, las plantas perennifolias
(en el ejemplo de las 24 especies) mostraron mayor proporcion de biomasa asignada a hojas
(Figura 7.4F). En cambio, las plantas caducifolias compensaron esa menor proporcién de bio-
masa foliar produciendo hojas con mds superficie por masa foliar (mayor SLA, Figura 7 4E);
resultando asi una razén de drea foliar (LAR) semejante entre los dos grupos funcionales
(Figura 7.4D). Por otro lado, no se encontraron diferencias en cuanto a la asignacion a tallos
y raices (Figuras 7.4G y H).

3. Importancia de la arquitectura de la copa en la absorcion de luz,
el crecimiento y la supervivencia

Las plantas necesitan absorber energia procedente de la luz, a través de las hojas, para
sintetizar los compuestos orgdnicos, que redundardn en un aumento de biomasa con el tiem-
po, es decir en su crecimiento. La absorcién de luz depende de distintos aspectos como la
arquitectura de la copa, el indice de drea foliar, el modo en que la superficie fotosintética de
la planta esta dispuesta en el espacio y el ciclo estacional en la produccién y caida de las hojas;
todos estos factores a su vez influirdn sobre el crecimiento potencial de la planta.

La distribucién espacial del follaje determina dos pardmetros clave en la absorcion de la
luz: el area foliar proyectada y el area foliar expuesta. El area foliar proyectada es la frac-
cion del drea foliar que resulta de proyectar la hoja hacia la fuente de luz teniendo en cuenta
el angulo y la orientacién de la misma, esto es, el drea foliar multiplicada por el coseno del
dngulo de incidencia de la luz. Por otro lado, el 4rea foliar expuesta es el drea proyectada total
menos el drea autosombreada por los elementos del follaje. Con una misma area foliar total y
mediante las distintas combinaciones posibles entre una serie de pardmetros sencillos como la
filotaxia (la disposicién de las hojas en el tallo), la distancia entre nodos sucesivos, el dngulo
foliar y el tamafio de las hojas, se puede conseguir un abanico muy amplio de eficiencias en
la absorcién de luz (Campbell y Grime 1989; Berendse et al. 1999; Valladares y Brittes 2004).
En un estudio comparado de tres especies: encina (Quercus ilex), madroio (Arbutus unedo) y
torvisco (Daphne gnidium), se ha observado que la eficiencia de absorcién de radiacién fue
muy diferente entre las especies, considerando la misma drea foliar (Figura 7.6). Quercus ilex
present6 los mayores porcentajes de eficiencia de absorcién de radiacion, mientras que Daph-
ne gnidium tuvo los mds bajos, debido a que las hojas de esta dltima especie presentan un
mayor autosombreado al poseer hojas muy juntas y con internodos muy cortos.
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La disposicién de las hojas a lo largo del eje del tallo, también es una caracteristica
importante para la eficiencia en la absorcién de radiacion. En la Figura 7.6 se puede observar
que los valores de eficiencia de absorcién de radiacién son mayores con la filotaxia de tipo
espiral (propia de estas tres especies estudiadas) que aquellos calculados con las hojas con una
filotaxia opuesta (hojas dispuestas una frente a otra). La disposicién de hojas opuestas deter-
mina un aumento del autosombreado y por tanto disminuye la eficiencia en la captacion de la
luz (Valladares y Brites 2004).

La eficiencia de absorcién de radiacion tiende a disminuir conforme la planta aumenta de
area foliar y en general de tamafio (Figura 7.6). Por tanto, el papel de la arquitectura del folla-
je en la absorcién de radiacion y en el subsiguiente crecimiento vegetal serd cada vez mds rele-
vante, ya que a medida que una planta crece, la presencia de un nimero cada vez mayor de
hojas aumenta el autosombreado entre ellas (Figura 7.6). Por otro lado, el autosombreado
entre las unidades del follaje crea un ambiente luminico muy heterogéneo que genera a su vez
una gran heterogeneidad en el rendimiento fotosintético de las distintas hojas individuales. En
consecuencia, la relacion entre crecimiento y drea foliar serd menos directa para las plantas
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mds grandes y con follajes mds complejos, respecto a la comtinmente observada en los estu-
dios con plantas pequefias. Hay que tener en cuenta que la mayor parte de nuestro conoci-
miento sobre la tasa de crecimiento y los mecanismos que la determinan se ha obtenido con
plantas herbéceas y con pldntulas de especies lefosas, y se debe tener cautela al realizar extra-
polaciones a los drboles y arbustos.

Existen pocos estudios que hayan investigado la importancia de la absorcién de la luz
sobre el crecimiento. En un experimento con dos especies de matorral (Cistus ladanifer y C.
laurifolius) se ha observado que la eficiencia en la absorcién de luz tiene una escasa relacion
con la tasa de crecimiento relativo (Figura 7.7). Las interacciones entre la disponibilidad de
recursos (por ejemplo de luz) y el programa genético de cada especie (que determina, en gran
medida, el reparto de biomasa en hojas, tallos y raices), son complejas y por tanto la relacion
con el crecimiento no siempre es predecible. Ademds, las dos especies de Cistus mostraron
relaciones muy contrastadas, con tasas de crecimiento relativo similares en condiciones de
sombra (84 y 71 mg g dia” para C. ladanifer y C. laurifolius, respectivamente; Figura 7.7)
pero muy diferentes a pleno sol (86 y 52 mg g dia” para C. ladanifer y C. laurifolius, res-
pectivamente). La especie mds tolerante a la sombra (C. laurifolius) mostré una eficiencia de
absorcidn de radiacién relativamente alta y constante (alredor del 50%), mientras que la espe-
cie intolerante a la sombra (C. ladanifer) mostr6 una eficiencia baja en el tratamiento de som-
bra (menos del 40%; Figura 7.7). La baja eficiencia en la sombra, sumada a un metabolismo
alto (con valores altos de respiracion), resulté en una mortalidad significativamente mayor de
C. ladanifer en la sombra comparada con la de C. laurifolius.
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Figura 7.7. Relacion entre la tasa de crecimiento relativo y la eficiencia en absorcién de radiacién para Cistus lada-
nifer (circulos, especie intolerante a la sombra) y Cistus laurifolius (triangulos, especie tolerante a la sombra), culti-
vadas en sol (simbolo en blanco) y en sombra (en negro). Datos de Valladares (inédito).
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Otro aspecto determinante de la captacion de luz y que puede influir sobre la tasa de creci-
miento es el ritmo de produccién y renovacién de las hojas. La fenologia foliar es parte integrante
de la estrategia de captura de luz de las plantas e influye significativamente en la producién vege-
tal. Se pueden distinguir tres aspectos bien diferenciados: la longevidad foliar (vida media de
cada hoja individual), el habito foliar (follaje siempreverde, caduco o marcescente) y el ritmo de
emergencia de las hojas (Kikuzawa 1995, 2003). Se ha comprobado que la longevidad de la hoja
estd interrelacionada con su costo de construccion (Villar y Merino 2001) y con su tasa fotosin-
tética maxima (Wrigth et al. 2004); de forma que hojas longevas y costosas y con tasas fotosin-
téticas generalmente bajas compensan sus altos costos de construcciéon mediante largos periodos
productivos. Esta estrategia perennifolia permitirfa optimizar el uso de los recursos en condicio-
nes adversas, cuando estos recursos (por ejemplo nutrientes) son escasos (Aerts 1995).

