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Resumen

El objetivo de este estudio es conocer el nivel de plasticidad fenotipica de plantulas de varias
especies de Quercus a dos de los principales factores que regulan el crecimiento y la supervivencia de
las plantas lefiosas mediterraneas: la luz y el agua, asi como determinar qué variables son mas
plasticas a uno u otro factor. Se cultivaron en condiciones controladas individuos de Quercus ilex
subsp. ballota, Q. suber, Q. pyrenaica y Q. canariensis en tres tratamientos de luz (100, 25y 3% de
luz incidente) y con agua abundante. A partir de mediados de primavera, a una parte de los individuos
se le suprimid el agua, de forma que se tuvieron dos tratamientos de agua (riego vs. no riego) dentro
de cada tratamiento de luz. Se estudiaron distintas variables fisiol6gicas, como la tasa de fotosintesis
y respiracion, el punto de compensacion y de saturacion a la luz, la conductancia estomatica, la
eficiencia instantanea en el uso del agua, la eficiencia fotosintética a la luz y la eficiencia en el uso del
nitrégeno. También se estudiaron distintas variables morfoldgicas o estructurales, como el area foliar,
el area especifica foliar, las concentraciones de N y C y un indice de clorofila. La plasticidad de las
variables estructurales al factor agua fue muy baja, mientras que el indice de plasticidad de las
fisiologicas fue mayor. Con la luz, no se detectaron diferencias en los indices de plasticidad de las
variables estructurales o fisioldgicas. Estas diferencias se pueden explicar, por un lado porque la luz
es un factor que ha condicionado el crecimiento y expansion de las hojas, afectando tanto a las
variables estructurales como fisioldgicas. Por el contrario, la falta de agua se puso de manifiesto
cuando la planta habia finalizado su crecimiento; asi no respondieron a este factor modificando
caracteristicas estructurales, de gran componente ontogenético. Sin embargo, estas especies adaptadas
a la sequia estival, si tienen buen potencial de aclimatacion a la falta de agua modificando
caracteristicas fisioldgicas que le permiten optimizar la relacion fotosintesis/transpiracion.
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INTRODUCCION

La respuesta plastica de las plantas a los distintos factores ambientales como la luz
(VALLADARES et al., 2003) y el agua (CORCUERA et al., 2004) parece estar relacionada con su
crecimiento, supervivencia e incluso con su distribucion (SULTAN, 2001). Dada la especial
relevancia de la plasticidad, se ha estudiado en multitud de organismos como liquenes (PINTADO et
al., 1997), herbaceas (URBAS & ZOBEL, 2000), arbustos (BALAGUER et al., 2001) y arboles
(KERR, 2004). En estos y otros trabajos se ha cuantificado la plasticidad de las especies atendiendo a
diferentes variables abidticas como la luz, el agua, los nutrientes o incluso de forma méas genérica a la
heterogeneidad ambiental (GIANOLI, 2004). Sin embargo, existen pocos estudios que estimen la
plasticidad combinando méas de un factor. La plasticidad ha sido medida en multitud de rasgos de la
planta, tanto a nivel de hoja (area especifica foliar, tasa de fotosintesis, fluorescencia de la clorofila,
etc.) como a nivel de individuo (distribucion de biomasa, arquitectura, etc.). Ademas, en algunos
estudios (VALLADARES et al., 2000), se ha comparado la plasticidad de variables fisioldgicas frente



a estructurales, aunque la informacidn existente es escasa.

Las especies de Quercus objeto de estudio, poseen un interés especial afiadido por su diferente
estrategia foliar asi como por su distribucidn en dos sierras representativas y a la vez contrastadas del
sur peninsular. El alcornoque, Quercus suber (perennifolia), y el quejigo andaluz, Quercus
canariensis (caducifolia), coexisten en el Parque Natural de los Alcornocales dominando este Gltimo
vaguadas y fondos de valles y arroyos. En el Parque Nacional de Sierra Nevada, los bosques de
encina (Quercus ilex subsp. ballota, perennifolio) predominan en zonas de baja altitud, frente a los
melojares (Quercus pyrenaica, caducifolio) que ocupan zonas a mayor altitud (BLANCO CASTRO
et al. 1998).

Los objetivos del presente estudio son (i) conocer la respuesta plastica a la luz y al agua en
cuatro especies del género Quercus, (ii) determinar qué variables son mas plasticas y (iii) comparar la
plasticidad de las variables estructurales y las fisioldgicas.

