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CAPITULO 5

Fenologia y caracteristicas funcionales
de las plantas lefiosas mediterraneas

Gabriel Montserrat Marti, Sara Palacio Blasco y Rubén Milla Gutiérrez

Resumen. Fenologia y caracteristicas funcionales de las plantas lefiosas medite-
rrdneas. La flora lefiosa domina numerosos ambientes del paisaje vegetal mediterraneo
en el que presenta bastante diversidad morfoldgica y taxondmica. Esta diversidad de for-
mas de crecimiento y especies determina una cierta diversidad fenoldgica, ya que la
fenologia es muy dependiente de algunas caracteristicas morfoldgicas de las plantas,
como son la talla, la estructura de las yemas y la variacion estacional de biomasa viva.
Estas caracteristicas pueden estar muy condicionadas por la filogenia. En las especies
leflosas se distinguen dos estrategias fenoldgicas bien diferenciadas: la superposicion de
fenofases en un corto periodo de tiempo y la secuenciacién de éstas durante todo el afio
o durante un largo periodo del mismo. La primera parece ajustarse a los climas que pre-
sentan un largo e intenso periodo anual de estrés y un corto periodo vegetativo, mientras
que la segunda parece responder a una distribucién mds extendida en el afio de los peri-
odos favorables para el crecimiento. Ambas estrategias poseen caracteristicas funciona-
les propias que determinan diferentes usos de los recursos a lo largo del afio. En el cli-
ma mediterrdneo se producen dos estaciones de intenso estrés climdtico (invierno y
verano) que dividen el periodo adecuado para el crecimiento vegetal. Esta restriccion cli-
matica limita la posibilidad de ajuste de la fenologia de muchas especies con el clima.
Para optimizar dicho ajuste las plantas utilizan varios mecanismos, como establecer
complejas relaciones entre fenofases, manifestar una cierta flexibilidad fenoldgica o
poseer la habilidad de realizar diferentes ciclos interanuales de produccién de ramas, fru-
tos (vecerfa) y raices. También pueden carecer de tales mecanismos si son capaces de
crecer durante los periodos de estrés (especies tolerantes al estrés). Sin embargo, los
desajustes climdticos de la fenologia se observan con frecuencia, ya sean por desarrollo
de algunas fenofases en periodos poco favorables, como por presentar estrategias feno-
16gicas poco ajustadas a la estacionalidad del clima. Ello seguramente se debe a los
diversos origenes de las especies que constituyen la flora mediterrdnea y a la fuerte ines-
tabilidad que ha experimentado el clima durante el Cuaternario.

Summary. Phenology and functional characteristics of Mediterranean woody
plants. Woody plants dominate many habitat types in the landscapes of the
Mediterranean Region, showing a rather high morphological and taxonomical diversity.
Such a diversity of growth forms and species brings along some phenological diversity,
as phenology is highly dependent on plant’s morphological features such as height, bud
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structure, or seasonal changes in living biomass. In addition, these characters can be
tightly constrained by phylogeny. Two phenological strategies can be identified in
woody plants: phenophase overlapping in a short time period and phenophase
sequencing along the year. Phenophase overlapping seems to be more appropriate under
climates with a single long period of stress and a short favourable season, whereas
phenophase sequencing seems better suited for a more scattered distribution of the
favourable periods throughout the year. Both strategies have characteristic functional
traits that imply different resource uses. Mediterranean climate shows two seasons of
climatic stress (summer and winter), that split the favourable period for plant growth in
two. This climatic feature constrains the adjustment of phenology to climate. To
optimize this adjustment, plants show several mechanisms, e.g. to establish complex
relationships among phenophases, to exhibit phenological plasticity, or to arrange the
production of branches, fruits and roots in several-year cycles. There are also plants that
lack those mechanisms and are able to grow during the periods of climatic stress (stress-
tolerant species). Nevertheless, the uncoupling of plant phenology with the rhythms of
suitable seasons is not rare. It is common to observe some phenological activity during
the harsh climatic periods or unadjusted phenological strategies to climate seasonality.
These disagreements between phenology and climate could be explained by the wide
variety of floristic origins of the Mediterranean species, together with the high climatic
instability registered during the Quaternary.

Definiciones y abreviaturas

Para las definiciones y abreviaturas de las fenofases utilizadas en los diagramas de fenofases se ha seguido a
Orshan (1989a).

Fenologia. Estudio de la estacionalidad de las fenofases.

Fenomorfologia. Estudio de los cambios temporales de la morfologia de las plantas y de sus érganos durante
su periodo completo de vida (Orshan 1989b).

Fenofase. Evento del ciclo vital de las plantas.

Patrén fenolégico. Modo de distribucion de las fenofases durante el afio.

Forma de crecimiento. Tipo de planta que comparte la misma morfologia bdsica.

Dolicoblasto. Rama larga.

Braquiblasto. Rama corta que no excede los 3 cm de longitud.

Yema. Brote no extendido y parcialmente desarrollado que tiene en su dpice el meristema apical que lo ha pro-
ducido (Romberger 1963).

Hipsoéfilo. Hoja superior en la sucesion foliar de los tallos.

Catafilo. Hoja inferior en la sucesion foliar de tallos y ramas. A menudo son escuamiformes o de consistencia
membranosa o coridcea.

DVG: Crecimiento vegetativo de los dolicoblastos. Incremento en longitud y/o adicién de nuevas hojas que son
apreciables a simple vista.

BVG: Idem para los braquiblastos.

FBF: Prefloracién o formacion de las yemas florales. Periodo en que las yemas florales son apreciables a sim-
ple vista.

F: Floracién. Periodo en el que se observan flores abiertas.

FS: Formacion del fruto. Desarrollo de los frutos desde la fertilizacion del 6vulo hasta su completa madura-
cion.

SD: Dispersion de didsporas, ya sean semillas, frutos, partes de fruto o infrutescencias.

LSD: En Orshan (1989a) es la muerte de las hojas de los dolicoblastos. En nuestros diagramas de fenofases
hemos representado la caida de las hojas (abscision foliar) de los dolicoblastos para poder comparar esta fenofase con
los datos de recoleccion de hojas en trampas.

LSB: Idem para los braquiblastos.

132



Ecologia del bosque mediterraneo en un mundo cambiante

1. Introduccion

En los climas templados la secuencia anual de fenofases de las plantas lefiosas esta cla-
ramente relacionada con la estacionalidad del clima, principalmente con la variacién de tem-
peratura y fotoperiodo (Lieth 1974, Rathcke y Lacey 1985). Por ello la mayoria de especies
lefiosas suelen realizar las mismas fenofases en los mismos momentos del afio. Esta sincronia
fenoldgica que se observa en muchas especies de distintas comunidades vegetales puede pre-
suponer la existencia de un ajuste fenoldgico preciso con la estacionalidad del clima (Lieth
1974). Sin embargo, tal ajuste no es facil de lograr en el clima mediterrdneo que presenta dos
periodos anuales de estrés (verano e invierno) que dividen la estacion favorable para el creci-
miento vegetal (Mitrakos 1980). Ademds, la caracteristica variabilidad interanual de este cli-
ma limita la regularidad y duracién de los periodos favorables, aumentando todavia mds la
dificultad del ajuste fenoldgico (Mooney y Dunn 1970). Posiblemente estas limitaciones faci-
litan la coexistencia de diferentes tipos fenoldgicos en muchas comunidades de plantas lefio-
sas mediterrdneas, lo que contrasta con la relativa homogeneidad fenoldgica de los caducifo-
lios dominantes al Norte de la Regién Mediterrdnea.

El ajuste fenoldgico a la estacionalidad del clima presenta una gran importancia adapta-
tiva, muy especialmente en el caso de un clima tan dificil para el crecimiento vegetal como es
el mediterrdneo (Orshan, 1989, Castro-Diez y Montserrat-Marti 1998). Por ello no debe extra-
far que muchos de los estudios fenoldgicos realizados en la Regién Mediterrdnea y en otras
areas de la Tierra se hayan dirigido a explicar las causas de la ocurrencia de la floracion, la
fructificacion y el crecimiento vegetativo en determinados periodos del ano. Estas causas se
han explicado como adaptaciones a factores bidticos y abidticos. Los factores que desencade-
nan el inicio y la duracién de las fenofases se ha considerado que pueden ser exégenos, como
son la temperatura y el fotoperiodo, o endégenos, como son los cambios de hidratacién de los
tallos o el momento de llenado de los vasos del xilema (Kramer et al. 2000, van Schaik et al.
1993, Borchert 1994a, Wang et al. 1992).

Otro aspecto que ha motivado mucha investigacion cientifica en las ultimas décadas es
la flexibilidad en el tiempo de ocurrencia de las fenofases, muy especialmente en respuesta al
cambio climatico global. Durante las dltimas décadas se ha producido un adelanto significa-
tivo de las fechas de brotacion e inicio de otras fenofases en algunas especies de drboles y
arbustos europeos, asi como un retraso menos evidente de los eventos otofiales (Menzel 2000,
Penuelas et al. 2002).

Desde una perspectiva funcional, se considera a la fenologia como un carécter adaptati-
vo fundamental ya que la duracién y ocurrencia en el tiempo del crecimiento vegetativo y de
la actividad reproductiva tienen gran importancia para determinar las estrategias de asimila-
cién y uso del carbono en las plantas lefiosas mediterraneas (Mooney et al. 1977). Cabe espe-
rar que las respuestas fenoldgicas de las plantas a las variaciones del clima, de los recursos
bésicos (luz, agua y nutrientes) o de los numerosos factores bidticos, sean respuestas integra-
das de la planta, dependientes del modelo de organizacién bésico de la especie que, a su vez,
ha derivado de una larga evolucién ocurrida bajo climas continuamente cambiantes. Las plan-
tas son organismos sumamente integrados cuyos escasos Organos repetidos modularmente
realizan diversas funciones que estdn bien coordinadas con el funcionamiento de las demads
partes de la planta (Harper 1977). Ello sugiere que las fenofases deben producirse en el curso
del afio en cada individuo con perfecta coordinacién entre ellas y que el patrén fenoldgico
debe estar suficientemente adaptado a las condiciones ambientales para asegurar la supervi-
vencia de la planta. Lamentablemente pocos estudios han examinado el significado funcional
de las posibles interrelaciones de las fenofases (van Schaik et al. 1993).
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El objetivo de este capitulo es explorar la variedad de estrategias fenoldgicas que pre-
sentan las plantas lefiosas mediterraneas y analizar las relaciones de dichas estrategias con sus
caracteristicas funcionales. Hemos tratado de llevarlo a cabo a la escala de individuo, que
corresponde a la escala de estudio de la ecologia funcional (Duarte 1999). La mayoria de estu-
dios fenoldgicos se han realizado en pocos individuos dentro de las poblaciones consideradas,
por lo que la informacién fenoldgica de que se dispone a la escala de comunidad vegetal es
mucho més modesta (Navarro y Cabezudo 1998). Siempre que ha sido posible hemos tratado
de discutir las relaciones exploradas a escalas de organizacion superiores al individuo y la
poblacién (comunidad y paisaje vegetal).

El cuadro 5.1 describe el método empleado para realizar los diagramas de fenofases
incluidos en el presente capitulo.

CUADRO 5.1.

Descripcion del patron fenologico. Diagramas de fenofases
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Para la descripcion del comportamiento fenoldgico de las plantas se suelen utilizar diferentes métodos disefia-
dos segtin los requerimientos especificos de cada estudio, ya que no existen métodos de aceptacion generaliza-
da. Dichos métodos se pueden clasificar en dos grupos: cualitativos y cuantitativos. Los primeros presentan la
ventaja de su simplicidad, mientras que los segundos la de ser mds precisos. Sin embargo, el alto esfuerzo que
requieren los estudios de fenologia cuantitativa, especialmente en las plantas de pequeiia talla, los hace dificil-
mente aplicables a los andlisis comparativos de varias especies. Una solucién practica consiste en utilizar méto-
dos semicuantitativos de fécil aplicacion, como el que utilizamos en el presente capitulo (Montserrat Marti y
Pérez Rontomé 2002). Este método se basa en aplicar al método cualitativo de Orshan (1989b) una serie de
mecanismos para la cuantificacién de la frecuencia con la que se produce una fenofase en el individuo y en la
poblacién. Se consideran las mismas fenofases de Orshan. El procedimiento comienza con la seleccion y mar-
cado de un minimo de 10 individuos adultos y sanos de la poblacion (en especies dioicas se marcan 10 por sexo)
para su seguimiento periédico. Para cuantificar la frecuencia de produccién de las fenofases en la poblacién se
consideran tres niveles de manifestacion: I- se produce en més del 25% de los individuos de la poblacién, II-
entre 6-25%, y IlI- en 5% o menos. En los niveles I y II s6lo cuentan los individuos que producen la fenofase
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en mds del 5% de sus ramas. Se requiere una rdpida comprobacién visual posterior en un nimero importante de
individuos de la poblacién para verificar la exactitud de los porcentajes determinados en los ejemplares seleccio-
nados, muy especialmente los del nivel III. Los muestreos se realizan con periodicidad mensual, pudiendo ampliar-
los a la periodicidad quincenal en los periodos en los que las fenofases se producen con mucha rapidez. La obser-
vacion detenida del estado de las plantas marcadas respecto a cada fenofase permite extrapolar con facilidad su
evolucion entre cada par de muestreos, pudiéndose ajustar los diagramas de fenofases a la escala de quincena.

Como ejemplo presentamos algunos resultados de nuestros estudios de Bupleurum fruticosum'y Amelanchier ova-
lis realizados en 2001.

Los graficos superiores (A) representan los diagramas de fenofases de B. fruticosum 'y A. ovalis registados en dos
localidades de la provincia de Zaragoza: Orés a 760 m y Luesia a 780 m. Los niveles de frecuencia de manifesta-
cién de la fenofase en la poblacion se representan con doble linea (I), linea simple (I) y linea discontinua (III). B.
fruticosum corresponde a una especie que secuencia sus fenofases de crecimiento vegetativo de los dolicoblastos
(DVG) y reproductivas (FBF, F y FS) durante un largo periodo de tiempo, mientras que A. ovalis las superpone en
un periodo corto. El grifico central de B. fruticosum (B) representa el porcentaje en cada muestreo de individuos
de la poblacion que desarrollan las fenofases analizadas. Obsérvese que el pico de maxima floracion se ha inter-
polado entre los muestreos de principio de agosto (los individuos adelantados de la poblacién comenzaban a flo-
recer) y de principio de septiembre (los retrasados estaban todavia en flor). Hacia mitad de agosto todos los indi-
viduos de la poblacion estarian en flor: los adelantados finalizandola y los retrasados comenzandola. El grafico de
A. ovalis (B) representa el peso seco de la hoja caida por m” bajo los 10 individuos estudiados de la poblacién. Los
datos se obtuvieron de las muestras recogidas mensualmente en 10 trampas de 19 cm de didmetro. Los gréficos
inferiores (C) representan la variacion del peso seco medio de un mericarpo (B. fruticosum) y de un fruto (A. ova-
lis) en los muestreos mensuales en los que las plantas tenfan frutos. Las muestras corresponden a 50 mericarpos o
frutos y las barras representan el error estandar. La caida de los valores tras alcanzar el maximo desarrollo indica
la desaparicion de los mericarpos y frutos mds grandes por caida y por consumo de aves, respectivamente.

2. Clima, paisaje vegetal y tipos fenomorfoldgicos

Las especies lefiosas son componentes muy importantes de la flora mediterrdnea. Ocu-
pan todo tipo de ambientes y son dominantes en comunidades de aspecto muy diverso, desde
tomillares y espinales hasta matorrales y bosques. La dominancia potencial de la flora lefiosa
se invirti6 en los dltimos milenios por la intensa actividad antrépica que favorecié el predo-
minio de la vegetacion herbacea en el paisaje vegetal por medio de la agricultura, el pastoreo
con frecuentes incendios desbrozadores y las intensas talas para lefia y carboneo. El paisaje
tradicional, sin embargo, reservé grandes superficies de bosque y matorral para garantizar el
suministro de lefia. El resultado de todas estas acciones fue un paisaje muy diverso que ha con-
tribuido a mantener la extraordinaria diversidad de la flora mediterranea. No obstante, el aban-
dono de muchas actividades tradicionales y la drdstica disminucion de la ganaderia extensiva
iniciados en el siglo XX, determinan un predominio creciente de la vegetacion lefiosa que con-
duce a una excesiva uniformizacién del paisaje y una rapida disminucién de la diversidad flo-
ristica. En las dltimas décadas esta situacion de importante cambio se ha agudizado por la
superposicién del cambio climdtico global. El abandono de las actividades tradicionales segu-
ramente seguird favoreciendo el creciente predominio de la vegetacion lefiosa sobre la herba-
cea, pero el efecto del cambio climédtico parece ser mucho menos predecible.

El control del clima mediterrdneo sobre la vegetacidn se establece mediante el efecto
combinado de los dos periodos anuales de estrés, cuya intensidad define situaciones muy dis-
tintas en el paisaje vegetal y determina la dominancia de los principales tipos fenomorfoldgi-
cos de la flora lefiosa mediterranea:

Caducifolios de clima templado. Cuando la aridez estival es baja pero el frio invernal
es alto, se desarrollan paisajes semejantes a los de los climas templados con dominio de arbo-
les caducifolios. Estas especies estdn muy adaptadas a la estacionalidad tipica de las regiones
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templadas, que presentan un sé6lo periodo anual de fuerte estrés climdtico: el invierno (Chabot
y Hicks 1982). Son plantas heteromorfas estacionales (presentan aspectos distintos durante las
diferentes estaciones del afio) que no se ajustan bien al clima mediterrdneo, ya que requieren
disponer de bastante agua en verano (Orshan et al. 1989).

Perennifolios isomorfos estacionales. A medida que aumenta el estrés estival entramos
en el dominio de los drboles y arbustos perennifolios (encina, coscoja, madrofio) que son plan-
tas isomorfas estacionales, es decir, que presentan un aspecto y una cantidad de follaje verde
similares durante todas las estaciones del afio (Orshan et al. 1989). Estas plantas mantienen la
produccidn fotosintética durante todas las estaciones, con excepcion de los periodos de estrés
muy severo (Mooney et al. 1977). La estrategia isomorfa estacional tampoco se ajusta per-
fectamente a la fuerte estacionalidad del clima mediterrdneo ya que requiere costosos meca-
nismos de evasion del estrés para mantener una importante cantidad de biomasa transpirante
durante los periodos desfavorables (Orshan et al. 1989). El mantenimiento del follaje verde
durante los veranos e inviernos mediterraneos precisa que las plantas dispongan de raices pro-
fundas y hojas resistentes (Mooney y Dunn 1970).

Perennifolios heteromorfos estacionales. Cuando el estrés estival es muy alto, la vege-
tacion arbdrea y arbustiva cede su dominio a las especies heteromorfas estacionales de peque-
fia talla. Estas plantas son caméfitos perennifolios (tomillos, jarillas, lavandas) que suelen pre-
sentar dimorfismo foliar en diferentes tipos de ramas, asi como hojas capaces de enrollarse en
verano y recuperar su forma normal al rehidratarse (Margaris 1981, Kyparissis y Manetas
1993). De las cuatro estrategias de adaptacién a la estacionalidad del clima que citamos, se
considera que el dimorfismo estacional es la que mejor se ajusta a las caracteristicas del cli-
ma mediterrdneo (Kyparissis y Manetas 1993, Orshan et al. 1989).

El aumento de la severidad térmica invernal en las altas montafias también conduce a la
sustitucion de los drboles y arbustos por comunidades de caméfitos lefiosos, que a menudo son
isomorfos estacionales. Incluyen diversas especies de pulvinulos espinosos asi como otras
plantas lefiosas de pequefia talla.

Caducifolios estivales. En las zonas que presentan el verano como tnico periodo anual
de importante estrés, predominan los caducifolios de verano. Como sus homdlogos de invier-
no, son plantas heteromorfas estacionales, pero pierden el follaje durante la estacién seca.
Parecen ser especies de origen tropical que requieren inviernos templados por lo que son esca-
sos en la Region Mediterrdnea. Con frecuencia desarrollan las ramas y florecen tras la absci-
sion foliar en el periodo de sequia (Mooney et al. 1977, Borchert 1983).

Las condiciones de aridez impuestas por el clima pueden ser agudizadas por la degrada-
cién del suelo que disminuye su capacidad de retencion de agua y nutrientes (Guerrero Cam-
po 1998). Por tanto, el dominio de los distintos tipos fenomorfoldgicos y la diversidad de
comunidades de la regién mediterrdnea no sélo es consecuencia del patrén de distribucién de
sus fitoclimas, sino que también lo es del uso al que se ha sometido cada parte del territorio.
De hecho, la presencia masiva de comunidades de caméfitos perennifolios heteromorfos en
extensas dreas peninsulares no se puede explicar sélo por cuestiones climdticas, dada la extre-
ma aridez estival que requiere su dominio climécico (Shmida y Burgess 1988).

La duracién de los dos periodos favorables para el crecimiento vegetal (primavera y
otofio) en climas mediterrdneos varia mucho segtn los distintos fitoclimas, la profundidad
de suelo, la posicion topografica y la variabilidad climdtica interanual. Las plantas peren-
nes deben resistir ciclos de varios afios de sequia o inviernos excepcionalmente frios. Estas
condiciones ambientales tan complejas posiblemente justifiquen la coexistencia de diferen-
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tes patrones fenoldgicos que se observa en la flora lefiosa mediterrdnea y que se manifiesta
tanto entre las distintas formas de crecimiento como dentro de muchas de ellas (Floret et al.
1989).

3. Relaciones filogenéticas de los patrones fenolégicos

Una primera aproximacién para explicar la coexistencia de diferentes patrones fenologi-
cos en las comunidades de plantas lefiosas mediterrdneas es el distinto origen filogenético de
las especies que las conforman.

Mediante anélisis de los patrones de floracion en diferentes floras se ha constatado que
las especies de distintas familias taxondmicas presentan tiempos de floracidn significativa-
mente diferentes, lo que estaria de acuerdo con la idea de que los periodos de floracién y
otros aspectos fenolégicos son caracteristicas relativamente estables de las familias (Koch-
mer y Handel 1986). A la escala de especie, el tiempo de ocurrencia de varias fenofases estd
muy condicionado por diversas restricciones filogenéticas, como son la ontogenia y la arqui-
tectura del organismo (Kochmer y Handel 1986, Hallé e al. 1978). Por ejemplo, cuando las
inflorescencias se desarrollan al final de los dolicoblastos vegetativos es muy dificil que la
floracién pueda ocurrir antes o a la vez que el crecimiento vegetativo de los dolicoblastos, a
no ser que las inflorescencias se desarrollen sobre los dolicoblastos del afio anterior. De este
modo, Bupleurum fruticosum y B. fruticescens, Arbutus unedo y Viburnum tinus, asi como
muchos caméfitos lefiosos, producen las inflorescencias en la parte distal de dolicoblastos
determinados. En otros grupos taxonémicos encontramos situaciones diferentes pero tam-
bién muy condicionadas por las caracteristicas morfoldgicas de las especies. Por ejemplo, en
Quercus los dolicoblastos en desarrollo portan las inflorescencias masculinas y femeninas,
con lo que la floracién se produce aproximadamente a la vez que el crecimiento de los doli-
coblastos. En Phillyrea las yemas apicales y subapicales de los dolicoblastos son vegetati-
vas, mientras que las axilares suelen ser reproductivas. El desarrollo de las inflorescencias y
la floracién se producen antes del comienzo del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos.
Estos ejemplos sugieren que la diversificacién taxondmica y de formas de crecimiento pue-
de contribuir a incrementar la diversidad de patrones fenoldgicos en las comunidades vege-
tales.

Puede parecer que las caracteristicas filogenéticas determinan rigidamente el comporta-
miento fenoldgico de las especies. Sin embargo, la ocurrencia y duracion de las fenofases no
son estrictamente invariables ya que los programas de desarrollo de las plantas parecen ser fle-
xibles (van Schaik et al. 1993). Ademds, la ontogenia y la arquitectura no imponen limitacio-
nes insuperables al cambio evolutivo del tiempo de ocurrencia de las fenofases. Diggle (1999)
planteé que por medio de la disociacién del desarrollo vegetativo y reproductivo o por adi-
cioén/deleccién de nodos vegetativos durante la ontogenia se pueden producir dichos cambios
en las fenofases reproductivas. De hecho las especies de un mismo género pueden mostrar
patrones fenolégicos bastante diferentes. Por ejemplo, las yemas vegetativas y reproductivas
de Pistacia terebinthus suelen abrirse casi simultdneamente, mientras que las yemas repro-
ductivas de P. lentiscus se abren varias semanas antes que las vegetativas, lo que genera patro-
nes fenoldgicos bien diferenciados (Montserrat Marti y Pérez Rontomé 2002). Estas diferen-
cias sugieren que el patron fenoldgico es suficientemente modelable por la evolucién para
flexibilizar las fuertes limitaciones que impone la filogenia.
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4. Formas de crecimiento

En el ambiente mediterrdneo, el aumento progresivo de la aridez estival o del frio inver-
nal conducen a una disminucidon de la talla de las especies dominantes en las comunidades y,
asociada a esta reduccion, a una variacién de las formas de crecimiento dominantes en el pai-
saje. Un efecto parecido produce el incremento de la intensidad de la perturbacién ejercida
con frecuencia (Tilman 1988).

En varios estudios se han puesto de manifiesto las relaciones que existen entre la forma
de crecimiento y el patrén fenoldgico de las plantas superiores. Estas relaciones se basan en
que las diferencias de distribucion de recursos entre las partes de la planta se deben traducir
en diferencias de fenologia (Harper 1977, Kochmer y Handel 1986).

En los siguientes apartados trataremos de algunos atributos morfoldgicos de las diferen-
tes formas de crecimiento de las plantas lefiosas mediterrdneas que influyen en su fenologia y
en sus caracteristicas funcionales.

4.1. Importancia de la talla maxima

La talla de la planta determina diferencias funcionales muy importantes en las especies
lefiosas mediterraneas (Villar Salvador 2000). El aumento de talla modifica la distribucién de
biomasa invertida en los principales componentes de la planta ya que aumenta la proporcién
dedicada al sostén respecto de la que se dedica a los 6rganos productivos, es decir, las hojas,
con lo que disminuye la tasa mdxima de crecimiento relativo (Tilman 1988). Ademds, se
observa la tendencia a aumentar el tamafio de hojas, frutos, semillas, las dimensiones de los
vasos del xilema y, posiblemente también, la dimensién de la raiz (Villar Salvador 2000). Jun-
to a todos estos caracteres, que tienden a ser mas grandes cuanto mayor es la talla de la espe-
cie, se observan importantes condicionantes de la fenologia.

Con el aumento de talla de los arboles el periodo de crecimiento primario de la parte
aérea tiende a disminuir y a ocupar una pequefia fraccién del periodo favorable para el creci-
miento vegetativo (Borchert 1978). Es muy posible que el periodo de crecimiento de las rai-
ces también decrezca del mismo modo, ya que la inversién de carbono en crecimiento y man-
tenimiento de la raiz no es despreciable. En las plantas lefiosas mediterraneas supone un 30-40
% del total de carbono asimilado (Oechel y Lawrence 1981). En Heteromeles arbutifolia el
desarrollo de la copa acapara el mayor consumo de carbono en primavera, dejando poco dis-
ponible para el desarrollo de la raiz, el almacenamiento de reservas y la sintesis de compues-
tos defensivos. Sin embargo, en otofio e invierno, cuando ya no se produce crecimiento de la
copa, la plantas dedican considerables cantidades de carbono a estas dltimas funciones (Moo-
ney et al. 1977).

En las plantas lefiosas el control de los periodos de crecimiento primario de los vdstagos
y raices, que es un aspecto esencial del patrén fenoldgico, parece que tiene mucha relacién
con la talla de la planta y que se establece por medio de mecanismos endégenos (Borchert
1991). Borchert (1978) propuso que se debe mantener un equilibrio funcional entre el creci-
miento primario de la parte aérea y el de la raiz, ya que el crecimiento de la copa estd limita-
do por los recursos que obtiene la raiz (nutrientes y, sobre todo, agua), mientras que el creci-
miento de la raiz estd limitado por la disponibilidad de los fotosintatos que provienen de la
copa. El crecimiento de la parte aérea debe finalizar por deficiencia de agua, mientras que el
crecimiento de la raiz debe concluir por escasez de fotosintatos. De este modo se establece una
alternancia de periodos de crecimiento de la raiz y de la parte aérea. Reich et al. (1980) veri-
ficaron este modelo para Quercus.
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En las plantas lefiosas mediterrdneas no podemos esperar que la sucesion de breves episo-
dios de crecimiento de cada parte de la planta, que propone el modelo de Borchert, se mantenga
continuamente, sino que deben existir periodos de detencién del crecimiento condicionados por
las estaciones de estrés climatico. Cabe suponer que estos periodos de reposo serdn tanto mds lar-
gos cuanto mds importante sea el grado de estrés. Por otra parte, la oscilacion interanual de pro-
duccién de dolicoblastos y frutos es muy dependiente de la disponibilidad de recursos de la plan-
ta (Mooney et al. 1977). Dicha disponibilidad podria depender de la eficiencia con que se
producen los ciclos enddgenos de crecimiento en relacion con la estacionalidad del clima y la fer-
tilidad del habitat, asi como con la variacion interanual del clima. Carecemos de la informacion
necesaria para comprobar esta hipétesis, aunque los resultados de un estudio realizado en tres
poblaciones de Phillyrea angustifolia localizadas en un gradiente altitudinal de diferente tempe-
ratura y disponibilidad de agua, parecen estar de acuerdo con la anterior interpretacion. La tabla
5.1 muestra la variacién de produccién de dolicoblastos y frutos durante algunos afios consecuti-
vos en las tres poblaciones y la figura 5.1 presenta los diagramas de fenofases de algunos afos en
las mismas poblaciones. En la poblaciéon mds estresada se observé la existencia de un afio en el
que apenas se desarrollaron dolicoblastos, mientras que en la poblacién menos estresada las plan-
tas produjeron numerosos dolicoblastos durante los tres afios de muestreo. La produccién de fru-
tos es todavia mds variable entre afios y poblaciones, siendo nula o casi nula durante todos los
afios de estudio en la poblacion més estresada y bastante mds alta en la poblaciéon menos estresa-
da. La produccion anual de fruto depende, entre otros factores, de la cantidad de dolicoblastos
desarrollados en el afio anterior, ya que las inflorescencias se forman a partir de las yemas axila-
res. Se ha descrito que la disponibilidad de agua condiciona la frecuencia de floracién y fructifi-
cacion en P. angustifolia (Pannell y Ojeda 2000). También se han descrito casos de poblaciones
de plantas lefiosas en climas de tipo mediterrdneo que en algin afio no realizaron o realizaron muy
poco crecimiento de ramas (por ejemplo, Montenegro 1987 y Mooney et al. 1977).

Disponemos de muy poca informacién sobre los periodos de crecimiento primario de las
ramas y raices de las plantas lefiosas mediterrdneas de menor talla, es decir, de los caméfitos
lefiosos. Parece que ambos procesos de crecimiento se prolongan durante la mayor parte del
periodo favorable climdticamente. En Linum suffruticosum, Salvia lavandulifolia, Lepidium

TABLA 5.1.

Produccion de dolicoblastos y frutos en tres poblaciones de Phillyrea angustifolia situadas en un
gradiente altitudinal en el que disminuye la disponibilidad hidrica con la altitud. Las tres
localidades pertenecen a la provincia de Zaragoza: Orés, El Fragal a 760 m; Murillo de Gallego,
rio Gallego a 460 m y Zuera, ribera del rio Gallego a 245 m. Las cifras corresponden a las cinco
categorias de la escala propuesta por McDonald (1992): 0 = sin frutos/dolicoblastos 0 muy pocos
en menos del 5% de los individuos de la poblacion, 1= pocos frutos/dolicoblastos en menos del
25% , 2= pocos frutos/dolicoblastos en mas del 25%, 3 = muchos frutos/dolicoblastos entre 25 y
50%,y 4 = muchos frutos/dolicoblastos en mas del 50%. Ver también la figura 5.1.

1999 2000 2001 2002 2003
Orés Dolicoblastos 0 4 4 2 4
++estrés Frutos 2 0 1 2 0
Murillo Dolicoblastos - - 3 2 4
+estrés Frutos - - 4 1 1
Zuera Dolicoblastos - - 4 4 4
—estrés Frutos - - 4 3 1
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Figura 5.1. Diagramas de fenofases de tres poblaciones naturales de Phillyrea angustifolia situadas en un gradiente
altitudinal en la provincia de Zaragoza: A. Orés, El Fragal a 760 m; B. Murillo de Gallego, rio Gallego a 460 m;
C. Zuera, ribera del rio Gallego a 245 m. Entre estas localidades los estreses por escasez de agua en verano y por
bajas temperaturas en invierno aumentan con la altitud.

subulatum y Echinospartum horridum se ha observado que la superposicién del crecimiento
de la parte aérea con el de la raiz aumenta cuando se prolonga la duracién del crecimiento de
la parte aérea y que, este Ultimo crecimiento, es mds importante en primavera y el de la raiz
en otofio (Palacio y Montserrat 2007).

4.2. Variacion estacional de la forma de la planta

La variacidn estacional de la forma de las plantas lefiosas tiene interés para comprender
sus mecanismos de evitacion y tolerancia del estrés en los periodos desfavorables del afio, lo
que condiciona directamente los patrones fenoldgicos. Los cambios en la cantidad de bioma-
sa viva de la planta suponen un mecanismo muy plastico y eficaz de ajuste de su cuerpo trans-
pirante a la sequedad estival (Orshan 1963). Sin embargo, la pérdida de ramas completas o
partes importantes de las mismas constituye una fuerte perturbacién que requiere mecanismos
especializados de recuperacién (Grime 2001). La eficiencia de dicho mecanismo estd muy
limitada por la talla y la morfologia de la planta (Orshan 1963). Por ejemplo, los arboles gran-
des, cuyo crecimiento anual supone una pequefia proporciéon de la biomasa total viva, no pue-
den deshacerse de una parte importante de ésta en el periodo seco, ya que requeririan mucho
mds de una estacion de crecimiento para reconstruirla. Por este motivo, las plantas hetero-
morfas estacionales, que pueden perder todos los afios una parte importante de sus ramas
vivas, deben ser de pequefio tamafio (caméfitos). Los drboles y grandes arbustos suelen per-
der anualmente algunas estructuras de fécil reposicion, como son las hojas. Asi, los caducifo-
lios se desprenden de todo su follaje y los perennifolios aproximadamente de una cohorte de
hojas. También pierden algunas ramas, aunque este proceso no siempre va acompafiado de un
mecanismo eficaz de abscisién de ramas (cladoptosis) que facilite la poda de las ramas jéve-
nes que no se han desarrollado adecuadamente o que estan dafiadas (Addicott 1978). Las espe-
cies que carecen de este mecanismo o que lo presentan poco efectivo (muchos perennifolios
mediterrdneos) acumulan ramas secas en la copa que caen cuando se rompen y que presentan
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Arbutus unedo, 1998 Lonicera implexa, 1999 Quercus faginea, 1998
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Figura 5.2. Grificos de caida de tallos y hojas en poblaciones de Arbutus unedo (Huesca: Agiiero a 750 m, 1998),
Lonicera implexa (Zaragoza: Orés a 760 m, 1999) y Quercus faginea (Huesca: Agiiero a 750 m, 1998). Los datos
(gramos de materia seca por m”) se obtuvieron de las muestras recogidas mensualmente en 10 trampas de 19 cm de
didmetro colocadas bajo cada individuo de estudio.

las limitaciones de sombrear las ramas vivas y aumentar la inflamabilidad de la planta. Por
ejemplo, Quercus faginea presenta una cladoptosis muy eficaz (figura 5.2), que es superior a
la de Q. ilex subsp. ballota 'y Q. coccifera (G. Montserrat Marti et al., datos no mostrados).
No obstante, los drboles y arbustos sanos tienden a mantener viva una gran parte de la bio-
masa que producen cada afio.

Los episodios de frio intenso y de fuerte sequia pueden producir la muerte y el secado de
una parte de las ramas o de toda la copa de las especies lefiosas (Palacio ez al. 2005). Si la pér-
dida alcanza una dimensién considerable, se produce un desajuste funcional entre la raiz y la
parte aérea que seguramente interfiere en el ciclo de crecimiento de ambas partes de la plan-
ta (Borchert 1978). La solucién de este problema pasa por evitar los periodos de estrés o tole-
rarlos sin sufrir dafios (plantas tolerantes al estrés). La primera posibilidad requiere que las
plantas concentren su actividad fenoldgica en los periodos libres de heladas y eviten la sequia
estival ocupando ambientes himedos, desarrollando raices profundas o reduciendo la rela-
cién: biomasa aérea/biomasa subterrdnea. La segunda precisa que los 6rganos de la planta
soporten el estrés ambiental sin perder su funcionalidad.

4.3. Yemas de renuevo

Los periodos de fuerte estrés ambiental inducen el estado de reposo de las plantas. En
estos periodos las plantas confian la proteccién de sus meristemas apicales a yemas que pue-
den ser de tres tipos: yemas desnudas, que carecen de 6rganos especializados para proteger el
meristema apical (escamas, catdfilos o hipsdéfilos), el cual s6lo estd cubierto por algunas hojas
embrionarias o sus estipulas y, eventualmente, por algin resto de las hojas viejas; yemas hip-
sofilarias, cubiertas por escasos hipsofilos, catafilos y hojas embrionarias que, a su vez, cubren
el meristema; yemas catafilarias, que protegen el meristema con numerosos elementos: esca-
mas, catéfilos y hojas embrionarias (Borchert 1991, Nitta y Ohsawa 1998).

Las yemas desnudas y las hipsofilarias suelen contener pocos elementos preformados
(formados con anterioridad al periodo de reposo previo a la brotacién) del brote que van a
desarrollar. Por este motivo, el crecimiento tras la brotacién de la yema suele ser lento, ya que
deben generar bastantes elementos nuevos a la vez que se desarrolla el brote (neoformacioén).
Sin embargo, las yemas catafilarias incluyen preformados todos o muchos elementos del futu-
ro brote, con lo que el crecimiento tras la brotacién suele ser muy rapido (Kozlowski 1971).
Las yemas hipsofilarias, tras su formacién en primavera, suelen detener su desarrollo (cese de
su actividad meristemadtica), mientras que las yemas catafilarias lo prosiguen durante largo
tiempo (Koriba 1958, Nitta y Ohsawa 1998). Las especies de yemas catafilarias finalizan la
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expansion de los brotes desarrollando yemas hipsofilarias que, posteriormente, se transforman
en yemas catafilarias. La formacion de las yemas catafilarias parece ser un proceso adicional
a la formacién de la yema hipsofilaria. Este proceso puede haber evolucionado para proteger
los meristemas apicales de condiciones ambientales adversas, como bajas temperaturas, corto
fotoperiodo, sequedad o perturbaciones (Nitta y Ohsawa 1998).

En los trépicos, los drboles que poseen yemas desnudas suelen crecer de modo continuo,
mientras que los que poseen yemas catafilarias o hipsofilarias presentan crecimiento intermi-
tente o ciclico (Koriba 1958). Sin embargo, en los climas fuertemente estacionales como el
mediterrdneo, es raro que se produzca crecimiento continuo aunque las plantas posean yemas
desnudas. El crecimiento continuo se caracteriza por la inexistencia de cambios morfogenéti-
cos en el dpice del tallo (Borchert 1991).

Segtin la escasa informacién de que disponemos sobre la morfologia de las yemas de
los drboles y arbustos de la regiéon Mediterrdnea, los caducifolios suelen poseer yemas cata-
filarias y los perennifolios pueden presentar los tres tipos de yema, aunque las yemas des-
nudas parecen ser muy raras en los drboles y raras en los arbustos. Sin embargo, los camé-
fitos con frecuencia presentan yemas desnudas en el dpice de sus braquiblastos. Estos
braquiblastos muestran una acusada heteroblastia con algunas hojas embrionarias distales
que protegen el meristema apical (Palacio y Montserrat 2005 y 2006). Su crecimiento con
formacién de nuevas hojas se produce durante largo tiempo, pudiendo llegar a abarcar casi
todo el afio. Durante el otoflo y en los periodos favorables del invierno (en clima invernal
suave), forman numerosas hojas embrionarias que facilitan el rdpido desarrollo de las ramas
a final de invierno o principio de primavera. Las hojas que se producen en los periodos
favorables para el crecimiento vegetal se desarrollan mds y los entrenudos son mas largos
que los de las hojas que se desarrollan en los momentos menos propicios. En el caméfito
Linum sufruticosum, las longitudes de las hojas y los entrenudos tienden a ser mayores en
los dolicoblastos y menores en los braquiblastos (figura 5.3). Los primeros se desarrollan
principalmente en primavera, mientras que los braquiblastos se desarrollan casi todo el afio
(Palacio y Montserrat 2005 y 2006). La reduccién progresiva de la longitud de los entrenu-
dos hacia el dpice del tallo refleja la disminucion de la tasa de alargamiento del brote (Bor-
chert 1991). Este mecanismo es la base de la heterofilia que presentan muchos caméfitos
leniosos (Orshan 1963). La heterofilia de los caméfitos lefilosos mediterraneos asociada a las
hojas de dolicoblastos y braquiblastos se ha descrito repetidas veces, asi como su depen-
dencia del fotoperiodo (Margaris 1981).

Desde una perspectiva fenoldgica, los braquiblastos con yemas desnudas y capacidad
potencial de crecimiento continuo permiten la prolongacién del desarrollo de las ramas a
extensos periodos del afio, mientras que la posesion de yemas catafilarias o hipsofilarias
suele conllevar una importante restriccion del desarrollo de las ramas a determinados peri-
odos de clima favorable. Por ello cabe esperar que los braquiblastos con yemas desnudas
predominen en las especies de lugares semidridos, mientras que las yemas con 6érganos pro-
tectores (especializados o no) tiendan a predominar en las zonas mds frias (Palacio y Mont-
serrat 2006).

Los aspectos explorados en este apartado ilustran la importancia de algunos rasgos mor-
folégicos en la determinacion de la fenologia y de algunas caracteristicas funcionales impor-
tantes de las plantas lefiosas mediterraneas. Lamentablemente, la escasez de los estudios mor-
folégicos de plantas lefiosas mediterraneas, muy especialmente de los caméfitos, impide
realizar comparaciones generales o comprobar las hipétesis planteadas.
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Figura 5.3. A. Relacién entre la longitud total de las ramas y la longitud de su hoja mds larga. B. Relacion entre la
longitud de la rama y la longitud media de sus entrenudos (long. total /mimero de hojas). Datos obtenidos de ramas
de una poblacion natural de Linum suffruticosum (Zaragoza: Villamayor a 320 m). Las medidas de los dolicoblastos
se obtuvieron tras finalizar su desarrollo y las de los braquiblastos en el periodo anterior a su desarrollo como doli-
coblastos. Ambos graficos representan las mismas ramas, n = 106.

5. Crecimiento primario en los periodos de estrés climatico

Tanto el crecimiento primario de los tallos como el de las raices se ven muy disminuidos
en los periodos de intenso estrés climdtico. Para mantener el crecimiento en verano es nece-
sario que los meristemas estén muy hidratados, ya que es imprescindible un alto potencial de
turgencia celular para la extension de tallos y raices (Boyer 1988). El crecimiento primario es
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el proceso de la vida de las plantas mds sensible al estrés hidrico, el cual puede limitarlo inclu-
so a intensidades que no llegan a afectar la fotositesis (Hinckley et al. 1991; Borchert, 1994b).

En verano algunos arboles y arbustos, como Pistacia lentiscus, Rhamnus lycioides,
Phillyrea angustifolia y Populus nigra, desarrollan dolicoblastos largos que crecen con lenti-
tud por neoformacion de sus elementos (Kozlowski 1971). Otras especies, como Quercus spp.
y Pistacia terebinthus, terminan el crecimiento de los dolicoblastos cuando finaliza la exten-
sién de los elementos preformados en el interior de sus yemas, por lo que la continuacién del
crecimiento requiere la formacién de una nueva yema y el inicio de un nuevo ciclo de desa-
rrollo de dolicoblastos (Kozlowski 1971). Los dolicoblastos de crecimiento estival se obser-
van en plantas de lugares himedos, individuos jévenes y plantas de copa muy perturbada (que
presentan un fuerte desequilibrio entre la biomasa aérea y la de la raiz), o bien en especies que
poseen raices muy desarrolladas y que pueden acceder al agua almacenada en los horizontes
profundos del suelo. En las zonas tropicales, el crecimiento durante la estacién seca se pro-
duce en plantas que almacenan agua en los tallos o que pueden acceder al agua acumulada en
el suelo (Borchert 1994b).

En los caméfitos lefiosos mediterrdneos el crecimiento de las ramas suele ser muy esca-
so en verano. Muchos de ellos aparentan una total inactividad en esta estacion, aunque los bra-
quiblastos suelen experimentar un desarrollo importante durante su primera etapa de creci-
miento, entre el final de la primavera y el inicio del verano, cuando los dolicoblastos finalizan
o han finalizado su extensién y se produce la senescencia y el secado de muchas hojas del afio
anterior.

En invierno también es dificil el crecimiento primario de la parte aérea, tanto mds cuanto
mas frio es el clima. En las zonas de invierno suave puede observarse un cierto crecimiento inver-
nal de los dolicoblastos de algunos arbustos perennifolios (Lonicera implexa, Bupleurum frutico-
sum, Buxus sempervirens, Rosa sempervirens). Estas especies pueden iniciar el desarrollo de los
dolicoblastos en otoflo para adelantar su produccion en primavera. Sin embargo, la mayoria de las
especies de drboles y arbustos permanecen con las yemas desarrolladas y cerradas hasta la pri-
mavera. A final de invierno se hinchan por desarrollo de los catéfilos y los primordios foliares,
proceso que continda hasta la brotacién. El periodo de crecimiento de las yemas, previo a la bro-
tacion, puede presentar una duraciéon muy variable segtin las especies y las condiciones ambien-
tales. Se considera que cuanto mayor es la tasa de desarrollo ontogenético antes se produce la bro-
taciéon de la yema (Romberger 1963). En Lonicera implexa y Buxus sempervirens hemos
observado que las yemas pueden comenzar a alargarse en otofio por crecimiento de los catéfilos
y de los primordios foliares y algunas comienzan entonces el desarrollo de los primeros dolico-
blastos, aunque la mayoria de ellas no brotan hasta la primavera siguiente (figura 5.4).