El ritmo de emergencia de las hojas se puede presentar como una produccion simultdnea
(sincronizada) o bien de una forma sucesiva; el tipo de ritmo determinard el ambiente lumini-
co de las hojas individuales y la eficiencia fotosintética del dosel. Se ha sugerido que la emer-
gencia sucesiva de hojas es propia de habitats abiertos, mientras que la emergencia simulta-
nea seria mds propia de hdbitats de sombra (Kikuzawa 1995). En un estudio comparado de
ocho especies del género Quercus, se ha podido observar que la fenologia foliar estaba aso-
ciada a todo un sindrome de caracteres morfoldgicos y de eficiencia en la captura de luz (Figu-
ra 7.8). Las especies siempreverdes, como el alcornoque (Quercus suber) y la encina (Q. ilex)
produjeron las hojas de forma sucesiva, siendo las hojas pequefias, con internodos cortos y una
baja eficiencia en la captura de luz. En contraste, las especies caducifolias como los robles (Q.
rubra 'y Q. alba) produjeron las hojas de forma simultdnea, siendo hojas grandes y espacia-

3 1
= LAR
\’ Qricrous. Subr Quercus rubra INTERNODH
9 4 } N g4 SEFSH LEAF 5I1ZE
suU RU o —
- co | i8
sU % RU % 1 % SUP.BIOM
1 _\S IL g B w '
o~ L= AL
— SU
£ sU I - RURU gL -2 w w w
3 04 d:P Fo RU RU -2 - 0 1 2
SO Py AL Factor 1
oy R
-1 4 A RU Especies
P s AL SU: Q. suber, CO: Q. coccifera, IL: Q.
FA ilex, FA: Q. faginea, PY: Q. pyrenaica,
-2 A FA PY RO: Q. robur, RU: Q. rubra, AL: Q. alba
Variables
Quercus pyrenaica -self-sh: autosombreado
-3 T T T -LAR: proporcién de area foliar
=3 -1 0 1 -internode: longitud de internodo
-Leaf size: tamafio foliar
Factor 1 -% sup. Biom: % de biomasa de soporte

Figura 7.8. Anilisis en componentes principales de plantulas de dos afos, de ocho especies del género Quercus,
empleando cinco variables arquitecturales y de eficiencia en interceptacion de la luz. Las especies segregadas segtin
el Factor 1 (que absorbi6 el 74% de la varianza) y el Factor 2 (19,5% de varianza) quedaron agrupadas en tres gru-
pos principales: 1) las especies perennifolias que producen las hojas de forma sucesiva tuvieron un alto autosombre-
ado, internodos cortos y hojas pequefias (por ejemplo Q. suber); 2) las especies caducifolias que producen las hojas
simultdneamente tuvieron un bajo autosombreado, hojas grandes y espaciadas (por ejemplo, Q. rubra); 3) especies
marcescentes que fueron intermedias para los caracteres anteriores y mostraron gran inversion relativa en biomasa de
soporte y poca en hojas (por ejemplo Q. pyrenaica). Se midieron cinco pldntulas de cada especie y se reconstruyeron
tridimensionalmente con el programa Yplant (datos inéditos de F. Valladares, J. Esteso y E. Gil-Pelegrin).
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das, y con mayor eficiencia en la captura de luz; confirmando estos resultados las hipdtesis de
Kikuzawa (1995). En un grupo intermedio se encontraban el roble melojo (Q. pyrenaica) y el
quejigo (Q. faginea), que tienen hojas marcescentes, y que presentaron caracteristicas inter-
medias entre los dos grupos extremos (perennifolias vs. caducifolias), mostrando una gran
inversion en biomasa de soporte y poca en hojas (Figura 7.8).

A pesar de que tanto un incremento en la absorcién de la luz o bien del nivel de radiacién
puede incrementar el crecimiento, niveles elevados de radiacion pueden ser una fuente de estrés
para las plantas, provocando una limitacion en su crecimiento e incluso una menor superviven-
cia. Ante esta radiacion en exceso, las plantas poseen diferentes soluciones o adaptaciones
estructurales y fisioldgicas. Por un lado, las soluciones estructurales consisten en reducir la expo-
sicion de las superficies fotosintéticas al sol, especialmente durante las horas centrales del dia,
cuando la radiacién es médxima, la fotosintesis estd mds limitada por el déficit hidrico y el ries-
go de sobrecalentamiento es alto. Esta reduccion se puede realizar sobre la base de estructuras
permanentes, como angulos solares elevados e internodos cortos, o bien mediante geometrias
variables, que permiten un rapido seguimiento fenotipico de las condiciones ambientales. Las
especies lefiosas mediterrdneas se pueden agrupar segin estas dos estrategias principales: espe-
cies como Heteromeles arbutifolia, Quercus ilex, Retama sphaerocarpa o Stipa tenacissima tie-
nen estructuras permanentes que apenas exponen un 20-30% de su superficie fotosintética a
mediodia, mientras que otras como las jaras (Cistus spp.) tienen geometria variable que exponen
hasta un 50% de su drea foliar total a mediodia, pero sélo durante la estacién favorable en la que
el agua y la temperatura permiten maximizar la fotosintesis (Valladares y Pearcy 1998; Berend-
se et al. 1999; Martinez-Ferri et al. 2000). Las especies de arquitectura variable pueden modifi-
car no solo el dngulo foliar en unas pocas horas o dias, sino también reducir el drea foliar total
hasta en un 50% o mads, mediante la pérdida facultativa de hojas durante la estacion desfavora-
ble, evitando asi el estrés de una forma eficaz. Las especies siempreverdes y de arquitectura per-
manente, como la encina (Q. ilex) o la coscoja (Q. coccifera), son tolerantes (y no “evitadoras’’)
del estrés luminico y presentan un rendimiento fotosintético sostenido durante todo el afio, en
lugar de maximizar el rendimiento en los periodos favorables del afio.

Cada vez mas evidencias ecofisioldgicas indican que la estrategia de la hoja siemprever-
de no serfa la mds adecuada para un clima mediterrdneo extremo (a pesar de haber sido con-
siderada como paradigma de “adaptacién” a este tipo de clima). Los balances negativos de
carbono (mds pérdidas que ganancias) para muchas especies siempreverdes como la encina
(Q. ilex), en particular durante los afios muy secos o adversos, podrian estar determinados por
la mala eficiencia fotosintética de este tipo de hoja, tanto en su componente estructural como
fisiolégica. De esta forma, en un escenario de cambio climdtico, con un aumento de aridez y
una acentuacion de los valores extremos, se podria predecir una sustitucién progresiva de las
especies siempreverdes escleréfilas por otras especies mds oportunistas y flexibles, como las
jaras y las labiadas (romero, lavanda, tomillo, etc.).