MATERIAL Y METODOS
Condiciones de crecimiento

El experimento se llevo a cabo en los invernaderos de la Universidad de Cérdoba (37° 51” N,
4° 48’ Wy 100 m. de altitud) bajo condiciones controladas. En otofio de 2002 se recolectaron bellotas
de las cuatro especies en las dos zonas de estudio (PN Los Alcornocales y PN Sierra Nevada). Debido
a problemas de viabilidad con las bellotas de Q. pyrenaica del PN Sierra Nevada, se recolectaron
nuevas semillas en el PN de Sierra de Cardefia y Montoro. Las bellotas fueron sembradas en macetas
individuales de PVC de 11 cm de didmetro y 50 cm de altura (para evitar en la medida de lo posible la
interferencia del crecimiento radicular). Las plantas fueron sometidas a tres niveles de luz: 1)
tratamiento “luz” en el que recibian el 100% de la luz disponible dentro del invernadero; 2)
tratamiento “sombra” en el que las plantulas se cubrian con una malla verde y recibian el 25 % de la
luz incidente; y 3) tratamiento “sombra profunda” en el que las plantulas sélo recibian el 3 % de la luz
incidente. Los valores medios + la desviacion estdndar de la radiacion fotosintéticamente activa
medida con EMS7 (canopy transmission meter, PP-system, UK) el 28 de mayo de 2003 a mediodia
solar, en cada tratamiento de luz fueron 760 + 424 (en luz), 187 + 76 (en sombra) y 23 + 5 (en sombra

profunda), expresados en pumol m2sL,

Al principio del experimento las plantas fueron regadas semanalmente. Una vez emergidas las
plantulas y después de 4 meses de crecimiento, se instalé un sistema de riego por goteo en la mitad de
las macetas (tratamiento “riego”) mientras la otra mitad no fue regada hasta el final del experimento
(tratamiento “no riego”). De esto modo, los tratamientos simulaban una tipica situacion de sequia
estival en el ambiente mediterraneo. Los valores medios + desviacion estandar de la humedad del
suelo (en contenido volumétrico) medidos con una sonda TDR (modelo 100, Spectrum Technologies,
Inc.) en julio del 2003 fueron de 13.20 + 1.65 % (para el tratamiento “riego”) y 2.96 + 1.05 % (para el
tratamiento *“no riego).

Medidas de fotosintesis y otros rasgos relacionados

Las tasas de fotosintesis se midieron en seis hojas tomadas al azar de distintos individuos por
cada especie y tratamiento de luz y agua. Las medidas se realizaron con un analizador portéatil (Ciras-
2, PP-System, UK). El aparato se ajustd para tener unas condiciones constantes de concentracion de

CO, (360 ppm), flujo (150 cm?3 min'1) y temperatura de la hoja (25°C) dentro de la cdmara. Se estimé
la tasa de fotosintesis a 10 intensidades luminosas en el siguiente orden: 1000, 1300, 1500, 800, 600,

400, 200, 100, 50, 0 pmol m2 s'1. Cada hoja permanecia un minuto en cada nivel de intensidad
luminica, en el que se registraban la tasa de asimilacion neta, la tasa de transpiracion neta y la
concentracion intercelular de CO,,.

Tras las medidas de fotosintesis, se estimé el contenido de clorofila con un medidor CCM-200
(Optic Science, USA). Posteriormente, las hojas se recolectaron, se midid su area (registrando su area
con un escaner y procesando la imagen con un analizador de imagenes, Image Pro-Plus v 4.5 Media
Cybernetic, Inc). Las hojas se secaron en una estufa a 80 °C durante al menos dos dias y se pesaron,
para determinar el area especifica (SLA, area/ peso seco foliar). Las hojas se molieron con N liquido
en un mortero de agata hasta obtener un polvo muy fino. Se analiz6 la concentracion de N 'y C con un
analizador elemental (Eurovector EA 3000, EuroVector SpA. Italia).