Los caméfitos lefiosos prosiguen el crecimiento de sus braquiblastos en otofio e incluso
en determinados momentos del invierno, pero el crecimiento invernal parece estar muy limi-
tado o ser totalmente inexistente en las zonas frias (Palacio y Montserrat 2006).

El crecimiento de las raices ha sido poco estudiado en las plantas lefiosas mediterraneas,
aunque parece que en invierno es mas importante que el de los tallos aéreos, ya que el suelo
mitiga la oscilacién térmica que se produce en el aire. En los suelos secos del verano es prac-
ticamente imposible su crecimiento, a no ser que se produzca en los niveles profundos que
mantienen humedad. La estacionalidad del crecimiento de la raiz de las plantas lefiosas en las
zonas de clima mediterrdneo parece estar muy condicionada por la humedad del suelo (Kum-
merow 1983). Por lo tanto, el crecimiento primario de las plantas lefiosas en el clima medite-
rrdneo se debe centrar en los dos periodos favorables del afio, siendo la primavera especial-
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mente adecuada para el crecimiento de la parte aérea, mientras que el otofio parece serlo para
las raices.

6. El patron fenologico. Desarrollo de las fenofases

Los estudios fenoldgicos de plantas lefiosas mediterrdneas consideran diversas fenofases
que se estiman o cuantifican segun criterios muy diversos (cuadro 5.2). Como ya hemos
comentado, las fenofases estudiadas suelen referirse a la copa y, muy rara vez, a laraiz. A con-
tinuacién describimos las fenofases analizadas con mayor frecuencia.

6.1. Crecimiento vegetativo de las ramas

Los distintos tipos de ramas pueden presentar patrones de desarrollo estacional muy dife-
rentes. Por este motivo, el crecimiento de los dos tipos bdsicos de ramas que se consideran en
fenomorfologia, dolicoblastos y braquiblastos, se incluyen en fenofases diferentes, DVG y
BVG (cuadro 5.1). Los dolicoblastos suelen tener hojas y entrenudos mayores que los bra-
quiblastos (Kozlowski 1971) como se observa, por ejemplo, en Acer monspessulanum, Ame-
lanchier ovalis, Sorbus domestica y en muchas otras especies. En estas especies las ramas
finalizan en una yema catafilaria o en una inflorescencia. Los braquiblastos de arboles y
arbustos suelen terminar en una yema apical y su desarrollo se completa en un breve espacio
de tiempo. Estas estructuras presentan crecimiento preformado y sirven para cubrir rdpida-
mente la planta de follaje tras brotar en primavera o para desarrollar las inflorescencias, mien-
tras que los dolicoblastos sirven para incrementar el tamafio de la copa y explorar los micro-
ambientes favorables proximos a ésta (Hallé er al. 1978). Los braquiblastos con yemas
apicales desnudas que poseen algunos arbustos como Cistus laurifolius, crecen durante un
tiempo mucho mds largo, generalmente en verano y otofio. También muchos caméfitos lefio-
sos desarrollan los braquiblastos durante una gran parte del aflo, pero sus dolicoblastos crecen
principalmente en primavera y suelen terminar el crecimiento con una inflorescencia (Orshan
1989a).
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CUADRO 5.2.
Valoracion de la actividad de las fenofases en individuos y poblaciones

Algunos métodos y problemas que plantean. La estimacion y cuantificacion de algunas fenofases pueden ofre-
cer ciertas dificultades. Para ilustrarlas describimos algunos problemas que suelen aparecer al valorar las feno-
fases DVG, BVG, FS, LSD y LSB, asi como las ventajas e inconvenientes de algunos métodos frecuentemente
utilizados.

Crecimiento vegetativo de las ramas: DVG y BVG. Comprenden el crecimiento primario de los brotes vege-
tativos, desde que emergen las primeras hojas de las yemas brotadas o desde que inician el desarrollo visible las
hojas protectoras del meristema apical (en caso de yemas desnudas), hasta que termina el estiramiento del tallo
y el desarrollo de las hojas superiores. Sin embargo, el inicio de la fenofase no es el principio real del desarrollo
de la rama, ya que la yema de renuevo suele contener un cierto nimero de elementos embrionarios y primordios
foliares que se han originado mucho antes de la brotacién (Lavender 1991). La brotacién de la yema es el resul-
tado de la expansion de los elementos del brote que previamente han realizado su desarrollo ontogenético (Rom-
berger 1963). Por tanto, el desarrollo ontogenético de las ramas no coincide con el desarrollo apreciable visual-
mente, que es el que se considera en fenologia. Otro aspecto que puede ser conflictivo es valorar el desarrollo de
las ramas cuando se produce a una tasa de crecimiento muy baja, como ocurre en los braquiblastos de algunos
caméfitos lefiosos.

Muerte y abscision de las hojas de dolicoblastos y braquiblastos: LSD y LSB. La abscision foliar en dolico-
blastos y braquiblastos también puede ser dificil de valorar, ya que todos los métodos disponibles para su esti-
macion o cuantificacion presentan limitaciones. El método mds simple (estimacion visual, segin los porcentajes
de hojas aparentemente senescentes y que presumiblemente estin muy préximas a morir y ser desprendidas) es
poco apropiado para las especies que desprenden sus hojas mds o menos verdes tras un proceso poco aparente de
senescencia. Tampoco es adecuado cuando la senescencia se prolonga durante mucho tiempo, ya que puede con-
ducir a sobrevalorar las tasas de muerte y abscision de las hojas. Por otra parte, cuando la muerte y el despren-
dimiento de las hojas no coinciden en el tiempo (como ocurre en muchos caméfitos lefiosos y en los drboles y
arbustos marcescentes), suele ser dificil encontrar indicadores visuales de la abscision de las hojas secas. El
método de las trampas de recogida de hojarasca también presenta limitaciones. No es apropiado cuando las hojas
permanecen secas sobre la planta tras la senescencia. En este caso, la abscision foliar queda muy desligada de la
senescencia, que es el proceso que tiene mayor significado funcional. Ademads, este método no permite distinguir
la procedencia de las hojas recogidas cuando éstas no presentan diferencias morfoldgicas claras. Las hojas de la
parte superior/inferior, de sol/sombra o de diferentes tipos de ramas pueden ser similares en apariencia pero pre-
sentar caracteres diferentes, por ejemplo, de masa foliar especifica. Sin duda, el método mds preciso de cuanti-
ficacion tanto de la senescencia como de la abscision foliar es el seguimiento demografico durante uno o mas
afios de todos los elementos de varias ramas en un nimero suficiente de individuos de la poblacién. Este méto-
do permite conocer la edad de cada clase de hoja en los diferentes tipos de ramas y posiciones de la planta, asi
como la duracién de su senescencia cuando esta fase es visualmente distinguible. Sin embargo, presenta la impor-
tante limitacién de requerir un gran esfuerzo de realizacién que impide su aplicacién en la mayoria de casos, muy
especialmente en el andlisis de los caméfitos que poseen 6rganos de reducido tamaiio o los estudios de varias o
muchas especies. Como ejemplo, la figura presenta las curvas de supervivencia de las cohortes de hojas de ramas
de sol y sombra de Quercus ilex subsp. ballota durante 25 meses. Las hojas de sombra alcanzan una mayor lon-
gevidad que las de sol, al igual que se ha observado en varias especies de drboles y arbustos de distintos territo-
rios (por ejemplo, Nilsen 1986).

Los gréficos representan las curvas de supervivencia de las cohortes anuales de hojas de 5 ramas de sol y 5 de sombra
de los 10 drboles de estudio de una poblacion de Quercus ilex subsp. ballota (Huesca: Agiiero a 750 m). El estudio se
inici6 en diciembre de 1996 en ramas de tres afios y siguié con muestreos mensuales hasta enero de 1999. Al comien-
7o del estudio se realiz6 un esquema de cada rama con todos sus 6rganos en el que se registraron los cambios produ-
cidos mensualmente.

Formacién del fruto: FS. Durante la ocurrencia de la fenofase FS suele ser dificil distinguir los periodos de creci-
miento de los frutos de aquellos en los que éstos permanecen estacionarios o se desarrollan a una tasa de crecimien-
to muy baja. En la mayoria de los casos esta apreciacion es indistinguible visualmente. Para resolver este problema
aplicamos el siguiente método: en cada muestreo seleccionamos unos 10 individuos sanos y bien desarrollados de la
poblacién en los que recolectamos al azar pequefias ramas y tomamos todos sus frutos aparentemente sanos, exclu-
yendo solo los muertos o dafiados por herbivoros. Tomamos una submuestra de 50 frutos al azar, la secamos y pesa-
mos cada uno de ellos individualmente. Los graficos resultantes se pueden apreciar en las figuras 5.5, 5.6 y en las
figuras C de la figura del cuadro 5.1.
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Grado de solapamiento entre fenofases. El grado de solapamiento que se produce entre DVG y otras fenofa-
ses consumidoras de recursos permite distinguir estrategias fenoldgicas de mucho interés funcional (ver texto).
Para su cuantificacién se han propuesto dos indices de fécil aplicacion (Castro Diez y Montserrat Marti 1998,
Montserrat Marti y Pérez Rontomé 2002):

Indice de secuenciaci6n de las fenofases FBE, F y DVG. Se define segtin la expresion:

PSI =t [DVG + FBF + F]/ t [DVG] + t [FBF] + t [F]

donde t es el nimero de meses invertidos en completar las fenofases entre paréntesis. Los valores del indice osci-
lan entre 0.33 y 1, indicando los mds altos un solapamiento nulo o casi nulo de las fenofases consideradas.
Indice de secuenciacién de las fenofases FS y DVG. Se define segtin la expresion:

PSIF =t [DVG + FG]/ t [DVG] + t [FG]

donde FG corresponde al periodo de FS en el que los frutos incrementan su peso seco de modo evidente. Los
valores del indice oscilan entre 0.5 y 1.

Ambos indices se pueden aplicar a diferentes escalas, desde las ramas de un solo individuo hasta los individuos
de una poblacion.

Desde una perspectiva funcional, DVG es la fenofase que requiere mayor inversion de
recursos, es decir, agua, carbohidratos y nutrientes (Kummerow 1983). Por ello las reservas
de asimilados en los caducifolios y perennifolios de las regiones de clima templado disminu-
yen rdpidamente durante la brotacién primaveral (Kozlowski 1971). Esta alta demanda de
recursos seguramente es la causa de que los mayores esfuerzos de produccién de ramas en las
plantas lefiosas mediterrdneas se centren en la primavera, que es la estacién éptima de pro-
duccioén fotosintética (Floret et al. 1989, Oechel y Lawrence 1981). Sin embargo, esta hipéte-
sis debe considerarse con precaucion, ya que, como hemos comentado, en otras zonas de cli-
ma mediterrdneo y en las de clima tropical estacional es frecuente que la floracién y el
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desarrollo de los dolicoblastos ocurran en la estacion seca. Por otra parte, el esfuerzo de pro-
duccién de braquiblastos y dolicoblastos es muy variable segtin las especies. Por ejemplo,
Amelanchier ovalis realiza una inversién mucho mayor en braquiblastos que en dolicoblastos.
En una poblacién estudiada en Luesia (Zaragoza) en 1999 y 2000, las hojas de los dolico-
blastos constituyeron entre un 8 y un 17 % de la cantidad total de hojas, mientras que las hojas
de los braquiblastos vegetativos y reproductivos supusieron el resto. En otras especies, los
dolicoblastos constituyen una parte mucho mds importante de las ramas producidas (Milla et
al., datos no publicados).

Otro aspecto funcional relevante es el origen de los recursos utilizados en la construccién
de ramas e inflorescencias. La preformacion de los elementos de ambas estructuras presupo-
ne el uso de recursos almacenados en la planta, mientras que la neoformacién posibilita el uso
preferente de los recursos asimilados a la vez que se produce el desarrollo (Mooney et al.
1977, Mooney y Kummerow 1981).

6.2. Prefloracion, floracion y fructificacion

El desarrollo de las yemas florales (FBF) es una fenofase que se produce antes de la flo-
racién (F). Las yemas florales pueden ser visibles durante un corto periodo de tiempo, esca-
sos dias o semanas, como ocurre en Acer, Celtis, Fraxinus, Pistacia y Quercus, o bien ser
apreciables durante un periodo mds largo de tiempo, incluso de varios meses, como ocurre en
Arbutus, Buxus y Viburnum. El crecimiento prolongado de las yemas florales suele ocurrir
cuando €éstas se desarrollan en un periodo distinto de la primavera (verano, otofio e invierno
previos a la floracién), mientras que el desarrollo breve de esta fenofase ocurre cuando las
yemas florales se desarrollan inmediatamente antes de la floracién, a final de invierno o en
primavera. Al igual que sucede con la fenofase DVG, FBF constituye s6lo una parte del desa-
rrollo ontogenético de las yemas florales. Por ejemplo, en Quercus alba L. los primordios de
las inflorescencias masculinas se detectan al microscopio electrénico desde el final de la pri-
mavera del afio anterior a la floracion (Merkle et al. 1980).

En las plantas lefiosas, a diferencia de las herbaceas, el desarrollo de las yemas florales
desde su induccion hasta la antesis puede no ser continuo y detenerse temporalmente en algtin
estadio intermedio de desarrollo. La prolongacién del periodo de desarrollo de las yemas flo-
rales parece ser una adaptacion a la insuficiencia de recursos para su formacion, ya sea por
efecto de la estacionalidad del clima o por superposicién con la fenofase de crecimiento vege-
tativo de los dolicoblastos (Borchert 1983, Castro Diez y Montserrat Marti 1998).

La floracion (F) se produce principalmente en primavera, aunque no suele estar tan cen-
trada en esta estacion como el crecimiento vegetativo de los dolicoblastos (Navarro et. al.
1993, Kummerow 1983, Mooney et al. 1977). Por ejemplo, Daphne gnidium florece en vera-
no y otofio, Arbutus unedo, Bupleurum fruticosum, B. fruticescens, Hedera helix y Satureja
montana a final de verano y en otoflo, y Ulmus minor y Fraxinus angustifolia pueden iniciar
la floracién en pleno invierno. Algunas especies pueden florecer durante un largo periodo de
tiempo, que suele variar segin afios y localidades. Por ejemplo, Buxus sempervirens, Lonice-
ra implexa 'y Viburnum tinus pueden iniciar la floracién a final de otofio o en invierno pro-
longéndola hasta la primavera, aunque generalmente lo hacen a principio de primavera. Es
bastante frecuente observar episodios puntuales de floraciéon en periodos extrafios en algin
individuo o en una o pocas de sus ramas.

El periodo de floracion puede ser critico para el éxito reproductivo de la especie por afec-
tar a procesos como la polinizacién o el momento de dispersién de las semillas. El tiempo
optimo de floracidn debe resolver el compromiso de optimizar un conjunto de factores selec-
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tivos como son la disponibilidad de polinizadores, la competencia por los polinizadores, la
disponibilidad de agua y temperatura adecuadas, las condiciones apropiadas para la germina-
cion de las semillas y el establecimiento de las plantulas (Rathcke y Lacey 1985). Sin embar-
g0, la seleccién por la ocurrencia temporal y la duracién de la floraciéon también depende de
muchos otros factores como son la morfologia y la ontogenia, asi como la duracién de otras
fenofases y la organizacion del patrén fenolégico (Kummerow 1983, Primack 1985).

En las plantas lefiosas FBF y F suelen requerir menos recursos que DVG y, por ello, sue-
len ser menos dependientes de la disponibilidad estacional de recursos basicos que el creci-
miento vegetativo (Kummerow 1983). Sin embargo, al igual que ocurre con DVG, la duracién
de la floracién también puede depender de la disponibilidad de recursos (Rathcke y Lacey 1985).

La fructificacion (FS) ocurre tras la floracion, a veces después de un periodo de latencia
del fruto antes de iniciar su desarrollo activo (por ejemplo en Pistacia lentiscus, Jordano 1988)
o tras un periodo de desarrollo del ovario después de la antesis y antes de la fecundacion (por
ejemplo en Quercus suber, Boavida et al. 1999). Estos retrasos del desarrollo de los frutos tras
la polinizacién se han interpretado como una adaptacién para reducir la superposicion de las
inversiones de recursos dedicados al crecimiento vegetativo y a la reproduccién (Montserrat
Marti y Pérez Rontomé 2002).

FS puede presentar una duracién muy variable en distintas especies. En los casos extre-
mos, Arbutus unedo invierte unos 12 meses, mientras que algunos caméfitos, como Lepidium
subulatum, pueden desarrollar los frutos en un mes o menos. Quercus coccifera lo hace des-
de el final de primavera hasta el principio de otofio a partir de flores polinizadas en la prima-
vera del afio anterior.

El tiempo de desarrollo de los frutos hasta su maduracién puede no ser constante entre
individuos ni entre afios. También se observan con frecuencia asincronias en el desarrollo de
los frutos en las ramas de un mismo individuo. Estas diferencias seguramente reflejan distin-
tas disponibilidades de recursos para la formacién de los frutos, ya sea por efecto del clima o
por otras causas, lo que puede manifestarse en diferencias tanto de tamafio de los frutos madu-
ros como de las fechas de maduracién y dispersion (Killmann y Thong 1995, Rathcke y Lacey
1985).

Existe poca informacidn bibliogréfica sobre los patrones temporales de desarrollo de
los frutos en las plantas lefiosas mediterrdneas. La figura 5.5 muestra el desarrollo mensual
del peso seco medio de los frutos de una poblacion natural de Arbutus unedo y otra de Fra-
xinus angustifolia. Esta informacién es necesaria para cuantificar el esfuerzo de inversién
de recursos dedicados a la produccién de los frutos en cada fase de su desarrollo. Ademas,
es bdsica para analizar la variacion temporal de la competencia de inversiones entre los cre-
cimientos vegetativo y reproductivo. Los grificos de la figura 5.5 muestran que el incre-
mento de peso seco medio de un fruto puede no ser constante durante el desarrollo de FS.
Se han descrito variaciones de este tipo, por ejemplo, en Catalpa speciosa (Stephenson
1980).

Los frutos y las semillas tienden a ser mayores con el aumento de la talla de las plantas
(esta relacion presenta bastantes excepciones) y a necesitar mas tiempo para su desarrollo y
maduracién (Castro-Diez et al. 2003, Primack 1985).

La fenologia de la fructificacién de las plantas lefiosas de frutos carnosos constituye un
claro ejemplo de coevolucion difusa entre plantas y animales frugivoros que las dispersan
(Herrera, 1982). Sin embargo, si valoramos la fructificacién en el contexto de la estacionali-
dad del clima y del desarrollo del patrén fenolégico, puede parecer que no es posible produ-
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Figura 5.5. Variacion mensual del peso seco medio de un fruto de una poblacion de Arbutus unedo (Huesca: Agiie-
ro a 740 m) (A) y una poblacién de Faxinus angustifolia (Huesca: Huesca a 485 m) (B). Los puntos corresponden al
peso seco medio de 50 frutos y las barras representan el error estandar. Los frutos se muestrearon al azar en aproxi-
madamente los mismos individuos cada mes y se pesaron individualmente. El grafico de A. unedo corresponde al
ciclo de desarrollo de los frutos de la cohorte de 1997, mientras que el de F. angustifolia corresponde a la de 1996.

cir frutos maduros en un periodo muy diferente del principio de otofio, ya que la brotacion
ocurre en primavera con moderadas diferencias temporales entre especies. En esta época el
crecimiento vegetativo demanda la principal inversion de recursos. Tras finalizar dicho creci-
miento suele comenzar el crecimiento activo de los frutos, que es bastante largo por ser fru-
tos de tamaifio relativamente grande y, ademads, coincide con el periodo de estrés hidrico esti-
val que puede retrasar su desarrollo (Castro-Diez et al. 2003). Sin embargo, algunas especies
logran producir frutos maduros en verano, como Amelanchier ovalis (figura del cuadro 5.1) o
Pistacia lentiscus en los afios que adelanta mucho el inicio de su ciclo fenolégico (figura 5.6).
En estos casos de fructificacién temprana, los frutos maduros pueden permanecer sobre la
planta durante varias semanas hasta que son consumidos por aves o se desprenden.

Las especies de fruto pequefio pueden seguir patrones mds variados de produccion esta-
cional. En algunas de lugares hiimedos, como Populus, Salix y Ulmus, la floraciéon muchas
veces se adelanta a la brotacion vegetativa para lograr asi que una buena parte del proceso
reproductivo se produzca antes de iniciar el crecimiento vegetativo, a la vez que se evita la
interferencia de la polinizacién con el follaje. De este modo las semillas terminan pronto su
desarrollo y pueden germinar en la misma primavera (Janzen, 1967). Un caso tipico es el de
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Figura 5.6. Variacion mensual del peso seco medio de un fruto durante los ciclos de desarrollo de los frutos de los
afios 1996-98 y 2001-02 en una poblacién de Pistacia lentiscus (Zaragoza: Murillo de Géllego a 460 m). En 1997 se
muestrearon dos subpoblaciones situadas en posicion topogrdfica ligeramente distinta: a. cerca de la orilla del rio
Gallego y b. en zona algo mds elevada y seca. Los puntos corresponden al peso seco medio de muestras de 50 frutos
pesados individualmente y muestreados al azar en aproximadamente los mismos individuos cada mes. Se excluyeron
de las muestras los frutos dafiados por herbivoros pero se mantuvieron los frutos partenocdrpicos. No se incluyen las
barras de error estdndar para facilitar la interpretacion de los graficos de los distintos afios. Los valores mds altos
alcanzados indican que las muestras contienen una alta proporcion de frutos llenos.

Ulmus minor que florece a final de invierno y desarrolla frutos alados. Las alas son fotosinté-
ticas durante buena parte del desarrollo de las semillas, con lo que contribuyen a su desarro-
llo cuando la planta todavia no ha echado las hojas. Al producirse la brotacién vegetativa a
principio de primavera, las alas de los frutos se secan, los frutos terminan su desarrollo y se
dispersan antes de que acabe el crecimiento de los dolicoblastos.

6.3. Abscision foliar

Al finalizar la vida qtil de las hojas comienza su senescencia, que da paso a su muerte y
desprendimiento (abscisién) o bien a su secado y permanencia durante algin tiempo sobre la
planta (marcescencia). El proceso de senescencia permite recuperar una parte importante de
los nutrientes reciclables de la hoja antes de su abscision (Addicott 1982).

Los arboles y arbustos tropicales, que son las plantas lefiosas de mayor diversidad feno-
l6gica, presentan cuatro tipos bdsicos de abscision foliar (Longman y Jenik 1987): 1) caduci-
folio: las hojas caen mucho antes de la brotacion de las yemas, longevidad foliar de unos 4 a
11 meses; 2) intercambiador de hojas: las hojas caen aproximadamente en el periodo de bro-
tacion de las yemas, longevidad foliar de unos 6 a 12 meses; 3) perennifolio de crecimiento
periddico: las hojas caen después de la apertura de las yemas, longevidad foliar de unos 7 a
15 meses o mds y 4) perennifolio de crecimiento continuo: produccién y caida de hojas con-
tinuos, longevidad foliar de unos 3 a 15 meses.

Los drboles y arbustos perennifolios mediterraneos exhiben varios patrones de absci-
sién foliar (Milla et al., 2002) que se pueden incluir perfectamente en los tipos anteriores.
Generalmente, los perennifolios mediterrdneos presentan la mayor caida de hojas justo des-
pués de ocurrir la maxima produccién de dolicoblastos (perennifolios de crecimiento perié-
dico), por lo que este pico de médxima caida se sitda a final de primavera o a principio de
verano (figura 5.2). Ademads, suelen producir uno o mds picos secundarios. Este patrén de
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abscision foliar también es muy frecuente en los drboles y arbustos de otros biomas, lo que
sugiere que no depende del clima, sino que probablemente depende de factores de regula-
cién interna (Killmann y Thong 1995, Nitta y Ohsawa 1997, Olivares 1997).

Varios autores han planteado la existencia de una dependencia funcional de la fenologia
de la abscision con las relaciones hidricas en las plantas lefiosas (Del Arco 1991, Wang et al.
1992). En este sentido, se considera que el principal pico de abscision foliar, que en los peren-
nifolios mediterraneos suele coincidir con el inicio de la estacion seca, constituye un meca-
nismo de evitacién de la sequia (Mooney y Dunn 1970). También se ha planteado que la
sequia adelanta el inicio de la abscision foliar y aumenta su duracién (Borchert 1991, Escu-
dero y Del Arco 1987). Sin embargo, en algunas especies como Salvia mellifera, la abscision
foliar parece estar mds relacionada con el desarrollo determinado de los dolicoblastos que con
el estado hidrico de la planta (Gill y Mahall 1986). En los bosques tropicales himedos el estrés
hidrico tampoco parece ser el factor desencadenante de la abscision foliar (Wright y Cornejo
1990).

Las bajas temperaturas también pueden desencadenar abscisién foliar (Addicott 1982).
El episodio muy frio que se produjo entre los dias 15 y 23 de diciembre de 2001 en el NE de
la Peninsula Ibérica, determiné que durante la primavera de 2002 se adelantara la abscision
foliar masiva en las plantas de Pistacia lentiscus 'y Phillyrea angustifolia que habian termina-
do tarde su ciclo fenolégico de 2001 (Palacio et al. 2005, figura 5.1 C).

Las especies que desprenden las hojas viejas cuando comienzan a desarrollar las hojas nue-
vas o las yemas florales, seguramente desencadenan la abscision por el desarrollo de nuevos
sumideros de recursos, que son mejores productores de auxina que las hojas viejas. Este cambio
en el patrén hormonal parece determinar la abscision de las hojas viejas (Addicott 1978).

Se han citado numerosos casos de senescencia y abscision foliar relacionados con la pro-
duccidn de flores y frutos (Borchert 1983, Frankie ef al. 1974, Lechowicz 1995). Es frecuen-
te observar una mayor abscision foliar en las plantas de la poblacién que producen mucho fru-
to que en las que producen poco o que carecen de ellos. Por ejemplo, en septiembre y octubre
de los afios de buena produccién de fruto, se observan en las plantas femeninas de Pistacia
lentiscus més hojas senescentes en la cohorte del segundo afio (hojas de la misma edad que
los tallos que producen frutos) que en las plantas masculinas.

En algunos caméfitos lefiosos mediterrdneos es comun que las hojas secas queden sobre
la planta durante algtn tiempo y, posiblemente, tiendan a caer en los siguientes periodos de
activo crecimiento secundario. En muchos casos las hojas secas, o parte de ellas, protegen los
dolicoblastos embrionarios o los braquiblastos durante su primera etapa de desarrollo (Pala-
cio y Montserrat 2005 y 2006).

En los caducifolios la abscision foliar suele ocurrir al final de la estacion vegetativa, antes
de comenzar el invierno. Este patron, que constituye una adaptacion para evadir el estrés tér-
mico del invierno, determina el desprendimiento de las hojas en otofio tras recuperar y alma-
cenar una parte de los nutrientes que contienen (Chabot y Hicks 1982). Sin embargo, algunos
arboles y arbustos, como Quercus pyrenaica y Q. faginea, retienen parte del follaje seco
durante algtin tiempo (marcescencia), por lo que la caida de sus hojas se prolonga algunos
meses, generalmente hasta después de la brotacion primaveral (figura 5.2). Parece que la mar-
cescencia se produce cuando el proceso de senescencia foliar aborta por frio (Hoshaw y Guard
1949). Posiblemente ello ocurre porque estos caducifolios disponen de un corto periodo vege-
tativo util (parte de la primavera y del otofio) que sélo pueden ampliar adelantando la brota-
cién en primavera y retrasando la senescencia foliar en otofio.
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Las fenofases citadas se han comentado a escala de individuo y de poblacién. A la esca-
la de comunidad vegetal la produccién de las fenofases depende de la suma de los comporta-
mientos fenoldgicos de las especies que la conforman. Sin embargo, salvo las fenofases de flo-
racién y fructificacion, rara vez se han considerado otras fenofases en los estudios realizados
a dicha escala en el &mbito mediterrdneo. Algunas excepciones son, por ejemplo, los estudios
de Cabezudo et al. (1993) y Navarro et al. (1993).

7. Relaciones funcionales entre fenofases

Entre las fenofases descritas se establecen diversas relaciones de gran importancia fun-
cional. Algunas de ellas se comentan a continuacidn.

7.1. Antagonismo entre el crecimiento vegetativo y la reproduccion

El antagonismo que con frecuencia se produce entre el crecimiento vegetativo y la repro-
duccidn se interpreta en términos de competencia por los recursos basicos (Loubry 1994). Por
este motivo las plantas no suelen desarrollar todos sus 6rganos a la vez. En parte, ello es debi-
do a la limitacién de materiales de construccién y a la prioridad de suministro que se otorga
en cada momento a la fenofase més critica. Sin embargo, la coincidencia temporal de eventos
fenoldgicos también podria deberse a la distinta periodicidad de los factores selectivos que
han determinado sus periodos de ocurrencia (Mooney 1983). Por otra parte, la eficiencia del
crecimiento de un determinado érgano depende de que los recursos (carbono y nutrientes
minerales) utilizados en su construccion se asimilen simultdneamente o que se obtengan de las
reservas de la planta. Es mds eficiente transferir asimilados directamente a los 6rganos en cre-
cimiento que almacenarlos en diferentes tejidos, movilizarlos y transferirlos mas tarde (Cha-
pin et al. 1990, Mooney 1983).

La superposicion en el tiempo del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos con las
fenofases reproductivas requiere la movilizaciéon de abundantes recursos en un tiempo corto,
generalmente centrado en la primavera (Mooney 1983). Otras especies secuencian la produc-
cién de las fenofases durante un periodo mds largo de tiempo, aunque en este caso el desa-
rrollo de la secuencia de fenofases vegetativas y reproductivas no se puede realizar completa-
mente durante la primavera. Esta estrategia fenoldgica presenta el inconveniente de tener que
desarrollar alguna fenofase, por lo menos en parte, durante los periodos de estrés del clima
mediterrdneo. Sin embargo, presenta la ventaja de precisar una inversion de recursos extendi-
da a un largo periodo y poder utilizar directamente los carbohidratos sintetizados por el folla-
je ya producido (Mooney y Kummerow 1981, Mooney et al. 1977). Se ha especulado que el
patrén morfogenético que determina la ocurrencia de la floracion después de producirse el cre-
cimiento vegetativo se produce en plantas que han evolucionado en climas tropicales (Kum-
merow 1983).

A escalas superiores a las de individuo o poblacién se pueden observar diferentes pro-
porciones de especies de las dos estrategias fenoldgicas consideradas, es decir, que superpo-
nen o que secuencian las fenofases durante el afio. Por ejemplo, en las zonas mediterraneas de
California las especies que superponen las fenofases son mas frecuentes que en Chile (Moo-
ney et al. 1977). En ambos territorios se observa una mayor frecuencia de especies que
secuencian las fenofases en las zonas de clima suave que en las de clima mds contrastado
(Mooney y Kummerow 1981).
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7.2. Relacion del periodo de brotacion con varias caracteristicas funcionales y fenofases
en los caducifolios de clima templado

En los caducifolios de clima templado el periodo de inicio y la duracién del desarrollo de
los dolicoblastos, asi como el periodo de abscision foliar, se consideran determinantes de la
estrategia para maximizar los beneficios netos de la fotosintesis (Harada y Takada 1988).
Cuando el desarrollo de los dolicoblastos se produce de modo muy rdpido por extensién de
los brotes preformados en el interior de las yemas, todas las hojas se desarrollan aproximada-
mente a la vez y este crecimiento depende totalmente de los recursos almacenados en la plan-
ta (Kozlowski, 1971). Sin embargo, cuando el desarrollo de los dolicoblastos es mds lento por-
que se produce neoformacién de elementos del brote, las primeras hojas formadas aportan
fotosintatos a las hojas posteriores y pronto quedan sombreadas por estas ultimas. Ademds, las
primeras hojas producidas en la estacién de crecimiento vegetativo son mds viejas y menos
productivas que las ultimas por lo que inician la senescencia y la abscisién mucho antes
(Kikuzawa 1995). Estos dos tipos de desarrollo primaveral de dolicoblastos se asocian a otras
caracteristicas de alto valor adaptativo, lo que les confiere el cardcter de verdaderos tipos fun-
cionales. Los caducifolios que realizan el desarrollo de los dolicoblastos en un periodo muy
breve (emergencia casi simultdnea de las hojas) suelen brotar relativamente tarde en prima-
vera, presentan los dolicoblastos preformados en el interior de las yemas, sus yemas estan pro-
tegidas por numerosas escamas, suelen poseer el xilema en anillo poroso, estructura del dosel
monocapa, tallos inclinados, baja capacidad fotosintética, presentan hojas relativamente lon-
gevas, suelen ser tolerantes a la sombra, y en la senescencia foliar cambian el color del folla-
je desde la parte superior de la copa. Por otra parte, los caducifolios con desarrollo de los doli-
coblastos extendido en el tiempo (emergencia sucesiva de las hojas) suelen brotar pronto en
primavera, sus dolicoblastos s6lo estdn parcialmente preformados en el interior de las yemas,
las yemas estdn protegidas por una cantidad variable de escamas, suelen poseer el xilema en
poro difuso, estructura del dosel multicapa, tallos verticales, alta capacidad fotosintética, pre-
sentan hojas poco longevas, no son tolerantes a la sombra, y en la senescencia foliar cambian
el color del follaje desde la parte interior de la copa (Kikuzawa, 1983, 1995, Koike, 1990,
Kozlowski, 1971; Lechowicz, 1984). Sin embargo, no son raras las especies de comporta-
miento intermedio entre estos dos tipos funcionales (Kikuzawa, 1983). Los caducifolios medi-
terrdneos parece que se ajustan bien a estos dos tipos basicos. Asi mismo, se pueden observar
sindromes similares en otros tipos de arboles, como son los perennifolios de clima subtropi-
cal estacional (Nitta y Ohsawa 1998, Ohsawa y Nitta 1997).

Los caducifolios que presentan emergencia sucesiva de las hojas son caracteristicos de
ambientes relativamente fértiles donde deben competir con especies de alta tasa de creci-
miento relativo. En estas condiciones, secuenciar al mdximo las fenofases permite optimi-
zar los recursos disponibles para el crecimiento. Como ya hemos comentado, en las zonas
himedas son frecuentes las especies que adelantan las fenofases reproductivas al desarrollo
de los dolicoblastos. Incluso las especies que presentan numerosas caracteristicas de la
estrategia de emergencia simultdnea de las hojas, como Fraxinus angustifolia, abren las
yemas reproductivas, florecen e inician la fructificacién antes de comenzar el desarrollo de
los dolicoblastos.

7.3. Relacion entre los periodos de crecimiento primario y abscision foliar

En muchas plantas lefiosas existe una fuerte relacion entre los periodos de produccion del
crecimiento primario y de la abscision foliar. Ademads, las cantidades de hojas producidas y
desprendidas suelen estar positivamente correlacionadas (Nitta y Ohsawa 1997).
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En los drboles y arbustos perennifolios mediterraneos, el mayor pico de abscision foliar
suele producirse justo después del desarrollo de los dolicoblastos. Sin embargo, en los arbo-
les tropicales la defoliacion suele inducir la brotacion de las yemas vegetativas o las repro-
ductivas siguiendo una secuencia de desarrollo que rara vez se observa en los drboles de cli-
ma templado (Borchert 1983).

En los caméfitos lefiosos que mantienen las hojas secas durante varios meses, cabe espe-
rar que la misma relacion se produzca con la senescencia foliar, mientras que la abscision
foliar seguramente se relacione mejor con el crecimiento secundario que con el primario. En
los caméfitos lefiosos mediterrdneos que hemos estudiado (Lepidium subulatum, Linum suf-
fruticosum, Salvia lavandulifolia y Satureja montana), las hojas de los braquiblastos comien-
zan la senescencia cuando éstos se desarrollan para formar dolicoblastos y, muchas veces,
también lo hacen las hojas inferiores de los nuevos dolicoblastos (Palacio y Montserrat, datos
no publicados).

En los caducifolios no existe ninguna sincronia entre la senescencia o la abscision foliar
y el desarrollo de los dolicoblastos, ya que las hojas finalizan su vida antes del invierno y la
brotacién se produce en la primavera siguiente. Ello es debido a que el invierno determina la
separacidn temporal entre abscision foliar y brotacion en los drboles de climas templados y
oscurece la funcién de romper el reposo correlativo de las yemas que desempeia dicha absci-
sion en los drboles de climas menos frios (Borchert 1991). Sin embargo, durante la brotacién
y el desarrollo de los dolicoblastos se produce la senescencia y, generalmente también, la abs-
cisién de las escamas y los catifilos de las yemas. En los caducifolios las yemas suelen ser
grandes y, ademds, tienden a poseer un nimero elevado de elementos protectores, que es tan-
to mayor cuanto mds breve es el periodo de crecimiento de los dolicoblastos (Kikuzawa
1983). En las especies que extienden el crecimiento de los dolicoblastos durante un tiempo
considerablemente largo (como Populus y Salix) la senescencia y la abscision de los dltimos
catéfilos suele continuar con la senescencia de las primeras hojas producidas. Por otra parte,
la senescencia foliar en los caducifolios podria coincidir con un periodo de desarrollo de las
yemas, es decir, de los primordios foliares y hojas embrionarias contenidos en ellas. Esta hip6-
tesis se ha planteado para explicar el pico secundario de abscision foliar que se produce duran-
te el otofio en drboles perennifolios tropicales (Nitta y Ohsawa 1997, 1998). Existe escasa
informacidn bibliografica para verificar esta hipétesis en las plantas lefiosas mediterraneas. La
figura 5.7 muestra el dnico caso de caducifolio que hemos estudiado. Las yemas de Quercus
faginea incrementan aproximadamente un 16 % de su peso seco durante el periodo de senes-
cencia foliar. Este resultado no apoya la hip6tesis planteada ya que esta tasa de incremento no
es superior a la registrada en los meses anteriores. Sin embargo, precisamos mucha mds infor-
macidn antes de poder rechazar con certeza esta hipdtesis.

La fuerte relacidn que existe entre los periodos de ocurrencia del crecimiento primario y
de la abscision foliar parece ser de cardcter enddgeno y tener una solida base funcional (Bor-
chert 1991, Loubry 1994). Se han planteado dos hipétesis para explicar la importante caida de
hojas que se produce a la vez o justo después del desarrollo de los dolicoblastos: 1) Al for-
marse la nueva cohorte de hojas se debe reajustar la superficie foliar transpirante (Borchert
1983, 1994b, Reich y Borchet 1982). 2) Las hojas viejas actiian como almacén de recursos
para construir los nuevos brotes por lo que se deben desprender o secar aproximadamente al
finalizar el desarrollo de la nueva cohorte de hojas (Addicott 1978, Longman y Jenik 1987;
Ohsawa y Nitta 1997).

Las dos hipétesis determinan momentos de senescencia foliar algo distintos. En la primera, la
senescencia y el desprendimiento de las hojas viejas debe ocurrir antes de la formacién del follaje
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Figura 5.7. Variacién mensual de la caida de hojas y del desarrollo de yemas apicales de Quercus faginea. Los datos
de caida de hojas corresponden al peso seco de las hojas recogidas en 10 trampas de 19 cm de didmetro situadas bajo
los 10 individuos de estudio. Los datos de desarrollo de las yemas corresponden al peso seco medio de una yema obte-
nido pesando individualmente cada yema de tres réplicas de 10 yemas cada una. Las yemas se recolectaron al azar en
las ramas de sol de drboles adultos de la poblacién de estudio (Huesca: Agiiero a 740 m). Las muestras se recogieron
entre abril de 1997 y marzo de 1998. La zona sombreada de la grafica indica el periodo en que los drboles de la pobla-
cién disponian, por lo menos, del 5 % de hojas senescentes.

nuevo, ya que asi facilitan la rehidratacion necesaria para la brotacion (Borchert 1994a) y evitan la
excesiva superposicion de follaje transpirante. En la segunda, la senescencia debe producirse al
desarrollarse el nuevo follaje, ya que con ello resulta mucho mds eficiente la transferencia de recur-
sos de las hojas viejas a las nuevas (Olivares 1997). En realidad las plantas lefiosas presentan todo
tipo de picos de abscision producidos en torno al periodo de desarrollo de los dolicoblastos (Long-
man y Jenik 1987), por lo que es muy probable que ambas hipétesis sean perfectamente compati-
bles. En los trépicos, la brotacion de las yemas de la mayoria de especies requiere la hidratacion
previa de tallos y yemas inducida por la pérdida del follaje viejo (Borchert 1994b) y la desapari-
cion de los efectos de competencia e inhibicion ejercidos por las hojas viejas (Addicott 1978). Sin
embargo, en la regién Mediterrdnea la dependencia de los recursos contenidos en las hojas viejas
parece ser mds importante para la formacion de nuevos dolicoblastos que el consumo de agua pro-
ducido por la superposicién de dos o mds cohortes de hojas, ya que dicha superposicion se produ-
ce casi siempre en primavera, que suele ser el periodo de mayor disponibilidad hidrica del afio.

Los nutrientes reabsorbidos durante la senescencia foliar pueden suplir gran parte de los
requerimientos nutricionales de la produccién de nueva biomasa (Chapin y Kedrowski 1983).
Sin embargo, esta retranslocacion puede no estar totalmente ligada a la senescencia, ya que se
produce en todo tipo de hojas durante los periodos de crecimiento intenso y en otros momen-
tos del ano (Fife y Nambiar 1984).

La hidratacion y el potencial de turgencia celular son factores fundamentales para el cre-
cimiento primario de las ramas (Hinckley et al. 1991). Los brotes que inician el crecimiento
vegetativo precisan elevadas concentraciones de solutos para mantener, mediante ajuste
osmético, un alto potencial hidrico y una adecuada hidratacion de tallos y yemas en desarro-
llo (Borchert 1994b). El crecimiento del brote continida mientras los potenciales hidricos del
tallo y del xilema se mantienen mds altos que el potencial hidrico inducido por el crecimien-
to de las células de los meristemas activos (Boyer 1988). Sin embargo, el crecimiento perma-
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nece inhibido en tallos de alto potencial hidrico por la presencia de hojas senescentes de bajo
potencial hidrico. Por lo tanto, para que el crecimiento ocurra parece que se debe mantener un
elevado potencial hidrico en las hojas viejas (Borchert 1994b).

La figura 5.8 presenta la variacion estacional del contenido hidrico en estado de maxima
hidratacién de hojas y tallos de Cistus laurifolius tras 24 h de rehidratacién a 4 © C. Las hojas
viejas, los tallos del afio y las hojas nuevas alcanzan valores méaximos en el periodo de desarro-
llo de los dolicoblastos, mientras que el pico de abscisién foliar se produce aproximadamente
seis semanas después de alcanzar la maxima hidratacién de los 6rganos de los dolicoblastos
(principio de junio). Por tanto, la senescencia foliar ocurre justo después del periodo de maximo
desarrollo de los dolicoblastos y de la maxima hidratacion a plena saturacion de los tejidos.

La alta hidratacién a saturacion que presentan tallos y hojas a principio de junio puede deber-
se a los azicares solubles que se producen en este momento de mdxima actividad fotosintética,
pero también a los osmolitos (azticares solubles, iones y compuestos orgdnicos) que exportan las
hojas senescentes a las zonas de la rama en crecimiento. Dichos osmolitos aumentan la hidratacion
y turgencia de los tejidos embrionarios con lo que facilitan la extension del tallo y el crecimiento
del brote. Al mismo tiempo, las hojas senescentes suelen mantener una alta hidratacion ya que la
senescencia produce un desmantelamiento progresivo de la maquinaria bioquimica de la hoja, con
fragmentacion de las moléculas complejas y el consecuente aumento de solutos (Buchanan-
Wollaston 1997). Sin embargo, en un estudio reciente, Milla et al. (2007) han encontrado que la
senescencia de las hojas viejas de C. laurifolius no estd desencadenada por las demandas de car-
bono y nutrientes de los 6rganos en crecimiento, lo que compromete nuestra interpretacion.
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Figura 5.8. Contenido hidrico en hojas y tallos de Cistus laurifolius en estado de maxima hidratacién y patrén de
caida de las hojas. Los datos proceden de muestreos mensuales realizados sobre 10 individuos de una poblacién natu-
ral (Zaragoza: Luesia a 780 m). Los datos de caida de hojas corresponden al peso seco de las hojas recolectadas en
trampas de 19 cm de didmetro colocadas bajo 10 individuos. El porcentaje de agua en hojas y tallos saturados a maxi-
ma hidratacion se obtuvo tras la hidratacion de las ramas durante 24 h a 4°C, segtn la férmula: WCFH=[(FHW-DW)/
FHW]x100, donde WCFH es el contenido de agua en estado de médxima hidratacion, FHW el peso fresco a mdxima
hidratacién y DW el peso seco. El muestreo de la abscision foliar y del contenido hidrico de las hojas se llevé a cabo
desde marzo de 1999 hasta febrero de 2001, mientras que el contenido hidrico de los tallos se estudié desde marzo
de 2000 hasta febrero de 2001.
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8. Sincronia fenolégica entre afios, entre poblaciones, en una misma
poblacion y en un mismo individuo

Dentro de una misma especie se pueden observar diferencias fenoldgicas importantes, ya
sean entre las ramas de un individuo, o bien entre diferentes individuos, poblaciones y afios.
El valor adaptativo de la sincronia fenoldgica ha despertado mucho interés durante décadas,
especialmente respecto a la fenologia de la reproduccion. Se han planteado diversas hipétesis
que tratan de explicar la variacion de dicha sincronizacion (Bolmgren 1998).

A la escala de un individuo en un mismo afio, las diferencias entre ramas suelen ser muy
escasas y sélo se manifiestan de modo acusado cuando se producen fenémenos andémalos que
afectan a una o pocas ramas. Sin embargo, el efecto de los herbivoros o de otros tipos de per-
turbacién pueden modificar significativamente la fenologia de las distintas ramas de un indi-
viduo (Leather 2000).