4. Influencias del peso de la semilla

El peso de la semilla es crucial, como punto de partida, en el tamafio que alcanza la plan-
tula en las primeras etapas, generalmente decisivas, de su crecimiento (Cuadro 7.1, ecuacién 1).

En los andlisis de crecimiento de plantas lefiosas, durante las primeras fases del desarro-
llo, el peso de la plantula suele estar correlacionado positivamente con el peso de la semilla
(Figura 7.9 A). Sin embargo, las tasas de crecimiento relativo (velocidad del crecimiento) sue-
len estar negativamente correlacionada con el peso de la semilla (por ej., Maraiién y Grubb
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1993; Huante et al. 1995; Swanborough y Westoby 1996); es decir, las plantulas procedentes
de semillas grandes tienden a crecer mds lentamente que las originadas a partir de semillas
pequefias. Aunque esta tendencia no siempre se ha observado en algunos estudios comparati-
vos (por ej., Shipley y Peters 1990; Paz y Martinez-Ramos 2003), o incluso en algin experi-
mento se ha encontrado una relacién positiva entre tamaifio de semilla y RGR de las plantulas
(Osunkoya et al. 1994, con diferentes especies lefiosas).

En el ejemplo de las 24 especies lefiosas (Villar et al. inédito) ya comentado anteriormen-
te, el peso de semilla no estaba relacionado con la tasa de crecimiento de las plantulas, pero si
lo estaba, de forma negativa, con las variables morfoldgicas LAR y SLA [véase también el estu-
dio de Hoffmann y Franco (2003) con un resultado parecido]. Se podria pensar que las plantu-
las emergidas a partir de semillas pequefias, con menos recursos propios, invertirian preferente-
mente en area foliar para crecer lo mas rapido posible. El drea foliar especifica (SLA) es una
caracteristica morfoldgica que podria haber sido seleccionada evolutivamente para aumentar la
velocidad de crecimiento de las plantulas (como se discuti6 en el apartado 7.2); precisamente la
variacién en SLA fue el principal factor explicativo del mayor crecimiento (RGR) de las plan-
tulas de semilla pequea en el estudio comparativo de Marafién y Grubb (1993).

Por otro lado, la importancia relativa del peso de la semilla sobre el tamaiio de la plan-
tula depende, ademds de la especie, de las condiciones ambientales. En un experimento con
plantulas de cuatro especies de Quercus cultivadas en tres niveles de radiacién (100,25 y 3%
de luz solar) se encontr6 una correlacidn positiva de peso de planta (después de 50 dias de cre-
cimiento) con el peso inicial de la semilla (vedse por ejemplo Q. pyrenaica en Figura 7.9 A).
Sin embargo este efecto no fue general para los tres niveles de radiacién. En condiciones de
poca luz (3%), la variacién en el peso de la semilla explicaba hasta el 76% (para Q. ilex) del
peso de la plantula (Figura 7.9 B). A estos niveles de radiacion (3%) las correlaciones peso
semilla- peso pladntula fueron positivas y significativas para las cuatro especies. Por el contra-
rio, en las condiciones de maxima radiacién (100%), el peso de la plantula fue independiente
del peso inicial de la semilla para tres especies, y sélo estuvo marginalmente correlacionado
para Q. ilex (Quero et al., inédito). También es interesante resaltar la diferencia entre las cua-
tro especies en el grado de dependencia de las plantulas respecto del peso de semilla; el orden
creciente de dependencia fue: Q. canariensis, Q. suber, Q. pyrenaica y Q. ilex. Las plantulas
de Q. ilex fueron las tnicas “dependientes” (con correlaciones positivas) de la semilla para los
tres niveles de luz (Figura 7.9 B).

Se ha propuesto que existe un compromiso entre produccién de semillas y supervivencia
de plantulas. Por una parte, el esfuerzo reproductor de la planta madre se puede repartir en
muchas semillas pequefias que dardn lugar a plantulas de pequefio tamafio con baja probabilidad
de supervivencia. Por el contrario, puede producir pocas semillas pero dotadas individualmente
de mayor cantidad de reservas (semillas grandes), que dardn lugar a plantulas de mayor tamafio
y con mayor probabilidad de sobrevivir (véase revisién en Coomes y Grubb 2003).

En ambientes mediterrdneos, una de las variables que puede aumentar la probabilidad de
supervivencia es el acceso a agua durante el verano, que se puede conseguir con una mayor
proporcion de raiz y/o una mayor profundidad. Por tanto, la velocidad del crecimiento de la
raiz durante los primeros meses de vida (invierno-primavera) puede ser crucial para que la
plantula sobreviva la sequia estival. Lloret et al. (1999) encontraron que las especies con las
semillas mds grandes tuvieron una mayor supervivencia (Figura 7.10A), que pudo estar rela-
cionada con una mayor dedicacién de biomasa a raices para garantizar una mayor adquisicion
de recursos (agua y nutrientes) y favorecer su supervivencia (Figura 7.10B). En el mismo
ejemplo de las 24 especies lefiosas, el peso de la semilla estaba correlacionado positivamente
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Figura 7.9. (A) Relacion entre el peso fresco de la platula (con 50 dias) y el peso fresco de la semilla para Quercus
pyrenaica, cultivadas en condiciones uniformes de invernadero, con tres tratamientos luminicos: 100% de luz solar
(circulo), sombra parcial (25% de luz solar; tridngulos), sombra densa (3% de luz solar; cuadrados). (B) Porcentaje
de varianza del peso de la pldntula (tras 50 dfas de crecimiento) explicado por el peso de semilla (R?) con respecto a
las condiciones luminicas de cultivo: sombra densa (3%), sombra parcial (25%) y 100 % luz solar para cuatro espe-
cies de Quercus estudiadas. Datos de Quero et al. (inédito).
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Modificado de Lloret et al. (1999).
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con la proporcién de raiz (RMF); es decir, las plantulas emergidas de semillas grandes tendi-
an a invertir preferentemente en raiz. En un estudio comparativo de 8 especies lefiosas del
mismo género (Paz y Martinez-Ramos 2003), se encontré que la probabilidad de superviven-
cia fue mayor para las plantulas emergidas de semillas mads grandes. En el caso extremo, las
semillas de tamafio muy pequefio como las de Rhododendron ponticum (menos de 1 mm y
sélo 0,05 mg de peso) originan pldntulas diminutas que requieren condiciones de humedad
uniforme y no sobreviven la sequia estival. Esta especie se considera relicta del Terciario en
las montafias del sur de la Peninsula Ibérica donde practicamente no tiene reproduccion sexual
(100% de mortalidad de las plantulas en el primer afio) y sin embargo es una invasora con éxi-
to en los ambientes mds himedos del centro y oeste de Europa (Mejias et al. 2002). En un
escenario de cambio climdtico, hacia una mayor aridez y sequias estivales mds prolongadas,
los arboles y arbustos de semilla muy pequefia (por ejemplo las ericiceas como los brezos y
el madrofio) serian los mds sensibles.