Los rasgos fisioldgicos de cada hoja se obtuvieron ajustando los datos de asimilacion de
carbono en respuesta a la luz mediante el modelo de la hipérbola no rectangular de THORNLEY
(1976):
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donde A es la tasa de asimilacion neta, | la intensidad de radiacion, @ la eficiencia cuantica, 4, la
tasa de asimilacion maxima, R, la tasa de respiracion en oscuridad y ¢ la curvatura. Las distintas
variables se estimaron usando el método de estimacion no lineal de Statistica v6 (StatSoft, Inc.
2004). La varianza explicada por el modelo no lineal de fotosintesis con respecto a la intensidad
luminosa fue muy alta (valores medios r? de 0.979 + 0.314). Los datos de fotosintesis maxima fueron
recalculados asumiendo una luz incidente de 2000 umol m2 sl (aproximadamente el valor maximo
para verano en nuestras latitudes). El punto de saturacion de luz (LSP) se calculé como el valor de
radiacion fotosintética en el que se alcanzaba el 90% de la tasa de fotosintesis maxima. El punto de

compensacion a la luz (LCP) se calcul6 como la radiacién luminosa donde la tasa de fotosintesis es
cero.

Anélisis de datos

Se calcul6 un indice de plasticidad [PI= (Max valor — Min valor)/Max valor] segun la formula
de VALLADARES et al. (2000), para cada especie en respuesta a cada tratamiento de luz o agua.
Este indice tiene la ventaja de que los cambios en las variables expresadas en diferentes unidades y
con diferentes rangos, pueden ser comparados en una escala de 0 a 1 (VALLADARES et al. 2003).
Para el indice de plasticidad, las variables se caracterizaron en estructurales [indice de clorofila (CL
index), area foliar, area especifica foliar (SLA), concentracién de nitrégeno (N) y de carbono (C)] o
fisiol6gicas [tasa maxima de fotosintesis (A), tasa de respiraciéon (R), punto de compensacion a la luz
(LCP), punto de saturacion a la luz (LSP), eficiencia fotosintética a la luz (®), conductancia
estomatica (g), cociente entre la concentracion de CO, interna y externa (C,/C,), eficiencia en el uso

del agua (WUE) y eficiencia en el uso del nitrégeno (NUE)]. Algunas variables (N, C, Ay R) se

expresaron tanto referidas a unidad de superficie (N, C;ear Aarea » Rarea) COMO referidas a unidad
de peso (N A

peso Cpeso, peso’ Rpeso), ya que dan una diferente informacion (WRIGHT et al., 2004).

Las diferencias en la plasticidad a la luz y al agua, entre especies y entre tipo de variables
(estructurales o fisiologicas) se analizaron con ANOVA y el test de Tukey para las comparaciones a
posteriori. En los casos donde no hubo normalidad y homocedasticidad las variables fueron
transformadas a logaritmo (ZAR, 1984). Todos los andlisis se llevaron a cabo con Statistica v6
(STATSOFT, INC. 2004).

RESULTADOS

No se encontraron diferencias entre las distintas especies en el indice de plasticidad a la luz
(Fig. 1A), tanto para las variables fisiologicas como estructurales (medias de 0.32 + 0.22 y 0.37 +
0.18, respectivamente, P > 0.35). Se encontraron variables fisioldgicas muy plasticas a la luz como es
el caso de LCP, LSP, R, .., Rpeso, Agrea Y Apeso, con valores cercanos a 0.50 (Figura 2 A). En

cambio, otras variables fisiologicas (® y C; /C,) presentaron valores de indice de plasticidad muy

bajos (en torno a 0.15, Figura 2 A). En relacion a las variables estructurales, SLA, C, .., N, ...

presentaron valores altos de plasticidad (en torno a 0.50), mientras que otras variables (C__.. e indice

peso
de clorofila) mostraron bajos valores de plasticidad, en torno a 0.10 (Figura 2 A).

En relacion al indice de plasticidad al factor agua, se encontraron diferencias entre las
variables fisiologicas y estructurales (P<0.0001), siendo mayor la plasticidad de las variables
fisioldgicas (0.35 + 0.22 frente a 0.07 + 0.05, Tukey test, P<0.001; Figura 1 B y Figura 2 B). Se
encontraron también diferencias a nivel de especie en la plasticidad de las variables fisioldgicas (P
<0.05), siendo el quejigo (Q. canariensis) menos plastico al agua (valor de 0.15) que las demas



especies (valores en torno a 0.35 y 0.45) (Fig. 1 B).