La sincronia entre individuos se ha estudiado mucho mds que entre las ramas de un solo
individuo (Bolmgren 1998). Las fenofases pueden producirse en un nimero variable de indi-
viduos de la poblacion: desde uno o pocos hasta todos ellos. El grado de sincronia en cada
individuo y entre individuos puede modificar la duracién de las fenofases (Rathcke y Lacey
1985), que aumenta desde la escala de una rama a la de la poblacion.

Las diferencias entre poblaciones también son ficiles de observar. Se pueden producir
entre distintas altitudes, situaciones topograficas, exposiciones, grados de humedad, etc. Por
ejemplo, se ha descrito que, asociado al aumento de altitud o a la reduccién del periodo vege-
tativo, los caducifolios tienden a disminuir la longevidad de sus hojas, mientras que los peren-
nifolios tienden a prolongarla (Kudo et al. 2001).

Las diferencias interanuales se han observado numerosas veces a todas las escalas, des-
de el individuo hasta el paisaje vegetal (Dickinson y Dodd 1976, Nautiyal et al. 2001). Sin
duda, las variaciones en la brotacion y en la floracién han sido los aspectos mas estudiados,
especialmente respecto al cambio climatico global (Menzel 2000, Pefiuelas et al. 2002). El
adelanto de la brotacién implica algunas importantes ventajas para la planta, como pueden ser
el incremento de la produccién anual, el acaparamiento de recursos bdsicos, o la reduccién de
dafios por herbivoros; pero también algunas desventajas, como aumentar el riesgo de sufrir
dafios por heladas tardias o de disminuir demasiado pronto las reservas hidricas del suelo
aumentando la duracién del periodo de estrés hidrico estival (Kramer er al. 2000, Leather
2000, Lechowicz 1995, Kramer 1995). En realidad, los adelantos o retrasos de la brotacion en
diferentes afios se basan en la plasticidad fenotipica de las plantas y responden a la necesidad
de alcanzar la estacién mds favorable para el crecimiento disponiendo de la méaxima cantidad
posible de hojas recientes y muy productivas (Kramer 1995, Harada y Takada 1988).

Desde la perspectiva del patrén fenoldgico, generalmente no se aprecian diferencias
importantes de su desarrollo entre afios distintos. Varian algo las fechas de inicio y finaliza-
cién de las fenofases, pero la secuenciacién anual de las fenofases suele mantenerse constan-
te (Dickinson y Dodd 1976, Nautiyal et al. 2001). Dicha variacién puede afectar por igual a
todas las fenofases o a unas mds que otras (Lechowicz 1995, Guitidn y Guitidn 1990). Cabe
esperar que el segundo caso suceda cuando existe alguna fenofase que responde a sefiales
ambientales poco variables, por ejemplo, la floracién respecto al fotoperiodo (Arroyo 1990).

El grado de solapamiento del crecimiento vegetativo de los dolicoblastos con las fenofa-
ses reproductivas presenta una flexibilidad moderada ya que depende, en gran medida, de la
ontogenia y la arquitectura de las plantas. Se puede observar una cierta variacién interanual
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en las mismas poblaciones aunque siempre en torno a un patrén de superposicién condicio-
nado por dichos aspectos. Por ejemplo, Bupleurum fruticosum desarrolla las inflorescencias
en el extremo superior de los dolicoblastos vegetativos sin que ocurra un periodo de reposo
entre los crecimientos vegetativo y reproductivo (figura del cuadro 5.1). Por lo tanto, la tni-
ca posibilidad de superposicién con la floracién en un mismo individuo es que se produzca
una importante asincronia en el desarrollo de sus dolicoblastos, de modo que la floracién de
los mds adelantados coincida con el crecimiento vegetativo activo de los més atrasados. Esta
circunstancia apenas se ha observado en los individuos de una poblacién natural estudiada
durante cuatro afios (Montserrat et al., datos no publicados).

En climas muy estacionales como el mediterrdneo, el patrén fenolégico es menos varia-
ble entre afios diferentes que la cantidad de estructuras producidas o desprendidas anualmen-
te. En los perennifolios la produccién de dolicoblastos puede variar mucho entre afios y, aso-
ciada a ella, suele variar la cantidad de hoja desprendida (Gill y Mahall 1986, Oliveira et al.
1994, Nitta y Ohsawa 1997). La produccién de flores y frutos también puede ser muy varia-
ble en las especies lefiosas (Stiles 1978). Poco sabemos de las diferencias interanuales de cre-
cimiento de las raices y del desarrollo de las yemas, pero cabe suponer que también serdn
importantes, por lo menos en algunas especies.

La estacionalidad de la ocurrencia de los eventos fenoldgicos estd fuertemente determi-
nada por la duracién y la intensidad de las estaciones de estrés climdtico (Borchert 1994a,
Killmann y Thong 1995, figura 5.1). Por ello, en los climas fuertemente estacionales es comun
la existencia de una alta sincronia fenoldgica a las escalas de individuo (entre diferentes
ramas) y de poblacion (entre diferentes individuos) que contrasta con la baja sincronia que se
observa a las mismas escalas en los ambientes no estacionales, como son los bosques ecuato-
riales himedos y otros ambientes tropicales (Borchert 1991). Ello sugiere que el clima es el
principal responsable de la sincronia que observamos entre ramas, individuos y poblaciones.

9. Implicaciones y perspectivas para la gestion

En los numerosos estudios publicados sobre fenologia durante las dltimas décadas se han
propuesto multitud de usos cientificos y aplicados de esta disciplina. Esta tendencia se ha
mantenido en los tltimos afios o incluso ha aumentado, especialmente al reconocerse la alta
capacidad de la fenologia para monitorizar la respuesta bidtica al cambio climdtico (Beaubien
y Johnson 1994). Ya hemos comentado en los apartados anteriores la gran sensibilidad de res-
puesta de las especies lefiosas a los cambios del clima, especialmente de la temperatura.

Desde un punto de vista aplicado, se ha enfatizado el interés de la fenologia para deter-
minar las épocas de reproduccion y los ciclos de crecimiento vegetativo de las especies vege-
tales, para ordenar y gestionar las comunidades vegetales, prevenir alergias, planificar las
labores agrondmicas, ordenar la fauna terrestre, generar atractivos turisticos, planificar la rea-
lizacién de incendios prescritos, conservar las comunidades naturales, facilitar el manejo de
especies de interés forestal o agrondmico, etc.

Otras interesantes posibilidades de aplicacion de la fenologia podrian derivar de un cono-
cimiento mds profundo de las relaciones que existen entre la fenologia y las caracteristicas
funcionales de las plantas. Esta posibilidad permanece pricticamente inexplorada pero podria
ser muy util, por ejemplo, para la conservacién de especies y comunidades vegetales amena-
zadas. Cabe esperar que muchas de las especies vegetales raras se hallen en desequilibrio con
el clima actual, habida cuenta de las numerosas, intensas y rdpidas fluctuaciones que ha expe-
rimentado el clima durante el Cuaternario (Dansgaard et al. 1993). Muchas plantas lefiosas de
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pequedia talla, tolerantes al estrés, que presentan bajas tasas de crecimiento relativo y que posi-
blemente pueden soportar un amplio rango de temperaturas (Criddle er al. 2000), podrian
haber resistido in situ la sucesion de episodios glaciales e interglaciales cuaternarios, experi-
mentando expansiones de sus dreas en los episodios favorables y regresiones en los desfavo-
rables. En las situaciones de médxima regresion cabe suponer que presentarian un importante
desajuste de sus caracteristicas funcionales con el clima. Esta posibilidad es dificil de explo-
rar mediante andlisis paleopalinoldgicos ya que muchas de estas especies son polinizadas por
animales. Sin embargo, la fenologia, apoyada por un adecuado conocimiento funcional de las
especies y de sus mecanismos fisioldégicos de evasién y tolerancia a los estreses generados por
el clima, ofrece una posibilidad de anélisis que facilitaria la toma de decisiones en la gestiéon
de dichas especies.

A lo largo del capitulo hemos descrito dos tipos basicos de patrén fenolégico, el que
condensa las fenofases mds consumidoras de recursos en un breve lapso de tiempo y el que
las secuencia durante un largo periodo del afio. El primero parece especialmente adecuado
para climas que s6lo presentan un largo e intenso periodo de estrés que la planta perenne no
puede evadir (invierno muy frio y largo), mientras que el segundo parece adecuarse a cli-
mas menos contrastados en los que los periodos de estrés pueden ser evadidos (periodos de
sequia). El primer tipo fenoldgico bien podria responder a las presiones selectivas genera-
das por los episodios frios cuaternarios. Sin embargo, conocemos especies, como Arctos-
taphylos uva-ursi, que presentan el patrén fenolégico secuenciado y que son capaces de
vivir en climas muy frios. La gayuba puede vivir en un amplio rango ecolégico, que en el
Norte de la Peninsula Ibérica se manifiesta desde cerca del centro de la Depresion Media
del Ebro a 300 m de altitud (clima semidrido) hasta 2.500 m en el Pirineo. Esta especie pre-
senta caracteristicas de tolerancia al estrés que seguramente le permiten realizar el desarro-
llo de las yemas florales y la floracién en periodos muy frios. En el caso de las especies de
crecimiento mds rdpido no podemos esperar que se produzcan desajustes fenoldgicos seme-
jantes al citado, ya que carecen de las caracteristicas de tolerancia al estrés necesarias para
soportarlos (Grime 2001). Estas especies durante los cambios de clima del Cuaternario han
debido confiar mds en su capacidad de migracién que en la de soportar el estrés térmico.
Ello queda bien patente en las importantes migraciones que experimentaron muchas espe-
cies arboreas tras el dltimo episodio glacial del Cuaternario (Huntley y Birks 1983). Para
desarrollar experimentalmente esta interesante linea de investigacidén de gran importancia
préctica, s6lo se requiere aplicar al estudio fenoldgico los métodos de andlisis funcional y
fisiolégico disponibles actualmente.
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CAPITULO 6
Estrés hidrico: ecofisiologia y escalas de la sequia

Fernando Valladares, Alberto Vilagrosa, Josep Peiiuelas, Roma Ogaya, Jesis Julio
Camarero, Leyre Corcuera, Sergio Sis6 y Eustaquio Gil-Pelegrin

Resumen. Estrés hidrico: ecofisiologia y escalas de la sequia. El clima medite-
rraneo impone una doble adversidad a los sistemas bioldgicos: la limitacién hidrica y la
irregularidad (impredecibilidad) de las precipitaciones, y esta adversidad se verd incre-
mentada por el cambio climdtico. Las plantas muestran ante el estrés hidrico respuestas
que tienden a evitarlo o bien mecanismos o adaptaciones que permiten tolerarlo, y
ambas estrategias coexisten en sistemas mediterrdneos donde las especies que sufren un
mayor estrés durante la sequia son las que muestran una mayor transpiracion y vice-
versa. Existen rasgos ecofisiolégicos que estdn correlacionados dando lugar a grupos
funcionales de especies que responden de forma similar a la sequia. La combinacién de
raices profundas, hojas escleréfilas con una conductancia estomdtica y una transpira-
cién cuticular bajas permite un comportamiento hidroestable, como el que se observa
en la encina, mientras que las raices someras estdn asociadas con hojas malacdfilas o
ausentes en verano y dan lugar a un comportamiento ecofisioldgico fluctuante. Si bien
la resistencia a la cavitacién con el incremento del déficit hidrico es importante en la
tolerancia de la sequia no siempre determina la supervivencia en condiciones de cam-
po. La sequia disminuye significativamente la capacidad para secuestrar carbono
atmosférico, y, contrariamente a un paradigma extendido, disminuye la eficiencia en el
uso del agua de ciertos encinares cuando ésta eficiencia se calcula a nivel de ecosiste-
ma y no de hoja. El bosque afecta a la humedad relativa e incluso al régimen de preci-
pitaciones local, pudiendo dar lugar a un ciclo en el que el bosque favorece las condi-
ciones hidricas para que se mantenga el propio bosque, lo cual puede ser empleado en
la gestion de sistemas bien documentados como las laderas costeras mediterrdneas. El
grupo funcional mds sensible a un recrudecimiento de la aridez es el de los escleréfilos,
particularmente los relictos del Terciario, mientras que los grupos funcionales favore-
cidos serfan caméfitos y arbustos deciduos de verano y malacdfilos xerofiticos. El
incremento de aridez darfa lugar a cambios evolutivos y a migraciones altitudinales y
latitudinales en las especies mediterrdaneas si fuera mas lento, pero segtin las prediccio-
nes actuales es mds probable que dé lugar a cambios en la dominancia de las especies
del bosque y a extinciones locales. Diversas evidencias sefialan un declinar de la enci-
na acelerado por el creciente déficit hidrico, lo cual requiere de la recuperacién de la
gestion tradicional del monte bajo y del encinar asi como de actuaciones silvicolas inte-
gradas y apoyadas en evidencia cientifica para conservar estos y otros bosques medite-
rraneos en un escenario de cambio global.

En: Valladares, F. 2008. Ecologia del bosque mediterraneo en un
mundo cambiante (Segunda edicién). Paginas 165-192. Ministerio de
Medio Ambiente. EGRAF, S. A., Madrid. ISBN: 978-84-8014-738-5. 165
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Summary. Water stress: ecophysiology and scales of drought. Mediterranean
climate imposes a double adversity to the biological systems: drought and erratic
(unpredictable) rainfalls. And this double adversity is expected to be increased by
global climate change. Plants exhibit responses to drought aimed at either avoiding or
tolerating it, and both strategies (avoidance and tolerance) co-occur in Mediterranean
ecosystems, where species that exhibit higher water stress are in general those with
higher transpiration rates. Many ecophysiological traits are correlated giving rise to
functional groups of species according to their response to drought. The combination
of deep roots with sclerophyllous leaves exhibiting a reduced stomatal conductance
and cuticle transpiration leads to a hydrostable behaviour, such as that observed in
Holm oak, while shallow roots and malacophyllous leaves, sometimes absent during
the summer, leads to a fluctuating ecophysiological behaviour. Even though resistance
to cavitation at increasing water deficits is important for drought tolerance, it is not
always linked to increased survival in the field. Drought significantly reduce the
capacity of vegetation to sequester atmospheric carbon, and, contrary to an extended
paradigm, it reduces water use efficiency of Holm oak forests when this efficiency is
estimated at the whole ecosystem level and not at the leaf level. Forests influence
relative humidity of the air and even the local precipitation regime, giving rise to a
cycle in which the forest favours local hydric conditions required by the forest itself.
This should be considered in the management of areas such as coastal Mediterranean
slopes where this cycle has been well-documented. The functional group more
sensitive to an increase of aridity is that of sclerophylls, particularly those that are
Tertiary relicts, while the groups that would be favoured by the expected climate
change are those of chamaephytes, summer deciduous shrubs and malacophyllous
xerophytic plants. The increase in aridity could lead to evolutionary changes and
latitudinal or altititudinal migrations, but current rates of change, which are expected
to increase, are too fast, so changes in relative abundances of species and even local
extinctions are more likely. Several pieces of evidence suggest that Holm oak forests
are declining, particularly when aridity is coupled with the abandonment of traditional
practices. Thus. an integrated, adaptive and scientifically-based forestry management
of these and other Mediterranean forests is required if they are to be conserved in a
global change scenario.

1. Introduccion

La idea de estrés en general y de estrés hidrico en particular es central para comprender
el funcionamiento y la evolucion de los sistemas mediterrdneos (Mitrakos 1980). A la carac-
teristica climdtica general de déficit hidrico, particularmente durante el verano, hay que afia-
dir una notable fluctuacién interanual en los regimenes de temperaturas y lluvias, lo cual mag-
nifica el efecto del estrés hidrico al ser poco o nada predecible cuando, con qué intensidad y
bajo qué temperaturas tendrd lugar la sequia. Por ejemplo, el porcentaje de variacion de las
medias moviles ponderadas de 30 afios de la pluviometria de la Espafia atlantica es del 11-
15%, mientras que es del 25-30% en la Espafia mediterrdnea (Rodé y Comin 2001). Esta esca-
sa predecibilidad climdtica hace dificil que los organismos puedan anticiparse al momento
mds adverso y estar fisioldgica y morfolégicamente bien preparados. Por ello resulta facil de
justificar el valor adaptativo en zonas de clima mediterrdneo de un uso conservativo de los
recursos, caracterizado por una respuesta en general poco pronunciada y encaminada mads al
ahorro y la tolerancia que al gasto y la productividad (Valladares et al. 2000). No obstante,
esto es un posible paradigma no del todo cierto en muchos casos, ya que, como veremos, espe-
cies perennifolias como la encina, con una productividad baja o moderada y en principio muy
capaces de tolerar estreses ambientales, no parecen mejor adaptadas para sobrellevar la sequia
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que especies caducifolias o semideciduas de verano capaces de aprovechar con intensidad los
poco predecibles pulsos de benignidad particularmente en primavera. Y la tendencia de esta
doble adversidad climatica, por limitante y por impredecible, es a incrementar. De hecho, y
sin necesidad de recurrir a las predicciones de modelos climaticos, ya se ha constatado en el
Mediterrdneo occidental una disminucion significativa de la precipitacién en las tltimas déca-
das del siglo XX (Maheras 1988). El aumento de la sequia no serd el resultado s6lo de una
menor precipitacion anual, sino también de un patrén de distribucion estacional diferente, con
Iluvias torrenciales e irregulares de escasa utilidad para el rendimiento del ecosistema, que
tenderdn a aumentar durante el invierno, seguidas de largos periodos secos, que tenderdn a
aumentar durante el verano (Rambal y Debussche 1995, Reichstein et al. 2002). Ademads, la
disponibilidad real de agua para las plantas disminuird durante el siglo XXI debido al incre-
mento de evapotranspiracién como consecuencia del incremento de temperatura (IPCC 2001).
El aumento de 2-4° C previsto para mediados del siglo XXI conllevard un incremento de eva-
potranspiracién de 200-300 mm, el cual agravard la sequia y comprometerd la supervivencia
de formaciones mediterrdneas que ya se encuentran en el limite de sus posibilidades desde el
punto de vista hidrico (De Luis et al. 2001, Martinez-Vilalta et al. 2002a). Si estos cambios
climdticos serdn importantes a nivel de comunidades establecidas, a nivel de reclutamiento de
individuos juveniles pueden ser incluso mds preocupantes. En este sentido, analizando el éxi-
to de las reforestaciones en el levante peninsular, Vallejo et al. (2000) han observado que peri-
odos superiores a 120 dias sin precipitaciones significativas (mayores de 5 mm) producen
tasas de mortalidad superiores al 80%, independientemente de la especie.

En este capitulo desarrollaremos conceptos bdsicos relacionados con la respuesta gene-
ral al estrés, para pasar a continuacién a describir las estrategias presentes entre las distintas
especies de plantas para sobrevivir en condiciones de estrés hidrico. Se revisardn las respues-
tas fisioldgicas y morfoldgicas de las plantas mediterrdneas ante la sequia y se discutirdn los
principales grupos funcionales y su sensibilidad diferencial al cambio climdatico. Se mencio-
nardn brevemente las distintas escalas desde la hoja hasta el dosel que estdn implicadas en la
respuesta ante la escasez de agua, y qué relaciones reciprocas existen entre la cubierta fores-
tal, el micro y el macroclima, para acabar resumiendo las perspectivas que este atin fragmen-
tado conocimiento ecoldgico plantea sobre la gestion de las masas arboladas ibéricas ante un
incremento de aridez.

2. Respuestas generales al estrés

El estudio de las respuestas de las plantas al estrés es un aspecto fundamental de la
fisiologia ambiental o ecofisiologia, la cual se propone conocer cémo las plantas funcionan
en sus ambientes naturales y cudles son los patrones que determinan su distribucidn, super-
vivencia y crecimiento (Kramer y Boyer 1995, Lambers et al. 1998, Ackerly et al. 2002).
Cuando una planta estd sometida a unas condiciones significativamente diferentes de las
oOptimas para la vida se dice que estd sometida a estrés, si bien las diferentes especies o
variedades difieren en sus requerimientos 6ptimos y por tanto en su susceptibilidad a un
determinado estrés (Hsiao 1973, Levitt 1980). Ademas, hay periodos o etapas del desarro-
llo, como el estadio de pldntula, donde las especies pueden ser particularmente sensibles (o
insensibles) a un estrés determinado. El conocimiento de los mecanismos de resistencia al
estrés permiten comprender los procesos evolutivos implicados en la adaptacién de las plan-
tas a un ambiente adverso como el mediterrdneo y predecir hasta cierto punto la respuesta
vegetal al incremento de la adversidad asociada en muchos casos al cambio global. Ademas,
pueden ser aplicados para mejorar las caracteristicas de las plantas tanto en su fase de cul-
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tivo como en la seleccién de variedades que se ajusten a unos requerimientos ambientales
determinados o, simplemente, en mejorar la productividad de una especie (Kozlowski et al.
1991, Nilsen y Orcutt 1996).

En sistemas bioldgicos se ha adoptado el concepto fisico de tensién-deformacion (stress-
strain) para analizar los procesos que ocurren cuando una planta se encuentra sometida a una
situacion de estrés. El estrés bioldgico seria cualquier factor ambiental capaz de producir una
deformacién (strain) potencialmente nociva en un organismo (Levitt 1980). La deformacién
o strain seria la extensién o compresion -respuesta al estrés- resultante de una tension o estrés
determinado al que estd sometido una planta (Fig. 6.1). Evidentemente, esto se trata de una
analogia, ya que en sistemas bioldgicos no se producird una extension o compresion, sino una
respuesta del organismo a escala funcional que intentard minimizar el efecto del estrés. La res-
puesta de organismo puede ser una deformacién o cambio fisico (e.g. rotura de membranas
celulares, flujo citoplasmadtico, etc.) o una deformacién quimica (e.g. cambios en la sintesis de
metabolitos). Por lo tanto, la resistencia al estrés en una planta se podria definir como la ten-
sién necesaria para producir una determinada deformacién, y un valor que se suele utilizar
como medida de resistencia al estrés es el DL50, o el punto donde se produce la muerte del
50% de los individuos (Levitt 1980). Si nos fijamos en la curva resultante de la respuesta a un
estrés (Fig. 6.1), la primera parte, hasta el punto P, corresponderia a una respuesta proporcio-
nal que se establece entre el incremento del estrés y la deformacién. Més alld del punto P, la
respuesta no es proporcional y si la tension continda de forma muy acentuada se llegard a pro-
ducir una deformacién muy severa, y una vez pasado el punto de limite de resistencia del

A

Tension ("stress”)

>
Deformacion ("strain™)

Figura 6.1. Esquema conceptual que representa la relacion fisica entre la tension y la deformacion ( “stress-strain”)
de materiales y que puede ser empleado para describir los procesos que ocurren en una planta en condiciones de
estrés. P, fase de respuesta proporcional entre la tensién y la deformacion; E, limite de elasticidad del material; V,
limite de la deformacion eldstica (“elastic strain”, €’); F, limite de la deformacion pléstica (“plastic strain”, €’’); R,
limite de resistencia del material. Elaborado a partir de Levitt (1980), Glaser (2001) y Larcher (1995).
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material (R) la planta sufrird un dafio permanente y tendria comprometida la supervivencia.
La respuesta es reversible si no se sobrepasa el punto o limite de elasticidad (E). Es decir, la
respuesta del sistema volverd automadticamente a las condiciones iniciales cuando el estrés
deje de actuar (e.g. cierre estomadtico ante la falta de agua). La deformacién que se produce
(i.e. los cambios estructurales o funcionales como respuesta al continuado incremento de la
tension) serd, pues, de dos tipos: una deformacion eldstica (hasta el punto V), donde se pro-
duce una deformacién (g”) que, en caso de desaparecer el estrés, recuperara las condiciones
iniciales (respuesta reversible); o una deformacién pléstica (hasta el punto F), donde la defor-
macion persistird a pesar de desaparecer el estrés (¢’”) (respuesta irreversible). La deforma-
cidn plastica produciria la tipica respuesta de endurecimiento de las plantas frente a unas con-
diciones ambientales adversas, muy aprovechada en la produccién comercial de plantas en
viveros, mientras que la deformacidn eldstica representaria aclimatacion, generalmente
mediada por rasgos fisioldgicos (ver plasticidad y flexibilidad fenotipica en el Capitulo 12).
Este concepto difiere del concepto de adaptacion ya que no implica la variaciéon de un carac-
ter de forma que afecte al genotipo y pueda transmitirse a la descendencia (Jones y Jones
1989, Pianka 2000).

3. Estrategias frente al estrés hidrico

La disponibilidad hidrica estd considerada como el principal factor que afecta la activi-
dad de las plantas en ecosistemas mediterrdneos (Di Castri et al. 1981, Blondel y Aronson
1999). Esta falta de agua o déficit hidrico serfa la tension o estrés que actuaria sobre las plan-
tas, y toda tensién produce dos tipos de respuesta en los organismos: respuestas que tienden a
evitar o prevenir la tensién (mecanismos evitadores) y mecanismos o adaptaciones que per-
miten soportar o resistir el estrés (mecanismos tolerantes) (Fig. 6.2). En las plantas, las res-
puestas o mecanismos para afrontar esta situacion, han sido denominados estrategias, y son
caracteristicas de cada especie (Larcher 1995). Diversos autores han realizado clasificaciones
mds o menos extensas en las cuales se definen las principales estrategias de las especies que
pueden denominarse en general mecanismos de resistencia. Estas clasificaciones, aunque uti-
lizan diferentes nomenclaturas, se refieren a mecanismos similares (Cuadro 6.1). En 1980,
Jacob Levitt describi6 extensamente los dos tipos de estrategias de resistencia al déficit hidri-
co: la estrategia evitadora de la sequia y la tolerante de la sequia y como los mecanismos
ecofisioldgicos de resistencia se articulaban entorno a cada una de las estrategias (Cuadro 6.2).
Las especies evitadoras de la sequia serian especies homeohidricas (comportamiento hidrico
estable) o bien “reguladoras” en el sentido de Hickman (1970), ya que regulando la transpira-
cion evitarian tensiones excesivas en el xilema, mientras que las especies tolerantes serian
“conformistas” segtin este mismo autor. Otro tipo de estrategia, no considerado por muchos
autores como de auténtica resistencia al déficit hidrico, es la estrategia elusiva o de escape de
la sequia, que es aquella donde las plantas completan su ciclo vital antes de la llegada del
estrés hidrico y, por lo tanto, el periodo desfavorable lo pasan en forma de semilla. Esta estra-
tegia es tipica de los terdfitos. No obstante, dentro de esta estrategia de escape cabe incluir
especies que entran en una dormancia vegetativa parcial durante el periodo de sequia, como
las jaras (malacofilos xerofiticos deciduos o semideciduos de verano) o las gramineas rizo-
matosas (e.g. Stipa, Lygeum, Brachypodium). En las otras dos estrategias, las plantas sopor-
tan el periodo desfavorable en estadio vegetativo activo. Las especies con estrategia tolerante
serian para Levitt las plantas que toleran que el estrés llegue a afectar en sus tejidos. Estas
especies tienen mecanismos que minimizan o eliminan la deformacioén (strain) que pueden
sufrir como consecuencia del estrés, alcanzando un equilibrio termodindmico con el estrés sin
sufrir dafos. Los mecanismos de tolerancia son muy especificos de la deformacién que se pro-
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Figura 6.2. Ante el estrés hidrico caben tres respuestas posibles: escapar, evitarlo o tolerarlo. Mientras todas las
estrategias de tolerancia conllevan una limitacion mayor o menor del crecimiento, solo la estrategia de ahorro de agua
conlleva un crecimiento limitado en el caso de la evitacion del estrés. Las especies que derrochan agua son en gene-
ral mds productivas y tienen mecanismos que les permiten una eficaz extraccion del agua del suelo y una elevada con-
ductividad hidrdulica interna para abastecer con rapidez toda la parte aérea de la planta. Esto les confiere una gran
competitividad, pero no es siempre una estrategia viable en medios secos, particularmente cuando la carencia de agua
es cronica.

duzca, desencadendndose diferentes modos de resistencia e incluso llegando a ser toleradas
las deformaciones plasticas (Cuadro 6.2). Un aspecto importante de esta estrategia son los
mecanismos reparadores de ese estrés, que la planta tiene que poner en funcionamiento cuan-
do éste ha dejado de actuar (Levitt 1980).

En la estrategia evitadora del estrés hidrico las plantas previenen o minimizan la pene-
tracion del estrés en sus tejidos, ya que éstos son muy sensibles a la deshidratacion. Las espe-
cies que siguen esta estrategia o bien maximizan la absorcién de agua (e.g. sistemas radicales
profundos) o bien minimizan las pérdidas de agua (cierre de estomas rdpido y sensible a lige-
ros descensos del contenido hidrico de los tejidos o al potencial hidrico, valores en general
bajos de conductancia estomdtica, paredes celulares poco eldsticas que inducen cambios rapi-
dos de potencial hidrico en respuesta a pequefias pérdidas de agua, hojas pequeias, bajas tasas
de transpiracion), por lo que dentro de esta estrategia encontrariamos dos mecanismos evita-
dores: uno por derroche de agua, el cual permite mantener hidratados los tejidos en plena
sequia siempre que el acceso al agua del suelo y su distribucién interna por el xilema no sea
limitante, y otro por ahorro de agua (Fig. 6.2; Cuadro 6.2). Ambos mecanismos mantienen a
las plantas dentro del estado de turgor, con contenidos hidricos relativamente altos. Cuando
las condiciones de déficit hidrico se acentdan, los derrochadores no pueden mantener las ele-
vadas tasas de transpiracidn, y o bien se vuelven ahorradores o bien el individuo muere (Levitt
1980, Kozlowski et al. 1991).
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CUADRO 6.1.
Nomenclatura de las estrategias hidricas. La respuesta de las plantas ante el déficit hidrico ha sido
clasificada y denominada de diversas formas, si bien muchas de ellas son equivalentes. Aqui se
muestran las equivalencias de los términos y clasificaciones mas empleados. Se incluye en cursiva el

término inglés originalmente empleado por el autor.

Denominacién del mecanismo o estrategia por distintos autores

Levitt Turner Kozlowski Jones Larcher
(1980) (1986) et al. (1991) (1992) (1995)
Resistencia | Resistencia | Tolerancia | Tolerancia Resistencia
Ny la sequia a la sequia ala sequia | ala sequia a la sequia
Descripcion Drought Drought Drought Drought Drought
resistance resistance resistance resistance resistance
Especies que Elusiva de
completan el ciclo Evasién Evasion Evitacion Evitacién sequia
vital antes del periodo Escape Escape Avoidance Avoidance | (4rido-pasiva)
de estrés Drought
evading
(arido-passive)
Especies que evitan Tolerancia | Aplazamiento Evitadora de
la deshidratacion Evitacion con alto de Evitacion desecacion
celular Avoidance potencial | deshidratacion | Avoidance | (4rido-activa)
hidrico Dehydration Desiccation
Tolerance | postponement avoidant
with high ¥ (arido-active)
Tolerante de
Tolerancia desecacion
Especies que toleran con bajo Tolerancia de (4rido-
la deshidratacién Tolerancia potencial | deshidratacién | Tolerancia tolerante)
celular Tolerance hidrico Dehydration | Tolerance Desiccation
Tolerance tolerance tolerant
with low ¥ (arido-
tolerant)

Una vez que una planta determinada estd ya sometida a estrés hidrico debe ser capaz
de resistirlo, bien por mecanismos tolerantes o bien por mecanismos evitadores (Cuadro
6.2). Pero cudl de las dos estrategias es mds exitosa en ambientes dridos? Diversos trabajos
muestran que ambas estrategias son exitosas, ya que co-existen en especies adaptadas a
ambientes deficitarios hidricamente, como los hdbitats mediterrdneos (Davis y Mooney
1986b, Davis & Mooney 1986 a 'y b), Lo Gullo y Salleo 1988, Rambal 1994, Abril y Hana-
no 1998, Nardini et al. 1999). Sin embargo, como sefiala Levitt (1980), las plantas han evo-
lucionado hacia el desarrollo de mecanismos que evitan el déficit hidrico, mientras que los
mecanismos tolerantes serfan un factor que complementaria a los mecanismos anteriores.
De esta forma, el desarrollo de mecanismos evitadores eficientes permitiria no solo sobre-
vivir al estrés sino continuar creciendo y desarrolldndose en condiciones de agua limitante.
Los mecanismos para evitar el estrés serfan mds exitosos que los tolerantes en climas ari-
dos ya que evitarian cualquier tipo de deformacién (“strain”) eldstica o ineldstica y los cos-
tes energéticos asociados. Sin embargo, dado que una planta no es perfectamente imperme-
able a las pérdidas de agua, necesita mecanismos que le permitan tolerar un cierto déficit
hidrico en sus tejidos. No obstante, y aunque las plantas deben desarrollar ambas estrate-
gias, cada especie vegetal tiende a desarrollar principalmente una de las dos estrategias. Los
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CUADRO 6.2.

Mecanismos de respuesta al estrés hidrico.—A continuacion se relacionan los principales
mecanismos de tolerancia (TOL) o evitacién (EVIT) del déficit hidrico segin: Levitt (1980),
Turner (1986), Kozlowski et al. (1991), Jones (1992), Larcher (1995), Ludlow (1987),
Prassad (1996), Boyer, (1996), Nilsen & Orcutt (1996). Leyenda: RWC, contenido hidrico relativo;
SLW, peso especifico foliar; Y: potencial hidrico.

Rasgo Estrategia
Hojas
— Mantenimiento de W alto EVIT
— Mantenimiento de W bajo TOL
— Cierre de estomas a RWC alto EVIT
— Cierre de estomas a RWC bajo TOL
— Fuerte cierre de estomas al mediodia EVIT
— Baja absorcién de la radiacién EVIT
— Alta capacitancia foliar EVIT
— Baja conductancia cuticular EVIT
— Alto SLW EVIT
— Poca cantidad de hojas EVIT
— Abscision foliar durante el estrés EVIT
Raices
— Raices profundas EVIT
— Gran densidad de raices EVIT
— Alta superficie de absorcion en relacion con baja superficie transpirante EVIT
— Raices suberificadas EVIT
— Alta relacion biomasa radical / biomasa aérea EVIT
— Sistema radical dual EVIT
— Alto peso especifico radical EVIT
— Alta conductividad hidraulica EVIT
Anatomia/Metabolismo
— Tejidos sensibles a deshidratacion (RWC letal > 50%) EVIT
— Tejidos resistentes a deshidratacion (RWC letal < 25%) TOL
— Resistente a la cavitacion del xilema TOL
— Pequefio tamaiio celular TOL
— Ajuste osmético TOL
— Alta elasticidad pared celular TOL
— Capacidad de rebrote TOL
— Resistencia a la disfuncionalidad de membrana celular TOL
— Acumulacién substancias osmoprotectoras (prolina, betaina.,...) TOL
— Sistemas antioxidantes TOL
— Estabilidad pigmentos fotosintéticos TOL
— Alta fotoinhibicién TOL

trabajos en los que se evaldan las estrategias hidricas de las plantas se apoyan en el andlisis
de variables diversas, desde las relaciones hidricas a nivel celular (Lo Gullo y Salleo 1988,
Rhizopoulou y Mitrakos 1990, Nardini et al. 1999), hasta el intercambio de vapor de agua
y CO, entre la planta y la atmdsfera (Tenhunen er al. 1987, Acherar y Rambal 1992,
Beyschlag e al. 1992, Sala y Tenhnunen 1994), y, mds recientemente, la vulnerabilidad a
la cavitacién por embolias producidas cuando el déficit hidrico impone una tensién excesi-
va en los vasos del xilema (Salleo y Lo Gullo 1989, Salleo et al. 1996, Nardini y Pitt 1999,
Nardini y Tyree 1999, Tyree 1999, Vilagrosa et al. 2003).
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4. Respuesta de las plantas mediterraneas ante la sequia

4.1. Pldantulas versus adultos, laboratorio versus condiciones de campo

La mayor parte de los estudios sobre los que se apoya nuestro conocimiento ecofisiold-
gico de la respuesta de las plantas mediterrdneas al estrés hidrico han sido realizados con plan-
tulas, lo cual introduce un importante sesgo a la hora de interpretar las estrategias hidricas
desarrolladas por la vegetacion lefiosa mediterranea. La proliferacion de estudios ecofisiold-
gicos con plantulas de drboles y arbustos mediterrdneos (e.g. Broncano et al. 1998, Leiva y
Fernandez-Ales 1998, Corcuera et al. 2002, Valladares et al. 2002, Vilagrosa et al. 2003) se
debe en buena medida a la relativa facilidad de su manejo frente a la complejidad logistica de
estudios semejantes con ejemplares arbéreos. Sin embargo, se ha visto en diversos trabajos
que tanto la estrategia hidrica como las diferencias entre especies pueden variar significativa-
mente a lo largo del desarrollo, particularmente en plantas lefiosas longevas. Por ejemplo, las
plantulas de Quercus ilex y Q. faginea muestran una estrategia menos conservativa del uso del
agua que los adultos, y las diferencias entre ambas especies son mds significativas entre ejem-
plares adultos que entre plantulas (Mediavilla y Escudero 2004). La convergencia en la fase
de plantula hacia una estrategia menos conservadora, ligada a un mayor crecimiento, ha sido
interpretada como una respuesta evolutiva a la competencia con las plantas herbaceas duran-
te las fases iniciales de establecimiento de estas especies. El estado de desarrollo o la edad bio-
I6gica de la planta tiene una serie de efectos sobre las medidas fisiologicas y morfoldgicas que
se denominan de deriva ontogenética y que deben ser bien estimados y comprendidos antes
de generalizar los resultados para una especie o variedad determinada (ver Capitulos 7 y 12).

4.2. Correlaciones e interacciones entre el estrés hidrico y otros estreses: la necesidad de
experimentos en condiciones naturales

La respuesta ante el estrés hidrico estd estrechamente correlacionada con la respuesta al
estrés térmico y luminico, y suele generar un estado de mayor resistencia de la planta ante estos
estreses atin antes de que lleguen a producirse (Valladares y Pearcy 1997). Esta respuesta gene-
ral estd mediada por hormonas, principalmente por el dcido abcisico (Larcher 1995, Terradas
2001). En un estudio comparativo de cuatro especies de drboles mediterrdneos que coexistian en
zonas dridas del Maestrazgo (Quercus ilex, Q. coccifera, Pinus halepensis 'y Juniperus phoeni-
cea) se observé que la evitacion del estrés hidrico se correlaciona con la evitacién del estrés
luminico (fotoinhibicién) y, de forma andloga, la tolerancia del estrés hidrico se correlaciona con
la tolerancia del estrés luminico (Martinez-Ferri et al. 2000). Ambas formas de tolerancia estu-
vieron asociadas con el mantenimiento de una actividad fotosintética sostenida pero baja, mien-
tras que la evitacidon de ambos tipos de estrés estuvo asociada con una actividad fotosintética mas
dindmica, con momentos del dia o estaciones del afio de elevadas tasas fotosintéticas seguidos
de momentos o estaciones de escasa o nula actividad. La ocurrencia simultinea de estreses hidri-
cos, luminicos y térmicos (ver Capitulos 12 y 13) y las correlaciones e interacciones encontra-
das en las respuestas ecofisioldgicas correspondientes hace que sean necesarios estudios experi-
mentales con manipulaciones o disefios factoriales en condiciones naturales o al menos realistas,
para disociar los efectos de cada uno y ver hasta que punto es la respuesta a la sequia, y no a
otros factores o a la combinacién de los mismos, lo que realmente determina las estrategias fun-
cionales de la vegetacién mediterrdnea frente al estrés.

4.3. Ecofisiologia y arquitectura hidrdulica

Las plantas pueden amortiguar o responder a las oscilaciones en la disponibilidad de agua
mediante respuestas de cuatro tipos: i) variando la superficie foliar por la que el agua se trans-
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pira y se pierde, ii) controlando la pérdida de agua por unidad de superficie foliar mediante los
estomas, iii) modificando la conductividad hidrdulica entre las distintas partes de la planta para
minimizar las embolias, iv) adaptando el sistema radicular para mejorar la captacion de agua.
Las tres primeras respuestas suelen estar estrechamente coordinadas entre si, y se desarrollardn
en esta seccion. El cuarto tipo de respuesta estd relacionado con el déficit hidrico que la plan-
ta realmente sufre en condiciones de campo y serd abordado en una seccién posterior.

El estudio de las relaciones hidricas mediante las denominadas curvas de presién-volu-
men que se obtienen al ir midiendo el potencial hidrico durante la desecacion de una planta o
de un tallo (Tyree 1999, Corcuera et al. 2002) permite comprender importantes aspectos de la
estrategia de cada especie frente al estrés hidrico, especialmente cuando estas curvas pueden
relacionarse con la arquitectura hidrdulica de cada especie, es decir con la conductividad
hidraulica de cada parte de la planta, y con la pérdida de drea foliar y el punto critico de super-
vivencia del individuo a medida que avanza el déficit hidrico. La pérdida de conductividad
hidrdulica y de biomasa foliar a medida que aumenta el déficit hidrico fueron estudiadas en
Quercus coccifera y Pistacia lentiscus (Fig. 6.3) (Vilagrosa et al. 2003). En la evolucién de
estas variables con el avance de las desecacion se observaron dos fases: una fase 6ptima des-
de plena hidratacion hasta la pérdida de turgencia (¥,,,,=0) y una fase de resistencia, donde
se produjeron fendmenos de cavitacioén del xilema y las plantas debieron regular la biomasa
foliar para evitar la muerte del individuo. De acuerdo con los postulados de Hsiao (1973), la
fase ptima serfa la fase donde W, > 0, y durante esta fase la planta mostraria respuestas
orientadas a evitar el estrés hidrico regulando la conductancia estomdtica. En esta fase las res-
puestas ante el estrés serian respuestas eldsticas ya que en el momento que retornasen las con-
diciones de hidratacion, la planta volveria a las condiciones iniciales. Superado el punto de
pérdida de turgencia (¥, = 0), la planta se encontraria en la fase de resistencia al estrés
hidrico. Con el incremento de las condiciones de déficit hidrico se sobrepasa el limite eldsti-
co de resistencia y se produce una deformacién en la planta, en este caso la pérdida de con-
ductividad hidrdulica por cavitacion del xilema y la pérdida de biomasa foliar. Si las condi-
ciones estresantes mejoran, la planta puede rebrotar y por lo tanto recuperar biomasa foliar.
En este caso se trataria de una deformacidn relativamente eldstica, ya que si la planta no pue-
de recuperar la conductividad hidrdulica completa posiblemente no recupere la biomasa foliar
inicial y se tratarfa en realidad de una deformacién pléstica. En caso de que persistan las con-
diciones de estrés, la planta sobrepasaria el limite de resistencia del material produciéndose la
muerte del individuo. Volviendo al estudio comparativo de las dos especies, mientras P. len-
tiscus mostr6 una estrategia de derroche hidrico conservando su superficie foliar hasta casi
alcanzar el valor de crisis hidrdulica, Q. coccifera, con una estrategia de ahorro de agua, ajus-
t6 su drea foliar gradualmente a medida que se acentuaba el estrés hidrico (Fig. 6.3) (Vilagrosa
et al. 2003). En contra de lo obtenido en otros estudios, la especie que mostré menor mortan-
dad de plantulas en condiciones de sequia (P. lentiscus) fue la mas susceptible de cavitacion
y la que operd con menores margenes de seguridad. Esta estrategia de mayor riesgo le permi-
te aprovechar mejor que otras especies episodios breves e impredecibles de buena disponibi-
lidad hidrica, por ejemplo tras una tormenta.

En un estudio comparativo de la arquitectura hidrdulica de nueve especies lefiosas que
coexistian en un bosque mediterraneo cataldn, se comprobd que mientras /lex aquifolium,
Phillyrea latifolia y Juniperus oxycedrus fueron resistentes a la cavitacién del xilema provo-
cada por la sequia, especies como Quercus ilex, Arbutus unedo 'y Acer monspessulanum fue-
ron mucho mas vulnerables (Martinez-Vilalta et al. 2002b). Se observé ademds que esta dife-
rente vulnerabilidad a la cavitacién estuvo correlacionada con los potenciales hidricos que
cada especie mostraba en el campo, confirmando la existencia de estrategias hidricas diferen-
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relativos entre 0 'y 100%) a medida que aumenta el déficit hidrico en Quercus coccifera y Pistacia lentiscus. Se obser-
van dos fases: una fase dptima desde plena hidratacion hasta la pérdida de turgencia (¥.,,,,,,=0) y una fase de resisten-
cia, donde se producen los fendmenos de cavitacion del xilema y las plantas deben regular la biomasa foliar para evitar
la muerte del individuo. Mientras P. lentiscus muestra una estrategia de derroche hidrico conservando su superficie foliar
hasta casi alcanzar el valor de crisis hidrdulica, Q. coccifera, con una estrategia de ahorro de agua, ajusta su drea foliar

gradualmente a medida que se acentia el estrés hidrico. Elaborado a partir de Vilagrosa et al. (2003).

tes que hacen que especies que crecen juntas pasen la sequia estival con distintos niveles de
estrés y con margenes de seguridad ante embolias también diferentes.

En otro estudio ecofisiol6gico que se proponia explicar los mecanismos subyacentes a los
efectos de las fuertes sequias de 1994 y 1998 en tres especies de pino (Pinus nigra, P. pinas-
ter y P. sylvestris) se encontr6 que a pesar de las significativas diferencias en la mortandad
debida a la sequia, la conductividad hidrdulica maxima y la vulnerabilidad a las embolias eran
practicamente idénticas en las tres especies (Martinez-Vilalta y Pifiol 2002). Sin embargo, la
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especie mas afectada por la sequia (P. sylvestris) tenfa una menor conductividad hidrdulica
por unidad de drea foliar, lo cual, al generar mayores gradientes de potencial hidrico durante
la transpiracion y dar lugar a mayores niveles de embolia, se propuso como el mecanismo cau-
sante de la mayor mortandad de esta especie durante sequias intensas (Martinez-Vilalta y
Pifiol 2002).