Sin embargo, aunque las semillas mds grandes suelen tener mayores tasas de germina-
cién (Shipley et al. 1990b), y las plantulas que emergen son mds vigorosas (Paz y Martinez
Ramos 2003) y tienen mds probabilidad de sobrevivir (Dalling y Hubbell 2002), no todo son
ventajas. En un experimento con 1200 semillas de Q. ilex que fueron pesadas y luego disper-
sadas en diferentes micrositios, se encontrd que las semillas supervivientes eran significativa-
mente mds pequeias (media de 1,8 g) que las que habian sido depredadas (media de 2,1 g),
fundamentalmente por ratones y jabalies (Gémez 2004). Por tanto, pueden existir presiones
selectivas opuestas actuando sobre el tamafio de la semilla; en el caso de Q. ilex seria negati-
va durante la fase posdispersiva (mayor éxito de las semillas pequefias) y positiva en la fase
de establecimiento (mayor éxito de las plantulas emergidas de semillas grandes).

En una comunidad de bosque mediterrdneo existe una variedad muy amplia de tamafios
de semillas (desde algunos gramos para los Quercus, hasta algunas cienmilésimas de gramo
para las ericdceas; lo que representa cinco 6rdenes de magnitud). La amplia heterogeneidad
del medio en el espacio y el tiempo permite que una mezcla de especies que difieren en sus
requerimientos de regeneracidn (tamaifio de semilla, dispersidn, germinacion, emergencia, cre-
cimiento, defensa, etc.) pueda coexistir en el mismo rodal de bosque (véase capitulo 3).

5. Composicion quimica de la hoja y sus implicaciones ecolégicas

La composicién quimica de la hoja es una caracteristica importante pues también influ-
ye sobre las tasas de crecimiento de las plantas, ademds de tener implicaciones ecoldgicas,
tanto sobre las tasas de supervivencia (mediante la sintesis de compuestos secundarios defen-
sivos contra los herbivoros), como sobre el reciclado de los nutrientes (modulando las tasas
de descomposicién de la hojarasca; véase capitulo 17).

Los ocho componentes cuantitativamente mds importantes del material vegetal son:
minerales, dcidos orgdnicos, proteinas, carbohidratos totales estructurales (TSC; del inglés
“total structural carbohydrates”), carbohidratos totales no estructurales (TNC; del inglés “total
non-structural carbohydrates”), lipidos, lignina y fenoles solubles (Poorter y Villar 1997);
constituyendo la suma de todos estos compuestos entre el 80 y el 100% de la biomasa vege-
tal. Las diferencias en las proporciones de los componentes quimicos suelen estar asociadas a
presiones selectivas sobre funciones contrastadas y pueden por tanto servir para clasificar gru-
pos funcionales de plantas e inferir las condiciones ecoldgicas en las que han evolucionado

(Poorter y Bergkotte 1992; Van Arendonk y Poorter 1994; Martinez et al. 2002).
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Las tasas de crecimiento relativo de distintas especies pueden estar correlacionadas con
las concentraciones de algunos compuestos quimicos de la hoja. Por ejemplo, en un estudio
de 24 especies herbdceas se encontré que el crecimiento mds rdpido (mayores RGR) estaba
asociado a las concentraciones mds altas de proteinas y minerales y negativamente a las con-
centraciones de hemicelulosa y lignina (Poorter y Bergkotte 1992).

La hipdtesis del compromiso entre crecimiento y defensa explicaria los patrones de com-
posicién quimica de la hoja (Rhoades y Cates 1976; Coley 1988). Segtn esta hipdtesis, la
planta se enfrenta a un compromiso energético entre sintetizar compuestos defensivos (que
tienen un coste metabdlico de sintesis y almacenamiento) o invertir su energia en otras fun-
ciones como crecimiento, mantenimiento y/o reproduccién. En un estudio pionero (Coley
1988) de 41 especies tropicales, se encontraron evidencias de este compromiso entre creci-
miento y defensa. Las especies que tenian las tasas de crecimiento mayores, lo conseguian a
costa de tener las hojas con menos defensas quimicas con el consiguiente ahorro de energia;
pero estas especies eran mds susceptibles a ser defoliadas por los herbivoros. Por el contrario,
las plantas que tenfan mds compuestos defensivos en sus hojas crecian mds lentamente, al
dedicar gran parte de la energia a defensa; pero poseian la ventaja de ser menos vulnerables a
los herbivoros. Unos resultados semejantes se han obtenido en un estudio comparado de 16
especies lefiosas, la mayor parte mediterraneas (Ruiz Robleto 2002). Las especies con tasas
de crecimiento relativo alto contenian concentraciones altas de proteinas en las hojas (Figura
7.11A), mientras que las de crecimiento lento se caracterizaron por tener concentraciones altas
de compuestos defensivos, como fenoles solubles y lignina (Figura 7.11B y C).

Otra de las categorias de compuestos quimicos que puede estar relacionada con el creci-
miento son los carbohidratos no estructurales (almidén, sacarosa, fructosa y glucosa), ya que
suelen tener una funcién de reserva y estdn asociados a la capacidad de rebrote y recuperacion
después de una perturbacion por defoliacion masiva (por ejemplo: corta, herbivoria, incendio,
etc) (Mc Pherson y Williams 1998; Canham et al. 1999; Paula 2004). En un estudio compa-
rativo de tres especies de brezo, el crecimiento de los rebrotes (después de una corta experi-
mental de toda la parte aérea) fue mayor en Erica arborea, la especie que tenia la mayor can-
tidad de reservas de almidon en sus raices (Paula 2004).

La reserva de nutrientes minerales también puede influir sobre el crecimiento y la super-
vivencia de las plantas. Dentro de una misma especie, se ha observado que las mayores con-
centraciones de nitrégeno y potasio en hojas estaban asociadas a la mayor supervivencia de
las plantulas (Villar-Salvador 2003).

La mayoria de los estudios sobre la composicién quimica se ha centrado en las hojas, que
aunque pueden constituir un 40 % de la biomasa en las pldntulas jovenes, s6lo representan
entre el 1 al 4% de la biomasa total de los arboles adultos (Tabla 7.2; véase Poorter y Nagel
2000). Por tanto, dada su importancia cuantitativa también seria importante estudiar la com-
posicién quimica de tallos y raices y su relacion con el crecimiento y otros aspectos ecoldgi-
cos importantes. Desgraciadamente no existen muchos estudios que combinen estos aspectos.

La importancia de los estudios de composicidon quimica estriba en que no es sélo la can-
tidad de biomasa vegetal la que determinan los flujos de energia hacia niveles tréficos supe-
riores y la produccién secundaria de un ecosistema, sino también de forma muy importante la
calidad del material vegetal (determinado principalmente por su composicion quimica y las
proporciones de hojas, tallos y raices) (Begon et al. 1988).