DISCUSION

La teoria ecoldgica, predice que una estrategia generalista y por tanto plastica puede ser mas
favorable en ambientes heterogéneos que en ambientes estables (VAN TIENDEREN, 1991;
GIANOLLI, 2004). En el clima mediterraneo, se ha descrito la heterogeneidad como una caracteristica
intrinseca de estos ambientes (KOLASA & PICKETT, 1991; CALDWELL & PEARCY, 1994;
TILMAN & KAREIVA, 1997). En condiciones naturales, las plantulas de estas especies crecen y se
desarrollan en un ambiente heterogéneo, en cuanto a la luz y el agua (MARANON et al., 2004). Los
resultados encontrados en este experimento sugieren que la respuesta plastica de estas especies puede
actuar como un mecanismo para sobrevivir ante un ambiente variable, sobre todo en las primeras
etapas del desarrollo, cruciales para el establecimiento (HARPER, 1977). Sin embrago, no hemos
encontrado diferencias en la respuesta plastica al factor luz entre las distintas especies; por tanto no
podemos afirmar que la plasticidad diferencial (a la luz) influya en la distribucién de las especies tal y
como sugieren otros autores (SULTAN, 2001). Por el contrario, teniendo en cuenta la respuesta
plastica al factor agua, se observa como Q. canariensis €s una especie poco plastica con respecto a las
demas especies, 1o que sugiere una falta de respuesta a cambios bruscos a la disponibilidad de agua.
Este hecho se refuerza si atendemos a la distribucion de esta especie, relegada a zonas donde la sequia
estival es moderada en el contexto mediterraneo (BLANCO CASTRO et al, 1998).

Por lo que respecta a la plasticidad de las distintas variables estudiadas hay que destacar los
valores altos de area especifica foliar (SLA) muy relacionada con la tasa de crecimiento (ANTUNEZ
et al., 2001; VILLAR et al., 2004) y por tanto con el éxito en el establecimiento de la plantula.

Cuando comparamos las variables estructurales y fisiologicas en relacién con la plasticidad a
la luz, hemos observado que aunque hubo respuesta plastica, no se detectaron diferencias en los
indices de plasticidad entre las variables estructurales y las fisiologicas. La luz es un factor que ha
condicionado el crecimiento y expansién de las hojas durante el experimento, afectando tanto a las
variables estructurales como fisioldgicas. Tal y como sugieren VALLADARES et al. (2002b), la
plasticidad a la luz observada en las caracteristicas estructurales incrementa la eficiencia en la captura
de fotones y contribuye al aumento de la supervivencia en sombra profunda. Esto puede ser
importante si consideramos la mayor probabilidad que tienen las bellotas de caer en micrositios de
sombra como consecuencia de sus dispersores (GOMEZ, 2003). Por otro lado, la plasticidad
fisiol6gica a la luz puede fortalecer la tolerancia a alta radiaciéon (VALLADARES 2002a), con lo que
juega un papel importante para las plantulas de zonas abiertas.

La plasticidad de las variables estructurales al factor agua fue muy baja, mientras que el indice
de plasticidad de las fisioldgicas fue mayor. En nuestro experimento se han intentado reproducir las
condiciones de una situacion tipica en el bosque mediterraneo, plantulas creciendo en diferentes
ambientes luminicos y con la llegada del verano se produce un fuerte descenso en la disponibilidad de
agua, por tanto esta falta de agua se pone de manifiesto cuando la planta ha finalizado su crecimiento
con lo que las plantulas no responden a este factor modificando caracteristicas estructurales, de gran
componente ontogenético. Sin embargo, estas especies tolerantes de la sequia estival, si tienen buen
potencial de aclimatacion a la falta de agua modificando caracteristicas fisioldgicas que le permiten
optimizar la relacién fotosintesis / transpiracion. Nuestros resultados ponen de manifiesto la
importancia de la plasticidad en las caracteristicas estructurales y fisiologicas de cara al éxito en el
establecimiento de las plantulas.
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Figura 1. Valores del indice de plasticidad a la luz (A) y al agua (B). Se representan la media £
desviacion estandar de distintas variables fisiologicas y estructurales para las cuatro especies
estudiadas: quejigo (Q. canariensis), encina (Q. ilex subsp. ilex), alcornoque (Q. suber) y melojo (Q.
pyrenaica). La clasificacion en variables fisioldgicas y estructurales pueden verse en la figura 2 A. El
indice de plasticidad se calculé como Pl= (Max valor — Min valor)/Max valor.

Figura 2. Valores de indices de plasticidad para la luz (A) y el agua (B) de distintas variables
fisiologicas y estructurales para las cuatro especies estudiadas.
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