4.4. Supervivencia, fotosintesis y crecimiento bajo limitaciones hidricas: coexistencia y
posibles reemplazamientos de especies

Los efectos de la sequia sobre la vegetacion mediterranea se han estudiado no sélo en los
rasgos ecofisioldgicos mas caracteristicos como el intercambio gaseoso, la conductividad
hidrdulica o el potencial hidrico durante los periodos mas secos del afio, sino también en la
propia supervivencia de los ejemplares de una poblacién y en el crecimiento de las plantas
supervivientes bien en afios particularmente secos o bien en simulaciones experimentales de
sequia. En un encinar montano de la Sierra de Prades (Tarragona), se ha realizado un experi-
mento de induccién de sequia a nivel de parcela. Para ello se han cavado trincheras que des-
vian el agua de escorrentia de los horizontes superficiales del suelo, y se han instalado plasti-
cos que recogen y desvian el agua de lluvia fuera de la parcela. El resultado es una
disminucion de aproximadamente el 15% de la humedad del suelo (Ogaya et al. 2003). Dos
afios después del tratamiento, la mortalidad observada fue reducida (un 2,5% en promedio,
considerando las tres especies dominantes: encina —Quercus ilex—, labiérnago negro —Philly-
rea latifolia— y madrofio —Arbutus unedo—) y afectd principalmente a la encina. El tratamien-
to comportd una disminucion sutil de las tasas fotosintéticas sélo apreciable durante las horas
centrales del dia (de como méaximo un 20% y sélo en determinadas estaciones del afio en la
encina), y de la eficiencia fotoquimica durante los periodos mds frios del afio (Ogaya y Pefiue-
las 2003). En cambio, comportd una mas drédstica reduccion de la cantidad total de hojas en
encina (30%) y ninguna disminucién en el labiérnago negro (Fig. 6.4). Como resultado, el tra-
tamiento de sequia redujo el crecimiento diametral de los drboles de encina en un 55%, pero
no se observaron reducciones significativas en el labiérnago negro. Esta reduccién afect6 prin-
cipalmente a las clases diamétricas intermedias, ya que las encinas mds pequefias presentaron
unos crecimientos muy bajos incluso en las parcelas control, y las mds grandes presentaron
una gran variabilidad en el patrén de crecimiento. La posicién en el dosel arbéreo también
determind el efecto de la sequia inducida, siendo las encinas suprimidas las que se vieron mas
afectadas. Todo ello se tradujo en una menor capacidad para secuestrar carbono atmosférico
y acumular nueva biomasa (1,9 Mg ha™ y 1,1 Mg ha™' en las parcelas control y sequia res-
pectivamente). La produccidn de flores y frutos disminuyd ligeramente en la encina y mds cla-
ramente en otras especies del bosque como el madrofio. La aparicién de diversos estadios
fenoldgicos fue también alterada por la sequia experimental, especialmente en el madrofio,
cosa que podria afectar las relaciones tréficas con las demds especies del ecosistema. Los
efectos de la sequia no fueron pues iguales para todas las especies (Fig. 6.4), resultando favo-
recidas las mds tolerantes a la sequia y al calor como el labiérnago negro en detrimento de las
mads sensibles como la encina.

Se ha constatado en varias ocasiones que especies con diferentes susceptibilidades a la
cavitacion, y por tanto capaces de operar en condiciones de sequia con margenes de seguridad
hidraulica muy diferentes, coexisten en ambientes mediterrdneos secos (Martinez-Vilalta et
al. 2002b, Vilagrosa et al. 2003). Este hecho ha sido explicado por diferencias debidas a la
filogenia (Martinez-Vilalta et al. 2002b). Sin embargo, aunque la pérdida de conductividad
hidrdulica con la sequia es un buen indicador de los limites de tolerancia de una especie, una
mayor resistencia a la cavitaciéon no siempre esta acompaiiada de una mayor supervivencia
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gona) (Diferencias significativas * p < 0,05). Modificado de Ogaya et al. (2003).
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ante la sequia en condiciones de campo (Vilagrosa et al. 2003), lo cual indica que la supervi-
vencia en condiciones de déficit hidrico es el resultado de toda una serie de caracteristicas
morfo-funcionales, dentro de las cuales la arquitectura hidrdulica y la consiguiente distribu-
cion de resistencias al paso del agua entre las distintas partes de la planta son s6lo algunas de
las multiples facetas que afectan esta supervivencia.

El hecho de que diversas especies que coexisten presenten una resistencia poblacional a
los episodios de sequia muy diferente ha llevado a proponer que la repeticion de estos episo-
dios puede conducir a una sustitucién de las especies dominantes del bosque. Es el caso del
labiérnago negro (Phillyrea latifolia), una especie con gran presencia en los bosques meridio-
nales de la Peninsula Ibérica y que presenta unos mecanismos ecofisioldégicos mds eficientes
para soportar episodios de calor y estrés hidrico que la encina (Pefiuelas et al. 2000), actual-
mente dominante en muchos bosques ibéricos (Costa et al. 1998). No obstante esta especie se
muestra mds vulnerable a las bajas temperaturas invernales que la encina (Fig. 6.5), lo que con-
cuerda con su reducida presencia en zonas de inviernos muy frios. A pesar de la aparente recu-
peracién de las coberturas arbdreas tras las sequias inusualmente intensas, existen indicios de
que las secas generalizadas dejan secuelas que persisten durante varios afios. La repeticion cada
vez mas frecuente de los episodios de sequia puede acelerar estos cambios a nivel de comuni-
dad. En la sierra de Sant Lloren¢ del Munt, cerca de Barcelona, se ha observado que los indi-
viduos que habian experimentado una pobre recuperacion después de un episodio anterior de
sequia (1985) mostraron mayores dificultades para recobrarse después de la sequia de 1994
(Dalmases, comunicacién personal). Este patron se manifestaba en ambientes extremos, como
son las laderas rocosas en las que el suelo ha desaparecido por completo, excepto en algunas
concavidades del terreno, donde se mantienen pequefios parches de vegetacion.

4.5. En busca de explicaciones generales: profundidad de raices,
tipos de hojas y grupos funcionales

Los estudios sobre el estrés hidrico en la vegetacion mediterrdnea de América del Norte
y del Sur realizados en los afios 70 del pasado siglo dieron lugar a un modelo sencillo y atrac-
tivo segtn el cual la respuesta ecofisioldgica frente al estrés hidrico dependia de la profundi-
dad de la raiz y por tanto del acceso al agua durante la sequia estival (Poole y Miller 1975,
Poole y Miller 1981). Las especies de raices someras tenfan un acceso limitado al agua duran-
te la sequia y sufrian un mayor déficit hidrico que las especies de raices profundas. Se encon-
tr6 que el potencial hidrico era muy bajo en verano en las especies de raices someras, que sus
tejidos eran muy resistentes a la desecacion y que esto iba asociado con una gran sensibilidad
estomatica al déficit hidrico. Cuando este tipo de estudios se extendio a las plantas lefiosas de
la cuenca Mediterrdnea se observaron numerosas excepciones que dejaban a la profundidad
de la raiz como un factor mds, pero no decisivo, en la estrategia hidrica general de la especie
(Joffre et al. 2001). En un estudio de once especies perennes mediterraneas, la tinica tenden-
cia clara que se encontré es la de un aumento de la conductancia estomdtica maxima con la
disminucién del potencial hidrico minimo (Rhizopoulou y Mitrakos 1990), es decir, las espe-
cies que sufrian un mayor estrés hidrico durante la sequia fueron aquellas que mostraron una
mayor conductancia estomdtica. La combinacién de raices profundas, hojas escleréfilas con
una conductancia estomadtica baja y una transpiracién cuticular también baja permite un com-
portamiento hidroestable, como el que se observa en la encina, mientras que las raices some-
ras suelen ir asociadas con hojas malacéfilas o ausentes en verano dando lugar a un compor-
tamiento morfolégico y fisioldgico fluctuante a lo largo del afio, como el que se observa en
jaras y tomillos (Larcher 1995, Terradas 2001). En los dltimos treinta afios, los ejercicios de
agrupar especies en estrategias funcionales, y en el caso particular de los ecosistemas medite-
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Figura 6.5. Méxima eficiencia fotoquimica (Fv/Fm) y tasas fotosintéticas madximas matinales de Phillyrea latifolia
y Quercus ilex en invierno y verano en las montafias de Prades (Tarragona) (Diferencias significativas *p<0.10, ***
p<0.01). Modificado de Ogaya y Pefiuelas (2003a).

rrdneos de agruparlas en estrategias hidricas, han continuado a buen ritmo, mejorando nues-
tro entendimiento de los mecanismos que permiten la coexistencia de especies.

Una de las agrupaciones funcionales mas simples y ya cldsicas entre las plantas lefiosas
en general es la de agrupar especies perennifolias por un lado y especies caducifolias por otro.
La recurrencia y éxito relativo de esta clasificacion funcional se basa en la constatacion de sin-
dromes o conjuntos de rasgos funcionales que son coherentes dentro de cada grupo y con-
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trastados entre ambos grupos (ver Capitulo 7). En una nueva comparacion de este tipo, Media-
villa y Escudero (2003) han profundizado en las diferencias ecofisioldgicas entre drboles y
arbustos mediterrdneos perennifolios y caducifolios mostrando que una longevidad foliar
superior al afio se alcanza evitando dafios irreversibles durante la sequia estival. En este tra-
bajo se confirman las estrategias propuestas por Levitt (1980) (Cuadros 6.1 y 6.2), con espe-
cies caducifolias como Quercus faginea 'y Q. pyrenaica que mantienen altos niveles de acti-
vidad fotosintética y transpiracién durante el verano perdiendo mucha agua por transpiracion,
frente a especies perennifolios como Q. ilex y Q. suber que reducen su intercambio gaseoso
durante el verano y evitan asi contenidos o potenciales hidricos muy bajos. Los arbustos cadu-
cifolios Craategus monogyna 'y Pyrus bourgeana mostraron una muy baja eficiencia del uso
de agua, con conductancias estomadticas y transpiraciones estivales muy altas y una respuesta
de los estomas poco sensible a la sequia (Fig. 6.6). Estos arbustos mostraron una longevidad
foliar muy corta (abscision foliar temprana) provocada por embolias en el xilema como resul-
tado de los bajos potenciales hidricos que experimentan durante la sequia estival (Martinez-
Vilalta et al. 2002b). Una vez mas se confirma el compromiso entre la tasa fotosintética maxi-
ma y la longevidad foliar (Mediavilla y Escudero 2003), pero, contrariamente a lo esperado,
las especies de perennifolios mostraron una respuesta estomdtica mas sensible a la sequia que
los caducifolios (Fig. 6.6). Este hecho sumado a la baja tasa fotosintética de las especies de
perennifolios hacen mas que dudoso que estas especies sean capaces de obtener un balance
anual de carbono favorable en condiciones de sequia cada vez mds intensas y prolongadas.
Esto podria ser especialmente importante en zonas de clima continental con inviernos frios
como los que se experimentan en el interior de la Peninsula, ya que en inviernos adversos las
especies de perennifolios no podrian compensar las limitaciones fotosintéticas estivales cau-
sadas por la sequia, mientras que los drboles y arbustos caducifolios son mas eficientes en el
aprovechamiento fotosintético de la escasa agua disponible en verano.
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Figura 6.6. Relacion entre la conductancia estomdtica mdxima y el potencial hidrico al amanecer (grafico izquier-
do) y la transpiracién maxima y el potencial hidrico al amanecer en verano (grafico derecho) en dos especies de drbo-
les perennifolios (Quercus ilex'y Q. suber, simbolos negros), dos de drboles caducifolios (Quercus faginea 'y Q. pyre-
naica) y dos arbustos caducifolios (Crataegus monogyna 'y Pyrus bourgeana). Mientras los perennifolios presentan
conductancias estomdticas moderadas, que coinciden con valores altos de potencial hidrico en verano, los caducifo-
lios, particularmente los arbustos, presentan conductancias y transpiraciones elevadas que llevan a un potencial hidri-
co muy bajo en verano. Elaborado a partir de Mediavilla y Escudero (2003). Cada linea del grafico de la izquierda es
en realidad la curva limitante superior (upper boundary line) de la representacion conductancia estomdtica-potencial
hidrico para mas de 50 medidas.
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El habito foliar deciduo unido a una mayor conductividad hidrdulica del xilema de las
especies caducifolias hace en principio que éstas sean mds capaces de sobrellevar la sequia,
contrariamente a uno de los paradigmas mas extendidos sobre la vegetaciéon mediterrdnea: la
pretendida supremacia de los escleréfilos en condiciones mediterraneas secas. No obstante,
esta refutacion de un paradigma cldsico concuerda con otras observaciones sobre uno de los
perennifolios esclerdfilos mds emblematicos, la encina: i) Joffre et al. (2001) y Martinez-
Vilalta et al. (2002a) muestran una mediocre tolerancia de la sequia en esta especie, ii) Gra-
cia et al. (1997,2001) observan un envejecimiento asociado con bajas tasas de fotosintesis y
escaso desarrollo en las masas de encina que no se gestionan mediante aclareos y resalveos,
un balance de carbono negativo durante el verano que debe ser compensado por las reservas
de carbono que puedan acumularse durante otros periodos del afio, y un periodo de regenera-
cion de 20 afios de los carbohidratos empleados en el rebrote tras un incendio, todo lo cual
hace muy sensible a esta especie a sequias prolongadas y recurrentes, y iii) los resultados de
Ogaya y Pefiuelas (2003) sugieren una escasa competitividad de la encina, especialmente en
condiciones de sequia intensa. Una respuesta que ya empieza a observarse en la encina es el
acortamiento de la vida media de las hojas con el incremento de la temperatura y la aridez
(Gracia et al. 2001), como si esta especie esclerdfila estuviera abandonando su estrategia basa-
da en hojas duras y longevas ante el cambio climético.

4.6. En busca de predicciones: cambio climdtico, ecofisiologia y grupos funcionales

La diversidad bioldgica se ha intentado simplificar y sistematizar desde los inicios de la
historia natural y una de las formas mas inmediatas de hacerlo es reunir las especies que com-
parten rasgos o adaptaciones comunes en grupos o tipos funcionales (Smith et al. 1993).
Hemos visto hasta aqui varios intentos de agrupacion de las especies segun el habito foliar, la
profundidad de la raiz o la arquitectura hidrdulica. Una de las ventajas de agrupar las especies
seglin su comportamiento ecoldgico o fisioldgico es que se alcanza un nivel predictivo sobre
los posibles cambios en las comunidades vegetales debidos al cambio climdtico significativa-
mente mayor que el que se puede obtener a partir del conocimiento necesariamente incom-
pleto de la ecofisiologia de cada especie individual. Como hemos visto, la estrategia hidrica
de cada especie estd asociada con todo un sindrome de rasgos funcionales que incluyen carac-
teristicas tanto morfoldgicas y anatémicas como fisioldgicas y bioquimicas. El desafio ahora
es integrar estas respuestas y sindromes, simular la respuesta diferencial de las especies en un
escenario de cambio climdtico, y llegar a validar experimentalmente estas simulaciones. Exis-
ten ya algunos logros en esta direccién. Por ejemplo, la informacion sobre la arquitectura
hidraulica de especies lefiosas que coexisten en ciertos bosques ibéricos se ha combinado con
el incremento de la demanda evaporativa esperable con el incremento de temperatura y con
duraciones crecientes de la sequia en un modelo ecofisiol6gico que tiene en cuenta el balan-
ce de carbono de la planta para estimar su supervivencia en los ambientes climdticos espera-
dos para el siglo XXI (Martinez-Vilalta et al. 2002a). Se obtuvo en las predicciones del mode-
lo que la mortalidad de Quercus ilex era siempre mayor que la de Phillyrea latifolia y que esta
mortalidad aumentaba abruptamente si la sequia duraba mas de tres meses, que es la duracién
habitual de la sequia en la zona (Martinez-Vilalta et al. 2002a). Esto concuerda con la morta-
lidad de mas de un 80% de los individuos de Q. ilex en la intensa sequia de 1994, que, sin
embargo, apenas afecté a P. latifolia. Es importante destacar que estas simulaciones y pre-
dicciones generadas por modelos que tienen en cuenta sélo algunas variables ecofisioldgicas
deben comprobarse con estudios demograficos (ver capitulo 14), a ser posible en condiciones
naturales, ya que como se ha visto en el caso de la comparacion entre Quercus coccifera'y Pis-
tacia lentiscus descrito anteriormente (Fig. 6.3, seccidn 4.3) (Vilagrosa et al. 2003), las espe-
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cies mds sensible a la cavitacién pueden mostrar menor mortandad en condiciones naturales
de sequia.

Las sequias pueden ser moderadas o extremas, crénicas o agudas, recurrentes o espora-
dicas, y las respuestas de una misma especie pueden variar dependiendo de estas caracteristi-
cas de la sequia asi como del momento y la rapidez con que se establece. Las predicciones
sobre el cambio climdtico apuntan hacia un aumento de la duracién e intensidad de las sequi-
as durante el s. XXI, asociadas con un régimen mds irregular de las precipitaciones y con tem-
peraturas mds extremas y en general mds cdlidas (IPCC 2001). Como se ha adelantado en
otras partes de este capitulo al hablar de la ecofisiologia y la tolerancia diferencial a la sequia
de las especies que coexisten actualmente en los ecosistemas mediterrdneos, es de prever que
este cambio climdtico dé lugar a extinciones locales y cambios en la dominancia de las espe-
cies del bosque. La incertidumbre radica una vez mas en predecir qué especies desapareceran
y cuales podrian volverse dominantes en los nuevos escenarios climdticos. A modo de resu-
men integrador de los distintos rasgos funcionales y estrategias hidricas de la vegetacidn lefio-
sa mediterranea discutidos hasta aqui, hemos reunido las especies en cinco grupos que se
segregan bien en funcién del potencial hidrico que presentan durante la sequia de verano y de
la profundidad de su raices (Fig 6.7). Estos grupos se segregan también en funcién de su sen-
sibilidad al cambio climatico. Las especies de raices someras (tomillos, malacéfilos xerofiti-
cos como las jaras) y los espinos deciduos de verano serian mds capaces de aprovechar lluvias
irregulares y de tolerar sequias cada vez mds intensas que otras especies, mientras que los
esclerdfilos, en particular los de hoja lauroide (e.g. Myrtus, Arbutus, Viburnum), principales
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Figura 6.7. Estrategia hidrica de los principales grupos funcionales de plantas lefiosas mediterrdaneas (grafico
izquierdo) y distribucién de estos grupos segun condiciones climdticas y en funcién de las previsiones de cambio cli-
matico (grafico derecho). La profundidad de la raiz, la respuesta estomadtica a la sequia y la conductividad hidrdulica
determinan diferentes potenciales hidricos en verano; estas relaciones permiten distinguir cinco grupos principales: I
escape del estrés (dormancia total o parcial durante la sequia, reduccion del drea foliar), II evitacion del estrés median-
te el derroche de agua, III evitacion del estrés mediante ahorro de agua (cierre estomatico), IV tolerancia del estrés y
tolerancia de la deshidratacion, V tolerancia del estrés con poca tolerancia de la deshidratacién. Ordenando estos gru-
pos funcionales segtin la regularidad de las precipitaciones (correlacionada con la aridez) y los extremos térmicos
(continentalidad, olas de calor) se observa un sensibilidad al cambio climdtico muy diferente entre estos grupos, de
forma que los esclerdfilos lauroides (auténticos restos del Terciario) serian los primeros en desaparecer, mientras que
los caméfitos como los tomillos y los arbustos malacéfilos como las jaras (aparecidos tras el establecimiento del cli-
ma mediterrdneo en el Plioceno) serian los menos afectados. Si predominan inviernos muy frios, los esclerdfilos seri-
an mds sensibles que las coniferas y los arboles y arbustos deciduos.
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relictos de la vegetacion Terciaria, serian los mds sensibles al cambio climatico (Fig. 6.7). Esta
mayor sensibilidad de los esclerdfilos estaria amplificada por temperaturas extremas, que
favorecerian a los deciduos de invierno y a las coniferas en zonas de clima continental o si los
extremos térmicos incluyen temperaturas bajas. Segun este esquema, con el cambio climético
el bosque irfa dando lugar en muchos casos a matorrales cada vez de menor porte y producti-
vidad, dominados por especies surgidas tras el establecimiento del clima mediterrdneo en el
Plioceno (e.g. familias Cistaceae y Labiatae), que lejos de mantener una estrategia hidroesta-
ble como los esclerdfilos presentan tasas de transpiracién y en general un metabolismo muy
variable, y son capaces de aprovechar con éxito un recurso hidrico no s6lo mas escaso sino
también mds fluctuante. De todas formas, este esquema basado en la sensibilidad diferencial
de las especies al cambio climdtico podria verse alterado por una capacidad también diferen-
cial de cada especie de evolucionar y adaptarse a las condiciones locales cambiantes. Se ha
constatado, por ejemplo, una notable capacidad de adaptacion de las relaciones hidricas a la
disponibilidad local de agua en el caso de la encina (Rambal 1992, Sala y Tenhnunen 1994).
Pero el problema es la tasa del cambio ambiental, ya que si bien el ajuste evolutivo al cambio
climdtico puede atenuar los efectos adversos de éste, en especies lefiosas estos ajustes requie-
ren un minimo de 200 afios para ser efectivos, como ha sido estimado en Pinus contorta (Reh-
feldt et al. 2001).

4.7. Otras agrupaciones funcionales y nuevos sindromes de caracteres

Ademds de los tipos o grupos funcionales principales discutidos anteriormente existen
otros grupos funcionales de especies lefiosas que también han tenido éxito en los ecosistemas
mediterrdneos. Entre ellos destacan los arbustos de hojas aciculiformes o en escama de los
géneros Erica 'y Calluna y las leguminosas de tallos verdes fotosintéticos, con frecuencia espi-
nosas. Ambos grupos funcionales son muy resistentes a la sequia, particularmente en el caso
de las leguminosas de tallos verdes (Nilsen 1992, Larcher 1995). Los tallos fotosintéticos de
estas leguminosas evitan eficazmente la fotoinhibicidn y el sobrecalentamiento por exceso de
radiacién y son tolerantes de potenciales hidricos muy bajos (Haase et al. 1999, Valladares y
Pugnaire 1999).

Posiblemente el avance mds significativo del conocimiento en las préximas décadas no
dara lugar a nuevas re-agrupaciones de especies segtin sus formas de vida o tipos biolégicos,
sino que se apoyard en el establecimiento de correlaciones entre los rasgos y sus diversas
implicaciones funcionales, asi como en la interpretacion evolutiva de estas correlaciones. Por
ejemplo, Sisé et al. (2001) han mostrado cémo el mayor grado de lobulacién de las hojas de
distintas especies de robles caducifolios implica una mejora hidrica dado que las hojas mas
lobuladas tienen una menor resistencia hidrdulica (Fig. 6.8). Este caso representa, ademds, un
compromiso entre necesidades hidricas y luminicas, ya que las hojas mds lobuladas son
hidraulicamente més eficaces pero disponen de menor superficie de captacién de luz. Dado
que en ambientes mediterrdneos la luz no es tan limitante como el agua, la lobulacién podria
suponer una ventaja para los robles mediterrdneos que deben maximizar el crecimiento (y por
tanto el transporte de agua) durante el periodo relativamente breve que media entre la pro-
duccién primaveral de hojas y el advenimiento de la sequia estival. Ademads, a nivel de folla-
je y debido al efecto penumbra, las hojas lobuladas permiten una mejor transmisién de la
radiacioén hacia capas inferiores, con lo que la fotosintesis del dosel se hace mds eficiente
cuanto mds lobuladas estén las hojas (Valladares 1999). El grado de lobulacién tiene impli-
caciones también para el balance energético de la hoja y la transpiracién, ya que la lobulacién
tiende a atenuar la capa limite aumentando la transpiracion. Este sindrome de rasgos funcio-
nales asociados a la lobulacién haria a las especies de hojas mds lobuladas mas eficaces en la
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Figura 6.8. Relacion entre la resistencia hidraulica de las hojas y el grado de lobulacién, (estimado usando la dimen-
sion fractal del borde de las hojas calculada mediante el método de conteo de cajas, FDb), en diversas especies de
robles caducifolios. La relacién inversa es altamente significativa (" = 0,56, p < 0,001, n = 45). Las hojas ms lobu-
ladas corresponden a Q. pyrenaica 'y Q. frainetto y las menos lobuladas a Q. rubra 'y Q. velutina. Modificado de Sis6
et al. (2001)

conduccion del agua y en la reparticion de luz entre las distintas unidades del follaje pero tam-
bién mas susceptibles a la desecacidn. Otros rasgos ecofisiolégicos como el médulo de elas-
ticidad maximo, derivado de las curvas presién-volumen, permiten reunir especies en funcién
del ambiente en el que se encuentran y de la tolerancia de un periodo de estrés hidrico mas o
menos acentuado. El médulo de elasticidad alcanzé valores maximos en las especies de robles
y encinas mediterrdneos y valores minimos en las especies nemorales, mientras que los robles
submediterraneos como Q. faginea o Q. pyrenaica, con valores intermedios, formaron un gru-
po funcional consistente (Fig. 6.9).

5. Eficiencia en el uso del agua desde la hoja al bosque

Hasta ahora hemos visto cémo responden las plantas a la escasez del agua, pero no hemos
discutido la eficiencia con la que usan el agua disponible, aunque en el término “derroche”
empleado para describir algunas estrategias ya estd implicita una baja eficiencia. De hecho, la
eficiencia en el uso del agua esta estrechamente relacionada con la estrategia frente al estrés
hidrico, ya que las especies tolerantes de estrés suelen mostrar elevadas eficiencias, mientras
que las elusivas del estrés presentan eficiencias mas bajas. Esto ha sido recientemente com-
probado en series temporales largas mediante el estudio de los isétopos 12 y 13 del carbono
en la madera de distintas procedencias de dos drboles mediterrdneos, el pino carrasco o de
Alepo, una especie evitadora, y la encina, una especie tolerante (Ferrio et al. 2003).

Hay dos escalas principales en el andlisis de la eficiencia con la que el agua es emplea-
da por las plantas para crecer, y el significado de esta eficiencia es completamente diferente
en cada una: en la escala del individuo, el uso del agua puede ser (y en muchos casos es) eco-
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rraneo (gris) y templado no mediterrdneo (blanco). Abreviaturas de las especies: Q. agrifolia (AGR), Q. ilex subsp.
ilex (ILI), Q. coccifera (COC), Q. ilex subsp. ballota (ILB), Q. chrysolepys (CHR), Q. pyrenaica (PYR), Q. suber
(SUB), Q. rubra (RUB), Q. frainetto (FRA), Q. cerris (CER), Q. faginea (FAG), Q. nigra (NIG), Q. robur (ROB),
Q. laurifolia (LAU), Q. petraea (PET), Q. alba (ALB) y Q. velutina (VEL). La linea horizontal gruesa es la media
global y las lineas finas corresponden a la desviacion estdndar. Modificado de Corcuera et al. (2002).

l6gica y evolutivamente optimizado, mientras que en la escala de comunidad no tiene sentido
hablar de una optimizacion del uso del agua, aunque si puede hablarse de (y calcularse) la efi-
ciencia con la que el agua es usada por las distintas plantas que forman la comunidad. El con-
cepto de eficiencia en el uso del agua se origina en realidad a nivel de hoja, ya que se deter-
mina mediante la proporcién de carbono absorbido y de agua transpirada por unidad de drea
foliar y se basa en el hecho de que son los estomas los que controlan simultdneamente el paso
del vapor de agua y del CO, (Lambers et al. 1998). Para trasladar este concepto a escalas supe-
riores (individuo, comunidad, ecosistema) bastaria con estimar la relacién entre produccién y
consumo hidrico. En una reciente revision de la respuesta al estrés hidrico de las plantas medi-
terrdneas, Chaves y colaboradores (2002) concluyen que mientras los drboles y arbustos tien-
den a ser tolerantes del estrés hidrico y mantener valores de eficiencia en el uso del agua ele-
vados, las plantas herbdceas aprovechan en general el periodo ptimo de la primavera y no
maximizan esta eficiencia. En realidad, en un entorno competitivo carece de significado adap-
tativo maximizar la eficiencia en el uso del agua, ya que el agua que un individuo ahorre serad
gastada por un competidor. No obstante y como se ha desarrollado en secciones anteriores,
una estrategia de ahorro hidrico puede permitir trabajar dentro de unos margenes fisiolégicos
de seguridad, minimizando el riesgo de embolias y cavitacion de vasos, algo que es funda-
mental para especies longevas que tardan muchos meses o afios en iniciar la reproduccion y
cerrar el ciclo vital como son muchos de los drboles y arbustos mediterrdneos.

El trasladar procesos ecofisioldgicos estimados en hojas a todo el dosel del bosque pue-
de dar como resultado no sé6lo un incremento de la imprecisidn, sino grandes errores. Y estos
errores son auin mayores si se pretende escalar a todo el ecosistema, incluyendo el suelo y los
distintos estratos de vegetacién. La reduccion de la conductancia estomdtica con el avance de
la sequia observada en las especies lefiosas dominantes del bosque mediterraneo ha llevado a
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estimar que la eficiencia en el uso del agua por parte del bosque aumenta durante la sequia
estival (Sala y Tenhunen 1996). Sin embargo, en un estudio reciente en el que se comparan
tres encinares distintos en Italia y Francia se ha observado precisamente todo lo contrario: la
eficiencia en el uso del agua disminuye con el estrés hidrico, ya que no sdélo la transpiracién
sino la propia ganancia de carbono disminuye en cerca de un 90% durante la sequia (Reichs-
tein et al. 2002). Dado el importante papel de las condiciones hidricas y térmicas del suelo en
la respiracion del ecosistema, el balance neto de carbono durante los periodos secos depende-
rd de la duracién e intensidad de la sequia y de la cantidad de agua disponible para las raices
de los drboles en las capas profundas del suelo. Este trabajo se apoya en medidas integrado-
ras (covarianza Eddy y flujos de savia) y no permite dilucidar los mecanismos ecofisiolégicos
precisos que podrian subyacer a este eventual cambio de paradigma, pero desafia las estimas
actuales del balance de carbono de los ecosistemas dridos y hace reflexionar sobre las impor-
tantes limitaciones en los modelos actuales que se basan casi exclusivamente en el control
estomatico del flujo de gases del ecosistema.

6. La “seca” de la encina

Una manifestacién alarmante de posibles desequilibrios hidricos en el arbolado es la deno-
minada ‘‘seca’’ (Mesén y Montoya 1993, Ferndndez-Cancio 1997), que en la Peninsula Ibérica
comenz6 a detectarse a principios de la década de los 80, con manifestaciones severas (amari-
lleamiento foliar, defoliacion, atabacado de la copa) en distintas especies del género Quercus.
En la explicacion de este proceso se articularon dos frentes, con interpretaciones diferentes de
las razones que subyacian a la realidad observada: la explicacion fitopatoldgica, que atribuia el
fenémeno a la destruccién de las raices del arbol por parte de hongos patégenos (Brasier ef al.
1993) y la explicacion climdtica, que establecié una relacion entre la muerte masiva de drboles
con la existencia de episodios climdticos adversos (Pefiuelas 2001). Esta tltima idea se apoyaba
en estudios realizados durante las intensas sequias registradas en las décadas de los 80 y 90 del
siglo XX en la Peninsula Ibérica. La “seca” ibérica presentaba caracteristicas que promovian su
vinculo con tales episodios de sequia extrema (Pefiuelas 2001, Corcuera et al. 2003) ya que par-
ticipaba de los criterios de inespecificidad, ubicuidad, sincronia y reversibilidad (Fernandez-
Cancio 1997). La seca se aborda con mas detalle en el capitulo 14.

7. Efectos de retroalimentacion bosque-clima:
la escala local y la interaccion con el macroclima

Los ecosistemas se consideran importantes reguladores del clima global, influyendo
decisivamente en los ciclos biogeoquimicos y en las caracteristicas de la atmésfera (ver Capi-
tulos 10, 15 y 17). Un aspecto crucial en la actualidad es determinar hasta qué punto los eco-
sistemas terrestres pueden actuar como sumideros de carbono y atenuar asi el calentamiento
global, pero como hemos visto la estima del balance de carbono de los bosques mediterrane-
os es compleja por el efecto de la sequia, que altera en cascada diversos procesos ecofisiold-
gicos y funcionales del dosel. A pesar de las incertidumbres que atin existen, parece claro que
la eficiencia en el uso del agua disminuye con la sequia y que el balance de carbono tiende a
hacerse positivo (el bosque se vuelve fuente de CO,) no sélo durante el verano, sino también
en afios secos y cdlidos (Gracia et al. 2001, Joffre et al. 2001, Reichstein et al. 2002).

Pero el bosque puede afectar también a la humedad relativa e incluso al régimen de pre-
cipitaciones local, pudiendo dar lugar a un ciclo de retroalimentacién en el que el bosque favo-
rece las condiciones hidricas para que se mantenga el propio bosque. Si bien es un hecho cons-
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tatado en numerosas ocasiones que cuando la cobertura vegetal es alta (aumenta el indice de
area foliar o LAI) hay menos agua disponible en el ecosistema al aumentar la transpiracién
(Rambal y Debussche 1995), el bosque puede actuar como captador de agua en ciertas condi-
ciones mediterrdneas. Datos experimentales y simulaciones numéricas indican que la presen-
cia de masas arboladas en las laderas de las montafias costeras favorece significativamente la
formacion de tormentas de verano y la captura del agua que en forma de nieblas mas o menos
densas se eleva desde el mar (Milldn 2002). Si bien estos efectos locales del bosque sobre el
microclima y la precipitaciéon son notables y estdn bien probados, la influencia en el clima
regional (macroclima) es menos clara. En simulaciones del efecto de una deforestacién exten-
sa en Espafia y Francia se ha obtenido que el bosque s6lo favorece las lluvias cuando éstas se
dan en verano mediante nubes de evolucidn diurna, en la formacion de las cuales puede inter-
venir activamente la transpiracion del bosque (Gaertner et al. 2001).

8. Implicaciones y perspectivas para la gestion

El conocimiento de los mecanismos de resistencia al estrés permiten comprender los pro-
cesos evolutivos implicados en la adaptacion de las plantas al ambiente mediterrdneo y pre-
decir hasta cierto punto la respuesta vegetal al incremento de la adversidad asociada al cam-
bio global. Ademas, pueden ser aplicados para mejorar las caracteristicas de las plantas que
vayan a ser empleadas en proyectos de restauracion ecoldgica, tanto en su fase de cultivo
como en la seleccién de variedades que se ajusten a unos requerimientos ambientales deter-
minados o, simplemente, para mejorar la productividad de una especie (Kozlowski et al. 1991,
Nilsen y Orcutt 1996). El conocimiento de estos mecanismos puede hacer posible la utiliza-
cion de especies sensibles como bioindicadoras de estrés o el uso de determinadas especies o
reacciones especificas como biomonitores (Larcher 1995).

La vegetacion arbérea de Europa ha migrado latitudinal y altitudinalmente en los distintos
periodos geoldgicos como respuesta a los cambios climéticos registrados (Ver Capitulo 1). Las
principales especies lefiosas europeas migraron en latitud durante las glaciaciones con tasas de
entre 50 y 500 metros por afio, excepcionalmente mas de 1 kilémetro al afio en los géneros Acer,
Alnus, Carpinus 'y Ulmus (Huntley y Webb III 1988). El limite superior del bosque, el que se
encuentra limitado por temperatura, ha avanzado en los periodos mas favorables del Holoceno
entre 10 y 100 centimetros al afio y en los Pirineos centrales se han registrado avances de hasta
80 centimetros al afio durante el dltimo siglo (Camarero 1999). El cambio climatico previsto per-
mitirfa la expansion de especies termdfilas, pero la disminucion de las precipitaciones frenaria
este avance, comprometeria a las especies poco tolerantes a la sequia, y afectaria negativamen-
te al limite inferior del bosque (limitado por disponibilidad hidrica). La vegetacion podria exten-
derse hacia las zonas mads altas de las montafias, pero las comunidades alpinas que ya se encuen-
tran en estas zonas altas se extinguirfan. En muchos casos, la inica migracion posible es hacia
latitudes nortefias. Pero las tasas de migracién no serian eficaces en el actual escenario de cam-
bio global, ya que por un lado el clima cambia demasiado deprisa y por otro lado el territorio se
encuentra muy fragmentado, lo cual restringe significativamente la posibilidad real de migra-
ciones latitudinales o altitudinales de la vegetacion.

La sequia y los extremos climdticos producirdn cambios en las comunidades y podran dar
lugar a la extincion local de las especies peor adaptadas. Ya hay claros indicios de que el
aumento de la aridez y de la temperatura no sélo afectard negativamente a la productividad
primaria neta de las especies ahora presentes sino que inducird su sustitucién por otras mas
resistentes a las nuevas condiciones climaticas (Pefiuelas er al. 2001, Martinez-Vilalta et al.
2002a). Por ejemplo, el incremento de la aridez climatica puede comprometer la superviven-
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cia de varias poblaciones de P. sylvestris de la cuenca Mediterrdnea (Martinez-Vilalta y Pifiol
2002) y especies como Quercus coccifera’y Q. ilex podrian ir siendo desplazadas por especies
mads resistentes a la sequia como Pistacia lentiscus y Phyllirea latifolia (Filella et al. 1998,
Ogaya y Pefiuelas 2003, Vilagrosa et al. 2003). Segun el esquema propuesto a partir de las
estrategias hidricas de los principales grupos funcionales de plantas lefiosas mediterraneas
(Fig. 6.7), las primeras extinciones locales amenazarian a los escleréfilos lauroides relictos del
Terciario (e.g. Myrtus, Arbutus, Viburnum), seguidos por los escleréfilos arbdreos (e.g. quer-
cineas), mientras que los que se verian menos afectados o incluso favorecidos serian los camé-
fitos (e.g. tomillos), los malacéfilos xerofiticos (e.g. jaras) y en general los arbustos deciduos
de verano. A mas corto plazo que el reemplazamiento de grupos funcionales, se registrarian,
y ya se estan registrando, cambios en las dominancias relativas de las especies lefiosas del bos-
que mediterraneo, algunas bastante bien documentadas.

Evidencias procedentes de diversos estudios coinciden en apuntar hacia un progresivo
declinar de la encina, un paradigma de esclerdfilo mediterraneo que ha dominado y atin domi-
na muchos bosques de la Peninsula Ibérica. La sensibilidad observada en la encina ante el
cambio climdtico se apoya en su mediocre tolerancia ecofisioldgica a sequias severas (Joffre
et al. 2001, Martinez-Vilalta et al. 2002a), su baja eficiencia en el uso del agua durante la
sequia (Reichstein et al. 2002), el envejecimiento (“reviejado” ver Capitulo 1) de las masas
de encina y del monte bajo que no se gestionan mediante aclareos y resalveos, los episodios
de “seca” de la encina, el balance de carbono negativo durante el verano, el largo periodo de
regeneracion de mas 20 afios de los carbohidratos empleados en el rebrote tras un incendio
(Gracia et al. 1997, Gracia et al. 2001), y los resultados de Ogaya y Pefiuelas (2003a’, b) que
sugieren una escasa competitividad de esta especie en condiciones de sequia intensa. Esta pau-
latina crisis hidrica sin duda se verifica ya en algunos encinares, y también en pinares y otros
bosques mediterrdneos, que se encuentran en su limite hidrico con tasas de evapotranspiracion
casi iguales a las de precipitacion (Pefiuelas 2001). En estos bosques, como el de Prades
(Tarragona), uno de los bosques densos mediterrdneos de latitudes mds meridionales, y don-
de la evapotranspiracion representa por término medio el 92% de la precipitacion, el recrude-
cimiento de la aridez durante el verano podria ser la causa dltima o, al menos, un factor de
predisposicion a la muerte masiva del arbolado.

Dado que el bosque afecta al ciclo hidrolégico, la gestion del bosque repercute directa-
mente en el agua disponible y en la eficiencia con que este agua es empleada por el bosque.
La recuperacion y puesta en practica de los aspectos basicos de la gestion tradicional del mato-
rral y bosque mediterrdneo, asi como la aplicacion de técnicas silvicolas nuevas que mejoren
la eficiencia en el uso del agua tanto de los pies individuales como del ecosistema en general
son las principales medidas disponibles para corregir la tendencia general de decaimiento y
para prevenir respuestas bruscas tipo umbral ante el incremento de la aridez y de la irregula-
ridad de las precipitaciones (Gracia et al. 1997, Gracia et al. 2001, Joffre et al. 2001). Con el
conocimiento climdtico y ecoldgico que se tiene actualmente de las costas del Mediterraneo,
una reforestacion adecuada en las laderas de estas montafias costeras podria utilizarse para
reactivar mecanismos de disparo y retroalimentacion de las tormentas de verano y guiar asi el
sistema hacia una configuracién con mds vegetacion, estabilizando alguno de los efectos anti-
cipados como resultado del cambio climatico (Milldn 2002).

Los efectos de la sequia en el balance de carbono y agua de los ecosistemas mediterra-
neos son importantes no sélo por la creciente preocupacion por la conservacion de estos eco-
sistemas sino también por su papel regulador de las emisiones de CO,.Cox et al. (2000) han
estimado que el incremento de respiracién causado por el incremento de temperaturas podria
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convertir a muchos ecosistemas en fuentes y no sumideros de CO, para el afio 2050. No obs-
tante, el efecto de la sequia no se ha tenido en cuenta, la cual, como han mostrado Reichstein
et al. (2002) puede alterar profundamente el balance de agua y carbono estimados a partir de
modelos que sélo contemplan la respuesta estomadtica de la vegetacion. La sequia disminuye
significativamente la capacidad para secuestrar carbono atmosférico y acumular nueva bio-
masa como han mostrado estudios experimentales en encinares en los que una sequia de un
15% menos de humedad en el suelo, la cual se espera que sea habitual en el s. XXI, lleva a
una reduccién de mas de un 40% del carbono fijado anualmente (1,9 Mg ha™' y 1,1 Mg ha™'
en las parcelas control y sequia respectivamente, (Ogaya y Pefiuelas 2003b).

El que nuevos trabajos ecofisiolégicos revelen nuevos patrones, modificaciones y excep-
ciones a las estrategias hidricas de las especies lefiosas mediterrdneas y a los paradigmas esta-
blecidos sobre la eficiencia de estas especies en el uso del agua revela que nuestro conoci-
miento es aun limitado y posiblemente insuficiente para satisfacer la urgente necesidad de
predicciones y recomendaciones precisas para la gestion de los ecosistemas mediterraneos en
un mundo cambiante donde la sequia jugard un papel cada vez mds determinante.
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CAPITULO 7

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

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

Resumen. Tasas de crecimiento en especies lefiosas: aspectos funcionales e implica-
ciones ecologicas. Las especies vegetales difieren notablemente en su capacidad de creci-
miento 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 relacién entre drea y peso foliar) estd estrecha y positivamente asociada
con las tasas de crecimiento relativo (RGR) (explicando hasta un 80% de la variacion de
RGR). También otros factores como la fisiologia (la tasa de asimilacién neta, NAR) puede
explicar, aunque en menor grado, las diferencias en RGR entre especies. La distribucién de
biomasa a las hojas también se encuentra generalmente relacionada positivamente con
RGR, mientras que la distribucidn a raices lo estd negativamente. También, el papel de la
arquitectura de la copa parece tener una cierta importancia, siendo mayor en plantas de
mayor tamaiflo. Por otro lado, 1a biomasa de una planta en un momento determinado, no solo
depende de su RGR sino también de la biomasa inicial, que viene determinada en los pri-
meros estadios por el peso de la semilla. En un estudio de cuatro especies de Quercus, la
biomasa de la pldntula estaba correlacionada con el peso de la semilla. Sin embargo, la
importancia de la semilla era mucho mayor en condiciones de luz limitante (alrededor de un
3%, tipica de ambientes de bosque cerrado). Las tasas de crecimiento relativo también esta-
ban asociadas 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 un compromiso entre crecimiento y defensa, de forma que la energia que una planta dedi-
ca a sintetizar compuestos defensivos lo hace a costa de un menor crecimiento y viceversa.
De forma general, las caracteristicas asociadas a una mayor capacidad de crecimiento son
aquellas que estdn asociadas negativamente a la supervivencia de las plantulas.

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 general, a
simple variable as the specific leaf area (the ratio between leaf area and leaf dry mass) 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 species. The biomass

En: Valladares, F. 2008. Ecologia del bosque mediterraneo en un
mundo cambiante (Segunda edicién). Paginas 193-230. Ministerio de
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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 architecture 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 a study of 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 concentration was positively correlated
with RGR, but phenols and lignin concentration were negatively correlated with RGR. These
results support the hypothesis of a trade-off between 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 regeneracion de los drboles y arbustos del bosque es una secuencia demografica que
incluye la produccion de frutos, la dispersion de las semillas, su germinacion 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 drboles 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 perfodos 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
presion de los herbivoros. Es bien conocido que el crecimiento estd influenciado por las condi-
ciones ambientales, por ejemplo las plantas crecen mds rdpido 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-
16gicas 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 diferentes 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 hdbitats originales, asi como constricciones de su historia filogenética.

El andlisis del crecimiento de las plantas se ha desarrollado durante las tdltimas décadas
como una disciplina, relacionada con la ecofisiologia, la ecologia vegetal y la agronomia, con
sus propios conceptos, términos (donde abundan las siglas) y herramientas de cdlculo (véanse
revisiones en Evans 1972; Hunt 1982, 1990; Poorter 1989a; Lambers y Poorter 1992; Hunt et
al. 2002; 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 incre-
mento de biomasa por unidad de biomasa y tiempo (véase cuadro 7.1). Durante los primeros
estadios de una planta, el crecimiento suele tener una dindmica exponencial y suele reflejar dife-
rencias significativas entre especies. Por ejemplo, en un estudio de 24 especies lefiosas cultiva-
das en invernadero, bajo condiciones favorables y cercanas al 6ptimo para su crecimiento, se
observaron grandes diferencias en la evolucién de la biomasa con el tiempo (Figura 7.1; sélo se
muestran 7 especies para mayor claridad), que reflejaron a su vez las diferencias inherentes entre
estas especies en sus respectivas tasas de crecimiento relativo y las diferencias en la biomasa ini-
cial debido al peso de la semilla (Antunez et al. 2001; Ruiz-Robleto y Villar 2005).
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CUADRO 7.1.