Otra de las ventajas de los estudios de composicion quimica es que permiten analizar la
economia de la planta, ya que permite calcular el costo de construccién (CC) de un 6rgano, es
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Figura 7.11. Relacion entre las tasas de crecimiento relativo y la concentracion en hojas de (A) proteinas, (B) feno-
les solubles y (C) lignina. Datos de Villar et al., inédito.
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decir la energia necesaria para sintetizar todos los componentes de ese 6rgano. Técnicamen-
te, el CC se expresa como la cantidad de glucosa utilizada en la construccién de un gramo de
biomasa (Penning de Vries et al. 1974; Williams et al. 1987). El costo de construccién depen-
derd de la contribucién relativa de los compuestos mds “caros” energéticamente, como los
lipidos, lignina, fenoles y proteinas, frente a los mds “baratos”, como los carbohidratos (TSC
y TNC), dcidos organicos y minerales. La energia necesaria para sintetizar cada uno de los
tipos de compuestos quimicos se ha estimado a partir de las rutas bioquimicas de sintesis de
estos compuestos. Estimas de los costos especificos de esos compuestos se pueden encontrar
en Merino, Field y Mooney (1984) y Poorter y Villar (1997). Es de esperar que las plantas con
tejidos mds costosos tengan un crecimiento mds lento. En parte, el alto costo puede estar ori-
ginado por los compuestos quimicos de defensa que aumentan la supervivencia a cambio de
un menor crecimiento, segtin la hipétesis del compromiso entre defensa y crecimiento (Rho-
ades y Cates 1976; Coley 1988).

A nivel de planta completa, existe una diferencia en CC entre érganos, de forma que las
hojas son mds costosas que los tallos (Poorter y Villar 1997); en parte debido a su mayor con-
tenido en proteinas (uno de los compuestos mds “caros” energéticamente). En las dltimas
décadas se ha generado una considerable base de datos sobre el costo de construccidn, princi-
palmente de hojas, que ha permitido conocer la variacion en el costo de construccién entre dis-
tintas especies, comparar diferentes grupos funcionales de plantas, los valores medios en bio-
mas contrastados, o el posible efecto del aumento de diéxido de carbono en la atmdsfera sobre
el CC de las plantas (Poorter y Villar 1997; Poorter y De Jong 1999; Villar y Merino 2001).

Una de las conclusiones generales de estos estudios es que la variacién en el costo de
construccién puede ser muy grande (hasta de un 200 %). Por ejemplo los valores mds bajos
de CC de hojas se han encontrado en Ficus carica (1,1 g glucosa g') y los més altos en Hete-
romeles arbutifolia (2,3 g glucosa g') (véanse valores de CC para plantas mediterrdneas en
Merino et al. 1984; Merino 1987; Villar y Merino 2001).

Una de las hipétesis mds contrastadas respecto al CC, ha sido si existen diferencias en el CC
de las hojas con diferente longevidad (concretamente perennifolias frente a caducifolias). Por lo
general, se ha encontrado que las hojas caducas son menos costosas que las perennes (Miller y
Stoner 1979; Merino 1987; Sobrado 1991; Villar y Merino 2001). En un estudio del costo de
construccién de las hojas de 162 especies, procedentes de diversos biomas (Villar y Merino
2001), se comprobd que las hojas caducas eran significativamente menos costosas que las peren-
nes, pero esa diferencia era relativamente pequefia (promedio del 6%) y no explicaria las gran-
des diferencias en la tasa de crecimiento entre las plantas de los dos grupos funcionales (las cadu-
cifolias crecen por termino medio un 67% mas rdpido que las perennifolias, Figura 7.4 B).

La composicién quimica de las hojas, ademads de su funcién directa en la defensa contra
los herbivoros, tiene consecuencias indirectas sobre las tasas de descomposicion de la hoja-
rasca y el reciclado de nutrientes minerales en el bosque (véase capitulo 17; Grime et al. 1996;
Cornelissen et al. 1999). En general, las hojas ricas en compuestos defensivos tendran tasas
menores de descomposicidn y se acumulardn en el suelo; aunque también intervienen las con-
diciones de temperatura, humedad y tipo de suelo, asi como los organismos descomponedo-
res. Se ha sugerido que las hojas perennes esclerdfilas, con larga vida y contenidos bajos de
nitrégeno y otros nutrientes minerales, serian seleccionadas en habitats donde los suelos son
pobres (Loveless 1962; Monk 1966). Por un lado, las plantas perennifolias tienen tasas bajas
de crecimiento y tendrian por tanto menos necesidad de nutrientes; por otro, las hojas tienen
contenidos bajos en nutrientes minerales que ademads se retranslocan en parte (sobre todo los
mds moviles como el potasio y el nitrégeno) durante la senescencia y antes de la caida de la
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hoja. La hojarasca tiene por tanto poca riqueza en nutrientes minerales, y ademds se liberan
muy lentamente; en este tipo de bosque sobre suelos pobres, la mayor parte de los nutrientes
minerales estd retenida en la biomasa de los drboles.

En resumen, el estudio comparado de la composicién quimica de la hoja para las dife-
rentes especies que componen una comunidad nos proporciona una informacién valiosa sobre
su ecologia funcional: refleja la intensidad de la presidn selectiva de la herbivoria; permite
evaluar el flujo de energia hacia los niveles tréficos superiores (Begon et al. 1988); informa
sobre el reciclado de nutrientes y carbono; los patrones de diferencias entre especies ayudan
a explicar su separacion de nichos y en general, contribuye a la comprensién del funciona-
miento de los ecosistemas (véanse revisiones en Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999).

6. Distibucion de caducifolias y perennifolias

Como hemos visto en las secciones anteriores, la longevidad de la hoja estd asociada a
su morfologia funcional (SLA), composicién quimica (proteinas y compuestos defensivos
contra los herbivoros), costo de construccién, y todo ello afecta a la tasa de crecimiento, capa-
cidad competitiva y probabilidad de supervivencia, tanto de la plantula como de los arbustos
y arboles adultos. En el ambiente mediterrdneo coexisten especies con una longevidad foliar
muy diferente, pero es de esperar que las especies con hojas de vida corta (caducifolias) ten-
gan diferentes preferencias de hédbitat que las de vida larga (perennifolias).

El verano mediterrdneo se caracteriza por las altas temperaturas (pueden superar los 40
°C) y la falta de lluvias; mientras que durante el invierno las temperaturas son bajas (con fre-
cuentes heladas) y las precipitaciones son abundantes. Los periodos mds favorables para el
crecimiento de las plantas son el otofio y la primavera, cuando las temperaturas son suaves y
la disponibilidad de agua es abundante (Di Castri y Mooney 1973; Dunn et al. 1976). Por el
contrario, en los periodos adversos (invierno y verano) las plantas tienen que equilibrar sus
balances de carbono y agua mediante diversos mecanismos.

La estrategia perennifolia, y en particular la hoja esclerdfila se ha considerado como una
adaptacion para evitar la pérdida de agua. Este tipo de hoja tiene las paredes celulares engrosa-
das, espesas cuticulas protectoras y cubiertas pelosas o céreas; caracteristicas que permite redu-
cir la transpiracién cuando la planta se encuentra sometida a estrés hidrico (Larcher 2003; véa-
se capitulo 6). El drea foliar especifica (SLA) de la hoja esclerdfila es relativamente baja (ver
ejemplo de las 24 especies en la figura 7.4 E y los trabajos de Reich et al. 1992; Eamus et al.
1999; Castro-Diez et al. 2000; Villar y Merino 2001), debido principalmente a que las hojas son
gruesas y no a que sean mds densas (Turner 1994; Castro-Diez et al. 2000; Ruiz-Robleto 2002).

Estas adaptaciones a evitar la pérdida de agua y a resistir las altas temperaturas tienen el
coste fisioldgico de reducir la absorcién de diéxido de carbono atmosférico y con ello la foto-
sintesis. Sin embargo, la persistencia de la hoja durante todo el afio le permite tener un perio-
do de actividad fotosintética mds prolongado (Dunn et al. 1976). En un estudio comparativo
de 22 plantas lefiosas mediterrdneas, las perennifolias crecieron durante mds tiempo (prome-
dio de 3,7 meses) que las caducifolias (promedio de 2,5 meses) (reandlisis de los datos en Cas-
tro-Diez et al. 2003). Por tanto, es de esperar que las especies perennifolias tiendan a ocupar
los hébitats mds secos y calurosos donde serian mds tolerantes que las caducifolias.

Por otro lado, la esclerofilia también se ha considerado como una adaptacién a la falta de
nutrientes (Turner 1994; Salleo y Nardini 2000). La proporcidn de especies con hoja perenne
(o en general bajo SLA), en el bosque suele estar correlacionada negativamente con la fertili-
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dad de los suelos (Loveless 1962; Monk 1966; Nielsen et al. 1996; Lusk et al. 1997). En un
andlisis de suelos de bosques ibéricos (datos de Montoya y Lépez-Arias 1997), se ha encon-
trado que los bosques dominados por especies perennifolias son significativamente mds
pobres en nitrogeno y carbono orgdnico, presentan una textura con mds porcentaje de ele-
mentos gruesos y mayor densidad aparente; por tanto son de mayor pedregosidad y menor
capacidad de retencién de agua y nutrientes, en comparacién a los bosques de caducifolios
(Villar et al. inédito). Las especies de hoja esclerdfila son mas eficaces en la utilizacién de los
nutrientes limitantes y deben tener ventajas en los habitats de suelos pobres (Aerts 1995).

Por el contrario, las plantas con estrategia caducifolia evitan las condiciones adversas del
invierno perdiendo la hoja (previamente retranslocan parte de sus nutrientes) y manteniendo
una actividad metabdlica muy baja. Durante el verano sufren una mayor pérdida de agua y son
mads sensibles a la sequia que las perennifolias. Su mayor ventaja radica en que las hojas, con
area especifica foliar elevada, tienen mayor capacidad para adquirir energia solar y diéxido de
carbono, y por tanto obtienen una mayor ganancia de carbono (mediante la fotosintesis)
(Wright et al. 2004); determinando unas altas tasas de crecimiento y mayor capacidad com-
petitiva. En el estudio de las 24 especies lefiosas, el peso final de las especie caducifolias fue
mayor que el de las perennifolias (Figura 7.4 A) y ademads si se comparan los 12 pares cadu-
cifolia-perennifolia filogenéticamente relacionados, en todos ellos la especie caducifolia pre-
sentaba un mayor peso que la perennifolia (Villar et al. inédito). Por ello, las especies cadu-
cifolias tienden a distribuirse en los bosques con mayor disponibilidad de agua (bosques de
ribera, zonas de montafia, fondos de valle, laderas norte, etc.) y en suelos més fértiles y con
mayor contenido en materia organica (Blanco er al. 1997; Villar et al. inédito).

Como hemos visto anteriormente, la capacidad defensiva contra los herbivoros también
estd relacionada con la longevidad de la hoja (Coley 1988; seccion 7.5). Las hojas con mayor
contenido de compuestos quimicos defensivos (fenoles solubles o lignina) son las més longe-
vas (y las de menor tasa de crecimiento) con respecto a las hojas de vida corta (y con mayor
capacidad de crecimiento) (Figura 7.11 B y C). Por tanto, la presién de los herbivoros tam-
bién podria ser un factor determinante de la distribucién diferencial de perennifolias y cadu-
cifolias en distintos hdbitats. En un estudio en Sierra Nevada (Granada) se ha comprobado
como la baja densidad de individuos adultos de una especie caducifolia (arce, Acer opalus
subsp. granatense) frente a una perennifolia (pino albar, Pinus sylvestris var. nevadensis) se
debe a que el arce es muy consumido por los ungulados mientras que el pino lo es mucho
menos (Zamora, Gomez y Hodar 2001).

7. Compromisos entre crecimiento y supervivencia

Durante los primeros estadios de desarrollo, la plantula se encuentra sometida a presio-
nes selectivas con frecuencia opuestas y contradictorias. Por un lado, algunas caracteristicas
morfoldgicas y fisioldgicas favorecen un crecimiento mds rdpido, que supone una mayor
capacidad competitiva y a medio plazo mayor supervivencia; mientras que otras caracteristi-
cas morfoldgicas y quimicas, a menudo antagoénicas a las primeras, les confieren mayor capa-
cidad defensiva y mayor supervivencia a corto plazo.

Entre las caracteristicas asociadas a mayores tasas de crecimiento, se pueden destacar:
mayor drea especifica foliar (SLA), mayor asignacion de biomasa a hojas y menor a raices,
concentracion alta de proteinas en hojas y baja de fenoles y lignina, menor costo de construc-
cién de la hoja, alta tasa de fotosintesis neta y reducido control estomdtico (vedse secciones
7.2y 7.5). En cuanto a las caracteristicas que confieren una mayor supervivencia, depende de
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cual sea la causa de mortalidad. En el ambiente mediterrdneo, se pueden distinguir cuatro cau-
sas principales de mortalidad: déficit de agua (sequia), déficit de nutrientes en el suelo, défi-
cit de carbono y dafios causados por la herbivoria (Cuadro 7.3; véase una discusién general
sobre el nicho de regeneracion en el capitulo 3).

La seleccién de determinadas variables para favorecer el crecimiento mds rapido puede
tener efectos contraproducentes para su supervivencia en condiciones de estrés hidrico (SLA y
drea foliar elevadas, baja proporcién de raices y escaso control estomdtico), de pobreza de
nutrientes en el suelo (proporcién de raices baja, hojas de vida corta y ricas en proteinas), o con
una presion fuerte de los herbivoros (SLA elevada, concentraciones foliares bajas de fenoles y
lignina y altas concentraciones foliares de proteinas). Unicamente en el caso de que una baja
supervivencia estuviera relacionada con el déficit de carbono (mayores gastos respiratorios que
ganancias fotosintéticas), serian favorables las caracteristicas seleccionadas para maximizar las
tasas de crecimiento (tasas de fotosintesis altas y mayor proporcién de drea foliar respecto al
peso de la planta). Esta limitacion serfa importante en condiciones de sotobosque sombreado.