Analisis de crecimiento: definiciones y formulas

Lo ¢

La tasa de crecimiento relativo (RGR, siglas del inglés “relative growth rate”) es la medida princi-
pal 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 pldntula en un momento determinado vendria determinado por la ecuacion:

P,=P,,x e "Fx&); (ecuacion 1)

Siendo P,y P, el peso de la plantula 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, tenemos que:

In P,=1n P, + RGR x (t,-t,);
Despejando, tendriamos la férmula para calcular la RGR:
RGR = (In P,-In P)) / (t,-t,) (ecuacion 2)

En general, es dificil realizar medidas de la biomasa total de una misma planta en distintos inter-
valos 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 oxigeno), se han podido pesar los mismos individuos en dife-
rentes tiempos. Asi, con este método se puede determinar la RGR para cada individuo (calculada a par-
tir del peso fresco), pero es necesario comprobar que no se producen interferencias en el crecimiento
durante la manipulacion y pesado de las pldntulas y que la relacién peso fresco/peso seco se manten-
ga constante (Villar ez al. 2005).

Dada la cierta complejidad del citado método, se utilizan otras aproximaciones para el cdlculo de
laRGR, que consiste en cosechar un nimero suficiente de plantas (replicados) en tiempos distintos (ver
Cuadro 7.2 para mds detalles metodoldgicos). 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 individuos por especie y tiempo, en el caso de las plantas
lefiosas; ver Poorter y Garnier (1996)]. En cuanto al célculo para obtener RGR, se aplica la ecuacién
2, pero hay que tener presente que el resultado puede variar segtin la forma de hacer los célculos. Por
ejemplo, se puede calcular primero, para cada tiempo, el peso medio (P, y P,) y a continuacién aplicar
los logaritmos, y seguir con los cdlculos de la equacién 2, pero esta opcion puede inducir a errores
(Hoffman y Poorter 2002). Alternativamente, se pueden calcular primero los logaritmos neperianos de
los pesos individuales de las plantas y luego calcular, para cada tiempo, la media de esos logaritmos;
ésta serfa la opcion recomendable (Hoffmann y Poorter 2002).

Lo S

La proporcién de raiz (RMF, siglas del inglés “root mass fraction”) es la relacién de biomasa
de raiz y biomasa total de la planta. Se expresa en kg (raiz) kg (planta).

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).

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).

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

La razon 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)]

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'.
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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™]

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

CUADRO 7.2.

Un método sencillo para hacer un estudio de crecimiento de plantulas

El método que se expone a continuacion tiene como objetivo conocer las tasas de crecimiento relati-
vo (RGR) durante la fase de pldntula, para varias especies lefiosas, y durante un intervalo concreto de tiem-
po; sin tener en cuenta la variacion ontogenética de RGR con la edad. El primer paso es conseguir que las
semillas de todas las especies germinen aproximadamente al mismo tiempo, para que el inicio del creci-
miento de las plantulas esté sincronizado. Para ello conviene conocer previamente los requerimientos de ger-
minacién de las diferentes especies [por ej., Cataldn Bachiller (1991), Garcia Fayos ez al. (2001)]. Cuando
sea necesario, se realizardn tratamientos previos para inducir la germinacion (por ej., estratificacion, escari-
ficacion, etc.) y en el caso de especies con baja tasa de germinacion, se utilizard un niimero de semillas sufi-
cientemente grande para garantizar un nimero minimo de plantulas para el andlisis de crecimiento.

Las especies de plantas lefiosas exhiben una gran variacion en el tiempo de germinacién y en
el tamaiio de semilla, todo ello determina una gran variabilidad en el tamaio inicial de las plantulas.
Se recomienda por tanto comenzar con un nimero suficiente de pldntulas, por ejemplo 50 de cada
especie, a partir de las cuales seleccionar unos 30 individuos que tengan un tamaflo similar en el
momento inicial del experimento (se puede considerar el estadio de pldntula con 3 a 7 hojas que ya
es relativamente independiente de las reservas de la semilla). La razén de elegir los individuos més
similares entre si es que una menor dispersién en la biomasa de las plantulas en el estado inicial per-
mite una estima mads fiable de la tasa de crecimiento (Poorter y Garnier 1996).

En este momento inicial (t;) de los 30 individuos, se eligen al azar 15 individuos de cada espe-
cie; se separan las raices cuidadosamente del sustrato, metiéndolas en un recipiente con agua y secdn-
dolas luego con papel absorbente. Se separan las hojas, tallos y raices y se van pesando, rdpidamente
antes de que pierdan agua (serd el peso fresco), asigndndole a cada individuo y sus fracciones un nime-
ro de identificacion. Las hojas se almacenan en una bolsita de plastico, con un poco de papel humede-
cido (para que no se sequen y deformen) y una etiqueta de identificacion, hasta que se mida su drea.
Conviene colocarlas 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 identificacién de: individuo, fecha
de recoleccion y fraccion de la planta (tallo o raiz). Estos sobres se colocan en una estufa a unos 80° C
durante al menos 2 dfas. Al cabo de ese tiempo, los sobres se sacan de la estufa, se colocan rdpida-
mente en un desecador con silica gel (para que no absorban humedad y aumenten de peso), se espera
a que se enfrien (al menos media hora) y se pesan (se obtiene asi el peso seco).

El 4rea foliar se puede medir por varios métodos. Existen medidores automdticos de drea foliar,
provistos de una cdmara de video, tarjeta de digitalizacion y programa informatico 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. Existen diferntes programas
de andlisis de imagenes como Image Pro, para calcular el area foliar. Una sencilla alternativa es recor-
tar las siluetas de las hojas fotocopiadas y pesarlas. Se recorta, ademds un trozo del mismo papel con
superficie conocida para obtener la relacién drea/peso del papel. La multiplicacion del peso de las hojas
recortadas por la relacion drea/peso papel nos da el drea de las hojas [ver Castro-Diez (2002) para una
explicacién mds 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. Finalmente se introducen los datos en una hoja de cdlculo y bien se
calcula segtin las ecuaciones expuestas o se introducen en la hoja de cdlculo de Hunt et al. (2002).
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Los otros 15 individuos que no se utilizaron en la cosecha 1 se cultivan y cuando llevan crecien-
do un cierto tiempo, por ejemplo 1-2 meses, se realiza la segunda cosecha (tiempo t,). Se repite el pro-
ceso descrito anteriormente con estos 15 individuos restantes de cada especie. El cdlculo de los para-
metros del crecimiento de las pldntulas en el intervalo t;-t, se explica en el cuadro 7. 1 y en Hunt et al.
(2002). Es importante resaltar que el intervalo de tiempo entre las dos cosechas no debe ser muy gran-
de; por ejemplo conviene que el drea foliar de la segunda cosecha no supere al doble del drea de la pri-
mera, porque afectaria los calculos de las tasas de asimilacion neta (NAR) (Poorter 1989a).
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Figura 7.1. Variacion en el tiempo del valor medio del peso seco total de pldntulas de 7 especies lefiosas cultivadas
en condiciones uniformes de invernadero (Anttinez et al. 2001; Ruiz-Robleto y Villar 2005).

Algunas plantas herbdceas producen en un dia una cantidad de biomasa 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
dfa™). 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 dfa™), lianas (prome-
dio de 150 mg g dia™), 4rboles caducifolios (50 - 200 mg g dia™) y perennifolios (10 -
130 mg g'1 dia™"); véanse revisiones en Poorter y Remkes (1990), Reich et al. (1992) y Cor-
nelissen 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 podria pensar en una variacién en la actividad fisio-
l6gica: por ejemplo, las especies que crecen mds rapido jtienen una mayor tasa de fotosinte-
sis? ;o una tasa de respiraciéon mds baja? ;o una combinacién de ambas?. Una explicacién
alternativa podria estar basada en diferencias morfoldgicas: por ejemplo, esas especies que
crecen a mds velocidad ;tienen una mayor proporciéon de biomasa en hojas? ;tienen una
mayor area especifica foliar?.

Para contrastar estas hipotesis, la tasa de crecimiento relativo se disecciona en dos com-
ponentes: uno morfoldgico, la razén de area foliar (LAR, del inglés ‘‘leaf area ratio’’) y otro
componente fisioldgico, la tasa de asimilacién neta (NAR, del inglés ‘‘net assimilation rate’’
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o bien ULR, del inglés “unit leaf rate”). La razon de drea foliar (LAR) se define como la can-
tidad de 4rea foliar dividida por la biomasa total de la planta (se expresa en m* kg'). La tasa
de asimilacion neta (NAR) se define como la tasa de incremento en la biomasa 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-
cién de la biomasa 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 morfologico
de gran trascendencia funcional y ecoldgica. La proporcién de la biomasa foliar (LMF) se
define como la fraccién del total de biomasa que la planta distribuye a hojas; es decir una
medida de su inversién en 6rganos 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: la tasa de asimilacién neta
(NAR) es el resultado del balance neto entre las ganancias por la tasa de fotosintesis y las pér-
didas por las tasas de respiracion de hojas, tallos y raices. No obstante, también intervienen
otros factores en NAR, como la distribucién de biomasa a diferentes érganos, la composicion
quimica y la formacion de 4rea foliar (Poorter 1989b).

Al diseccionar las tasas de crecimiento (RGR) entre sus componentes, podemos conocer
la contribucion 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 los valores promedio de RGR (considerada
como variable dependiente) y los rasgos morfolégicos (por ejemplo LAR, SLA y LMF) o el
componente fisioldgico (NAR) (como variables independientes). Con ello podremos determi-
nar cudles son las variables que estdn asociadas en mayor grado a esas diferencias en la velo-
cidad de crecimiento entre distintas especies.

(Por qué puede ser importante para una planta poseer una tasa de crecimiento rapida?
Una ventaja ecoldgica seria el conseguir un mayor tamafio (biomasa) en menor 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, 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 clasificacién ecoldgica de las estrategias vegetales (Grime, 1979): las especies
competitivas presentan unas altas tasas de crecimiento, pero muestran una baja tolerancia al
estrés; por el contrario, las especies tolerantes al estrés tienen bajas tasas inherentes de creci-
miento (incluso en condiciones favorables) pero una capacidad elevada de soportar el estrés;
por tltimo, estarian las especies ruderales que se caracterizan por su resistencia a las pertur-
baciones, pero que pueden tener altas tasas de crecimiento (durante los intervalos entre per-
turbaciones). Por otra parte, una tasa rapida de crecimiento, que permita a la plantula escapar
pronto de los tamafios pequefios, mds vulnerables, requiere unos tejidos de menor densidad y
menos defendidos y que por tanto las vuelven mds vulnerables a la accién de los herbivoros.
Esto es lo que se denomina el compromiso en la distribucién de los recursos entre crecimien-
to 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 especies 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 ecofisioldgicas 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 con-
centracion alta de nitrégeno en hoja, y un drea especifica foliar elevada (Reich et al. 1992; Aerts
1995; Reich er al. 1997; Wright et al. 2004), mientras que las concentraciones de compuestos
defensivos son bajas (Coley 1988; Ruiz-Robleto 2002; Villar et al. 2006). En consecuencia, las
especies caducifolias suelen crecer mas rapidamente que las perennifolias (Reich et al. 1992;
Cornelissen et al. 1996, 1998; Antunez et al. 2001; Ruiz-Robleto y Villar 2005).

El objetivo general de este capitulo es revisar los aspectos funcionales de las diferencias
inter e intraespecificas en la tasa de crecimiento de las especies 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 fisioldgicos y morfolégicos en las variaciones
entre especies de las tasas inherentes de crecimiento relativo (RGR); b) evaluar las relaciones
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 perenni-
folias, en cuanto a sus tasas de crecimiento y los rasgos funcionales asociados y las conse-
cuencias ecoldgicas para su distribucién; d) examinar la importancia que tiene el peso de la
semilla (disponibilidad inicial de recursos) con las tasas de crecimiento de las pldntulas y su
probabilidad de supervivencia; e) revisar los estudios donde se ha investigado el compromiso
entre la tasa de crecimiento de pldntulas y la 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 morfologicos 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 mas
importante tanto para las plantas herbaceas (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;
Ruiz-Robleto y Villar 2005). 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 variacioén en sus
tasas de crecimiento. A pesar de que otros factores, como la proporcién de biomasa distribuida
en los diferentes drganos, las tasas de fotosintesis y respiracion, o la composicién quimica de la
hoja, también parecen 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
morfolégicas 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 *‘fisioldgicas’’
en tasas de asimilacion (NAR) s6lo explicaron el 36% de la variacion interespecifica en RGR
(Figura 7.2 B). A su vez, el componente morfol6gico LAR se pudo diseccionar en el produc-
to de SLA por LMF (Figura 7.3). De ellas, el drea foliar especifica, SLA, fue el caracter mor-
folégico mas 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
y Villar (2005). 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 3
Caprifoliaceae onicera xylosteum C 5.3
Lonicera implexa P 8,7
Castanea sativa C 23,1
Quercus coccifera P 8,1
Quercus pyrenaica C 210
Quercus ilex subsp. ballota 12 13,1
Fagaceae
Quercus robur C 19,2
Quercus suber P 20,0
Quercus faginea C 12,8
Quercus ilex subsp. ilex 12 84
. Gleditsia triacanthos C 42,0
Leguminosae
Ceratonia siliqua P 292
Ficus carica C 81,7
Moraceae
Ficus retusa P 50,7
Fraxinus angustifolia C 530
Olea europaea subsp. sylvestris P 30,3
Oleaceae
Fraxinus ornus C 228
Phillyrea angustifolia P 17,1
Rhamnacede Frangula alnus C 448
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 variacion; Figura 7.2 C).
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). Ademds, las tasas fotosintéticas maximas son muy parecidas entre dife-
rentes especies, con independencia de que se hayan medido en plantas de clima mediterraneo
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Figura 7.2. Analisis de crecimiento de 24 especies lefiosas cultivadas en condiciones uniformes de invernadero.
Relacion entre las tasas de crecimiento relativo (RGR) y sus componentes: (A) razén de drea foliar (LAR); (B) tasa
de asimilacion neta (NAR) y (C) drea especifica foliar (SLA). Las lineas representan las rectas de regresion signifi-
cativas a P< 0,05. Datos extraidos de Antunez et al. (2001) y Ruiz-Robleto y Villar (2005).
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Figura 7.3. Relacion entre la razén de drea foliar (LAR) y sus componentes: (A) proporcién de hojas (LMF) y (B)
drea especifica foliar (SLA). Las lineas representan las rectas de regresion significativas a P< 0,05. Datos extraidos
de Antunez et al. (2001) y Ruiz-Robleto y Villar (2005).

o de otros ambientes. En general, la principal limitacién 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 fisiol6gico (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, el
crecimiento estaba correlacionado positivamente con la tasa de fotosintesis (Pereira 1994) o con
una estima del balance de carbono diario (Quero et al. 2008). En el trabajo con 24 especies lefio-
sas citado anteriormente, se ha encontrado que NAR explica una parte significativa (36%) de la
variacién en RGR. Para resolver esta aparente contradiccién, Shipley (2002) ha propuesto que
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la importancia de NAR sobre RGR puede efectivamente ser muy alta si las condiciones de radia-
cién son intensas. Estos estudios, que han puesto de manifiesto la importancia de la tasa foto-
sintética de las hojas sobre el crecimiento de la planta, cuestionan porqué se ha podido subesti-
mar 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 ymol m?> s de radia-
cion fotosintéticamente activa). Cuando la intensidad de radiacién es baja, la inversion en enzi-
mas fotosintéticos no se maximiza (Lambers et 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 condiciones
naturales (y en ciertos experimentos de laboratorio), las pldntulas a pesar de que estdn expues-
tas a radiaciones intensas no pueden aprovecharlas de una forma 6ptima, bien por las limitacio-
nes en la disponibilidad de nitrogeno, que restringe la cantidad de enzimas fotosintéticos, y/o por
los procesos de fotoinhibicion (Evans et al. 1988). Queda por tanto por definir mds claramente
el papel de la tasa fotosintética sobre el crecimiento de las plantas y hasta qué 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 —caducifolias
frente a perennifolias— se han encontrado diferencias claras en sus patrones de crecimiento
(Figura 7.4). En general, la biomasa final de las plantulas (tras cuatro meses de crecimiento) 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 crecimien-
to mds rapido asociado a la menor longevidad de la hoja, también ha sido encontrado en otros
estudios comparativos (por e€j., Reich et al. 1992, 1997; Cornelissen et al. 1996, 1998). Sin
embargo, haciendo un andlisis de contrastes filogenéticos independientes 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. Por lo que se puede concluir que aunque en general las
caducifolias crecen mds rdpido que las perennifolias, no siempre es asi, existiendo a veces un
solapamiento grande entre ambos grupos funcionales. Resultados similares con respecto a otras
caracteristicas se ha encontrado en la recopilacién de Wright et al. (2005).

Lo interesante a destacar, en el contexto de las componentes de RGR, es que las tasas de
asimilacion 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 morfoldgica SLA y la longevidad de la hoja (cardcter caduci-
folio-perennifolio) se pueden inferir dos consecuencias de ecologia evolutiva:

1) El cambio genético desde un ancestro perennifolio a una especie caducifolia mas reciente
podria venir determinado principalmente por un cambio en SLA. De forma que las varia-
ciones en las demas variables relacionadas con el crecimiento (RGR, LAR, NAR, etc.)
serfan consecuencia de los cambios en SLA. Segtin la hipétesis de Lambers y Poorter
(1992), la variable diana para la seleccion natural serfa el drea foliar especifica (SLA) y
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csu cambio afectaria a la tasa de crecimiento (RGR). Ademads, Chabot y Hicks (1982) han
sugerido que el cambio genético del cardcter perennifolio al caducifolio debe implicar
muy pocos genes, ya que se presenta en gran cantidad de géneros distintos.

2) El area especifica foliar (SLA) tendria un significado adaptativo, de forma que las espe-
cies con alto SLA tendrian ventajas en habitats productivos a costa de una menor lon-
gevidad foliar (i.e. las caducifolias), mientras que las especies con bajo SLA pero mayor
longevidad foliar (i.e. las perennifolias) tendrian ventajas en hébitats con escasez de
nutrientes y agua (Cornelissen ez al. 1996, 1998; Antinez et al. 2001). Esto explica, al
menos en parte, la distribucién diferencial de las especies caducifolias y perennifolias
en los ambientes mediterrdneos (Blanco ef al. 1997; véase apartado 7.6 mds adelante).

2.1. Asignacion de recursos a los organos de la planta

La planta invierte sus recursos de forma diferente entre los 6rganos con funcién de cap-
tacion de luz y asimilaciéon de CO, (hojas), de captacion de agua y nutrientes minerales (rai-
ces) y de sostén y transporte de solutos (tallos).

( 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 mds 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; Anttinez et al. 2001). Posiblemente como consecuencia
indirecta, también se ha encontrado que RGR estaba correlacionada negativamente con la pro-
porcién de biomasa asignada a raiz (Antinez et al. 2001).

En el ejemplo de las 24 especies lefiosas (ya comentado anteriormente) también se ha
encontrado una correlacion 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 proporciéon de hojas sélo
explicarfan el 22% de la variacién en RGR, mientras que el poder explicativo de la propor-
cidén de raices seria algo menor, un 19%.

Existe, por tanto, un compromiso para la planta entre una mayor asignacién de biomasa a
hojas, con la consecuente mayor capacidad para captar luz y CO,, redundando en su mayor tasa
de crecimiento o bien, en una mayor asignacién de biomasa a las raices, consiguiendo asi cap-
tar mds agua y nutrientes del suelo, pero a la expensa de un menor crecimiento. Desde el pun-
to de vista ecoldgico, una planta con mayor proporcién de biomasa en raiz tendria un creci-
miento mds lento, pero en cambio podria tener algunas ventajas (una mayor superficie de
absorcion) y una mayor supervivencia en hébitats donde los recursos del suelo (agua y nutrien-
tes) son limitantes (véase la seccion 7 de este capitulo). En una comparacién entre especies
lefiosas tipicas de bosque templados (Gran Bretafa) frente a bosques mediterrdneos (Penisula
Ibérica) cultivadas en las mismas condiciones, se comprobé cémo las especies mediterraneas
poseian una tasa de crecimiento menor y una mayor proporcion de raiz que podria ser ventajo-
sa 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
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Figura 7.5. Andlisis de crecimiento de 24 especies lefiosas cultivadas en condiciones uniformes de invernadero. Relacion
entre las tasas de crecimiento relativo (RGR) y las asignaciones de biomasa a los diferentes érganos: (A) hojas (LMF), (B) rai-
ces (RMF) y (C) tallos (SMF). Las lineas continuas representan las rectas de regresion significativas (P< 0,05); mientras que
las lineas discontinuas no son significativas (P >0,05). Datos extraidos de Antunez et al. (2001) y Ruiz-Robleto y Villar (2005).
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(Figura 7.4D). Por otro lado, no se encontraron diferencias en cuanto a la asignacion a tallos
y raices entre caducifolias y perennifolias (Figuras 7.4G y H).

Por otro lado, la morfologia funcional y en particular la asignacién de biomasa a esos dife-
rentes 6rganos de la planta varfa mucho con el desarrollo ontogenético. Asf, las pldntulas de las
especies lefiosas tienen una gran proporcion de biomasa foliar (sobre el 40% del peso total), com-
parable a las plantas herbdceas, mientras que en los drboles y arbustos adultos la mayor parte de la
biomasa (70-80%) esta en forma de tallos (tronco y ramas) (Tabla 7.2; Poorter y Nagel 2000).

TABLA 7.2.

Valores medios de distribucién de biomasa para cuatro categorias de plantas.
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 lefnosa 2,1 040 0,28 0,32
Herbécea 23 0,46 0,24 0,30

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

Las plantas captan la energia procedente de la luz, a través de las hojas, para sintetizar
los compuestos organicos, que redundardn en un aumento de biomasa con el tiempo, es decir
en su crecimiento. La absorcién de luz depende de distintos aspectos como la arquitectura de
la copa, el indice de 4rea foliar, el modo en que la superficie fotosintética de la planta estd dis-
puesta en el espacio y el ciclo estacional en la produccién y caida de las hojas; todos estos fac-
tores a su vez influirdn sobre el crecimiento potencial de la planta.

La distribucién espacial del follaje determina dos pardmetros claves en la absorcién de la
luz: el area foliar proyectada y el area foliar expuesta. El drea 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 orientacion de la misma, esto es, el drea foliar multiplicada por el coseno del
angulo de incidencia de la luz. Por otro lado, el drea foliar expuesta es el drea proyectada total
menos el drea autosombreada por los elementos del follaje. Con una misma érea 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 absorcion de luz (Campbell y Grime 1989; Berendse et al. 1999; Valladares y Brittes 2004).
En un estudio comparado de tres especies: encina (Quercus ilex), madrofio (Arbutus unedo) y
torvisco (Daphne gnidium), se ha observado que la eficiencia de absorcidn de radiacion fue
muy diferente entre las especies, considerando la misma drea foliar (Figura 7.6). Quercus ilex
presentd los mayores porcentajes de eficiencia de absorcion de radiacidn, mientras que Daph-
ne gnidium tuvo los mas bajos, debido a que las hojas de esta tltima 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 absorcion 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 disposicion 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 absorcion de radiacion tiende a disminuir conforme la planta aumenta de
drea 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 relacién entre crecimiento y drea foliar serd menos directa para las plantas
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mads grandes y con follajes mas complejos, respecto a la cominmente observada en los estu-
dios con plantas pequefas. 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 herbaceas y con plantulas de especies lefiosas, y se debe tener cautela al realizar extra-
polaciones a los drboles y arbustos.

Existen pocos estudios que hayan investigado la importancia de la absorcion 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 absorcidn de luz tiene una escasa relacién
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 relacién
con el crecimiento no siempre es predecible. Ademads, 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
absorcion de radiacion 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 absorcion de radiacién para Cistus lada-
nifer (circulos, especie intolerante a la sombra) y Cistus laurifolius (tridngulos, 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 produccion y renovacion 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 construccién (Villar y Merino 2001) y con su tasa fotosin-
tética maxima (Wrigth er al. 2004); de forma que hojas longevas y costosas y con tasas fotosin-
téticas generalmente bajas compensan sus altos costos de construccién 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 produccién 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 hébitats abiertos, mientras que la emergencia simultd-
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-
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Figura 7.8. Andlisis en componentes principales de plantulas de dos afios, de ocho especies del género Quercus,
empleando cinco variables arquitecturales y de eficiencia en interceptacién 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 plantulas 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 limitacién en su crecimiento e incluso una menor superviven-
cia. Ante esta radiacién en exceso, las plantas poseen diferentes soluciones o adaptaciones
estructurales y fisiolégicas. Por un lado, las soluciones estructurales consisten en reducir la expo-
sicién de las superficies fotosintéticas al sol, especialmente durante las horas centrales del dia,
cuando la radiacion es maxima, 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 leflosas mediterrdneas se pueden agrupar segtin 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 estacion 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 s6lo 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 asf 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 mds evidencias ecofisioldgicas indican que la estrategia de la hoja siemprever-
de no seria la mds adecuada para un clima mediterrdneo extremo (a pesar de haber sido con-
siderada como paradigma de “adaptacidon” 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 aflos 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 climatico, con un aumento de aridez y
una acentuacién de los valores extremos, se podria predecir una sustitucién progresiva de las
especies siempreverdes esclerdfilas por otras especies mds oportunistas y flexibles, como las
jaras y las labiadas (romero, lavanda, tomillo, etc.).

4. Importancia del peso de la semilla

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

Se han propuesto diferentes mecanismos para explicar las relaciones del peso de semilla con
el crecimiento de las plantulas (Westoby et al. 1996, Leishman et al. 2000). Entre ellos estdn los
llamados: el “efecto de la reserva”, el “efecto metabolico™ y el “efecto en la pldntula”. El “efecto
de la reserva” postula que las semillas mds grandes, retendrdn proporcionalmente mayor cantidad
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de reservas, de ese modo, las plantulas podrian disponer de una cantidad extra de reservas ante un
riesgo potencial (Green y Juniper 2004). El “efecto metabolico” predice que habrd una relacion
negativa entre el tamafio de semilla y RGR, asf los recursos pueden ser consumidos mds lentamente
permitiendo prolongar la supervivencia de las plantas ante diferentes riesgos (Green y Juniper
2004). Por tltimo, el “efecto en la pldntula” predice que las semillas mds grandes producirdn plan-
tulas de mayor tamaiio, las cuales son mds robustas de manera que pueden emerger de suelos mds
profundos (Bond et al. 1999), producen una mayor parte aérea que les permite capturar mds foto-
nes en condiciones limitantes de luz (Foster 1986) y ademds pueden desarrollar una raiz méds gran-
de para explorar horizontes mds profundos del suelo y ser mds eficientes en la captacién de agua
en la estacion seca (Metcalfe y Grubb 1997). Quero ef al. (2007) han demostrado como existe una
conexion de los tres mecanismos expuestos. Parece ser que el “efecto en la pldntula” (EP) depen-
de de la pendiente resultante de la relacion entre la proporcidn de reservas usadas y el tamafio de
semilla (A) y de la pendiente resultante de la relacién entre RGR y el tamafio de semilla (B) y tam-
bién de la duracién del crecimiento (T), de la siguiente forma:

EP=A+BxT (ecuacion 3)

Se ha demostrado que combinando distintos valores de las pendientes A y B, el resulta-
do es un “efecto en la pldntula” para la mayoria de los casos. Es decir, en general se encuen-
tra que semillas grandes dan plantulas grandes. S6lo cuando la proporcién de reservas usadas
decrece con el tamafio de semilla (A < 1), cuando hay un fuerte “efecto metabdlico” (B < 1)
o cuando el crecimiento se prolonga en el tiempo, no existe una clara relacion entre tamafio
de semilla y biomasa de pldntula (es decir el “efecto en la pldntula”). De hecho, el “efecto en
la pldntula” estd ampliamente aceptado en literatura (McComb 1934; Bonfil 1998; Ke y Wer-
ger 1999; Baraloto ef al. 2005), pese a la controversia existente con los otros dos efectos. Asi,
Green y Juniper (2004) encuentran “efecto reserva” sélo en 7 de las 22 especies estudiadas;
por otro lado, el “efecto metabolico” también es controvertido, ya que en la literatura se
encuentran relaciones entre el tamafio de semilla y RGR negativas (Marafion y Grubb 1993),
positivas (Meerts y Garnier 1996) o ausentes (Reich ef al. 1994). Por tltimo, otros autores han
demostrado que el “efecto en la pldntula” suele desaparecer con el tiempo (Castro 1999; Poor-
ter y Rose 2005), tal y como predice la ecuacién 3.

En el estudio de las 24 especies lefiosas ya comentado anteriormente, 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 morfolégicas LAR y SLA [véase también el estudio de Hoffmann
y Franco (2003) con un resultado parecido]. Se podria pensar que las plantulas emergidas a
partir de semillas pequefias, con menos recursos propios, invertirian preferentemente en area
foliar para crecer lo mds rdpido posible. El drea foliar especifica (SLA) es una caracteristica
morfolégica 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 varia-
cién en SLA fue el principal factor explicativo del mayor crecimiento (RGR) de las plantulas
de semilla pequefia en el estudio comparativo de Marafién y Grubb (1993).

Por otro lado, la importancia relativa del peso de la semilla sobre la biomasa de la plan-
tula depende, ademds de la especie, de las condiciones ambientales, tales como la disponibi-
lidad de nutrientes (Jurado y Westoby 1992), el daifio por herbivoria (Harms y Dalling 1997)
o la disponibilidad luminica (Poorter y Rose 2005). Quero et al. (2007), en un experimento
con pldntulas de cuatro especies de Quercus cultivadas en tres niveles de radiacién (100, 27 y
3% de luz solar) encontrd una correlacion positiva de la biomasa de la planta (después de 50
dias de crecimiento) con el peso inicial de la semilla (vedse por ejemplo Q. pyrenaica en Figu-
ra 7.9 A). Sin embargo, este efecto no fue general para los tres niveles de radiacién. En con-
diciones de poca luz (3%), la variacion 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 radiacién (3%) las correla-
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Figura 7.9. (A) Relacion entre el peso fresco de la plantula (con 50 dias) y el peso fresco de la semilla para Quercus pyre-
naica, cultivadas en condiciones uniformes de invernadero, con tres tratamientos luminicos: 100% de luz solar (circulo),
sombra parcial (27% de luz solar; tridngulos), sombra densa (3% de luz solar; cuadrados). Datos de Quero et al. (inédito).
(B) Coeficientes de correlacion de Pearson para el tamafio de semilla vs. tamaiio de plantula tras 50 dias de crecimiento para
cuatro especies de Quercus sometidas a tres niveles de radiacion (3, 27,y 100%). Q. ilex subsp. ballota (A), Q. canariensis
(O), Q. suber (0),y Q. pyrenaica (O). Los simbolos negros indican que los coeficientes de correlacién son significativos
(P < 0.05). La linea gruesa representa un ajuste polinomial de segundo grado. Figura modificada de Quero et al. (2008).
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ciones peso semilla- peso pldntula fueron positivas y significativas para las cuatro especies.
Por el contrario, en las condiciones de maxima radiacién (100%), la biomasa de la plantula
fue independiente del peso inicial de la semilla para tres especies, y s6lo estuvo marginal-
mente correlacionado para Q. ilex (Quero et al.,2007). También es interesante resaltar la dife-
rencia entre las cuatro especies en el grado de dependencia de la biomasa de las plantulas res-
pecto 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 unicas “dependientes” (con correla-
ciones positivas) de la semilla para los tres niveles de luz (Figura 7.9 B).

Se ha propuesto que existe un compromiso entre por un lado produccién y tamaifio de
semillas y por otro, de tamafo de semilla 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 con-
trario, 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 proba-
bilidad de sobrevivir (véase revision en Coomes y Grubb 2003).

En ambientes mediterrdneos, una de las variables que puede aumentar la probabilidad de
supervivencia de la plantula es su capacidad de acceder al agua del suelo durante el verano, bien
asignando una mayor proporcién a raiz, o bien creciendo a mayor profundidad. Por tanto, la velo-
cidad del crecimiento de la raiz durante los primeros meses de vida (invierno-primavera) puede
ser crucial para que la pldntula 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 relacionada con una mayor dedicacion de biomasa a raices para garantizar una mayor
adquisicién de recursos (agua y nutrientes) y favorecer su supervivencia (Figura 7.10B). En el
mismo ejemplo de las 24 especies lefiosas Villar et al. (inédito), el peso de la semilla estaba corre-
lacionado positivamente con la proporcién de raiz (RMF); es decir, las pldntulas emergidas de
semillas grandes tendian a invertir preferentemente en raiz. En un estudio comparativo de 8 espe-
cies lefiosas del mismo género (Paz y Martinez-Ramos 2003), se encontré que la probabilidad de
supervivencia fue mayor para las plantulas emergidas de semillas mds grandes. En el caso extre-
mo, las semillas de tamafio muy pequefio como las de Rhododendron ponticum (menos de 1 mm
y s6lo 0,05 mg de peso) originan plantulas diminutas que requieren condiciones de humedad uni-
forme 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 reproduccién sexual
(100% de mortalidad de las plantulas en el primer afio) y sin embargo es una invasora con éxito
en los ambientes mds himedos del centro y oeste de Europa (Mejias et al. 2002). En un escena-
rio de cambio climdtico, hacia una mayor aridez y sequias estivales mas prolongadas, los arbo-
les y arbustos de semilla muy pequefia (por ejemplo las ericdceas como los brezos y el madrofio)
podrian ser los mds sensibles en la fase de germinacién y establecimiento.

Sin embargo, aunque las semillas mds grandes suelen tener mayores tasas de germina-
cion (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; 2007), no todo
son ventajas. En un experimento con 1200 semillas de Q. ilex que fueron pesadas y luego dis-
persadas en diferentes micrositios, se encontrd que las semillas supervivientes eran significa-
tivamente mas pequefias (media de 1,8 g) que las que habian sido depredadas (media de 2,1
2), fundamentalmente por ratones y jabalies (Gémez 2004). Por tanto, pueden existir presio-
nes selectivas opuestas actuando sobre el tamafio de la semilla; en el caso de Q. ilex seria
negativa 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).
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En una comunidad de bosque mediterraneo 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 érdenes 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 regeneracion (tamafio de semilla, dispersién, germinacién, 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 ecoldgicas

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 orgédnicos, 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).

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 encontrd que el crecimiento més 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 hipétesis del compromiso entre crecimiento y defensa explicaria los patrones de com-
posicién quimica de la hoja (Rhoades y Cates 1976; Coley 1988). Segtin esta hipétesis, la plan-
ta 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 funciones
como crecimiento, mantenimiento y/o reproduccién. En un estudio pionero (Coley 1988) de 41
especies tropicales, se encontraron evidencias de este compromiso entre crecimiento y defen-
sa. 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, sin embargo,
estas especies eran mds susceptibles a ser defoliadas por los herbivoros. Por el contrario, las
plantas que tenian 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 her-
bivoros. Unos resultados semejantes se han obtenido en un estudio comparado de 16 especies
lefiosas, la mayor parte mediterrdneas (Ruiz Robleto 2002). Las especies con tasas de creci-
miento relativo alto contenfan concentraciones altas de proteinas en las hojas (Figura 7.11A),
mientras que las de crecimiento lento se caracterizaron por tener concentraciones altas de com-
puestos 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 es la de los carbohidratos no estructurales (almidoén, sacarosa, fructosa y glucosa), ya
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que suelen tener una funcién de reserva y estdn asociados a la capacidad de rebrote y recupe-
racién después de una perturbacién por defoliacién masiva (por ejemplo: corta, herbivoria,
incendio, etc.) (Mc Pherson y Williams 1998; Canham et al. 1999; Paula 2004). En un estu-
dio comparativo de tres especies de brezo, el crecimiento de los rebrotes (después de una cor-
ta experimental de toda la parte aérea) fue mayor en Erica arborea, la especie que tenia la
mayor cantidad de reservas de almidén 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 composicidn quimica se ha centrado en las hojas, que
aunque pueden constituir un 40 % de la biomasa en las plantulas jovenes, solo 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 relacién con el crecimiento y otros aspectos ecolégi-
cos importantes. Villar et al. (2006) encontraron que la composicién quimica (minerales, 4ci-
dos orgénicos, carbono y proteinas) de los tallos estaba correlacionada positivamente con la
de las hojas, pudiendo explicar desde un 36 % a un 80%. Sin embargo, a pesar de que la con-
centracion de estos compuestos en raices también estaba correlacionada positivamente con la
de las hojas, el porcentaje que se podia explicar era mucho menor entre un 30 a un 4 %. Seria
muy interesante realizar mds estudios en este sentido.

La importancia de los estudios de composicion 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 composicién quimica y las
proporciones de hojas, tallos y raices) (Begon et al. 1988).

Otra de las ventajas de los estudios de composicidon quimica es que permiten analizar la
economia de la planta, ya que permite calcular el costo de construccién (CC) de un 6rgano, es
decir la energia necesaria para sintetizar todos los compuestos de ese 6rgano. Técnicamente, el
CC se expresa como la cantidad de glucosa utilizada en la construccién de un gramo de bioma-
sa (Penning de Vries et al. 1974; Williams et al. 1987). El costo de construccién dependerd de
la contribucion relativa de los compuestos mds “caros” energéticamente, como los lipidos, lig-
nina, fenoles y proteinas, frente a los mas “baratos”, como los carbohidratos (TSC y TNC), dci-
dos orgdnicos y minerales. La energia necesaria para sintetizar cada uno de los tipos de com-
puestos 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 Meri-
no, Field y Mooney (1984) y Poorter y Villar (1997). Es de esperar que las plantas con tejidos
mads costosos tengan un crecimiento mds lento. En parte, el alto costo puede estar originado por
los compuestos quimicos de defensa que aumentan la supervivencia a cambio de un menor cre-
cimiento, segin la hipétesis del compromiso entre defensa y crecimiento (Rhoades y Cates
1976; Coley 1988). Sin embargo, no hay evidencias claras de esta relacién negativa entre RGR
y costo de construccién. Por ejemplo, Villar ef al. (2006) no encuentran una relacién negativa
entre RGR y CC para la planta. Esto puede ser debido a que no solo depende del valor de costo
de construccién en si, sino en que compuestos se esté dedicando esta energia.

A nivel de planta completa, existe una diferencia en CC entre érganos, de forma que las
hojas son mas costosas que los tallos (Poorter y Villar 1997); en parte debido a su mayor con-
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tenido en proteinas (uno de los compuestos mas “caros” energéticamente). Villar ez al. (2006)
encontraron en 16 especies lefiosas que el CC de hojas era por término medio un 11% maés
caro que el CC de raices y tallos. En las tltimas décadas se ha generado una considerable base
de datos sobre el costo de construccidn, principalmente de hojas, que ha permitido conocer la
variacién en el costo de construccion entre distintas especies, comparar diferentes grupos fun-
cionales de plantas, los valores medios en biomas contrastados, o el posible efecto del aumen-
to de CO, 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 mas bajos
de CC de hojas se han encontrado en Ficus carica (1,1 g glucosa g') y los mds 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 hipdtesis 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 de especies caducifolias son menos costosas que
las de especies perennifolias (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, proce-
dentes de diversos biomas (Villar y Merino 2001), se comprobd que las caducifolias tenian
hojas significativamente menos costosas que las perennifolias, pero esa diferencia era relati-
vamente pequefia (promedio del 6%) y no explicaria las grandes diferencias en la tasa de cre-
cimiento entre las plantas de los dos grupos funcionales (las caducifolias crecen por término
medio un 67% mas rapido que las perennifolias, Figura 7.4 B).

La composicién quimica de las hojas, ademds de su funcién directa en la defensa contra
los herbivoros, tiene consecuencias indirectas sobre las tasas de descomposicién 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 tendrdn tasas
menores de descomposicion 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 de especies perennes escleréfilas, con larga vida y conteni-
dos bajos de nitrégeno y otros nutrientes minerales, serian seleccionadas en hébitats 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 ademds se retranslocan en parte
(sobre todo los mads moviles como el potasio y el nitrégeno) durante la senescencia y antes de
la caida de la hoja. La hojarasca tiene por tanto poca riqueza en nutrientes minerales, y ade-
mds 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 4rboles.

En resumen, el estudio comparado de la composicion quimica de la hoja para las dife-
rentes especies que componen una comunidad nos proporciona una informacion valiosa sobre
su ecologia funcional: refleja la intensidad de la presion 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 comprension del funciona-
miento de los ecosistemas (véanse revisiones en Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999).
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6. Distribucion de caducifolias y perennifolias

Como hemos visto en las secciones anteriores, la longevidad foliar estd asociada a su morfo-
logia funcional (SLA), composicién quimica (proteinas y compuestos defensivos contra los herbi-
voros) y costo de construccion. Todas estas caracteristicas tienen consecuencias sobre la tasa de
crecimiento, capacidad competitiva y probabilidad de supervivencia, tanto de la plantula como de
los arbustos y drboles 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 hébitat que las de vida larga (perennifolias).

El verano mediterrdneo se caracteriza por las altas temperaturas (pueden superar los 40 °C) y
la falta de 1luvias; mientras que durante el invierno las temperaturas son bajas (con frecuentes hela-
das) y las precipitaciones son abundantes. Los periodos mds favorables para el crecimiento de las
plantas son el otofo 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 adver-
sos (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 adap-
tacion para evitar la pérdida de agua. Este tipo de hoja tiene las paredes celulares engrosadas, espe-
sas cuticulas protectoras y cubiertas pelosas o céreas; caracteristicas que permite reducir la trans-
piracion cuando la planta se encuentra sometida a estrés hidrico (Larcher 2003; véase capitulo 6).
El 4rea foliar especifica (SLA) de la hoja escleréfila 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
mas 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 cos-
te fisioldgico de reducir la absorcién de CO, y con ello la fotosintesis. Sin embargo, la persisten-
cia de la hoja durante todo el afio le permite tener un periodo de actividad fotosintética mds pro-
longado (Dunn et al. 1976). En un estudio comparativo de 22 plantas lefiosas mediterraneas, las
perennifolias crecieron durante mas tiempo (promedio de 3,7 meses) que las caducifolias (prome-
dio de 2.5 meses) (reandlisis de los datos en Castro-Diez et al. 2003). Por tanto, es de esperar que
las especies perennifolias tiendan a ocupar los habitats mds secos y calurosos donde serian mas
tolerantes que las caducifolias.

Por otro lado, la esclerofilia también se ha considerado como una adaptacion a la falta de
nutrientes (Turner 1994; Salleo y Nardini 2000). La proporcién de especies con hoja perenne (o en
general bajo SLA), en el bosque suele estar correlacionada negativamente con la fertilidad de los
suelos (Loveless 1962; Monk 1966; Nielsen ef al. 1996; Lusk ef al. 1997). En un analisis de sue-
los de bosques ibéricos (datos de Montoya y Lopez-Arias 1997), se ha encontrado que los suelos
de los bosques dominados por especies perennifolias son significativamente mds pobres en nitré-
geno y carbono orgdnico, presentan una textura con mds porcentaje de elementos gruesos y mayor
densidad aparente; por tanto son de mayor pedregosidad y menor capacidad de retencion de agua
y nutrientes, en comparacion con los suelos de los bosques de caducifolios (Villar et al. inédito).
Las especies de hoja esclerdfila son mas eficaces en la utilizacién de los nutrientes limitantes y esto
puede tener ventajas en hdbitats con suelos pobres (Aerts 1995).

Por el contrario, las plantas con estrategia caducifolia evitan las condiciones adversas del
invierno tirando la hoja (previamente retranslocan parte de sus nutrientes) y manteniendo una acti-
vidad metabdlica muy baja. Durante el verano sufren una mayor pérdida de agua y son mds sensi-
bles a la sequia que las perennifolias. Su mayor ventaja radica en que las hojas, con drea especifi-
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ca foliar elevada, tienen mayor capacidad para adquirir energia solar y CO,, y por tanto obtienen
una mayor ganancia de carbono (mediante la fotosintesis) (Wright ez al. 2004); determinando unas
altas tasas de crecimiento y mayor capacidad competitiva. Asi, 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 ademds si se comparan los 12 pares caducifolia-perennifolia filogenéticamente relacionados,
en todos ellos la especie caducifolia presentaba un mayor peso que la perennifolia (Villar ez al. iné-
dito). Por ello, las especies caducifolias tienden a distribuirse en las zonas con mayor disponibili-
dad de agua (bosques de ribera, zonas de montaiia, fondos de valle, laderas norte, etc.) y en suelos
mas fértiles y con mayor contenido en materia orgdnica (Blanco et al. 1997; Villar et al. inédito).

Como hemos visto anteriormente, la capacidad defensiva contra los herbivoros también esta
relacionada con la longevidad de la hoja (Coley 1988; seccién 7.5). Las hojas con mayor conteni-
do de compuestos quimicos defensivos (fenoles solubles o lignina) son las més longevas (y las de
menor tasa de crecimiento) con respecto a las hojas de vida corta (y con mayor capacidad de cre-
cimiento) (Figura 7.11 B y C). Por tanto, la presion de los herbivoros también podria ser un factor
determinante de la distribucién diferencial de perennifolias y caducifolias en distintos hébitats. 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 ungu-
lados mientras que el pino lo es mucho menos (Zamora, Gémez y Hodar 2001).

7. Compromisos entre crecimiento y supervivencia

Durante los primeros estadios de desarrollo, la plantula se encuentra sometida a presiones
selectivas con frecuencia opuestas y contradictorias. Por un lado, algunas caracteristicas morfol6-
gicas y fisiolégicas favorecen un crecimiento mds rapido, que supone una mayor capacidad com-
petitiva y a medio plazo mayor supervivencia; mientras que otras caracteristicas morfologicas y
quimicas, a menudo antagdnicas a las primeras, les confieren mayor capacidad 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 asignacién de biomasa a hojas y menor a raices, concentracion
alta de protefnas en hojas y baja de fenoles y lignina, menor costo de construccion de la hoja, alta
tasa de fotosintesis neta y reducido control estomdtico (vednse secciones 7.2 y 7.5 y Cuadro 7.3).
En cuanto a las caracteristicas que confieren una mayor supervivencia, depende de cual sea la cau-
sa de mortalidad. En el ambiente mediterraneo, se pueden distinguir cuatro causas principales de
mortalidad: déficit de agua (sequia), déficit de nutrientes en el suelo, déficit de carbono y dafios
causados por la herbivorfa (Cuadro 7.3; véase una discusion general sobre el nicho de regenera-
cién en el capitulo 3).