Comparativamente, la sequia y el dafio causado por los herbivoros son las principales
causas de mortalidad de las plantulas en los matorrales y bosques mediterrdneos (véanse capi-
tulos 3,6 y 8) y por tanto suponen presiones selectivas fuertes y contrarias a la maximizacion
de las tasas de crecimiento. En los ambientes mediterraneos adversos (sequia estacional, fuer-
te presion de herbivoros), con fluctuaciones climdticas poco predecibles y perturbaciones
(incendios) recurrentes, tendrdn mds éxito las especies con caracteristicas asociadas a la resis-
tencia de eventos sibitos o prolongados de estrés; y por tanto, serdn especies de crecimiento
lento (Cuadro 7. 3; Grime 1979; Valladares et al. 2000).

Estas tendencias generales evolutivas, reflejadas en las diferencias entre especies, pue-
den no coincidir con lo que podemos encontrar dentro de una especie. En general, las plantas
mds grandes y con mayor concentracidon de nutrientes tienen mayor ganancia de carbono (por
fotosintesis), lo cual determina una mayor cantidad de reserva de carbohidratos que se puede
destinar a crecimiento aéreo y radical. Estas plantas con mayor crecimiento, en particular de
la parte radical, tendrdn mayor absorcién de agua y nutrientes, y durante el periodo critico esti-
val podrian ser mas resistentes al estrés hidrico, resultando en una mayor supervivencia (Villar
Salvador 2003). Es decir, a nivel intraespecifico se puede asociar mayor crecimiento con
mayor supervivencia.

Sin embargo, no siempre un mayor crecimiento implica mayor supervivencia. Por ejem-
plo, un rdpido crecimiento en primavera, cuando las condiciones de luz y humedad son favo-
rables, pueden comprometer la supervivencia de la pldntula durante la sequia estival. Si el cre-
cimiento primaveral supone una inversién preferente en superficie foliar, con una estructura
xilemdtica de vasos grandes por los que la savia puede discurrir con rapidez, la planta estard
en malas condiciones para resistir la sequia por dos razones: la superficie foliar amplia signi-
fica una gran transpiracion y pérdida de agua, mientras que el xilema de vasos grandes es mas
susceptible de embolias y cavitacion (Villar Salvador et al. 1997).

El balance en la inversion de biomasa entre parte aérea y parte radical tiene una gran inci-
dencia tanto en el crecimiento como en la supervivencia y en muchas ocasiones puede tener
aspectos contradictorios. Por un lado, la mayor proporcién de parte aérea es positiva para el
crecimiento durante la estacion favorable, pero aumenta la transpiracién y desajusta el balan-
ce hidrico de la planta durante la sequia, reduciendo su probabilidad de supervivencia (Cua-
dro 7.3 y Figura 7.10 B). Por otro lado, la mayor proporcién de parte radical, aunque benefi-
cia la capacidad de captar agua durante la sequia, puede actuar como sumidero de carbono y
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CUADRO 7.2.

Variables relacionadas con crecimiento y supervivencia

Las principales variables morfoldgicas, fisiologicas y de composicion quimica que estdn bien
asociadas a la tasa crecimiento o la supervivencia de las plantulas de ambientes mediterrdneos se
clasifican en funcién de los principales factores que limitan la supervivencia en este tipo de

ambientes.
.. . . . Tasa de
Factor limitante Supervivencia Variables de la planta ..
crecimiento
Alto SLA

- . Gran drea foliar
Déficit de agua Baja | o ) Al
Baja proporcién de raiz

Escaso control estomatico

Déficit de
nutrientes

1

. Baja proporcion de raiz
Baja oporeion ) Al
Longevidad foliar corta

Bajas tasas de fotosintesis

- . Neta )
Déficit de carbono Baja _ q Baja

Baja drea foliar/ peso planta

Herbivoria
Alto SLA

. Bajo contenido en fenoles
(eliminacién Baja _ ligﬂlina Y q Alta

de biomasa por

B Alto contenido en proteinas
herbivoros)

Herbivoria, fuego,

roza, etc. . . .
74, ., Alta _ Alta concentracion de almidéon qNo influye
(eliminacién parte

aérea)
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determinar un balance de carbono negativo (mayores gastos respiratorios dada una mayor pro-
porcién de raices y menores entradas por fotosintesis, dado la menor proporcién de hojas)
(Villar-Salvador 2003).

Al igual que se ha comentado antes para variables morfoldgicas, también la importancia
de la composicién quimica en determinar las relaciones entre crecimiento y supervivencia
expuestas en el cuadro 7.3 se modifican sustancialmente cuando se considera a nivel intraes-
pecifico (dentro de una especie). Por ejemplo, se ha encontrado una relacién positiva entre la
concentracién de nitrégeno (o de proteinas) en hojas y la supervivencia de los plantones tan-
to de pino carrasco (Pinus halepensis; Oliet et al. 1997) como de pino pifionero (Pinus pinea;
Villar-Salvador 2003).

Otros compuestos quimicos que no parecen estar relacionados con la capacidad de cre-
cimiento (como la acumulacién de carbohidratos solubles) si pueden tener una importancia
grande para la supervivencia en determinadas situaciones. Por ejemplo, un mayor contenido
de aztcares en tallos y raices puede ser ventajoso para la planta cuando sufre una perturbacién
que supone la pérdida parcial o total de las hojas o de toda la parte aérea (fuego, roza, herbi-
voria, caida de la hoja por sequia), ya que a partir de las reservas se pueden movilizar los car-
bohidratos para el crecimiento de los rebrotes y el mantenimiento de la planta determinando
una mayor supervivencia bajo estas condiciones (Mc Pherson y Williams 1998, Canham et al.
1999, Villar Salvador 2003; Paula 2004). Ademads, este contenido en aztcares puede servir
como protector osmético ante la sequia y reducir el punto de congelacién dando proteccion
ante eventos de frio intenso (Larcher 2003).

8. Implicaciones para la gestion y conservacion

El conocimiento de la capacidad de crecimiento de las plantas lefiosas durante su estadio
mds vulnerable (la fase de plantula), de las caracteristicas intrinsecas que la determinan y de
la influencia de las variables ambientales sobre este crecimiento es un requisito esencial para
la comprension de la ecologia de la regeneracion del bosque mediterrdneo. Ademas, este
conocimiento es de gran utilidad para las actuaciones silvicolas de repoblacién y para la con-
servacion del bosque. Paraddjicamente, existe en la actualidad poca informacién bésica sobre
la capacidad regenerativa de los drboles y arbustos mediterrdaneos y sin embargo se realizan
cuantiosas y costosas actuaciones de reforestacion con distintas especies.

Se ha visto que los avances en el conocimiento del funcionamiento ecofisiolégico de
las plantulas de especies leflosas mediterrdneas aumenta el éxito en su produccion de vive-
ro, con fines de reforestacidn y restauracion ecoldgica (Pefiuelas y Ocana 2000). Por ejem-
plo, dadas las bajas tasas de crecimiento de las especies lefiosas mediterrdneas, se reco-
mienda el uso moderado de fertilizantes, especialmente en el caso de leguminosas, durante
su preparacion en vivero antes del transplante a campo (Valladares ef al. 2002). En general
es recomendable una seleccion estricta del material genético de partida (semillas, estaqui-
llas, etc.) no s6lo por razones de proteccion de la diversidad genética sino porque las adap-
taciones locales de los ecotipos o variedades de la zona donde se vaya a realizar la refores-
tacion influyen decisivamente en el éxito de la actuacién (Garcia Fayos et al. 2001;
Villar-Salvador 2003).