La seleccion de determinadas variables para favorecer el crecimiento mas rapido puede tener
efectos negativos para la supervivencia en condiciones de estrés hidrico (SLA y drea foliar eleva-
das, baja proporcién de raices y escaso control estomadtico), 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 concentracio-
nes foliares de proteinas). Unicamente en el caso de que una baja supervivencia estuviera relacio-
nada con el déficit de carbono (mayores gastos respiratorios que ganancias fotosintéticas), serian
favorables las caracteristicas seleccionadas para maximizar las tasas de crecimiento (tasas de foto-
sintesis altas y mayor proporcion de drea foliar respecto al peso de la planta). Esta limitacion seria
importante en condiciones de sotobosque sombreado.

221



Procesos y mecanismos

CUADRO 7.3.

Variables relacionadas con crecimiento y supervivencia

Las principales variables morfoldgicas, fisioldgicas y de composicién quimica que estdn bien
asociadas a la tasa crecimiento o la supervivencia de las pldntula de ambientes mediterrdneos se
clasifican en funcion de los principales factores que limitan la supervivencia en este tipo de

ambientes.

(eliminacién parte
aérea)

(por rebrote)

Alta concentracion de almidon

Factor limitante Supervivencia Variables de la planta Ta{sa'de
crecimiento

Alto SLA
Gran area foliar

Déficit de agua Baja - Baja proporcién de raiz q Alta
Escaso control estomatico
Peso semilla bajo

Défi.cit de o - Baja pr<.)p0rciér.1 de raiz q Alta

nutrientes Longevidad foliar corta
Altas tasas de fotosintesis

o Neta

Déficit de carbono Alta - q Alta
Alta drea foliar/ peso planta

Herbivorfa
Alto SLA

L . Bajo contenido en fenoles y q

(eliminacién Baja - Tt Alta

ik bl,omasa por Alto contenido en proteinas

herbivoros)

Herbivoria, fuego,

roza, etc. Alta
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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 capitulos 3,6y
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, fuerte presion de herbi-
voros), con fluctuaciones climdticas poco predecibles y perturbaciones (incendios) recurrentes, ten-
drdn mds éxito las especies con caracteristicas asociadas a la resistencia de eventos sibitos o pro-
longados 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, pueden no
coincidir con lo que podemos encontrar dentro de una especie. En general, las plantas mas gran-
des y con mayor concentracion de nutrientes tienen mayor ganancia de carbono (por fotosintesis),
lo cual determina una mayor cantidad de reserva de carbohidratos que se puede destinar a creci-
miento aéreo y radical. Estas plantas con mayor crecimiento, en particular de la parte radical, ten-
dran mayor absorcion de agua y nutrientes, y durante el periodo critico estival 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 ejemplo,
un rdpido crecimiento en primavera, cuando las condiciones de luz y humedad son favorables, pue-
den comprometer la supervivencia de la plantula durante la sequia estival. Si el crecimiento pri-
maveral supone una inversion 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 condicio-
nes para resistir la sequia por dos razones: la superficie foliar amplia significa una gran transpira-
cién y pérdida de agua, mientras que el xilema de vasos grandes es mdas susceptible de embolias y
cavitacion (Villar Salvador et al. 1997).

El balance en la inversién 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 aspec-
tos contradictorios. Por un lado, la mayor proporcién de parte aérea es positiva para el crecimien-
to durante la estacion favorable, pero aumenta la transpiracion y desajusta el balance hidrico de la
planta durante la sequia, reduciendo su probabilidad de supervivencia (Cuadro 7.3 y Figura 7.10
B). Por otro lado, la mayor proporcién de parte radical, aunque beneficia la capacidad de captar
agua durante la sequia, puede actuar como sumidero de carbono y determinar un balance de car-
bono negativo (mayores gastos respiratorios dada una mayor proporcion de raices y menores entra-
das 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 intraespecifico (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 tanto 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 creci-
miento (como la acumulacién de carbohidratos solubles) si pueden tener una importancia grande
para la supervivencia en determinadas situaciones. Por ejemplo, un mayor contenido de azicares
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, herbivoria, caida de la hoja
por sequia), ya que a partir de las reservas se pueden movilizar los carbohidratos para el creci-
miento de los rebrotes y el mantenimiento de la planta determinando una mayor supervivencia bajo
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estas condiciones (Mc Pherson y Williams 1998, Canham ef al. 1999, Villar Salvador 2003; Pau-
la 2004). Ademds, este contenido en aziicares puede servir como protector osmético ante la sequia
y reducir el punto de congelacién dando proteccién ante eventos de frio intenso (Larcher 2003).

8. Implicaciones para la gestiéon y conservacion

El conocimiento de la capacidad de crecimiento de las plantas lefiosas durante su estadio mas
vulnerable (la fase de plantula), de las caracteristicas intrinsecas que la determinan y de la influen-
cia de las variables ambientales sobre este crecimiento es un requisito esencial para la compren-
sién de la ecologia de la regeneracion del bosque mediterrdneo. Ademds, este conocimiento es de
gran utilidad para las actuaciones silvicolas de repoblacidn y para la conservacion del bosque. Para-
déjicamente, existe en la actualidad poca informacion bésica sobre la capacidad regenerativa de los
arboles y arbustos mediterrdneos 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 plan-
tulas de especies lefiosas mediterrdneas aumenta el éxito en su produccién de vivero, con fines de
reforestacion y restauracion ecoldgica (Pefuelas y Ocafia 2000). Por ejemplo, dadas las bajas tasas
de crecimiento de las especies lefiosas mediterraneas, se recomienda el uso moderado de fertili-
zantes, especialmente en el caso de leguminosas, durante su preparacion en vivero antes del trans-
plante a campo (Valladares et al. 2002). En general es recomendable una seleccion estricta del
material genético de partida (semillas, estaquillas, etc.) no sélo por razones de proteccion de la
diversidad genética sino porque las adaptaciones locales de los ecotipos o variedades de la zona
donde se vaya a realizar la reforestacion influyen decisivamente en el éxito de la actuacién (Gar-
cia 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 apor-
tan evidencias de que las plantas herbdceas y arbustivas existentes pueden interferir con el creci-
miento de las nuevas plantas y dificultar los proyectos de restauracién (por €j., Kolb ez 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 nutrientes en el suelo e incre-
menta la supervivencia de los plantones (Navarro et al. 2005). No obstante, en estudios de interfe-
rencia hierba - plantula de arbol (en clima templado) también se ha encontrado una gran variedad
de situaciones, dependiendo de la especie utilizada en la plantacién (Kolb, Bowersox y McCor-
mick 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 particular si la
zona a reforestar estéd en ladera con fuertes pendientes (véase capitulo 11). En segundo lugar, pue-
de facilitar el desarrollo de las plantulas en determinadas condiciones de estrés ambiental, alivian-
do 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) favorece la supervivencia de las
plantulas de lentisco (Pistacia lentiscus) en condiciones de aridez (Maestre, Bautista y Cortina
2003). Aunque este efecto facilitador es significativo sélo en los niveles intermedios de estrés hidri-
co; no se manifiesta en las condiciones mds favorables (con poco estrés) ni cuando el estrés hidri-
co es extremo (Maestre y Cortina 2004).
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Desde la perspectiva del viverista, una planta de calidad es aquella capaz de alcanzar un
desarrollo (supervivencia y crecimiento) ptimo en un medio determinado y, por tanto, cumplir los
objetivos establecidos en un plan de restauracion (Villar-Salvador 2003). El andlisis de las tasas de
crecimiento y sus condicionantes morfoldgicos y fisiologicos, tanto en condiciones del vivero
como tras su implantacién en campo, pueden contribuir a establecer la calidad de planta. Por ejem-
plo, se utiliza como criterio de calidad el tamafio del brinzal (biomasa adquirida en un tiempo dado)
y existe una normativa al respecto. En los trabajos de restauracion en clima mediterrdneo se pre-
fieren plantas pequefias porque deben mantener mejor una economia hidrica durante las primeras
sequias después del transplante. Sin embargo, algunas evidencias han mostrado que las plantulas
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
mads viejas (con mayor tiempo de crecimiento) y tener las raices deformadas en el interior del con-
tenedor, teniendo una supervivencia baja al ser transplantadas al campo.

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

La capacidad de resistencia a la sequia y a la pobreza de los suelos es otro criterio utilizado
para evaluar la calidad de planta. Una practica comun de vivero es “endurecer” la planta previa-
mente, bien cultivdndola 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 tienen mejor supervivencia en
campo (Villar-Salvador 2003), por lo que los tratamientos cldsicos como el “endurecimiento”
requieren revision y una comprobacion experimental de sus efectos en diversas combinaciones de
especies y localidades.

Otra cuestion importante, de cara al éxito de una repoblacidn, se refiere a la eleccioén de plan-
tacion frente a siembra. Por lo general, tiende a utilizarse con mas frecuencia el trasplante de plan-
tulas crecidas en viveros. Sin embargo, la siembra directa de semillas puede ser una buena alter-
nativa al transplante, ya que evita los problemas causados por la deformacién radical en los envases
y ahorra los gastos de vivero y transporte. En un estudio experimental a pequena escala, se com-
paré la supervivencia y el crecimiento de brinzales de alcornoque (Q. suber) y de melojo (Q. pyre-
naica), 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 debi-
do 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 reforestacién de zonas degradadas,
como para la restauracién y conservacion de poblaciones y comunidades naturales mediante rege-
neracion asistida, es preciso conocer los principios de morfologia funcional, ecofisiologia, nutri-
cién y quimica ecoldgica que condicionan las tasas de crecimiento y la capacidad de resistencia (a
sequia, herbivoria, pobreza de suelos, etc.) de los drboles y arbustos en su fase inicial y mds criti-
ca: la plantula. Ademds, este conocimiento permitird predecir la susceptibilidad diferencial de
especies y variedades al cambio climdtico. Por ejemplo, el incremento de la aridez podria afectar

225



Procesos y mecanismos

mas a las especies de semilla pequefia como ciertas ericiceas, y en general, el aumento de las osci-
laciones climéticas podria perjudicar a especies de crecimiento rdpido y uso poco conservativo de
los recursos.
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CAPITULO 8

Procesos de limitacion demografica

Pedro Jordano, Fernando Pulido, Juan Arroyo,
Juan Luis Garcia-Castaiio y Patricio Garcia-Fayos

Resumen. Procesos de limitacion demogrdfica. Este capitulo ofrece una revisién
de los factores que afectan a la regeneracion natural de la vegetacion, considerando la
serie de etapas demograficas que determinan la dindmica de una poblacién. Son muy
escasos los estudios disponibles que analizan toda la serie de eventos concatenados
entre la produccién de flores y frutos y el establecimiento exitoso de una planta adul-
ta reproductiva. También son escasos los trabajos que permiten establecer los efectos
aplazados que tienen las interacciones con animales a lo largo del ciclo de regenera-
cion. La aproximacién que proponemos cuantifica las pérdidas de propagulos en cada
etapa demogréfica e identifica “cuellos de botella” del reclutamiento que pueden
colapsar la regeneracion natural de una especie. Revisamos una serie de casos de estu-
dio que ilustran diversos procesos de limitacién demografica. El uso de técnicas expli-
citamente demogréficas es fundamental para comprender la evolucion de las especies
forestales Mediterrdneas y para disefiar actuaciones de preservaciéon de sus poblacio-
nes y de su extraordinaria diversidad.

Summary. Demographic limitation processes. We review the main factors
influencing recruitment limitation in Mediterranean woody species by considering the
sequential stages that determine the demographic cycle. Very few studies examine the
whole set of demographic stages, from flower production to the successful establishment
of adult reproductive plants, and their influence on recruitment. There are also few
studies exploring the delayed effects of animal interactions throughout the regeneration
cycle, but the information on stage-specific effects is more detailed. We propose an
approach that quantifies the propagule losses at each sequential demographic stage and
identifies demographic bottlenecks that might collapse population growth. We review a
series of case studies illustrating different limitation processes. The use of explicit
demographic techniques is central to understand the evolution of Mediterranean woody
species and to design sound, ecologically-based, conservation plans to preserve their
extraordinary diversity.

En: Valladares, F. 2008. Ecologia del bosque mediterraneo en un
mundo cambiante (Segunda edicién). Paginas 231-250. Ministerio de
Medio Ambiente. EGRAF, S. A., Madrid. ISBN: 978-84-8014-738-5. 231
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1. Introduccion

Los procesos demogréficos tienen un papel crucial en la dindmica de las especies vege-
tales, tanto desde la perspectiva de su evolucién como en lo referente a aspectos de coloniza-
cién, regeneracion y conservacion. No obstante, la informacién explicitamente demografica
sobre especies Mediterrdaneas ha sido relativamente escasa hasta afios recientes (Zamora y
Pugnaire 2001). El conocimiento de la demografia de especies Mediterrdneas y, especialmen-
te, de los factores que limitan el crecimiento poblacional, es clave para llevar a cabo disefios
de planes de conservacion y restauracién de poblaciones que tengan una sélida base ecologi-
ca. No obstante, muy raramente se consideran todos los aspectos de la biologia poblacional de
una especie y su conexién con el proceso demografico de la regeneracioén natural (Howe 1989,
Schupp y Fuentes 1995, Godinez-Alvérez y Jordano 2007).

El proceso de regeneracion natural de las especies del bosque Mediterraneo, al igual que
en cualquier otro ecosistema, lleva consigo la produccion y establecimiento exitosos de pro-
pagulos tales como semillas y pldntulas. Su resultado es el balance entre el establecimiento
exitoso y las pérdidas de estos propdgulos en cada una de las etapas sucesivas de la regenera-
cién (Jordano y Herrera 1995, Wang y Smith 2002). El reclutamiento exitoso requiere la supe-
racion de una serie de etapas concatenadas a lo largo del ciclo de regeneracion, en las cuales
hay multiples factores que afectan a la supervivencia de estos propagulos (Fig. 8.1). La rege-
neracién se basa simplemente en que las semillas producidas superen los filtros selectivos
impuestos por el proceso de dispersion, la supervivencia a depredadores posdispersivos, la
germinacion, la nascencia de plantulas, el establecimiento de brinzales y, finalmente, de adul-
tos reproductivos (véase p. ej., Herrera et al. 1994, Rey y Alcantara 2000, Pulido 2002). El
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Figura 8.1. Esquema del ciclo natural de regeneracion, tomando como ejemplo el caso de una especie Mediterrdnea,
arbol o arbusto, zo6cora y de larga vida. El esquema estd inspirado en Herrera et al. (1998), Jordano y Herrera (1995)
y Wang y Smith (2002). El proceso de regeneracion natural tiene dos fases principales, pre- y posdispersivas que
corresponden a eventos que acontecen antes y después de la llegada de semillas al suelo. En general, los estudios
sobre las etapas predispersivas han estado histéricamente desconectados de los referidos a las etapas posdispersivas,
debido principalmente a las dificultades inherentes a seguir el destino de semillas diseminadas por diferentes agen-
tes. En cada etapa hay unos efectos especificos que influyen sobre la probabilidad de supervivencia de los propagu-
los desde esa etapa a la siguiente. Estos efectos incluyen interacciones con animales (mutualistas, herbivoros), con el
ambiente abidtico (luz, agua), etc. Cualquiera de estos factores es limitante si, independientemente de otros efectos,
reduce la probabilidad de reclutamiento exitso en una etapa a un valor préximo a cero.
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efecto de cualquier factor que lleve consigo la disminucién de la probabilidad de superviven-
cia, en cualquiera de estas etapas, a valores proximos a cero podria causar cuellos de botella
demogréficos que detuvieran la regeneracion. Mds atn, la incidencia de cualquiera de estas
etapas depende no sélo de los factores que son especificos a ella, sino también de lo aconte-
cido en etapas anteriores; esto es, la probabilidad de supervivencia asociada a las etapas pre-
vias a una determinada fase del reclutamiento es multiplicada por la especifica de ésta, dan-
do lugar a una probabilidad de transicion dada. Esta probabilidad de transicion puede ser cero
o préxima a cero no sélo por efectos especificos de una fase demografica sino por lo aconte-
cido en las etapas previas.

Los cuellos de botella demograficos resultan de la accidén de procesos de limitacion. Un
proceso, o su accion, limita la regeneracion natural de una especie si su anulacién ocasiona un
incremento significativo de dicha regeneracion (Clark 1998, Ehrlén y Eriksson 2000, Turnbull
et al. 2000, Munzbergova y Herben 2005, Clark et al. 2007). Por ejemplo, se puede demostrar
que la destruccién de semillas tras la dispersion que llevan a cabo numerosas especies (p. €j.,
roedores u hormigas) puede limitar el reclutamiento si atenuando o eliminando experimental-
mente su accién se incrementa el nimero de propdgulos reclutados (De Steven 1991, Hulme
1998). Incluso la accién de los mutualistas puede ser limitante: la dispersion de semillas por fru-
givoros podria limitar el reclutamiento si incrementos de su densidad poblacional propiciaran un
mayor éxito de dispersién, como ocurre en afios de buena fructificacién que pueden saciar a la
poblacién de frugivoros. Se podria decir que una poblacién experimenta limitacion por disper-
sion si la dispersion de semillas adicionales incrementa en el establecimiento de plantas.

Algunos ejemplos de cuellos de botella demogréficos (Fig. 8.1) son los impuestos por
procesos bidticos (herbivoria, veceria, depredacién de semillas, disponibilidad de micorrizas,
etc.) y abidticos (sequia, nutrientes del suelo, ambiente luminico, etc.). Para el escenario
Mediterrdneo podemos destacar algunas caracteristicas claves que son compartidas por una
alta proporcién de la flora lefiosa:

a) Para un alto porcentaje de especies Mediterraneas, las interacciones con animales
pueden ser fuertemente limitantes en procesos de reclutamiento, debido a la alta inci-
dencia de entomofilia y zoocoria en la flora lefiosa (Herrera 1995a). Este tipo de efec-
tos es extremadamente variable en el espacio y en el tiempo (Herrera et al. 1998). La
actividad de animales mutualistas serd limitante en aquéllas ocasiones en que sea
insuficiente para la polinizacién o dispersion exitosa de una buena fraccién de los
6vulos y las semillas producidas, respectivamente.

b) Para muchas especies Mediterrdneas no existe informacién de historia natural que
pueda servir de base para estudios en profundidad de estos procesos. Por ejemplo, no
se conocen bien las especies de insectos depredadores de semillas asociados a nume-
rosas especies de plantas, ni tampoco las especies defoliadoras o consumidoras de fru-
tos en desarrollo. Este trabajo bésico de catalogacién y enumeracion estd ain pen-
diente para muchas especies vegetales Mediterrdneas, aunque en algunos casos es
bien conocido (véase p. ej., Davatchi 1958, Roques 1983).

¢) Los factores que determinan pérdidas de propagulos antes de la dispersién son muy dife-
rentes de aquéllos que actian tras ésta (Fig. 8.1); en la primera predominan efectos intrin-
secos a la planta (p. ej., aborto), mientras que en la segunda influyen una gran variedad
de factores ambientales bidticos y abidticos variables de forma compleja con la hetero-
geneidad ambiental (Jordano 2000, Traveset e al. 2003). La importancia de los factores
post-dispersion es clave en el disefio de planes de manejo y restauracion de habitats.
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En este capitulo revisamos algunos aspectos de limitacién demografica en especies lefio-
sas Mediterraneas considerando los nuevos avances que se han producido en su estudio; ana-
lizamos como la dispersion de semillas es una etapa clave en estas especies y como influye en
la estructura de la vegetacién. Nos centraremos en especies zodcoras, aunque gran parte del
material presentado y las consideraciones que se hacen son muy relevantes para otras especies
con otros mecanismos de dispersién y/o requerimientos de regeneracion.

2. Definiciones

La idea de limitacién del reclutamiento de una especie parte de la base de que procesos
ecoldgicos de variada indole causan pérdidas de propdgulos que, de otro modo, habrian sobre-
vivido en lugares adecuados para el crecimiento y establecimiento. Si se elimina la accién de
estos factores limitantes deberia obtenerse un incremento significativo de la probabilidad de
transicion en cualesquiera de las etapas demograficas consideradas. Ahora bien, los concep-
tos mds importantes en la literatura al uso (Cuadro 8.1) distan mucho de ser precisos y fre-
cuentemente se utilizan con diferentes matices y significados ambiguos.

Podrfamos hablar de cuatro conceptos clave en los procesos de limitacién (Clark et al.
1999a, 1999b): limitaciones de la produccién (source limitation), limitacién de dispersion, limi-
tacién de reclutamiento y limitacion de establecimiento. Los factores que limitan la produccién
de semillas viables para ser dispersadas ocurren en la etapa predispersiva y frecuentemente impli-
can factores intrinsecos a la planta como son los patrones de asignacién de recursos para la repro-
duccion, los aspectos ligados a la biologia floral (compatibilidad, expresion del sexo) y el lugar
de crecimiento (luz y recursos disponibles). Pero también influyen factores bidticos extrinsecos
tales como la limitacién de la polinizacién, reduciendo el cuajado de frutos, la accién de patdge-
nos y herbivoros sobre las estructuras reproductivas, y la actividad de los depredadores de semi-
llas antes de la dispersion. Estas pérdidas predispersivas causan que s6lo una parte del potencial
reproductivo logrado tras la floracién alcance la etapa de semilla desarrollada lista para ser dis-
persada. Frecuentemente estas pérdidas predispersivas son muy altas, debidas a una baja viabili-
dad intrinseca de las semillas, como en Pistacia spp. (Jordano 1988, 1989, Traveset 1994, Verdu
y Garcia-Fayos 1995, 2002) o Pinus (Roques 1983, Dormont et al. 1996, Robledo-Arnuncio
2004), o bien a pérdidas masivas de la cosecha tras el ataque de depredadores especificos, como
en Juniperus spp. (Roques 1983, Roques et al. 1984, Garcia 1998a).

Cuando nos referimos a limitacion de la dispersién hablamos normalmente de situaciones
en las que una mayor movilizacién de semillas aumentaria el reclutamiento poblacional (Muller-
Landau et al. 2002). Por ejemplo, una mayor remocién exitosa de frutos por parte de los frugi-
voros darfa como resultado mayor llegada de semillas a sitios adecuados para germinar y esta-
blecerse y, en consecuencia, un mayor reclutamiento. Los datos sobre porcentaje de frutos
consumidos por animales frugivoros en el drea Mediterrdnea indican frecuentemente que puede
darse tal limitacion (véase revision en Herrera 1995). Por ejemplo, en afios de produccién limi-
tada de frutos de acebuche (Olea europaea var. sylvestris) el porcentaje de frutos consumidos (y
de semillas dispersadas exitosamente) es en promedio 93,9% (Jordano 1987); pero en afos de
gran produccién, que exceden la demanda de la poblacién de frugivoros, hay una menor pro-
porcién de frutos consumidos (52.4% en promedio) y el resultado es una mayor pérdida de fru-
tos y semillas debida a la accidn de los patdgenos. La dispersion es limitante porque si aumen-
tase la abundancia de frugivoros en estos aflos de mayor produccidn, cabria esperar aumentos de
la remocidn exitosa de los frutos y mayor llegada de semillas a lugares de germinacion. Se obser-
va una situacion similar en dreas de acebuchar degradadas, con escasez de frugivoros, donde el
porcentaje de frutos consumidos es muy bajo (Alcdntara ef al. 1997, Rey y Alcantara 2000).
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CUADRO 8.1

Glosario

Limitacion de la dispersion (Dispersal limitation). Proceso por el cual las semillas no alcanzan
a ser dispersadas en cantidad suficiente como para llegar a todos los puntos donde el establecimiento
podria ser exitoso.

Limitacién del reclutamiento (Recruitment limitation). Proceso por el cual las semillas disper-
sadas exitosamente no alcanzan a reclutar como brinzales y, eventualmente, adultos en todos los pun-
tos que son favorables para su crecimiento y supervivencia.

Limitacion de la regeneracion (Regeneration limitation). Es el proceso por el cual las semillas
producidas en un determinado evento reproductivo no llegan a regenerar la poblacion adulta. La limi-
tacion se puede producir en la fase de fructificacién y crecimiento de los frutos (predispersion), en la
de dispersion o en la de reclutamiento.

Veceria (Masting). Patron de fructificacion sincronizado a escala poblacional, en el que se dan
aflos ocasionales de produccion elevada separados por periodos de muy escasa o nula produccion.

Hipétesis de Janzen-Connell. Postula que el principal beneficio de la dispersion de semillas es
el alejamiento de éstas de la planta madre, escapando de la alta mortalidad denso-dependiente debida
a patogenos, depredadores de semillas y/o herbivoria que tiene lugar bajo la copa materna. Predice que
el punto de mayor probabilidad de reclutamiento se produce a cierta distancia de la planta materna,
donde se maximiza conjuntamente la probabilidad de llegada de la semilla y la probabilidad de super-
vivencia a depredadores tras la dispersion.

Dispersion secundaria (Secondary dispersal). Proceso por el cual las semillas ya dispersadas en
el suelo son movilizadas a otros lugares. Generalmente es un proceso mediado por animales (roedores,
hormigas, ungulados, coledpteros).

Almacenamiento de semillas (Scatter hoarding, caches). Proceso de dispersion primaria o
secundaria por el cual un animal deposita alimento (generalmente semillas) en lugares concretos (dep6-
sitos, almacenes o caches) para recuperarlas mds tarde. Las semillas de depdsitos que permanecen
ocultos, sin ser re-descubiertos, pueden germinar exitosamente y contribuyen al reclutamiento. El pro-
ceso por el cual se dispersan las semillas de esta forma se denomina sinzoocoria.

Dispersion de semillas (Seed dispersal). Movimiento de las semillas desde las ramas del pie de
planta materno. Se habla de “dispersion a larga distancia” frecuentemente sin precision, para referirse
a movimientos de la semilla mds o menos lejos de la planta madre, generalmente fuera de la copa o del
vecindario inmediato. En un sentido mds concreto, se usa para el movimiento de las semillas a otras
poblaciones o rodales.

Diseminacién (Dissemination). Implica el proceso de dispersion (movimiento) de la semilla y el
de su deposicion en un lugar determinado. El patrén de diseminacién que efectia un frugivoro estd
definido por su patrén de movimientos y por el tipo de microhdbitat donde deposita las semillas.

Depredacion de semillas (Seed predation). Consumo de semillas por depredadores (invertebra-
dos o vertebrados), bien de semillas maduras bien en desarrollo. El ataque a los frutos maduros no
siempre conlleva depredacion de semillas. Ademads, el consumo de la semilla por un depredador poten-
cial puede ser parcial (dafiando s6lo parcialmente al embrién), sin afectar a su probabilidad de germi-
nacion.

Lluvia de semilla (Seed rain). Cantidad de semillas que alcanzan una ubicacién determinada en
el espacio. Generalmente se cuantifica por medio de “trampas” de semilla.

Sombra de semilla (Seed shadow). El drea y/o patrén espacial de distribucion de las semillas cai-
das en el suelo, bien sea pasivamente o diseminadas por los dispersores. Frecuentemente se usa para
designar el patrén espacial de diseminacién de una planta individual, aunque se puede referir también
a una especie o poblacion, o al patrén generado por una o varias especies frugivoras.
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Generalmente este tipo de limitacién se refiere a incrementos de la regeneracion sobre la que
puede observarse en un drea determinada, y se pone de manifiesto con experimentos de “aumen-
to del semillado”, esto es, incrementando experimentalmente la densidad de semillas dispersadas
mas alld de los valores medios que pueden observarse en condiciones naturales (Turnbull et al.
2000, Munzbergova y Herben 2005). Pero la limitacién de la dispersion puede operar a mayores
escalas, limitando la llegada de semillas a otras poblaciones o rodales distantes (pero adecuados)
para la supervivencia y el reclutamiento. Este tipo de limitacién se puede poner de manifiesto con
experimentos de “introduccién de semillas”, esto es, siembra de semillas de una especie concre-
ta en rodales o dreas donde no hay evidencia de que la especie esté presente (Turnbull ez al. 2000).
Los estudios comparativos al respecto son escasos (Eriksson y Jakobsson 1998, Kiviniemi y
Eriksson 1999, Ehrlén y Eriksson 2000) y practicamente inexistentes en nuestra area.

En un estudio anterior (Jordano 2001) ya hemos revisado otros factores de limitacién de la
dispersion, abogando por una definiciéon mds amplia de este concepto, expandida, que abarque los
efectos aplazados que tienen los animales frugivoros sobre el reclutamiento de las plantas. Estas
consecuencias exceden las etapas de remocién de frutos y diseminacion (llegada de semillas, Fig.
8.1) para alcanzar a etapas mas tardias de la regeneracion. Por ejemplo, los frugivoros pueden limi-
tar el reclutamiento efectuando una dispersion fuertemente contagiosa (agregada espacialmente) de
las semillas o diseminando a lugares (microhdbitats) donde el riesgo de depredacion es alto (Howe
1989). Estas consideraciones son importantes porque muy frecuentemente los lugares de mayor
probabilidad de llegada de semillas no son los de mayor probabilidad de supervivencia a depreda-
dores o los de mayor probabilidad de germinacién o nascencia exitosa de las plantulas (Schupp
1995). En este sentido, simplemente habria que hablar de limitacién de la produccién (source limi-
tation), limitacion de la diseminacion (que incluye la dispersion de semillas y su llegada a los sitios
de germinacién) y limitacién del establecimiento. La limitacién del reclutamiento abarcaria los
procesos que incluyen la diseminacion y el establecimiento; junto con las limitaciones de la pro-
duccién definirfan los limitantes de la regeneracién natural (Fig. 8.1, Cuadro 8.1; Jordano 2001).
Las etapas del ciclo de regeneracion natural se dividirian en pre- y posdispersivas (Fig. 8.1), corres-
pondiendo a antes y después de la llegada de las semillas al suelo.

La llegada de las semillas al suelo supone ciertamente un evento importante en la demo-
grafia de las plantas pues sefiala el inicio de las fases de establecimiento. Hay un gran nime-
ro de trabajos que han abordado los procesos de limitacién que se dan en estas fases de la rege-
neracion pero son muy escasos los que establecen una relacién con los eventos ocurridos en
la etapa de diseminacion. Asi, la mayoria de los estudios parten del andlisis de la Iluvia de
semillas y de las pérdidas de propdgulos que ocurren tras la llegada de semillas al suelo
(Herrera et al. 1994, Jordano y Herrera 1995, Garcia 1998b, Alcantara et al. 2000, Rey y
Alcéntara 2000, Gulias et al. 2004) (véase, no obstante Traveset et al. 2003; Pulido y Diaz
2005) y pocas veces es posible establecer el efecto directo de una especie concreta de disper-
sor (Calvifio-Cancela 2002, Jordano y Schupp 2000, Valido y Nogales 1994, Wenny 2000).

3. Casos de estudio

Cada vez son mds numerosos los estudios que abordan explicitamente la visién conjunta de
una serie completa de etapas demograficas y su efecto sobre el reclutamiento final. La informacién
se sintetiza normalmente en forma de proporciones de propagulos reclutados en cada etapa espe-
cifica y en la proporcién reclutada desde el inicio hasta cada etapa (probabilidad acumulada de
reclutamiento) (véase Cuadro 8.2). Ejemplos bien trabajados de especies concretas para las cuales
podemos ilustrar procesos de limitacién demogréfica son: Quercus pyrenaica (Gémez et al. 2003,
Pulido y Diaz 2004), Prunus mahaleb (Jordano y Schupp 2000), Frangula alnus (Hampe y Arro-
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CUADRO 822.

Diseiio de estudios de campo para la estima de probabilidades de transicion
entre estadios demograficos

El contexto mds habitual de los estudios demograficos en especies forestales es el analisis de su
ciclo de regeneracion, que suele aplicarse para comprender tanto la dindmica de especies dominantes
como de las que tienen cardcter relicto, habitualmente amenazadas. La regeneracion es un proceso dind-
mico por el que nuevos individuos se incorporan a la poblacién reproductora a medida que otros desapa-
recen como consecuencia de la mortalidad natural o inducida. Este proceso implica una serie de transi-
ciones entre estados (flor, fruto iniciado, fruto en desarrollo (< 50% del tamafo definitivo), fruto
desarrollado, fruto consumido, semilla dispersada, semilla germinada, pldntula, brinzal y adulto) cada uno
de los cuales ocurre con una probabilidad de transicion especifica, Pt. Se dice que un factor limita una
transicién cuando cabe esperar un aumento de la correspondiente Pt en respuesta a la atenuacion del fac-
tor limitante, por ejemplo una adicién de semillas o una exclusion de herbivoros. El objetivo de los estu-
dios de campo es determinar los valores de Pt especificos de cada transicion entre las etapas sucesivas,
lo que permite construir una curva de supervivencia que integra todas las fases y estudiar el efecto de los
factores ambientales sobre la forma de la curva o sobre los valores de P de una parte de ella.

La imposibilidad de estudiar todas las fases del ciclo en plantas muy longevas es una seria limi-
tacion que obliga a distinguir entre “fases accesibles” (de flor a brinzal) que se estudian de forma direc-
ta en periodos relativamente breves y “fases no accesibles” cuyas limitaciones son deducidas con méto-
dos indirectos.

a) Diseiio experimental para las fases accesibles

En general los disefios de estudios de este tipo representan una mezcla de métodos observacio-
nales y manipulativos, que se aplican segtn la fase del ciclo vital de que se trate. En todas las fases la
variable dependiente (variable “respuesta’) es precisamente Pz, cuyo valor estd sujeto a variaciones en
funcién de ciertas variables independientes (“factores”). Tipicamente estos factores son la densidad de
individuos de la misma u otras especies o la disponibilidad de recursos en la fase predispersiva, mien-
tras que en la fase posdispersiva suelen emplearse distintas combinaciones de factores abidticos (nive-
les de luz, agua y nutrientes) y biéticos (presencia o abundancia de polinizadores, dispersores o herbi-
voros). Aunque lo deseable serfa conocer estos procesos en condiciones naturales, la complejidad de
las relaciones implicadas suele obligar a estudiar parte de ellos en condiciones controladas.

La estima de probabilidades de transicion se basa generalmente en los siguientes procedimientos:

— Floracion: seguimiento de yemas marcadas antes de su apertura hasta el desarrollo completo de
los 6rganos reproductivos femeninos; estima del porcentaje de yemas no abiertas y brotes o flo-
res no desarrollados por factores climéticos desfavorables o por defoliadores.

— Fertilizacion (cuajado de los frutos): seguimiento de flores femeninas marcadas hasta el inicio
del crecimiento de los frutos; estima del porcentaje de flores polinizadas y del porcentaje de
éstas que han sido fertilizadas (a menudo s6lo es posible conocer el porcentaje acumulado tras
estos dos eventos).

— Fructificacion: seguimiento de frutos cuajados hasta que alcanzan su tamafio definitivo; estima
del porcentaje de frutos cuajados que dan semillas viables para la dispersion, distinguiendo
entre incidencia de causas de inviabilidad abidticas (déficit de alguin recurso) y bidticas (inte-
racciones con enemigos naturales).

Estos tres procesos predispersivos suelen estudiarse también mediante la instalacion de “trampas”
o colectores que recogen los propdgulos caidos por distintas causas de inviabilidad, cuya incidencia se
estima al final del periodo de caida de frutos viables.

— Dispersion: observacion directa del comportamiento de animales dispersores y/o recuperacion
de semillas marcadas; estima del porcentaje de frutos movilizados y el porcentaje de éstos que
se depositan en sitios seguros.

— Consumo posdispersivo: seguimiento de semillas dispersadas marcadas que desaparecen por la
accion de depredadores.
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— Germinacion-emergencia: seguimiento de semillas sembradas en condiciones generalmente
controladas hasta la aparicion de la radicula y/o la plimula.

— Establecimiento: seguimiento de pldntulas controladas o emergidas de forma natural hasta que
la curva de supervivencia tienda a estabilizarse, lo que bajo un régimen climético mediterraneo
ocurre al final del primer o segundo verano después de la emergencia.

Los procesos posdispersivos tipicamente evalian la calidad de distintos microhdbitats como
“sitios seguros” para el éxito de cada fase; como resultado se estiman las probabilidades acumuladas
que cada microhdbitat tiene de reclutar nuevos individuos.

b) Andilisis de datos en estudios que comprenden varias fases del ciclo reproductivo

El resultado mds habitual al final de un estudio de este tipo es una curva de supervivencia que
puede describir la pérdida de potencial reproductivo (descenso en el nimero de propdgulos vivos) de
uno o mds estadios. En general, debido a las peculiaridades metodoldgicas de cada fase, se suele dis-
poner de curvas de supervivencia de frutos cuajados, semillas y/o plantulas. Idealmente, deberia fijar-
se como objetivo la curva que describiese el cambio en el niimero de propagulos desde la flor al brin-
zal lefioso, aunque este reto sélo se ha abordado con unas pocas especies lefiosas (véase Tabla 8-1).

Independientemente de la curva de supervivencia estimada, los métodos analiticos disponibles
evaldan diferencias en la forma de las curvas obtenidas en distintas situaciones (aprovechando la varia-
bilidad existente en los microhdbitats naturales o induciéndola mediante tratamientos manipulativos de
ciertos recursos supuestamente limitantes). Estos métodos de andlisis de supervivencia tienen como
Unica exigencia un tamafio de muestra suficiente y la capacidad del investigador para clasificar los
individuos como vivos o muertos al final del intervalo de tiempo considerado. Un buen tratamiento de
estos métodos en un contexto ecolégico puede consultarse en Fox (1993).

Alternativamente al andlisis de supervivencia clasico, el investigador puede estar interesado sélo en
el resultado final de cada fase (porcentaje de propagalos vivos), dirigiendo su esfuerzo al andlisis de las
relaciones causales que se establecen entre esta variable y los factores abiéticos y bidticos de interés. En
este caso el método mas extendido es el andlisis de vias (path analysis) (Mitchell 1992, Hatcher 1994),
capaz de cuantificar el valor explicativo de un conjunto amplio de variables independientes relacionadas
como determinantes de los distintos componentes del éxito reproductivo. Este método es una extension
de los andlisis de regresion tradicionales cuya principal virtud es la de permitir aislar efectos causales
directos e indirectos. Un inconveniente serio es la necesidad de tamafios muestrales elevados.

Las dos aproximaciones mencionadas se han mostrado ttiles a la hora detectar cuellos de botella
en el ciclo de regeneracion, es decir, transiciones que ocurren con una probabilidad muy baja o facto-
res con una influencia relativa muy elevada que difuminan los efectos de otros factores aunque éstos
tengan efectos parciales significativos.

yo 2002), Phillyrea latifolia (Herrera et al. 1994, Jordano y Herrera 1995), Pistacia spp. (Jordano
1988, 1989, Verdd y Garcia-Fayos 1995, 1998a, b, 2002), Rhamnus spp. (Traveset et al. 2003,
Gulias et al.2004), Olea europea var. sylvestris (Jordano 1987, Alcantara et al. 2000, Rey y Alcédn-
tara 2000), Juniperus spp. y Taxus (Jordano 1991, Garcia et al. 1996, Garcia 1998b, Garcia et al.
1999, Garcia et al. 2000a, Garcia et al. 2000b, Pulido y Diaz 2005), entre otros (Tabla 8.1).

En los siguientes apartados revisamos brevemente algunos casos de estudio que, a nuestro
modo de ver, ilustran algunas formas importantes de limitacién demografica en especies lefio-
sas Mediterrdneas. La lista no es exhaustiva pero hemos intentado sintetizar los ejemplos mas
claros de factores que influyen de forma determinante en cada etapa ilustrada en la Fig. 8.1.

La principal dificultad de este tipo de trabajos (Cuadro 8.2) estriba en poder enlazar de
forma concatenada todas las etapas demogréficas consideradas, muy especialmente cuando
el objetivo es analizar el efecto directo de las interacciones mutualistas de determinadas
especies de polinizadores o frugivoros (Jordano 2000, Wang y Smith 2002); o cuando se
pretenden estimar las probabilidades de transicidn de las fases de plantula y brinzal a adul-
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to reproductivo en estas especies de vida larga. Muy pocos estudios han documentado estos
aspectos.

Por ejemplo, el trabajo pionero de Jordano y Herrera (1995) no pudo documentar los patro-
nes de remocidn de frutos por cada especie frugivora dispersora de Phillyrea latifolia o sus patro-
nes de uso de hébitat (véase también Alcdntara er al. 2000, Rey y Alcantara 2000). Sélo en siste-
mas relativamente simples de interaccion planta-frugivoros es posible seguir el destino de
semillas cuya diseminacion se puede asignar de forma inequivoca a una especie concreta de dis-
persor (Reid 1989, Julliot 1997, Wenny y Levey 1998, Wenny 2000). Es posible inferir la con-
tribucién relativa de cada especie de frugivoro a la lluvia de semillas de un tipo concreto de micro-
hébitat por medio de inferencias basadas en datos de frecuencias y tipo de movimientos de los
animales y de densidad de semillas en el suelo (Jordano y Schupp 2000, Garcia-Castano 2001;
véase también Jordano et al. 2007). Por otra parte, la estima de probabilidades de transicién a las
fases adultas sdlo es factible de abordar en el marco de modelos matriciales, a partir de censos
“estaticos” de las poblaciones (Cuadro 8.3) (Caswell 2000, Garcia e Iriondo 2002).

CUADRO 8.3

Analisis demograficos para especies de vida larga

a) Modelos de crecimiento

Modelizacién del cambio en el nimero de individuos con el tiempo y extraccion de pardmetros
del crecimiento (tasas de crecimiento instantdnea y finita). No aplicable a especies de vida larga.

b) Tablas de vida horizontales

Estudian el riesgo de mortalidad especifico de la edad (inadecuado para especies de vida larga).
Datos de campo: nimero de individuos vivos y tasas de fecundidad.

c) Tablas de vida verticales o estdticas

Referidas a un segmento del periodo vital, sin hacer seguimiento a lo largo del tiempo sino rea-
lizando una estima a través de un corte instantdneo (se asume que la poblacién es estable en ese
momento). Genera una curva de supervivencia para una cohorte.

d) Modelos matriciales

Proyectan la evolucién de la estructura de una poblacién suponiendo que no cambian las condi-
ciones iniciales; realiza predicciones asumiendo que no cambian las tasas vitales registradas. Se usan
diagramas de lazos que reflejan las transiciones entre estados de tamaifio o edad, asi como las fecundi-
dades. Datos necesarios: nimero de individuos en tiempos 7 y 7+/ en cada clase, tasas de superviven-
cia, transiciones entre clases y fecundidades. Sensible al tamafio de muestra (30-50 individuos ideal-
mente). Matriz de Leslie para clases de edad y Matriz de Lefkovitch para clases de tamafos.

Por iteracion se obtiene la evolucion de la estructura estable de la poblacion, una vez superada la
fase de comportamiento pasajero. Se puede calcular la distribucion estable de la poblacion, su tasa de
crecimiento, 1, y el valor reproductivo especifico de cada clase.

Mediante andlisis prospectivos de perturbaciones se puede estimar el efecto de cambios en tasas
vitales (supervivencia, crecimiento, fecundidad) sobre el crecimiento de la poblacién. El cambio en 1
es la sensibilidad y da idea del valor relativo de esa tasa como determinante de la evolucion de la pobla-
cion. La elasticidad evalda la contribucion relativa de cada transicion al cambio de 1.

Mediante andlisis retrospectivos se puede evaluar qué transicion ha ejercido mayor influencia en
la variabilidad actual de una determinada tasa vital.

Hay varias descripciones basicas de estos métodos (Garcia e Iriondo 2002, Godinez-Alvarez et
al. 2002, Garcia 2003, Godinez-Alvérez y Jordano 2007) y también detalladas (Caswell 1989, 2000).
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3.1. Limitacion de semillas (source limitation)

Los estudios con Pistacia spp.y Juniperus spp. ponen de manifiesto la importancia de la
produccién incial de semillas viables como limitante del reclutamiento posterior. La limita-
cién de semillas o source limitation (Cuadro 8.1) implica que no se producen suficientes semi-
llas viables para ser dispersadas a todos los lugares potencialmente disponibles para el esta-
blecimiento exitoso. Por ejemplo, en P. lentiscus raramente son viables mas del 10,0% de las
semillas producidas en frutos de tamafio definitivo (Jordano 1989). Este patron es bastante
general aunque se observan variaciones entre afios y entre localidades, posiblemente asocia-
das a variaciones de la densidad de pies masculinos y femeninos (Verdd y Garcia-Fayos
1998b). La baja viabilidad de las semillas se debe a la extendida incidencia de partenocarpia
en este género. Los frutos partenocdrpicos inician su desarrollo tras la polinizacién en flores
que han recibido polen, aunque luego no ocurra fertilizacién debido a un fuerte retraso en la
singamia (Grundwag 1976, Verdd y Garcia-Fayos 2002). Aunque el éxito de dispersion de
semillas de P. lentiscus es alto (> 80,0%) (Jordano 1989) la mayor parte de las semillas dis-
persadas es inviable.

El caso de Juniperus spp. es similar, al tener una alta incidencia de semillas inviables
(Ortiz et al. 1998, Garcia et al. 2000a, Montesinos 2007, Montesinos er al. 2007). Por
ejemplo, las poblaciones meridionales de J. communis son las de mayor nimero de semi-
Ilas/gélbulo, pero a la vez tienen el mayor porcentaje de semillas inviables. Este efecto es
probablemente debido a limitaciones de la polinizacién, ya que la frecuencia de semillas
inviables aumenta con la precipitacién (Garcia et al. 2002). Ademads, los niveles de depre-
dacién de semillas y dafio a los gdlbulos antes de la dispersiéon son muy elevados y pueden
dar lugar a fracasos de la produccién de la cosecha de conos justo antes de la dispersion.
Los danos estdn causados principalmente por una alta frecuencia de depredacion predis-
persiva por himendpteros de la familia Torymidae (Megastigmus spp.), entre otros insec-
tos, cuyas diferentes especies son especificas de diferentes enebros y sabinas (Roques
1983, Roques et al. 1984) (véase también Garcia et al. 2000a).