Existe una cierta controversia sobre las interacciones (positivas, negativas o neutras) de
la vegetacion existente y el éxito de las plantaciones (ver capitulos 12 y 13). Por una parte, se
aportan evidencias de que las plantas herbdceas y arbustivas existentes pueden interferir con

221



Procesos y mecanismos

el crecimiento de las nuevas plantas y dificultar los proyectos de restauracién (por ej., Kolb et
al. 1996; Jurena y Archer 2003). En el caso de las especies lefiosas mediterrdneas hay que
tener en cuenta que ya tienen de por si unas tasas inherentes de crecimiento bastante bajas. Se
ha comprobado experimentalmente que la eliminacién selectiva de las plantas herbaceas en la
zona reforestada, especialmente en el primer afio, aumenta la disponibilidad de agua y nutrien-
tes en el suelo e incrementa la supervivencia de los plantones (Navarro y Fragero 2004). No
obstante, en estudios de interferencia hierba - plantula de drbol (en clima templado) también
se ha encontrado una gran variedad de situaciones, dependiendo de la especie utilizada en la
plantacién (Kolb, Bowersox y McCormick 1990).

Por otra parte, la cubierta vegetal puede ejercer efectos positivos sobre los sistemas que
se pretenden restaurar o reforestar. En primer lugar, previene la erosion del suelo, en particu-
lar si la zona a reforestar estd en ladera con fuertes pendientes (véase capitulo 11). En segun-
do lugar, puede facilitar el desarrollo de las pldntulas en determinadas condiciones de estrés
ambiental, aliviando el exceso de radiacién y mejorando las propiedades del suelo (véanse
capitulos 12 y 13). Por ejemplo, se ha comprobado que el esparto (Stipa tenacissima) favore-
ce la supervivencia de las pldntulas de lentisco (Pistacia lentiscus) en condiciones de aridez
(Maestre, Bautista y Cortina 2003). Aunque este efecto facilitador es significativo s6lo en los
niveles intermedios de estrés hidrico; no se manifiesta en las condiciones mds favorables (sin
poco estrés) ni cuando el estrés hidrico es extremo (Maestre y Cortina 2004).

Desde la perspectiva del viverista, una planta de calidad es aquella capaz de alcanzar un
desarrollo (supervivencia y crecimiento) 6ptimo en un medio determinado y, por tanto, cum-
plir los objetivos establecidos en un plan de restauracién (Villar-Salvador 2003). El andlisis
de las tasas de crecimiento y sus condicionantes morfoldgicos y fisioldgicos, tanto en condi-
ciones del vivero como tras su implantacién en campo, pueden contribuir a establecer la cali-
dad de planta. Por ejemplo, se utiliza como criterio de calidad el tamaiio del brinzal (biomasa
adquirida en un tiempo dado) y existe una normativa al respecto. En los trabajos de restaura-
cién en clima mediterrdneo se prefieren plantas pequefias porque deben mantener mejor una
economia hidrica durante las primeras sequias después del transplante. Sin embargo, algunas
evidencias han mostrado que las pldntulas mds grandes tienen menor riesgo de mortalidad y
mayor crecimiento (ver apartado 7.7; Oliet et al. 1997; Villar-Salvador 2003). Por otro lado,
hay que tener en cuenta, cuando se seleccionan las plantas de vivero que las mds grandes no
siempre son las de mayor tasa de crecimiento; pueden ser mds viejas (con mayor tiempo de
crecimiento) y tener las raices deformadas en el interior del contenedor, teniendo una super-
vivencia baja al ser transplantadas al campo.

La composiciéon quimica también puede ser un indicador de la “calidad” de la planta para
los programas de reforestacion. Se ha comprobado que las concentraciones de nitrogeno o
potasio en el momento del transplante estdn correlacionadas con la supervivencia del brinzal
(Villar-Salvador 2003). Otros compuestos como los carbohidratos no estructurales o los com-
puestos defensivos podrian ser utilizados como criterios de calidad, al estar relacionados con
la supervivencia (ver apartado 7.7). Seria recomendable por tanto investigar sobre criterios
funcionales de calidad de planta (como, por ejemplo, la concentracion foliar de nutrientes, car-
bohidratos no estructurales y compuestos defensivos).

La capacidad de resistencia a la sequia y a la pobreza de los suelos es otro criterio utili-
zado para evaluar la calidad de planta. Una préctica comun de vivero es “endurecer” la plan-
ta previamente, bien cultivindola con cierto estrés hidrico o bien con sustrato pobre en
nutrientes, antes de transplantarla a campo. Sin embargo ciertos estudios han mostrado que las
plantas mds vigorosas, mejor fertilizadas y mds capaces de crecer activamente son las que tie-
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nen mejor supervivencia en campo (Villar-Salvador 2003), por lo que los tratamientos cldsi-
cos como el “endurecimiento” requieren revisién y una comprobacién experimental de sus
efectos en diversas combinaciones de especies y localidades.

Otra cuestion importante, de cara al éxito de una repoblacion, se refiere a la eleccion de
plantacién frente a siembra. Por lo general, tiende a utilizarse con mds frecuencia el trasplan-
te de pldntulas crecidas en viveros. Sin embargo, la siembra directa de semillas puede ser una
buena alternativa al transplante, ya que evita los problemas causados por la deformacion radi-
cal en los envases y ahorra los gastos de vivero y transporte. En un estudio experimental a
pequeiia escala, se compar6 la supervivencia y el crecimiento de brinzales de alcornoque (Q.
suber) y de melojo (Q. pyrenaica), procedentes de semilla y de plantas de una savia (Quero
et al., inédito). La supervivencia de los brinzales de siembra directa fue mayor que la de los
transplantados. Esto fue en parte debido a un mayor crecimiento en profundidad de la raiz de
los brinzales de siembra, mientras que las raices de las plantas transplantadas conservaban la
forma y profundidad del envase del vivero.

En general, tanto para el cultivo de plantas en vivero y la reforestacion de zonas degra-
dadas, como para la restauracién y conservaciéon de poblaciones y comunidades naturales
mediante regeneracion asistida, es preciso conocer los principios de morfologia funcional,
ecofisiologia, nutricién y quimica ecoldgica que condicionan las tasas de crecimiento y la
capacidad de resistencia (a sequia, herbivoria, pobreza de suelos, etc.) de los arboles y arbus-
tos en su fase inicial y mds critica: la plantula. Ademads, este conocimiento permitird predecir
la susceptibilidad diferencial de especies y variedades al cambio climético. Por ejemplo, el
incremento de la aridez podria afectar mas a las especies de semilla pequefia como ciertas eri-
céceas, y en general, el aumento de las oscilaciones climdticas podria perjudicar a especies de
crecimiento rapido y uso poco conservativo de los recursos.
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