3.2. Limitacion de la diseminacion

El hecho de que las interacciones con animales frugivoros sean de gran importancia
en las etapas de diseminacidon de muchas especies lefilosas Mediterrdneas causa que pue-
dan producirse colapsos de la dispersion de semillas y de su llegada a los sitios adecua-
dos para la germinacién y nascencia de plantulas. Si la abundancia de frugivoros o su acti-
vidad no es suficientemente alta, la mayor parte de las semillas no seran dispersadas y
caeran bajo la planta madre, pudiendo experimentar una mortalidad desproporcionada. La
situacién mds dramadtica ocurre en dreas deforestadas, donde se ha esquilmado la fauna,
tales como en fragmentos de bosque, dreas de pastizal, zonas agricolas, etc. En este tipo
de habitats la movilizaciéon de semillas es insuficiente para garantizar la llegada a los
sitios de establecimiento tal y como se ha puesto de manifiesto frecuentemente en habi-
tats tropicales (Wunderle 1997, Wijdeven y Kuzee 2000, Zimmerman et al. 2000). En la
Peninsula Ibérica, varios trabajos han mostrado cémo la actividad de zorzales y mirlos en
fragmentos pequefios de sabinar albar (Juniperus thurifera) es muy reducida y se traduce
en pérdidas de semillas por una depredacién excesiva de propdgulos no dispersados (San-
tos y Tellerfa 1994, Santos et al. 1999). En general, no obstante, los porcentajes de remo-
cidén de frutos por los frugivoros alcanzan valores altos, entre 30 y >90% (Tabla 8.1) aun-
que muy variables entre especies, hdbitats y afios. Es decir, aparentemente la remocién de
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frutos no suele ser limitante, aunque puede reducirse mucho en dreas degradadas y/o
severamente fragmentadas (Verdu y Garcia-Fayos 1996, Alcéantara et al. 1997, Santos et
al. 1999). Algunos estudios con Phillyrea latifolia y Olea europaea han documentado
menor éxito de remocion de frutos por los frugivoros en afios de alta produccién de fru-
tos (un fendmeno de saciacién de los dispersores en afios de alta produccién, donde la
super-abundancia de frutos causa mayores pérdidas). No obstante, la mayor produccion
de frutos compensa esta menor probabilidad de remocién y determina un mayor nimero
absoluto de semillas movilizadas (Jordano 1987, Herrera et al. 1994).

Independientemente de estas limitaciones cuantitativas de la cantidad de semillas
movilizadas, el proceso de dispersion puede estar limitado espacialmente en distancia y en
extension. Esto es, puede ocurrir que las semillas sean dispersadas a corta distancia y agre-
gadamente, resultando una distribucién fuertemente contagiosa de la sombra de semillas.
Estos “puntos calientes” de llegada de semillas pueden o no coincidir con los sitios mds
apropiados para la supervivencia de las semillas y, posteriormente, de las pldntulas. La Fig.
8.2 muestra las sombras de semillas de pino laricio (Pinus nigra) y cerecino (Prunus maha-
leb) en un drea donde coexisten en la Sierra de Cazorla (Garcia-Castafio 2001). La disper-
siéon predominantemente anemécora de P. nigra origina un patrén muy diferente al de P.
mahaleb. Ambas especies tienen sombras de semillas fuertemente agregadas, generalmente
en las proximidades de adultos reproductivos o de rodales con mayor densidad de drboles.
En el caso de P. mahaleb el patrén es mds variable, predominando los puntos con una sola
semilla o ninguna en contraste con unos pocos puntos donde se da una fuerte concentracién
de semillas dispersadas. Este fuerte contagio estd asociado a los patrones de movimiento y
uso de diferentes microhdbitats por los principales frugivoros, que prefieren los sitios con
mayor cobertura de vegetacion (Jordano y Schupp 2000). El patrén agregado es muy con-
sistente entre afios (véase capitulo 3). La sombra de semillas de P. nigra es ligeramente mds
homogénea, habiendo mayor frecuencia de puntos del bosque que reciben una abundancia
intermedia de semillas (Garcia-Castafio 2001; P.A. Tiscar, com. pers.). Estas diferencias
entre especies zo6coras y anemocoras son apreciables en general; las especies dispersadas
por viento tienden a ser registradas en una mayor proporcién de las trampas de semillas
(McEuen y Curran 2004).

Otros estudios han mostrado patrones fuertemente agregados de la diseminacion de
especies zodcoras Mediterrdneas (Garcia-Castaiio 2001), generalmente asociados a una
marcada heterogeneidad del paisaje, con dreas de mayor cobertura de arboles y arbustos-
que atraen mayor cantidad de semillas- y dreas abiertas (suelo abierto y rocoso) donde la
llegada de semillas es muy limitada (Garcia 1998b, Verdd y Garcia-Fayos 1998c, Jordano
y Schupp 2000, Garcia 2001, Traveset ef al. 2003, Verdd y Garcia-Fayos 2003, Gulias et
al. 2004, Verdu et al. 2004, Montesinos 2007, Montesinos et al. 2007). En general, aun-
que la diseminacién no esté limitada en cantidad de semillas movilizadas, es claro que la
limitacién se genera por el fuerte contagio que la actividad de los frugivoros marca a la
sombra de semillas, limitando la distancia de dispersion y su extensién. Un cambio en el
patrén espacial de diseminacién —aun manteniendo constante el nimero de semillas dis-
persadas— podria resultar en mayor reclutamiento pero siempre y cuando el cambio con-
sista en que llegue un menor nimero de semillas a aquéllos lugares donde una alta densi-
dad de semillas implicara un mayor riesgo de que éstas fueran consumidas. Es decir, si se
produce un redireccionamiento de la dispersién de semillas a los lugares de mayor proba-
bilidad de reclutamiento. En algunos casos en que ha sido posible seguir la actividad de los
frugivoros (Wenny y Levey 1998, Wenny 2000) se ha determinado que puede haber dise-
minacién dirigida a sitios de mayor probabilidad de reclutamiento de pldntulas y brinzales.
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Este proceso se ha denominado “dispersién dirigida” (Wenny 2001). En cierta forma, un
objetivo primordial de los desarrollos de técnicas de reforestacion eficientes deberia ser
disefiar actuaciones de dispersidn dirigida (con semillas y/o pldntulas), especialmente con
especies cuya diseminacién es limitada, a fin de maximizar el éxito de la regeneracion.

100m

Prunus mahaleb

Figura 8.2. Patrén espacial de dispersion de semillas de pino laricio (Pinus nigra subsp. salzmannii) y de cerecino
(Prunus mahaleb) en el Parque Natural de las Sierras de Cazorla, Segura y Las Villas, afios 1997-1999 (Garcia-Cas-
tafio 2001). Se representa sélo una parte de una de las dreas (Nava de las Correhuelas) estudiada por medio de una
red de trampas de semillas (N= 613 puntos de muestreo). La distribucion de la especie zo6cora (P. mahaleb) es mds
heterogénea espacialmente que la especie anemoécora (P. nigra). En el caso del cerecino la lluvia de semillas es mds
agregada: unos pocos puntos reciben gran cantidad de semillas pero son también numerosos los puntos con 1 semi-
lla (circulos mds pequefios) y son infrecuentes los puntos con valores intermedios. En el caso del pino la variacién
entre puntos, aunque marcada, es menor. Se observa también la segregacion espacial de la lluvia de semillas de las
dos especies, que gravita en cada caso hacia la zona de mayor densidad de adultos reproductivos.
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3.3. Limitacion del establecimiento

Una vez dispersadas, las semillas afrontan en el suelo fuertes pérdidas debidas, por una
parte, a factores abidticos como la disponibilidad de agua, presencia de hojarasca, granulo-
metria del sustrato, etc., que limitan la probabilidad de germinacién. A tales efectos hay que
sumar, en especies zodcoras, la influencia que puedan tener los animales frugivoros sobre la
capacidad de germinacion debida a efectos del paso por el tubo digestivo (Traveset 1998,
2002, Verdd y Traveset 2004) y a la calidad de los micrositios donde son depositadas las semi-
llas (Schupp 1993). Aunque estos efectos de los frugivoros en la etapa de diseminacién pue-
den trascender a etapas posteriores de la nascencia de pldntulas y su establecimiento, es fre-
cuente que estas etapas posteriores alteren considerablemente el patrén de diseminacién (Rey
y Alcdntara 2000). El mecanismo principal por el que esto ocurre es la existencia de conflic-
tos entre la calidad de un determinado micrositio para la germinacién de la semilla y la que
puede después mostrar para la supervivencia y crecimiento de la plantula (Schupp 1995).

Los ejemplos de las discordancias entre las etapas de diseminacion y establecimiento son
numerosos. En P. mahaleb los lugares de alta probabilidad de supervivencia de las semillas a
la depredacion por el ratén de campo (Apodemus sylvaticus), tales como los espacios de sue-
lo rocoso con escasa cobertura vegetal, son inadecuados para la supervivencia exitosa de las
plantulas, debido a la elevada insolacion; para éstas los mejores micrositios se encuentran bajo
arboles y arbustos, aunque ahi la probabilidad de depredacién en la etapa de semilla dispersa-
da es muy alta (Garcfa-Castafio 2001, P. Jordano y E.W. Schupp obs. pers.).

Aunque ya hemos comentado que J. communis muestra un patrén general de limitacién de la
viabilidad de las semillas, los estudios de Garcia et al. (1996, 1999, 2000a, 2001, 2002) indican una
fuerte limitacién por reclutamiento que ocurre con posterioridad a la dispersion. Los principales dis-
persores de este enebro en Sierra Nevada (Granada), el mirlo capiblanco (Turdus torquatus) y el
zorzal charlo (7. viscivorus) movilizan una gran cantidad de semillas, aunque muchas de ellas son
inviables y ello causa que el nimero de semillas sanas dispersadas sea muy bajo y que la nascen-
cia de plantulas esté fuertemente limitada. Por tanto, los efectos de la limitacion de semilla tras-
cienden a la etapa de reclutamiento temprano (Tabla 8.1). La actividad de las aves, mediada por sus
preferencias de uso de diferentes microhdbitats, causa una sombra de semillas fuertemente conta-
giosa, con altas densidades bajo la planta madre; en este microhdbitat la germinacion puede ser alta
—especialmente en afios de buena produccién de semillas— pero la supervivencia de las plantulas es
muy baja. Por el contrario, las zonas hiimedas de borreguil, aunque reciben menor lluvia de semi-
llas favorecen el establecimiento exitoso de un mayor nimero de plantulas. El paisaje heterogéneo
causa que la llegada de semillas sea limitante en los microhdbitats mas favorables para las plantu-
las y que, a escala espacial amplia, el reclutamiento efectivo esté asociado a dreas de borreguil, sien-
do la regeneracién mucho mds lenta en las extensas laderas secas donde se concentra en las bases
de las rocas, un micrositio favorable para las pldntulas y brinzales en estas condiciones. En otras
especies, como J. thurifera, se pueden observar patrones andlogos (Montesinos et al. 2007).

En especies de Quercus las etapas posdispersivas son claves en el reclutamiento, que fre-
cuentemente se encuentra limitado por elevadas pérdidas de bellotas dispersadas, general-
mente debidas a depredacion por A. sylvaticus (Goémez 2004, Gémez et al. 2003, Pulido y
Diaz 2005). Ademds, el consumo de las plantulas y brinzales es muy elevada, determinando
a menudo probabilidades de supervivencia < 2% y probabilidades de reclutamiento de plan-
tulas establecidas << 0,001% (Tabla 8.1). Esta combinacion de alta tasa de depredacion de
semillas e impacto extensivo de la herbivoria sobre plantulas resulta en una fuerte limitacion
del establecimiento de estas especies y parece una caracteristica general de la regeneracién del
género en nuestra zona (Pulido y Diaz 2005).
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Los efectos de las etapas de establecimiento pueden ser de gran importancia porque tienen el
potencial de borrar o anular el patron espacial de reclutamiento originado en etapas precedentes.
Los ejemplos son abundantes (véase Tabla 8.1) y estan causados por mortalidad de propdgulos des-
proporcionadamente alta en las etapas de germinacién o de supervivencia temprana de las plantu-
las (véase, p. ej., Gémez 2004, Jordano y Herrera 1995, Rey y Alcantara 2000, Traveset et al.
2003), aunque también existen ejemplos de lo contrario (Montesinos et al. 2007).

4. Procesos de limitacion demografica y diversidad del bosque

La llegada exitosa de semillas al suelo es un factor clave en la regeneracion de cualquier
especie de planta superior y determina el punto de partida de complejos efectos demografi-
cos que también quedan plasmados en el acervo genético de cada poblacién. Sélo en afios
recientes se han vislumbrado los procesos clave asociados a la regeneracion natural y se han
tenido en cuenta en el disefio de planes efectivos de restauracion de poblaciones y reforesta-
cién (Schemske et al. 1994, Zimmerman et al. 2000). Para muchas especies lefiosas Medite-
rraneas, al igual que para las especies forestales tropicales (Wunderle 1997), la intervencién
de los animales frugivoros es fundamental en esta regeneracién natural y los efectos de su
actividad trascienden la etapa de dispersién. A su accién se afiaden multiples factores bidti-
cos de interaccién con animales depredadores de las semillas tras la dispersién, de herbivo-
ros que consumen pldntulas y brinzales o de agentes patégenos que atacan diversos estadios
de desarrollo. Todos ellos pueden limitar el proceso de reclutamiento, con efectos drasticos
no sélo en la dindmica poblacional de cada especie sino en el funcionamiento del bosque en
su conjunto.

Los procesos de limitaciéon demogréafica han sido objeto de atencién primordial por sus
consecuencias a nivel de comunidad (Schupp er al. 2002). Una poblacién limitada demogra-
ficamente tendrd una tasa de crecimiento mds baja, menor tamafio poblacional y menor drea
ocupada. Esto es, no ocupard todos los sitios —micrositios— disponibles donde es potencial-
mente viable el establecimiento exitoso de los propdgulos. El mecanismo principal que entra
en juego provocando efectos a nivel de la comunidad se ha denominado winning by forfeit, o
“ganar por pérdida de posesion” (Hurtt y Pacala 1995). Imaginemos que los micrositios de
establecimiento exitoso para una semilla (donde es segura su germinacién) o para una plantu-
la (donde es seguro su establecimiento y arraigo) son limitados. Una especie “gana por pérdi-
da de posesion” si las semillas de una especie competidora superior no consiguen establecer-
se; es decir, si el competidor superior no puede establecerse y “pierde la posesion” de ese
micrositio favorable y, al mismo tiempo, la especie competitivamente inferior consigue acce-
der a él. El mecanismo de pérdida de posesion genera huecos o oportunidades de regeneracion
para especies competitivamente inferiores, favoreciendo de este modo incrementos de diver-
sidad. Los andlisis mds recientes de lluvia de semillas a escala amplia (mesoescala) revelan
que especies potencialmente competidoras raramente llegan a ocupar los mismos micrositios
debido a limitaciones demograficas (p. ej., Harms et al. 2000, McEuen y Curran 2004 y refe-
rencias citadas). Este es un patrén que se ajusta a las predicciones de modelos teéricos (p. €j.,
Hurtt y Pacala 1995, Hubbell 2001) que indican que la limitacién demogréfica (especialmen-
te de la dispersion) da oportunidades a numerosas especies para mantenerse en un ambiente
determinado a través de ganancias de micrositios por “pérdidas de posesion” de los mejores
competidores. Los procesos de limitaciéon demogréfica son por tanto clave para comprender
la generacién y el mantenimiento de la diversidad en los bosques y han jugado un papel fun-
damental en desarrollos recientes de unificacion de las teorfas ecoldgicas de biogeografia y
biodiversidad (Hubbell 2001).
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5. Implicaciones para la gestion

Los aspectos demograficos aqui tratados y los factores que influyen sobre ellos son cla-
ves en el disefio de planes de conservacion y de restauracion de especies forestales medite-
rraneas. En los dltimos afios se ha reunido bastante informacidn sobre estas cuestiones, aun-
que en las actuaciones forestales atin no se ha implementado adecuadamente todo el potencial
derivado de estas investigaciones (véase, no obstante, Gémez-Aparicio et al. 2004). En parti-
cular, la informacién sobre cuellos de botella demograficos puede ser directamente aplicable
para reducir pérdidas o marras en actuaciones que impliquen semillado o trasplantes directos,
asi como para dirigir las actuaciones a aquellos microhdbitats donde la probabilidad de reclu-
tamiento exitoso es mayor. Esta informacién, combinada con un buen conocimiento de los
nichos de regeneracion (véase capitulo 3) ayudard sin duda a maximizar el éxito de las actua-
ciones y a acortar los plazos de la regeneracion efectiva del bosque.

Es cada vez mds evidente que la restauracion de la compleja estructura poblacional de
una especie forestal Mediterrdnea de larga vida (p. ej., una especie de lefiosa) requiere la con-
sideracién de aspectos tales como la heterogeneidad del paisaje, el patrén espacial de pies de
planta de distinta expresion sexual (p. ej., en especies dioicas), la estructura en rodales a esca-
la media, la procedencia del material de semilla y pldntula (aspectos genéticos; véase capitu-
lo 2), etc. Desde la perspectiva de las técnicas de semillado, trasplante y utilizacién de plan-
tones o brinzales, los datos demograficos basicos pueden ayudar de forma efectiva a localizar
“puntos calientes” en el drea de la actuacion donde serd mds exitosa la labor de restauracion.
Tal informacién requiere trabajos cartograficos basados en SIG a fin de abordar de forma efi-
ciente la heterogeneidad espacial y su papel determinante en el ciclo natural de regeneracion.

Uno de los principales retos que afronta la gestién de espacios naturales protegidos es el
desarrollo de tecnologia eficaz de restauracion de los procesos naturales. Tal objetivo es por
tanto de indole local o regional, ya que cada escenario ecolégico es inico. Ahora bien, es posi-
ble identificar aspectos clave que son comunes al escenario Mediterrdneo y disefiar técnicas
de actuacién que, basadas en estas generalidades robustas, se adapten a la especificidad de
cada ambiente local, con sus requerimientos y limitaciones. Los desarrollos futuros requeri-
rdn un gran esfuerzo de sintesis de técnicas procedentes de diversas disciplinas (selvicultura,
genética forestal, mejora, SIG, ecofisiologia, etc.) y de desarrollo tecnolégico capaz de tras-
ladar a mayor extension los resultados de investigaciones de indole necesariamente local. Un
reto afiadido, senalado ya en mudltiples instancias, estd siendo la identificacion de vias efecti-
vas de transferencia a la gestion de estos resultados de la investigacion cientifica.
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CAPITULO 9

Estructura, dinimica y modelos de ensamblaje del bosque
mediterraneo: entre la necesidad y la contingencia

Miguel Angel de Zavala

Resumen. Estructura, dindmica y modelos de ensamblaje del bosque mediterrd-
neo: entre la necesidad y la contingencia. El conocimiento generado durante los ultimos
afios en nuestro pais sobre los bosques mediterraneos ha proporcionado una valiosa
informacidn a distintos niveles de organizacion y escalas espacio-temporales: desde la
respuesta mds inmediata a cambios ambientales llevadas a cabo por los estomas, hasta la
dindmica cuaternaria de los bosques. Sin embargo estas piezas se presentan mds bien
como un “colleague” o “puzzle” sin resolver que como una teoria cientifica sobre la
organizacion de las comunidades. En parte esta limitacién se debe a las restricciones
metodoldgicas de la ecologia al uso, fundamentada principalmente en modelos predeter-
minados y contrastes de hipdtesis que resultan inapropiados para el andlisis de sistemas
dindmicos complejos y jerarquizados. El andlisis de modelos sencillos que exploran la
conexion entre patrones a un determinado nivel de organizacion (e.g. la planta comple-
ta, el rodal o el paisaje) y los procesos subyacentes a un nivel de organizacién inferior,
nos permiten identificar y explorar los mecanismos que controlan la funcién y estructu-
ra de los ensamblajes mds caracteristicos del bosque mediterrdneo. A escala de la comu-
nidad, factores ecoldgicos e histéricos modulan la composicién floristica segtin procesos
aleatorios y contingentes localmente, pero que no obstante resultan en patrones y regu-
laridades predecibles a otras escalas. Modelos que conectan la morfologia y las historias
vitales de cada especie con la heterogeneidad espacial se presentan como punto de par-
tida para la formulacién de una teoria de la estructura y dindmica del bosque mediterra-
neo. Dicha teoria, basada en predicciones probabilisticas pero con valores agregados e
indeterminacion conocidos a cada escala, es una herramienta de diagndstico esencial en
la ordenacién actual del bosque mediterrdneo.

Summary. Structure, dynamics and assembly models of Mediterranean forests:
between contingency and necessity. Over the last years, our knowledge of Mediterranean
ecosystems has increased considerably, including description of processes at different
levels of biological organizations and spatio-temporal scales: from stomata responses to
environment to Quaternary forest dynamics. Our current knowledge, however, resembles
more a colleague or puzzle to be assembled than a scientific theory on forest community
organization. This limitation stems in part from ecological methods which largely rely on
rigid statistical approximations and hypotheses testing which are alone insufficient for
dissecting hierarchically-structured dynamical systems. Analyses of simple models which

En: Valladares, F. 2008. Ecologia del bosque mediterraneo en un
mundo cambiante (Segunda edicién). Paginas 251-280. Ministerio de
Medio Ambiente. EGRAF, S. A., Madrid. ISBN: 978-84-8014-738-5. 251
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explore the connections between patterns at a given level of biological organization (e.g.
whole plant, stand or landscape) and processes at underlying organization levels, allow us
to identify and to explore the main mechanisms governing the structure and function of
forest assemblages. At the community level, both ecological and historical factors
influence landscape structure according to processes which are contingent and stochastic
locally, but that can result in regularities and predictable patterns at other scales. Models
connecting plant species morphology and life histories to spatial heterogeneity are a
starting point for the development of a predictive and explanatory theory of Mediterranean
forests dynamics. Such a theory, based on probabilistic predictions, but with average and
uncertainty known at each scale, seems an essential diagnosis tool to guarantee sustainable
use of forest resources in the face of uncertainty.

1. Introduccion

La identificaciéon de los factores que determinan la distribucién de las especies y los
mecanismos que regulan su organizacién en ensamblajes o comunidades son un objetivo cen-
tral de la ecologia vegetal (Crawley 1986). El conocimiento de estos factores y mecanismos
es esencial para comprender la génesis del paisaje actual o para predecir la respuesta de las
comunidades a cambios ambientales o de uso.

A lo largo del siglo XX los bosques mediterraneos han sido analizados desde puntos de
vista, objetivos, escalas de andlisis y niveles de organizacién muy diferentes. Desde la ecofi-
siologfa a la ecologia de paisaje, o desde la biologia evolutiva a la selvicultura, se han pro-
porcionado infinidad de detalles sobre la estructura de los ecosistemas forestales y su funcio-
namiento. Los ciclos de materia y energia del ecosistema, la estructura de las comunidades y
las respuestas funcionales y demograficas de las principales especies del bosque mediterrdneo
son conocidos con cierto detalle o estdn en proceso de conocerse (Roda et al. 1999, Ne eman
y Trabaud 2000, Terradas 2001, Zamora y Pugnaire 2001). Estos estudios han permitido pro-
fundizar en los procesos que operan a distintos niveles de organizacidn, cuestionando para-
digmas anteriores y planteando nuevos interrogantes. Sin embargo, nuestro conocimiento de
los bosques mediterrdneos se asemeja al de un “colleague” o puzzle sin resolver en el que las
piezas no acaban de encajar en un esquema inteligible o teoria cientifica que nos permita res-
ponder a algunas de las preguntas actuales mds importantes.;Qué mecanismos regulan el
ensamblaje de especies en una comunidad? ;Y la transicion entre una comunidad y otra? ;Qué
umbrales de uso pueden resultar en transiciones irreversibles o de degradacién? ;Puede la
fragmentacion o los cambios ambientales contribuir a intensificar estos procesos? Nuestra
capacidad para responder a estas y otras preguntas es todavia limitada. Los mecanismos que
estructuran la mayor parte de las comunidades de plantas mediterrdneas no estan identifica-
dos lo cual limita nuestra capacidad de llevar a cabo una gestion sostenible de las mismas y
responder a los riesgos planteados por el cambio global.

La elevada heterogeneidad ambiental de la Peninsula Ibérica y una larga historia de
explotacion por parte de numerosas civilizaciones han contribuido a conformar un comple-
jo tapiz vegetal. Las historias de vida, la competencia, las perturbaciones y la variabilidad
genética han incidido sobre este tapiz para conformar un escenario dindmico y desordena-
do (Blondel y Aronson 1995, Capitulo 1). La estructura y dindmica de las comunidades pre-
senta, no obstante, una serie de regularidades en el espacio y en el tiempo. Dichas regulari-
dades sugieren la existencia de mecanismos o principios generales que controlan de forma
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predecible la respuesta de la vegetacion a determinadas escalas. La dindmica y composicion
de los bosques ibéricos en el Cuaternario revela pautas de hegemonia, alternancia y codo-
minancia entre taxones que no puede explicarse tinicamente por procesos circunstanciales e
histdricos (Costa et al. 1990, Carridn et al. 2001). La distribucién actual de la vegetacion se
corresponde con variaciones edaficas y climadticas, y existen asociaciones vegetales que se
repiten en localidades dispares con condiciones ambientales similares (Costa et al. 1998,
Ojeda et al. 2000). La cadencia de sustitucidn de unas especies por otras tras una perturba-
cién sigue un esquema predecible a partir de los atributos morfoldgicos e historias vitales
de las especies, incluso en regiones mediterrdneas de diferentes continentes (Zavala et al.
2000, Pausas 2001). Estos fendmenos sugieren la existencia de unos mecanismos o reglas
de ensamblaje generales que explican las tendencias observadas a distintas escalas y en
diferentes localidades.

En este capitulo exploramos algunos procesos que son esenciales para comprender la
estructura de los bosques mediterrdneos y que no han sido recogidos en concepciones botani-
cas o estudios ecoldgicos anteriores. La complejidad de los ecosistemas, las relaciones jerdr-
quicas entre los distintos niveles de organizacién y las diferentes escalas espaciales y tempo-
rales en las que se manifiestan los procesos ecoldgicos hace que nuestras preguntas no puedan
siempre ser reducidas a premisas categdricas ni sometidas a experimentacion. Aspectos tales
como la heterogeneidad espacial, la no-linearidad y, la estocasticidad son inherentes a la Natu-
raleza y dificilmente pueden ser encorsetados en unidades replicables homogéneas o descri-
tos mediante hipdtesis categéricas. La modelizacién, desde el andlisis de gradientes a los
modelos de proceso, permite explorar los fendmenos de interrelaciéon que se establecen entre
los diferentes niveles de organizacién y sefialar qué aspectos son criticos y cudles irrelevantes
para describir el sistema a cada escala (May 1986, Levin 1992).

Los avances llevados a cabo durante los tltimos afios en los distintos dmbitos de la eco-
logfa, la recopilacion de detalladas bases documentales de la distribucién de los bosques y los
avances en biologia tedrica y computacional permiten desarrollar modelos mas precisos de la
distribucién y dindmica de la vegetacion mediterranea. El espacio, la historia o el azar inte-
raccionan con procesos ecoldgicos para resultar en comportamientos impredecibles a deter-
minadas escalas, que no obstante definen mecanismos que regulan de manera predecible la
respuesta de los ecosistemas a otras escalas. La identificacién de estos mecanismos es esen-
cial para la formulacién de modelos con base cientifica que permita conservar y llevar a cabo
un uso sostenible de la biodiversidad.

2. Antecedentes historicos

A escala global la segregacion de formaciones vegetales se explica en gran medida por
la secuencia anual de radiacién y precipitacion (Woodward 1987). Los biomas incluyen
comunidades vegetales con caracteristicas fisiondmicas y estructurales similares resultantes
tanto de unos ancestros comunes como de una convergencia evolutiva entre filogenias dispa-
res (Mooney y Dunn 1970, Archibold 1995). Por tanto, se acepta que, a esta escala, el clima
es el principal determinante ecolégico y evolutivo de la fisionomia, distribucién y estructura
de las comunidades.

A escala local los factores que regulan la distribucién de las especies y su asociacién en
comunidades son mds inciertos. A lo largo del tiempo, sucesivas migraciones, cambios cli-
maticos o simplemente el azar hace que las asociaciones desaparezcan y la composicion de las
comunidades no se mantenga constante (Davis 1981). Procesos de competencia, herbivoris-
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mo y otras perturbaciones alejan a las comunidades recurrentemente de una hipotética situa-
cién de equilibrio con el clima y el suelo. Las comunidades no aparecen siempre como ensam-
blajes fijos sino que se aprecia un recambio continuo de especies a lo largo de los gradientes
ambientales (Whittaker 1975).

La estructura y dindmica de las comunidades vegetales presenta, no obstante, una serie
de regularidades o patrones en el espacio y tiempo que se repiten de forma predecible en dife-
rentes localidades. Las especies se segregan de forma predecible a lo largo de gradientes
ambientales con cada especie ocupando una misma posicion relativa a lo largo del mismo que
es independientemente de la localidad en cuestién (Whittaker 1975, Tilman 1988). La suce-
sién secundaria, con trayectorias de reemplazamiento entre especies predeterminadas (Horn
1975), o la alternancia ciclica entre especies (Watt 1947) son procesos bien documentados
para diversos sistemas. La estructura de la comunidad se presenta por tanto como un epifend-
meno o propiedad emergente de procesos que operan diferencialmente para cada especie, y no
como el resultado de la procesos endégenos de autoorganizacidon. Durante las dltimas décadas
el reto ha consistido en la identificacién del conjunto de mecanismos o leyes que explican
estas regularidades a partir de procesos que operan a nivel de individuo o especie.

El trabajo pionero de ec6logos tedricos como Robert Mac-Arthur, y la formalizacion de
conceptos como el nicho ecoldgico (1958), ha guiado a una generacién de botdnicos que han
tratado de interpretar la estructura de las comunidades segtin estos conceptos. El principio de
exclusion competitiva (Gause 1934) postula que dos especies con el mismo nicho no pueden
coexistir en la comunidad, ya que una de las dos acabaria por desplazar eventualmente a la
otra. De este principio se deduce que la riqueza especifica de una comunidad serfa igual al
conjunto de especies cuya valencia ecoldgica incluye las condiciones ambientales de dicha
comunidad, tanto porque su éptimo se encuentre a lo largo de un determinado gradiente o por-
que simplemente puede tolerar esas condiciones. Si las predicciones de la teoria del nicho fue-
ran ciertas cabria esperar que la estructura de la vegetacion tuviera una dimensionalidad inva-
riante definida por un nimero reducido de ejes ambientales, con cada especie ocupando un
lugar especifico en el espacio definido por esos ejes.

Desde los afios sesenta los ec6logos han desarrollado infinidad de métodos para com-
probar estas teorfas (Austin 1985) que han contribuido sustancialmente al conocimiento de las
comunidades. Sin embargo, la reduccién de la estructura de la comunidad a unos pocos ejes
ambientales no ha sido facil de demostrar, particularmente para sistemas multiespecificos.
Este hecho ha estimulado la bisqueda de explicaciones alternativas, principalmente basadas
en modelos tedricos que permiten explorar las consecuencias de la diferenciacion a lo largo
de otros ejes menos obvios, tales como habilidad competitiva frente a la capacidad coloniza-
dora o de dispersién (Horn y Mac Arthur 1972), diferencias interespecificas en tasas de cre-
cimiento (Huston 1994), particién temporal de los recursos (Chesson 1983), susceptibilidad
diferencial a herbivoros o patégenos (Crawley 1986), asi como teorias nulas que enfatizan
cambios aleatorios en la abundancia relativa de las especies y ausencia de diferenciacién de
nichos (Connor y Simberloff 1986, Hubbell 2001).

A pesar de estos avances tedricos, la desconexion existente entre modelos y observa-
ciones ha limitado el estudio directo en campo de las formas reales de dindmica que sélo ha
alcanzado un grado aceptable de desarrollo en unas pocas comunidades, principalmente pas-
tos y bosques templados (Tilman 1988, Pacala et al. 1996, Rees et al. 1996). Por tanto, los
mecanismos que estructuran la mayor parte de las comunidades permanecen aun por identi-
ficar.
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3. Determinantes de la estructura y distribucion de las comunidades
forestales

La vegetacion mediterrdnea conforma una unidad fisionémica bien definida en los mar-
genes occidentales de los cinco continentes, aproximadamente entre 3° y 40° de latitud. El cli-
ma se caracteriza por la alternancia de periodos himedos templados o frios con periodos secos
y calurosos (Archibold 1995). Estas condiciones climadticas, junto a la existencia de perturba-
ciones recurrentes, imponen una serie de restricciones comunes a la vegetaciéon. Como resul-
tado muchas especies presentan sindromes y adaptaciones morfoldgicas y funcionales especi-
ficas de la regién mediterrdnea (ver Capitulos 4, 5,6y 12).

En la cuenca mediterrdnea, y en particular en la Peninsula Ibérica, confluyen una extra-
ordinaria heterogeneidad del medio fisico y factores de explotacién muy diversos directa o
indirectamente asociados a actividades antrépicas (Ruiz de la Torre 1990). Los patrones de
segregacion y distribucion de las principales especies forestales a escala regional no son aza-
rosos sino que aparece ligado a variaciones ambientales, principalmente climdticas y edaficas
(Rivas-Martinez 1987). La variacién ambiental en temperatura y humedad favorece la exis-
tencia de una amplia diversidad de biotopos dentro de una misma regién, pudiendo abarcar
desde comunidades semidridas a bosques templados. Como resultado la vegetacion presenta
una estructura en mosaico en la que se observa la segregacion entre los principales pisos alti-
tudinales, regiones pluviométricas, posiciones topograficas, la transicién del medio calizo al
siliceo y otros tipos edafoclimdticos (Allué 1990, Elena-Rosellé 1997). La existencia de estas
unidades ha favorecido una concepcion estatica del paisaje que aparece como un mosaico de
asociaciones vegetales con una composicion predecible en funcién de las condiciones edafo-
climaticas sobre las que se asienta (Braun-Blanquet 1951, Rivas-Martinez 1987). Sin embar-
g0, la correspondencia entre comunidades y ambiente es s6lo aparente. La historia de migra-
ciones y recolonizaciones en el Cuaternario, las actividades humanas y las perturbaciones
entre otros factores, han interaccionado con la heterogeneidad ambiental para alejar a la comu-
nidad de forma recurrente de un hipotético equilibrio con el ambiente. Todo ello ha contri-
buido a hilvanar un complejo y diversificado tapiz vegetal que incluye comunidades “climé-
cicas”, sucesiones secundarias, autosucesiones y sucesiones regresivas (Capitulo 1, Blondel y
Aronson 1995). El estudio y andlisis de estas estructuras es dificilmente abordable mediante
clasificaciones lineales y discretas que soslayan la heterogeneidad espacial, y se requiere el
desarrollo de herramientas mds flexibles que incorporen explicitamente esa variabilidad.

3.1. Estructura de la comunidad: un modelo estadistico general

La estructura de una comunidad vegetal puede describirse por su composicién y la abun-
dancia absoluta o relativa de cada especie. Los modelos correlacionales que relacionan la
estructura de la comunidad con factores ambientales e histéricos son habitualmente el primer
paso para describir regularidades e inferir hipétesis causales acerca de su génesis y manteni-
miento. El desarrollo de modelos correlacionales de la estructura de los bosques mediterrdne-
os puede acometerse en la actualidad con elevada fiabilidad debido a la existencia de detalla-
das bases cartograficas de la vegetacidn y coberturas ambientales.

En su acepciéon mds amplia un modelo estadistico se fundamenta en los tres elementos
mostrados en el esquema de la Fig. 1. El concepto de verosimilitud de nuestras observaciones
en relacién a un determinado modelo (Edwards 1972, Hilborn y Mangel 1997) permite selec-
cionar uno u otro modelo y rechazar o aceptar las hipétesis planteadas. La variacion de la
abundancia de cada especie a lo largo de un gradiente ambiental define un proceso probabi-
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Figura 9.1. La inferencia estadistica y el desarrollo de un modelo estadistico correlacional se basa en tres elementos
principales: un modelo probabilistico o distribucién estadistica, los pardmetros de dicho proceso o hipétesis que defi-
nen diferentes relaciones funcionales y finalmente nuestras observaciones. Los diferentes modelos planteados son
evaluados en términos de su verosimilitud con respecto a nuestras observaciones.

listico que encapsula los diferentes mecanismos que estructuran la comunidad; desde la his-
toria, la competencia, el crecimiento o la dispersién. La formulacién analitica explicita de este
proceso es del maximo interés para comprender los procesos ecoldgicos subyacentes y su
transformacidn enmascara la variabilidad de nuestras observaciones, objeto de estudio per se.
El establecimiento de relaciones entre los pardmetros del proceso probabilistico y las varia-
bles ambientales definen un conjunto de modelos matematicos que sugieren diferentes formas
de organizacion de la comunidad.

Los patrones de dependencia entre estructura del bosque mediterrdneo y ambiente mues-
tran varios tipos de distribuciones estadisticas como corresponde a la variedad de mecanismos
que los han originado. De manera general la variedad de patrones observados en la abundan-
cia de una especie a lo largo de un gradiente muestra una distribucién de tipo gamma. Esta
distribucion resulta de la combinacién de procesos multiplicativos y exponenciales y permite
acomodar un rango muy amplio de respuestas: desde una curva exponencial negativa hasta
una curva unimodal con un maximo para valores intermedios de drea basal. La abundancia
relativa, evaluada como el porcentaje de drea basal de cada especie con respecto al total, pre-
senta frecuentemente distribuciones de tipo beta con un grado de asimetria variable a lo largo
de un gradiente, sugiriendo la existencia de una fuerte interferencia o tendencia a la segrega-
cién espacial entre especies. Las distribuciones lognormales o normales son igualmente habi-
tuales en variables tales como la produccion o el crecimiento e indican un papel predominan-
te de interacciones multiplicativas o aditivas, respectivamente.
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Podemos definir un modelo estadistico general a partir de los datos de un inventario
forestal del que conocemos la abundancia de cada especie j y las diferentes variables ambien-
tales V, asociadas a cada parcela g del inventario. Si el modelo probabilistico viene definido
por una distribucién gamma, la expresion G(Bj”’”( q), B;(q), n) estima la probabilidad de los
valores observados Bj”'”( q) para una especie j, dado que los errores se distribuyen segin una
funcion gamma de media B;(q) y coeficiente de forma n. La comparacién entre modelos que
difieren en las relaciones entre B;(q), n'y las variables ambientales permiten contrastar dife-
rentes teorias e hipdtesis acerca de los mecanismos que estructuran la comunidad. Por ejem-
plo, segun la hipdtesis individualistica de Gleason y la teorfa del nicho la relacién entre la
abundancia de las especie j (drea basal) y los diferentes factores ambientales V, de cada par-
cela ¢ del inventario describe una curva Gaussiana unimodal. Para dos ejes ambientales cua-
lesquiera, V (q) y V,(g), la media seguird una curva unimodal tridimensional estimada a par-
tir del producto de las dos curvas unimodales y caracterizada por los pardmetros M, y M, y 0O,
y 0, que indican respectivamente la posicion relativa y anchura de la curva a lo largo de los
ejes V,(q) y V,(q). Valores pequefios de 0, y 0, resultan en curvas afiladas en las que la posi-
cién relativa de la especie j a lo largo del gradiente es muy sensible a valores de V,(q) y V,(q).
En funcién de nuestras hip6tesis pueden afiadirse otros pardmetros y relaciones sin mas limi-
taciones que las derivadas de nuestras hipétesis y habilidad matematica. Por ejemplo la inclu-
si6n de un pardametro adicional que multiplica a B;(g) permite explorar el efecto de variables
ambientales o del tipo de gestion sobre la altura maxima de la curva de Gauss (cuando V,(q)
y V,(q) igualan a M| y M,, respectivamente). Igualmente podemos comprobar la existencia de
asimetrias en la curva Gaussiana derivadas de procesos de competencia (Gauch y Whittaker
1972), o explorar posibles causas de la heterocedasticidad estableciendo relaciones entre, o,
0, y ofras variables.

En la Fig. 2 se muestran los resultados de comparar diferentes modelos que relacionan la
abundancia de Quercus ilex 'y Quercus faginea en el centro de la Peninsula Ibérica con dife-
rentes factores ambientales. El efecto y significacion estadistica de un factor ambiental cua-
lesquiera V, puede ser analizado comparando la verosimilitud de un modelo que recoge una
dependencia funcional de los pardmetros de la distribucion, B;(g) o n, con respecto a V, y la
de un modelo nulo en el que B;(g) y n son independientes de V, (modelo al azar) (Hilborn y
Mangel 1997). El modelo tal como se ha descrito describe un proceso gamma con una depen-
dencia funcional de la media con respecto a cada gradiente ambiental segtin una curva Gaus-
siana. La verosimilitud de cada modelo es proporcional al radio de cada circulo mostrandose
la intensidad de la correlacion entre el drea basal de cada especie con diferentes combinacio-
nes de factores ambientales. El drea basal del encinar se correlaciona de manera destacada con
la precipitacién anual. La combinacién de precipitacion anual y duracion de la sequia clima-
tica resulta en el mejor ajuste sugiriendo la existencia de dos posibles mecanismos indepen-
dientes actuando sobre el encinar: uno la precipitaciéon anual que se relaciona con la asimila-
cion integrada anual de carbono y la produccién del rodal, y otro la aridez que influye de
manera determinante tanto sobre la producciéon como sobre la composicion del rodal. En el
caso del quejigo su produccidn se correlaciona principalmente con la profundidad del suelo
que se asocia a una mayor disponibilidad hidrica. El mejor ajuste resulta de un modelo basa-
do en este factor y en la temperatura minima mensual que indica sensibilidad por parte de esta
especie a la continentalidad.

La abundancia de una determinada especie en el rodal, por tanto, puede describirse como
un proceso gamma que integra los diferentes procesos ecoldgicos e histéricos que condicio-
nan la abundancia de dicha especie en aquellas localidades donde esté presente. El efecto sig-
nificativo y diferencial de los diferentes factores ambientales sobre cada una de estas dos espe-
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Figura 9.2a. Correlacion entre el drea basal de encina (a) y quejigo (b) para distintas combinaciones de factores
ambientales. El modelo probabilistico describe un proceso gamma con una media que varia segtin una curva Gaus-
siana (ver Seccién 3.1.). El radio del circulo es proporcional al grado de ajuste o verosimilitud. El mejor ajuste para
la encina se produce para un modelo dependiente de la precipitacién anual y la duracién de la sequia (DSQ). Para el
quejigo el mejor ajuste es el de un modelo dependiente de la profundidad de suelo y la temperatura minima anual
(Temp. min.). Otras abreviaciones hacen referencia a la intensidad de la sequia (IS), la evapotranspiracion (ETP) y el
coeficiente de variacion (CV).

cies pone de manifiesto la existencia de relaciones de dependencia entre los procesos subya-
centes a la distribucién gamma y dichos factores ambientales. Una inspeccion mds detallada
de estas relaciones puede ayudarnos a comprender los posibles mecanismos y relaciones cau-
sales que determinan la estructura de la comunidad.

3.2. Distribucion espacial de las especies: limites a los modelos correlacionales

La abundancia y distribucion de las principales especies dominantes del bosque medite-
rrdneo evidencia una fuerte correlacion con factores ambientales principalmente la aridez, la
temperatura y la topografia (Costa et al. 1998, Rouget et al. 2001). La existencia de estas
correlaciones justifica a priori la elaboracién de modelos predictivos que permitan predecir la
estructura de la comunidad en diferentes localidades a partir de dichas variables. ;Pueden
estos modelos correlacionales predecir adecuadamente la distribucién y abundancia de las
especies forestales?

Para responder esta pregunta hemos calibrado modelos de distribucién de tres de las
especies dominantes en los ecosistemas forestales del centro de la Peninsula Ibérica -Quercus
coccifera, Quercus ilex y Quercus faginea a partir de observaciones del 2° Inventario Fores-
tal Nacional (ICONA 1995) y las coberturas ambientales disponibles a partir de modelos cli-
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Figura 9.2b. Correlacion entre el drea basal de encina (a) y quejigo (b) para distintas combinaciones de factores ambien-
tales. El modelo probabilistico describe un proceso gamma con una media que varia segtin una curva Gaussiana (ver Sec-
cion 3.1.). El radio del circulo es proporcional al grado de ajuste o verosimilitud. El mejor ajuste para la encina se produ-
ce para un modelo dependiente de la precipitacién anual y la duracién de la sequia (DSQ). Para el quejigo el mejor ajuste
es el de un modelo dependiente de la profundidad de suelo y la temperatura minima anual (Temp. min.). Otras abrevia-
ciones hacen referencia a la intensidad de la sequia (IS), la evapotranspiracion (ETP) y el coeficiente de variacion (CV).

maticos (Rey 1999). La distribucién de cada especie segtin estos modelos se describe median-
te un proceso binomial (ausencia o presencia en cada parcela) con probabilidad de ocurrencia
p dependiente de las condiciones ambientales V,. Tras comparar mas de doscientos modelos
con dependencias funcionales entre p y ambiente dispares, el modelo mds verosimil fue aquel
que describe una variacién de la media p como una curva unimodal o campana de Gauss
dependiente de la duracién de la sequia y la altitud (Purves et al. 2007).

Para validar la capacidad de reproducir los patrones observados, cualidad necesaria para
la prediccién se llevaron a cabo dos tipos de andlisis. Por un lado, el modelo se utilizé para
predecir la variacion en la frecuencia de ocurrencia a lo largo de gradientes ambientales; en
segundo lugar, se contrast la estructura espacial resultante de aplicar el modelo de depen-
dencia ambiental con la estructura observada en las parcelas del inventario forestal. En la
Fig. 3 podemos observar la variacion en la frecuencia de ocurrencia de estas tres especies de
Quercus a lo largo de un gradiente de aridez climdtica (predicciones y observaciones). Se
observa una buena correspondencia entre ambas sugiriendo que el modelo estadistico captura
procesos que son determinantes para la distribucidn de estas especies. A lo largo de dicho gra-
diente los tres Quercus se segregan parcialmente mostrando regiones de exclusion y de coe-
xistencia de acuerdo al modelo general descrito para otras comunidades (Whittaker 1975). La
encina es la especie mas abundante y con una amplitud de nicho mayor. No obstante su fre-
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Figura 9.3. Segregacion de Quercus ilex (circulos oscuros), Quercus faginea (circulos abiertos) y Quercus coccifera
(tridngulos oscuros) a lo largo de un gradiente de duracion de la sequia climdtica a partir de las observaciones en las par-
celas del 2° Inventario Forestal Nacional. Las lineas sin simbolos muestran la predicciéon de un modelo correlacional
(proceso binomial) con probabilidad de ocurrencia media dependiente de la sequia segtin una curva Gaussiana.

cuencia decrece mucho en localidades con una duracion de la sequia climdtica superior a sie-
te meses en donde es reemplazada por la coscoja. El quejigo es la especie menos abundante y
con un nicho mds restringido, probablemente porque ha sido excluido de extensas zonas agri-
colas que le son favorables. Su frecuencia también disminuye a partir de los seis meses de
sequia climdtica, siendo sustituido por la encina y coscoja, especies mds xerofilas.

El grado y escala de agregacion espacial para cada especie pueden describirse mediante
un correlograma que relaciona el grado de autocorrelacidn (2) entre pares separados entre si
una distancia variable. Dicho método es similar a un semivariograma y es robusto con res-
pecto a la distribucion espacial de las unidades de muestreo (Purves y Law 2002). A medida
que la distancia entre pares aumenta el grado de autocorrelacion espacial disminuye. La Fig. 4
muestra la estructura espacial de las observaciones y la obtenida a partir de las predicciones
del modelo probabilistico correlacional (lineas con simbolos). El modelo correlacional repro-
duce las tendencias principales en la estructura espacial para las dos especies, incluyendo
cambios de agregacion a segregacion (valores de €2 mayores o menores que la unidad, res-
pectivamente). En el caso de la coscoja (Quercus coccifera) se observa ademds un buen ajus-
te entre la intensidad de la agregacion predicha por el modelo y las observaciones (no mos-
trado), aunque este efecto puede deberse en parte a la ausencia de estructura espacial en su
distribucion. Para la encina y quejigo se observa, sin embargo, un importante desajuste entre
intensidad de agregacion predicha y observada. En particular, la distribucién espacial de
ambas especies presenta un grado de agregacién mayor que la esperable segin un modelo
basado en una dependencia ambiental.
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Figura 9.4. Correlograma de la
ausencia/presencia de Quercus
ilex (a) y Quercus faginea (b) en el
centro de la Peninsula. El eje de
ordenadas describe el grado de
autocorrelacion entre pares situa-
dos a una distancia variable (eje
abscisas). Valores inferiores a la
unidad reflejan total independen-
cia. La intercepcion con el eje de
abscisas nos da una idea de las
escalas de agregacién y el eje ver-
tical nos indica la intensidad de la
agregacion. Para cada especie se
muestran las observaciones (lineas
continuas), las predicciones del
modelo correlacional basado en
una dependencia climdtica (cua-
drados) y las predicciones del
modelo de metapoblaciones
(tridngulos).
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La desavenencia entre predicciones del modelo correlacional y observaciones sugiere
que los efectos correlativos entre vegetaciéon y ambiente no son por si solos suficientes para
explicar la distribucién espacial de las especies. La presencia o ausencia de una determinada
especie aparece correlacionada con determinados factores ambientales. El ambiente a su vez
tiende a estar autocorrelacionado (lugares préximos tienden a ser mds parecidos entre si que
lugares alejados). La correlacion vegetacién/factores ambientales puede enmascarar depen-
dencias asociadas al espacio per se y que no pueden ser descritas mediante un modelo corre-
lacional. Estas dependencias pueden, no obstante, tener un efecto determinante sobre la agre-
gacion o segregacion de las especies, lo que limita la aplicaciéon de modelos correlacionales
como herramientas predictivas de la vegetacion.

3.3. Procesos espaciales y distribucion de las especies

Durante los tltimos afios numerosos estudios tedricos y empiricos han documentado la
importancia del espacio sobre la estructura y dindmica de las comunidades (ver revisién en
Tilman y Kareiva 1988). Las plantas son organismos sésiles cuya capacidad para colonizar un
determinado biotopo depende tanto de su adecuacion a las condiciones ambientales del mis-
mo como de su capacidad de acceder a él mediante la dispersidn. La estructura espacial de las
poblaciones y las restricciones al acceso de propagulos pueden tener una gran influencia sobre
la estructura de la comunidad. Por ejemplo la limitacién en la dispersién previene que el mejor
competidor acceda a todos los sitios que le son favorables potenciando asi la coexistencia de
un nimero mayor de especies de lo esperable si la comunidad se estructurase por mecanismos
de competencia (Pacala y Tilman 1994). La importancia del espacio y la heterogeneidad
ambiental lleva a plantearnos en qué grado la distribucién de las especies es el resultado de
uno u otro factor. En particular, ;pueden estos procesos de naturaleza espacial explicar las
desavenencias en agregacion entre observaciones y modelos correlacionales descritas en la
seccion anterior?

La importancia relativa de la heterogeneidad ambiental y el espacio sobre la distribucién
de las especies forestales puede ser ilustrada mediante un modelo de simulacién que conside-
ra explicitamente tanto los procesos de dependencia entre vegetacién y ambiente como pro-
cesos espaciales de dispersion (Purves et al. 2007). La comparacién de modelos nulos con res-
pecto a alguno de estos procesos —heterogeneidad ambiental o el espacio— y la evaluacién de
su capacidad predictiva permite inferir cudles de estos mecanismos son criticos para explicar
la distribucién de las especies. El modelo en cuestion es una extension del modelo correla-
cional descrito en la seccién anterior En concreto vamos a considerar tres posibles casos. Asf,
ademds de las condiciones ambientales incorpora explicitamente procesos de colonizacién y
extincién dependientes de la fecundidad y capacidad de dispersién entre rodales (coloniza-
cién), y del tipo e intensidad de las perturbaciones que inciden en cada rodal (extincién). El
caso mds sencillo corresponde a un paisaje forestal en el que todos los rodales del inventario
presentan condiciones ambientales V, similares (ambiente homogéneo) y experimentan la
misma probabilidad de recibir una determinada lluvia de semillas (dispersion regional). Es
decir, la lluvia de semillas serd igualmente intensa en todos los puntos con independencia de
la distancia a los arboles progenitores. Este proceso es andlogo al modelo cldsico de metapo-
blaciones cuyo comportamiento ha sido analizado exhaustivamente en la literatura ecolégica
(Levins 1969, Hanski 1997). Su aplicacién al estudio de la distribucién de estos tres Quercus,
sin embargo, resulta de escaso interés ya que no explica ninguna de las tendencias sistemati-
cas de las observaciones: ni en la frecuencia de las especies a lo largo de un gradiente ambien-
tal ni en la estructura espacial de las observaciones.
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Alternativamente cabe preguntarse si la inclusion de un proceso espacial como la disper-
sion local puede generar por si solo una estructura de agregacion similar a la observada inclu-
so en un ambiente homogéneo. La dispersion de Quercus en el bosque mediterraneo puede
ser relativamente local en relacion a las escalas consideradas en este trabajo: tanto por disper-
sién gravitacional como por efecto de la dispersion de la bellota por animales. Asi, Gémez
(2003) describe valores medios de unos pocos cientos de metros para la dispersion de bellotas
de encina por arrendajos en Sierra Nevada. Este efecto es extensible a otras especies zodcoras
(ver Capitulo 8) y a especies anemdcoras tales como el pino carrasco (Nathan er al. 2001), y
puede ser incorporado en el modelo mediante una curva de dispersion o “kernel” en el que la
Iluvia de semillas disminuye con la distancia al rodal progenitor (Levine y Murrell 2003).

La inclusién de un proceso de dispersion local incluso en condiciones ambientales homo-
géneas, resultd en una distribucidn agregada para las tres especies. El grado de agregacion pre-
dicho siguié el mismo orden que el de las observaciones (Quercus coccifera > Q. faginea >>
Q. ilex) pero con valores sensiblemente inferiores. El modelo, tal como era esperable, no
reproduce la variacién en la frecuencia de las especies con respecto a factores ambientales.
Aun asf es destacable el hecho de que parte de la estructura de agregacién observada es atri-
buible a dicho proceso de dispersion local.

Finalmente, cabe preguntarse si la distribucion espacial observada en estas tres especies
puede explicarse mediante sinergias derivadas de un ambiente heterogéneo y una dispersién
local. En la Fig. 4-5 se muestra la variacién en estructura espacial resultante de considerar
simultdneamente ambos factores para el caso de Q. faginea. La heterogeneidad ambiental se
expresa sobre el éxito en el establecimiento y la produccion de semilla que varian de rodal en
rodal en funcién de las condiciones ambientales. La dispersion, al igual que en el caso ante-
rior, es un proceso local acoplado a la estructura de la poblacién. La combinacién de ambos
procesos —dependencia del ambiente y dispersién local- predijo adecuadamente la segrega-
cién de las especies a lo largo de gradientes ambientales (frecuencia) y corrigié ostensible-
mente las desavenencias entre las predicciones del modelo correlacional y las observaciones
(ver secci6n anterior). Asi, la intensidad de la agregacion espacial se intensificé hasta valores
préximos a los observados (la autocorrelacion de Q. faginea a los 5 km fue 2,15 mientras que
la observada fue 2,15; Q. ilex 1,19 versus 1,20 para la observada). En la Fig. 5 puede apre-
ciarse que la dispersion local reduce la frecuencia de ocurrencia en regiones contiguas que
serian favorables en ausencia de limitaciones de dispersion. Este efecto resulta en prediccio-
nes mas realistas que las derivadas de un modelo con dispersién global en el que la coloniza-
cién es independiente de la configuracién espacial.

La comparacién entre estos tres modelos indica que ademds de la correlacién con el
ambiente, existen procesos de naturaleza espacial que tienden a intensificar o amortiguar los
patrones generados por el ambiente. Los efectos de heterogeneidad ambiental y dispersion
local no son aditivos. La combinacidon de ambos factores resulta en una agregacion mayor que
la resultante de afiadir dispersion local en un ambiente homogéneo. Este efecto es el resulta-
do de dos procesos que se refuerzan mutuamente. Por un lado, para una lluvia de semillas dada
las tasas de colonizacién son mayores en los sitios favorables ya que la probabilidad de esta-
blecimiento es mayor. Por otro lado, los factores ambientales estan autocorrelacionados -los
sitios favorables para una especie tienden a estar rodeados de sitios también favorables. Por
lo tanto, si la dispersion es local, la lluvia de semillas serd mayor en los sitios favorables que
es donde la especie adecuada a esas condiciones ambientales es mas abundante. Es decir, la
dispersion local favorece a los sitios “buenos” y perjudica a los “malos”.
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Figura 9.5. Observaciones y resultados de aplicar dispersién local y regional en un modelo de metapoblaciones de
Quercus faginea. La presencia de Q. faginea se muestra con un punto oscuro. Tonos grises indican rodales poten-
cialmente utilizables por esta especie y tonos blancos zonas desfavorables, e.g. dedicadas a la agricultura o recurren-
temente perturbadas. La dispersion local impide la presencia del quejigo en sitios potencialmente utilizables en fun-
cién de su nicho climdtico. La inclusion de este mecanismo resulta en predicciones mds realistas que las del modelo
con dispersion regional.

4. Dinamica del bosque mediterraneo: una perspectiva mecanicista

El andlisis estdtico de la vegetacion ayuda a identificar los principales factores que regu-
lan la distribucién de especies y asociaciones vegetales. Las comunidades son, no obstante,
dindmicas, y su estructura fluctia en el espacio y en el tiempo por efecto de la variacién
ambiental y las perturbaciones. Desde un punto de vista dindmico uno de los aspectos mas
caracteristicos del bosque mediterrdneo viene definido por lo que Costa et al. (1990) han
denominado la dialéctica conifera-frondosa. Este concepto alude a la hegemonia, codominan-
cia y alternancia de los géneros Pinus y Quercus constatada a diversas escalas espacio-tem-
porales. El andlisis de los mecanismos que regulan la segregacion y coexistencia de estos dos
géneros es clave para entender la génesis y dindmica actual del bosque mediterraneo.
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4.1. Balance entre facilitacion y competencia: del determinismo a la contingencia

La sucesion o conjunto de cambios que experimenta la comunidad a lo largo del tiempo
es un proceso dindmico, y como tal su estudio se lleva a cabo mediante sistemas dindmicos.
El uso de modelos ademads se justifica porque la escala de andlisis es muy superior a la de
observacion (y duracién de un proyecto de investigacion medio) y porque permiten ilustrar el
efecto no siempre intuitivo de diversas interacciones. Los cambios en la estructura de la comu-
nidad son el resultado de varios procesos que operan a nivel de especie e individuo (Horn
1975, Whittaker y Levin 1977). La germinacion y establecimiento de los propdgulos, las inte-
racciones intra- o inter-especificas y la tolerancia diferencial de cada especie a las perturba-
ciones y condiciones ambientales son, entre otros, procesos que explicardn la dominancia, sus-
titucién o alternancia de unas especies por otras.

En los climas mediterraneos son varios los factores que inciden de manera determinante
sobre cada una de estas fases (Fig. 6). En primer lugar, la semilla debe escapar de los muchos
depredadores potenciales existentes, y debe ser capaz de llegar hasta un microhabitat favora-
ble —normalmente alejado del progenitor— donde se den los recursos y condiciones ambienta-
les adecuados para su germinacién y desarrollo (Capitulos 3 y 8). La germinacién y posterior
establecimiento de la plantula durante el primer afo es considerada una fase critica para el
reclutamiento de nuevos individuos en la poblacién. Las diferencias interespecificas que se
observan durante esa fase son uno de los mecanismos mas importantes para explicar la segre-
gacion de las especies en estas comunidades (Pigott y Pigott 1993). Una vez establecidos, los
brinzales entran en una nueva fase critica en la que la tolerancia a la sequia y la competencia
por la luz son factores determinantes de la composicion final del rodal (Capitulos 6,7 y 12).
Finalmente, las actividades selvicolas, el herbivorismo o perturbaciones episddicas de distin-
ta indole (fuego, sequias, nevadas, etc) son habituales en la vegetacion mediterrdnea. La capa-
cidad diferencial para re-establecerse tras una perturbacion es otro mecanismo importante de
diferenciacion entre especies con estrategias especificas que pueden dar lugar a dindmicas
bien contrastadas (Capitulos 4 y 13).

El efecto diferencial de estos procesos sobre la dindmica y composicién del rodal puede
evaluarse mediante un modelo analitico sencillo que incorpora los procesos demogréficos
esenciales para describir la dindmica de Pinus halepensis y Quercus ilex, dos de las especies
mds representativas del bosque mediterrdaneo (Fig. 6, ver detalles en Zavala 1999). Se cali-
braron modelos estadisticos que predicen la probabilidad de establecimiento durante el primer
verano con respecto a la radiacién y a la disponibilidad hidrica segtin un experimento facto-
rial y modelos de crecimiento y mortalidad de juveniles a lo largo de un gradiente geografico
de disponibilidad luminica y aridez (Espelta 1996, Retana et al. 1999). Esta informacion fue
incorporada a un conjunto de ecuaciones en tiempo discreto que simulan los cambios en com-
posicién del rodal en funcién del régimen de perturbaciones y disponibilidad hidrica.

El andlisis de modelos dindmicos es de cierta complejidad y en general resulta dificil
obtener de forma explicita las ecuaciones de evolucién de la densidad de ambas especies a
lo largo del tiempo. Habitualmente los modelos se resuelven para “puntos singulares” como
el punto de equilibrio que tiene lugar cuando las densidades de ambas especies permanecen
estacionarias. El estudio de las ecuaciones en estos puntos de equilibrio permite dilucidar
aspectos de la dindmica cualitativa del sistema y los efectos que la intensidad de la pertur-
bacién o la disponibilidad hidrica ejercen sobre ella. Bdsicamente, el andlisis de estabilidad
evaluda la posibilidad de que una especie pueda invadir con éxito un rodal monoespecifico
de la otra especie y viceversa. En funcién de qué especie puede invadir a cudl se establece-
rd una u otra dindmica de sucesidén. Asi ambas especies podrian llegar a coexistir cuando
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Figura 9.6. Fases ontogenéticas necesarias para explicar la dindmica del bosque. Las fases de establecimiento de la
plantula durante el primer verano y de juvenil son especialmente criticas en los ecosistemas mediterraneos. Las dife-
rencias interespecificas que se establecen durante estas fases son en gran medida determinantes de la composicién
final del rodal.

esta invasion es reciproca. Por el contrario si ninguna de las especies puede llegar a invadir
un rodal monoespecifico de la otra se darfa un fenémeno de exclusién mutua o efecto fun-
dador en el que la especie que llegase primero seria la dominante. Finalmente, la exclusién
competitiva tendrd lugar cuando una de las dos especies puede invadir a la otra pero lo con-
trario no es posible. Las condiciones de invasibilidad se formalizan cuantitativamente
mediante la caracterizacién de las tasas de crecimiento poblacional de una especie en un
rodal dominado por la otra especie (técnicamente los autovalores del Jacobiano de la matriz
del sistema monoespecifico).

En la Fig. 7 se representa graficamente las condiciones de invasibilidad para unos nive-
les de intensidad de la perturbacién (u) y disponibilidad hidrica (w) determinados que permi-
ten evaluar el tipo de dindmica que experimentard el rodal. Para conocer la dindmica del sis-
tema en distintas condiciones de disponibilidad hidrica (w) e intensidad del aclareo (w),
debemos analizar las tasas de crecimiento de una y otra especie en los puntos de equilibrio.
En el ejemplo considerado la disponibilidad hidrica viene condicionada por una precipitacion
anual de 600 mm y una intensidad del aclareo equivalente a un 40% de la densidad. Bajo estas
condiciones el sistema presenta estados multiples con dos equilibrios posibles. Cuando la
poblacién de encina alcanza un equilibrio (tasa de crecimiento igual a la unidad), la tasa de
crecimiento de los pinos en un encinar seria inferior a 1 indicando la imposibilidad de inva-
si6n. De la misma manera en el otro punto de equilibrio (tasa de crecimiento igual a la unidad
para los pinos) el crecimiento de la poblacién de encinas les impide invadir el pinar. Bajo estas
condiciones obtendriamos una exclusién competitiva en la que ninguna de las dos especies
puede invadir un rodal de la otra. El resultado de la interaccion entre especies es, por lo tan-
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Figura 9.7. Grifico para evaluar el comportamiento dindmico del sistema para diferentes niveles de intensidad de la
perturbacién (w) y disponibilidad hidrica (w). El eje horizontal describe la radiacién en el sotobosque (% PAR) duran-
te la sucesion. El eje de ordenadas (f3) representa la tasa de crecimiento poblacional de una especie en un rodal mono-
especifico de la otra especie. Para un valor mayor de 1 la poblacién se expande, la unidad indica equilibrio, y un valor
menor que 1 refleja una disminucion de la poblacién. En funcion de la posicion relativa de estas curvas el sistema
exhibe exclusion competitiva (“sucesion secundaria”) o exclusién mutua (“sucesion arrestada”).

to, contingente y depende de cual de ellas estuviera presente con anterioridad en el rodal. Es
decir, la composicion final del rodal depende en gran medida de accidentes histéricos o cir-
cunstanciales mds que de procesos bioldgicos deterministas.

Si la disponibilidad hidrica aumenta, las condiciones de equilibrio y comportamiento
cualitativo del sistema cambian dramdticamente. En condiciones mésicas y con intensidades
de aclareo bajas las tasas de crecimiento de las encinas bajo el dosel de un pinar son mayores
que 1 mientras que los pinos son incapaces de invadir el encinar. Esto resulta en una dindmi-
ca sucesional cldsica en la que las especies mds intolerantes a la sombra son paulatinamente
desplazadas por otras mds tolerantes. En este caso el estado final de la sucesion es indepen-
diente de estados sucesionales previos y la sucesion converge hacia una especie determinada
o “climax’’ en funcién de las condiciones ambientales.

La transicion y existencia de estas dos dindmicas sucesionales, que podriamos denomi-
nar respectivamente “contingente” y “determinista”, son el resultado de cambios en el balan-
ce neto de las interacciones planta-planta a lo largo de un gradiente de disponibilidad hidrica.
Es importante enfatizar el efecto negativo que la radiacién tiene sobre la supervivencia de las
plantulas en condiciones de limitacién hidrica (Rey Benayas 1998, Retana et al. 1999, Capi-
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tulo 12) y que contrasta con las respuestas descritas en bosques templados en donde la luz es
el principal factor limitante.

En la situacion de “dindmica climdcica o sucesion secundaria”, los efectos negativos de
la sombra —reduccién de fotosintesis e incremento de competencia por el agua—, son compen-
sados por sus efectos positivos —e.g. menor riesgo de fotoinhibicién (Valladares y Pugnaire
1997, Capitulo 12) o una disminucién en la demanda transpirativa. Como resultado se produ-
ce un efecto de facilitacién del pinar hacia las encinas que favorece la instalacion de plantu-
las de encina en su interior (Lookingbill y Zavala 2000). A medida que la sucesiéon progresa
y la luz en los estratos inferiores disminuye, la mortalidad de los juveniles de pino es mucho
mas elevada que las de la encina por lo que estas ultimas acaban desplazando gradualmente
al pinar.

En ecosistemas mds dridos -sucesion contingente, autosucesion o sucesién arrestada- el
beneficio proporcionado por la sombra no puede compensar los costes derivados de la reduc-
cién fotosintética y la competencia por el agua. Por tanto, el efecto facilitador del pinar sobre
la encina puede desvanecerse y las encinas presentan dificultades para instalarse (Maestre et
al.2003). Por tanto, la composicién final de la comunidad presenta dos equilibrios estables en
funcién de la disponibilidad hidrica y la intensidad de la perturbacién. En condiciones mési-
cas la sucesion estard controlada por el ambiente y convergera hacia un rodal monoespecifico
de la especie mds tolerante a la sombra. En condiciones xéricas o en sitios sometidos a per-
turbaciones intensas la composicion de la comunidad es en parte un accidente histérico, res-
tringido pero no determinado Unicamente por procesos ecoldgicos.

4.2. Espacio, heterogeneidad ambiental, perturbaciones y mecanismos de coexistencia

En el modelo anterior hemos asumido que el bosque es espacialmente homogéneo y que
todos los arboles experimentan las mismas condiciones edéficas. Esta simplificacion es vali-
da para inferir los procesos de sustitucién o coexistencia que tienen lugar en un rodal mds o
menos homogéneo pero las conclusiones no pueden ser generalizadas a un paisaje forestal.
Los ecosistemas mediterraneos son muy heterogéneos, con variaciones en la disponibilidad de
recursos a una escala espacial muy reducida (Marafién 1986, Joffre y Rambal. 1993.). La pre-
cipitacién, cambios en la textura del suelo o la orientacién de la pendiente, entre otros facto-
res, pueden modificar el balance de las interacciones entre especies (Holmgren et al. 1997) y
por tanto la dindmica sucesional a escalas de pocos metros. Las perturbaciones, principal-
mente el fuego, el herbivorismo y los tratamientos selvicolas modificardn también la hetero-
geneidad ambiental influyendo sobre las oportunidades de establecimiento de las especies
(Valladares 2003, Capitulo 3). Estos efectos pueden ademds ser amortiguados o amplificados
por procesos de dispersion local (Seccién 3.3.).

Para explorar el resultado de la sinergia de estos procesos sobre la coexistencia del pino
y la encina se desarrollé un modelo estocdstico espacialmente explicito con heterogeneidad
ambiental y dispersion local en el que el bosque se define como un conjunto de rodales que
difieren en su aridez y que se hayan conectados mediante la dispersion (Zavala y Zea 2004).
Los procesos de supervivencia de pldntulas y juveniles se describen mediante un proceso
binomial en el que la media (nimero de éxitos) es una funcién de la radiacién y la disponibi-
lidad hidrica segtin funciones y pardmetros similares al modelo de rodal descrito en la seccién
previa. La dispersion en el pino (especie anemdcora) se describe segin una curva Gaussiana
centrada en el arbol progenitor que indica la probabilidad de que una semilla alcance una
determinada distancia (Nathan ef al. 2001). La curva de dispersion de la encina es mds estre-
cha (dispersion gravitacional o zo6cora de corto alcance), pero presenta otro maximo relativo
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a distancias mayores para simular la dispersion por vectores animales tales como el arrenda-
jo (Gémez 2003).

El andlisis del modelo muestra que la combinacion de heterogeneidad ambiental, pertur-
baciones y espacio resultan en un variado repertorio de dindmicas espacio-temporales que
conducen a la permanencia de ambas especies en el paisaje. En ambientes mésicos (precipita-
cidn superior a 500 mm) espacialmente homogéneos, pero sometidos a perturbaciones de baja
intensidad y frecuencia, el pinar es excluido por completo y el paisaje forestal alcanza un equi-
librio estable dominado por el encinar (Fig. 8a). Un incremento en la intensidad y frecuencia
de las perturbaciones posibilita la coexistencia indefinida de ambas especies ya que la capa-
cidad colonizadora de los pinos les permite capturar los claros que se van abriendo en el pai-
saje compensando su inferior competitividad en zonas de poca luz. Este equilibro dindmico
entre colonizacién y extincion es estable en el tiempo es suficiente para mantener la diversi-
dad tal como diversos estudios han demostrado (Hastings 1980).

En paisajes heterogéneos, formados por teselas que difieren en su disponibilidad hidrica,
los pinares pueden mantenerse de forma indefinida en el paisaje incluso en ausencia de pertur-
baciones. La existencia de localidades aridas en donde las plantulas de encina son incapaces de
instalarse resulta en la segregacion espacial de ambas especies, con los pinares ocupando las
localidades mas dridas. En el escenario mds realista de paisaje heterogéneo y perturbaciones
variables, el sistema alcanza una situacién de equilibrio en el que también ambas especies coe-
xisten (Fig. 8b). Si la sucesién se inicia a partir de una situaciéon de deforestacién, los pinos
alcanzan una densidad médxima en estados iniciales de la sucesién debido a su dispersién ane-
mdcora y su nicho de regeneracién amplio, -para decrecer después y ser paulatinamente susti-
tuidos por la encina. La abundancia de la encina aumenta gradualmente en el paisaje instalan-
dose en rodales de pinar a los que finalmente acaba desplazando por su mayor tolerancia a la
sombra. Su estrategia de dispersién zodcora facilita ademds el acceso a los pinares donde bajo
su proteccion las bellotas encuentran las condiciones dptimas para su establecimiento primero
y su desarrollo posterior como juvenil (ver seccion anterior). La velocidad del proceso de inva-
sion del pinar aparece condicionada por la aridez de la estacion, siendo esta mds lenta segtin
aumenta la aridez. Igualmente los herbivoros o las perturbaciones pueden ralentizar o reiniciar,
respectivamente, el proceso sucesional. Una vez establecida la encina forma masas monoespe-
cificas densas que impiden la instalacién del pinar debajo de su cubierta y que pueden regene-
rarse vegetativamente tras un aclareo o fuegos de baja intensidad.

El pinar, por el contrario, tenderd a ocupar las localidades mds dridas y mds pobres en
nutrientes tales como zonas abruptas, de solana o con substrato arenoso. Alli las condiciones
extremas neutralizan el efecto facilitador sobre la encina y el pinar forma masas estables con
dindmicas autosucesionales. Estas localidades son de mdxima importancia para la persisten-
cia del pinar ya que actian como refugios permanentes a partir de los cuales pueden coloni-
zarse otras localidades durante épocas favorables a su expansion (Fig. 9).

La frecuencia e intensidad de las perturbaciones tendrd un efecto diferencial en funcion
de las estrategias de re-establecimiento y las condiciones ambientales. La encina, al igual que
otros rebrotadores, podria verse favorecida por perturbaciones frecuentes en funcién de su
naturaleza e intensidad (Capitulo 4). Fuegos intensos o con un periodo de recurrencia lo sufi-
cientemente extensos como para permitir que alcancen su madurez sexual beneficiarian al
pino por su habilidad para colonizar zonas quemadas (Pausas 2001). Igualmente, las diferen-
cias en longevidad pueden ser cruciales y tenderdn a eliminar a la especie menos longeva (el
pino) durante periodos de exclusién del fuego de gran duracién. Historia, azar, heterogenei-
dad ambiental y perturbaciones interaccionardn por tanto para conformar una dindmica espa-
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Figura 9.8. Cambios en la densidad de pies de Pinus halepensis 'y Quercus ilex (eje vertical) a lo largo del tiempo
para un paisaje homogéneo y perturbaciones de baja intensidad (a) y un paisaje heterogéneo sometido a perturbacio-
nes recurrentes (b). El eje horizontal describe el tiempo medido como el niimero de ciclos de perturbaciones.
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Figura 9.9. Distribucion espacial de Pinus halepensis (tonos oscuros) tras 50 ciclos de perturbaciones en un paisaje
mésico (precipitacion anual de 600 mm). Los tonos oscuros indican densidad de encinas bajas (genetes/ha). La pro-
babilidad de que un rodal sea perturbado en cada ciclo (0) es de 0.3.

cio-temporal compleja. El balance resultante entre exclusién competitiva y colonizacién es,
no obstante, robusto en un rango muy amplio de variacion en las condiciones ambientales y
régimen de perturbaciones permitiendo la persistencia de ambas especies en el paisaje.

5. Implicaciones para la gestion

5.1. Modelos de prediccion de la respuesta de la vegetacion al cambio global:
¢Ciencia o ficcion?

La evaluacion de los posibles efectos del cambio global sobre las diversas funciones de
los ecosistemas es uno de los frentes de accién que pueden contribuir a mitigar o prevenir
dichos efectos. En particular, los efectos sobre la biodiversidad y el ciclo del carbono son
necesarios para disefiar politicas de sostenibilidad y ajustar los mecanismos compensatorios
de emisiones de didxido de carbono. Es urgente aunar esfuerzos para desarrollar modelos
explicativos y predictivos de la respuesta de los ecosistemas forestales mediterrdneos a los
diferentes componentes del cambio global.

Las dificultades asociadas a la parametrizacién de modelos de dindmica en sistemas mul-
tiespecificos han conducido al desarrollo de modelos con base fisiolgica que permite definir
un continuo de estrategias (en vez de especies) a partir de la variacion continua en algunos de
sus rasgos morfologicos (Woodward 1987, Foley et al. 1996). Esta aproximacion se justifica
por un nimero creciente de estudios que muestran la importancia que la variabilidad morfo-
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l6gica mds que la fisiolégica en definir las respuestas funcionales de las diferentes especies a
los factores ambientales (ver Capitulo 7).

En la mayor parte de los modelos de vegetacion a escala global las interacciones ecoldgicas
son inexistentes y se asume que los ecosistemas son una gran masa vegetal (“Green Slime’’); de
esta manera, los procesos fisiologicos se escalan directamente desde la hoja hasta el ecosistema
sin mediacion previa de procesos ecoldgicos tales como la competencia o la dispersion. Todos
estos modelos son en realidad variantes de un mismo esquema general consistente en un circuito
de potencial hidrico en el que los distintos componentes de la planta son asimilables a resistores
o condensadores de un circuito electrostatico (Sellers er al. 1997). La asimilacién de carbono y
transpiracion del dosel se describe a partir de las condiciones ambientales (radiacidn, temperatu-
ra del aire y humedad relativa) La ecuacién de Farquhar ez al. (1980) simula la tasa de asimila-
cién neta de carbono en funcion de la temperatura de la hoja y la conductancia estomatica. Ade-
mads el balance de energia y de masa junto a la ecuacién de transpiracién (Jarvis 1976) define un
sistema de ecuaciones no lineales en donde la Unica incégnita es la conductancia estomdtica. La
asimilacién de carbono neta se obtiene después de descontar los costes de mantenimiento (respi-
racién) de los diferentes compartimentos de la planta como una funcién de la temperatura. Final-
mente, la estrecha relacion observada entre asimilacion y conductancia (Ball et al. 1987) permi-
te estimar la conductancia estomadtica y resolver el sistema de ecuaciones asi definido.

La aplicaciéon de modelos de proceso con base fisiologica del bosque mediterraneo ha
sido acometida por varios autores con diferentes finalidades (Tenhunen ez al. 1990, Gracia et
al. 1999, Mouillot et al. 2001, Zavala 2004). En el disefio de estos simuladores el principal
reto consiste en proporcionar una descripcion realista de la variacién del agua en el suelo y de
la respuesta de la vegetacion a la sequia, aspectos estos tratados de manera muy superficial en
otros simuladores llevados a cabo en bosques templados, en donde la limitacién por el agua
juega un papel secundario frente al de la luz o los nutrientes.

Tenhunen et al. (1990) fue el primero en aplicar el esquema general descrito basado en
las ecuacion de Ball e al. (1987) y de Farquhar et al. (1980) de forma combinada para des-
cribir las tasas de intercambio gaseoso en un encinar limitado por el agua. Dichos autores
mostraron que es posible predecir adecuadamente estos procesos con sélo ajustar la constan-
te de proporcionalidad entre la conductancia estomadtica y la asimilacién de carbono (pardme-
tro g en su modelo). Este pardmetro integra los mecanismos enddgenos asociados al cierre de
los estomas y es de mdxima importancia, ya que su estimacion permitiria predecir las tasas de
intercambio gaseoso a lo largo del periodo de sequia. La variacion de g, observada a lo largo
de un periodo de sequia se corresponde con la esperable de un proceso de optimizacion a esca-
la de planta completa (la unidad de seleccién natural), en el que la planta maximiza su asimi-
lacién de carbono estacional a la vez que disminuye su riesgo de mortalidad durante el vera-
no (Zavala 2004). En ausencia de una descripcién mecanicista de los factores que regulan el
control estomdtico bajo condiciones de sequia este proceso de optimizacién permite incorpo-
rar el efecto de la competencia por el agua en un modelo forestal mecanicista. Alternativa-
mente la produccion puede estimarse a partir de del computo de la eficiencia del uso del agua
y la transpiracién (Gracia et al.1999, Mouillot ez al. 2001). No obstante, la eficiencia en el uso
del agua varia durante un periodo de sequia y entre especies, siendo dificil su obtencién para
sistemas multiespecificos (Capitulo 6).

Los acercamientos anteriormente descritos constituyen avances importantes para compren-
der los mecanismos que regulan la produccion del bosque mediterrdneo. Sin embargo existen
varias limitaciones y retos por resolver. La inclusién explicita de procesos de competencia entre
individuos de diferentes tamaiios y heterogeneidad espacial (Mouillot ez al. 2001) es importan-
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te ya que la dindmica de las comunidades estd determinada en gran medida por procesos espa-
ciales, pudiendo estos efectos tener una elevada importancia sobre propiedades agregadas del
ecosistemas tales como la produccién (Pacala y Deutschman 1995). La inclusién de procesos
espaciales, no-linealidades y estocasticidad en modelos con un elevado nimero de pardmetros
dificulta, sin embargo, enormemente el andlisis y comprension de las predicciones. Los mode-
los complejos (e.g., Cramer et al. 2001) presentan numerosos problemas técnicos. Asi, pueden
observarse argumentos circulares o tautolégicos como la prediccién de los cambios de distribu-
cién de las especies que emergen de restricciones arbitrarias en los que las especies resultan eli-
minadas a partir de determinados umbrales. Resulta relativamente sencillo construir un modelo
que genere las predicciones deseables incluso a partir de los mecanismos erréneos. Por tanto, a
medida que crece el nimero de pardmetros aumenta la incertidumbre sobre las causas de sus pre-
dicciones. Su complejidad impide comprender estas causas y distinguir entre prediccion y error
derivado de la incertidumbre en la estimacion de los pardmetros.

El desarrollo de modelos de dindmica forestal realistas desde el punto de vista bioldgico
pero a la vez, lo suficientemente sencillos como para que sus predicciones puedan ser anali-
zadas, implica el avance simultdneo en varios frentes. En primer lugar es necesario profundi-
zar en los mecanismos que controlan los procesos bioldgicos en cada nivel de organizacién
con modelos de dimensionalidad reducida en los distintos niveles. Esto incluye descripciones
tanto de la respuesta individual de los organismos al ambiente, como de modelos de la varia-
cién de los recursos y factores ambientales (e.g. el balance hidrico, Joffre y Rambal 1993). En
segundo lugar debe existir una fuerte conexién entre observaciones y pardmetros de manera
que pueda conocerse de qué manera se propaga el error. Finalmente, el sistema resultante de
integrar los diferentes submodelos debe ser reducido a un conjunto de ecuaciones que permi-
tan analizar y comprender el comportamiento del sistema.

Los sistemas forestales son sistemas dindmicos complejos cuya estocasticidad y no line-
aridad son esenciales para describir su naturaleza aleatoria y contingente. Sin embargo, el
modelo debe resultar en predicciones deterministas a determinadas escalas que expliquen las
regularidades observadas en los patrones actuales de distribucion y respuestas sucesionales en
las principales comunidades forestales. Los procesos caracteristicos de un simulador forestal
pueden ser expresados mediante modelos de flujo en forma de derivadas parciales (Moorcroft
et al. 2001, Zavala y Bravo 2005). Todo ello sugiere la posibilidad de implementar modelos
en forma analitica que incorporen los procesos esenciales que regulan la respuesta de la vege-
tacién a cambios ambientales y perturbaciones.

5.2. Investigacion y gestion forestal

La aplicacién rutinaria de trabajos reduccionistas basados en contraste de hipétesis cate-
goricas ha generado un gran caudal de informacién sobre los ecosistemas recogidas en un
nimero creciente de publicaciones. La incapacidad de estas aproximaciones para responder a
cuestiones aplicadas ha originado numerosas criticas a la ciencia de la ecologia (Peters 1991).

Los sistemas forestales son sistemas complejos y jerarquizados cuya respuesta en el espa-
cio y en el tiempo es multifactorial. La combinacién de unos pocos factores y niveles de inten-
sidad resulta a menudo en disefios experimentales inviables tanto en su ejecucion como en la
interpretacion estadistica de las diferentes interacciones. El concepto de replicacion de la uni-
dad experimental resulta de dudoso interés en muchos estudios ecolégicos en donde la agre-
gacion en unidades o bloques arbitrarios enmascara las escalas de heterogeneidad espacial a
la que los organismos responden y que es objeto de andlisis per se. Incluso cuando la replica-
cion es posible (y econémicamente viable), se tiende a conferir al grado de significacién de la
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prueba estadistica de una objetividad que es en realidad ilusoria, ya que dicho valor depende
indefectiblemente del niimero de réplicas. En el caso concreto de la investigacidn forestal, los
estudios de ecologia al uso basados en el contraste de hipétesis s6lo adquieren su plena signi-
ficacién dentro de un contexto mds amplio, hipotético-deductivo, y como comprobacién de
hipétesis especificas que atafien a asunciones criticas para la dindmica del sistema o para un
objetivo de gestién determinado. De forma complementaria, los estudios fundamentados en
aproximaciones multivariantes han sido claves para el desarrollo de la ecologia vegetal
moderna y la consolidacién de la vision individualistica de las comunidades. Sin embargo, el
uso generalizado de estas herramientas ha devenido en modelos demasiado rigidos, basados
de forma implicita o explicita en asunciones de linearidad y normalidad, no permitiendo esta-
blecer una correspondencia entre teorias ecoldgicas y observaciones. En particular, los patro-
nes vegetacion-clima observados en los bosques mediterraneos presentan un alto grado de dis-
persién, con contornos heteroceddsticos mds triangulares que rectilineos y cuyo
comportamiento medio es a menudo no lineal. En la mayoria de modelos existentes estas rela-
ciones se asumen lineales y homoceddsticas. Asi, en el andlisis de correspondencia canonico
la abundancia de las especies a lo largo de un gradiente ambiental puede seguir una curva uni-
modal, pero el gradiente se define injustificadamente como una combinacién lineal de facto-
res ambientales. Este es s6lo un ejemplo pero la mayor parte de estas técnicas se basan en cal-
culos desconocidos o asunciones injustificadas. Este problema es generalizable a una gran
cantidad de estudios ecoldgicos pero resulta mds evidente en zonas mediterrdneas en donde
factores antropicos enmascaran los efectos de procesos ecoldgicos. Las técnicas de andlisis no
paramétrico (Vayssieres et al. 2000), que permiten identificar un conjunto de reglas subya-
centes a las observaciones, pueden ser un primer paso para establecer hipdtesis o guiar futu-
ras aproximaciones experimentales. No obstante la ausencia de una formulacién analitica del
proceso que genera nuestras observaciones limita su interés tedrico.

El andlisis de los factores que estructuran las comunidades requiere por tanto el desarro-
llo de modelos estadisticos especificos para cada situacidén que permitan interpretar nuestras
observaciones en relacién a una u otra hipétesis o teoria ecoldgica. Incluso cuando el modelo
multivariante escogido sea el adecuado, debe ser considerado como un primer paso dentro del
método cientifico cuya validez se restringe a una fase de descripcion de tendencias y formu-
lacién de hipétesis, pero que es por si sola insuficiente para identificar mecanismos tales como
el espacio o la competencia cuyo andlisis requiere el uso de modelos de proceso.

5.3. Hacia una selvicultura mediterrdnea con base cientifica

El desarrollo de modelos de proceso es necesario para diagnosticar posibles cambios en
la produccién y composicion del rodal en respuesta a un determinado régimen de perturbacion
y diferentes calidades de estacién. Con esta informacién el selvicultor puede planificar y opti-
mizar sus actuaciones en funcién de unos determinados objetivos de gestion (Hawley y Smith
1982, Oliver y Larson 1990). La regeneracion de las diferentes especies, la evolucidon tempo-
ral de las clases de edad en el rodal y los mecanismos de coexistencia, sustitucién o alternan-
cia entre especies son atun desconocidos para la mayor parte de sistemas forestales de nuestro
pais. Como consecuencia la toma de decisiones se lleva a cabo en funcién de modelos a prio-
risticos o no suficientemente contrastados para el medio mediterraneo.

El concepto de temperamento que define el tipo de tratamiento y método de ordenacion
(Madrigal 1994) se fundamenta a menudo en criterios empiricos derivados de la selvicultura
centroeuropea que soslayan aspectos especificos de los ecosistemas mediterraneos derivados de
la interaccién entre la radiacion y la escasez de agua (Olazabal 1916, Gonzdlez Vazquez 1948,
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Capitulo 12). Sélo recientemente se estd adquiriendo un conocimiento de los procesos que inci-
den sobre la regeneracion y su relacion con los factores ambientales (Capitulos 3, 4,7 y 8).

Menos conocidos atin son los mecanismos que controlan la estructura y produccion del
rodal, aspecto clave para la adecuada planificacién de las actuaciones forestales. El modelo
clasico de clases naturales de edad para masas regulares tratadas normalmente (Lanier 1986,
repoblado, monte bravo, latizal y fustal) es demasiado rigido e inadecuado para describir la
estructura de muchas masas forestales mediterraneas. Asi la competencia por el agua, la anas-
tomosis entre individuos o la plasticidad de las historias vitales resulta en procesos de estan-
camiento (“stagnation’’) y dindmicas autosucesionales que difieren sustancialmente de lo
observado en bosques templados. La identificacion de estos mecanismos y el desarrollo de
modelos de dindmica del rodal es una de las numerosas cuestiones por resolver en el dmbito
de la selvicultura mediterranea.

A nivel de comunidad, los conceptos de vegetacién potencial, climax o madurez (Rivas
Martinez 1987, Ruiz de la Torre 1990, Montero de Burgos y Alcanda 1993), de incuestiona-
ble utilidad, han sido, sin embargo, aplicados a discrecion sin que sus limites de aplicabilidad
hayan sido convenientemente contrastados. La aplicacion de estos conceptos de elevada sub-
jetividad induce a jerarquias antropocéntricas en los niveles de progresién de las comunida-
des que tienden a minusvalorar el papel determinante de la heterogeneidad ambiental o la his-
toria, resultando en importante desajustes entre lo esperable y lo real. Asi se observa la
introduccién de especies y procedencias que no se regeneran de forma natural por estar su

CUADRO 9.1
Avances recientes en el estudio de las comunidades vegetales.

El desarrollo de la ecologia mediterrdnea y de la biologia tedrica nos llevan a cuestionar algunos de
los paradigmas y concepciones botdnicas cldsicas para describir la dindmica y estructura de las
comunidades vegetales mediterrdneas. El espacio, la estocasticidad y la historia inciden junto a las
historias vitales, la heterogeneidad ambiental y las perturbaciones para conformar un complejo tapiz
vegetal. Conceptos tales como vegetacion potencial o climax desarrollados durante la década de los
sesenta han sido reemplazados por modelos con base biolégica que consideran explicitamente la
heterogeneidad espacial y respuesta individual de las diferentes especies. De manera andloga la vision
clasica adaptacionista imperante en biologia evolutiva se ha ampliado para incluir aspectos
circunstanciales e histdricos.

Planteamientos botanicos tradicionales Planteamientos ecologicos actuales
Dinamica:

* Climax / Vegetacion potencial » Estados miiltiples / No equilibrio

e Series de regresion / Determinismo e Determinismo / Contingencia / Azar

* Ambiente homogéneo / Ausencia de perturbaciones [* Heterogeneidad ambiental / Perturbaciones

* Procesos no espaciales e Interacciones espaciales

Evolucién biologica:

* Adaptacion / Convergencia evolutiva * Adaptacion / Contingencias histdrica
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nicho de regeneracién fuera de las condiciones locales (aunque los adultos una vez estableci-
dos puedan tolerarlas) o masas estancadas inestables por ser coetdneas y genéticamente uni-
formes, y cuya viabilidad depende de la aplicacidn de costosos tratamientos selvicolas poste-
riores. Por otro lado, la tendencia actual a reforestar directamente con especies “climicicas”
resulta en elevadas marras que no compensan las inversiones realizadas. Un conocimiento
cada vez mads detallado de los procesos de instalacion de las especies forestales permitird dise-
far técnicas de restauracion ad hoc para cada tipo de comunidad y restricciones ambientales
tal como sugieren un nimero creciente de estudios (Vallejo 1996, Zamora et al. 2001, Espel-
ta et al. 2003, Rey Benayas et al. 2003).

La fragmentacion, la degradacion tras siglos de perturbaciones recurrentes y un incre-
mento de la aridez plantean riesgos muy graves sobre los ecosistemas mediterrdneos, inclu-
yendo una alteracién de la distribucién actual de los biotopos y degradaciones irreversibles. A
pesar de los avances en ecologia experimentados en nuestro pais durante las dltimas décadas
los mecanismos que controlan la estructura y dindmica de los principales ecosistemas fores-
tales de la Peninsula Ibérica permanecen atin por identificar. El conocimiento de los procesos
que regulan el comportamiento del sistema en cada nivel de organizacién con el desarrollo de
modelos bien contrastados en cada escala, con un grado de incertidumbre conocido, es esen-
cial para el desarrollo de una selvicultura mediterrdnea que responda a las demandas actuales
de la sociedad y contribuir a mitigar o prevenir los efectos del cambio global.
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