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Mecanismos funcionales diferentes en los patrones de crecimiento de cuatro especies que coexisten
en el entorno mediterraneo
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1INIA-CIFOR. Crtra A Coruia Km 7.5. 28040-Madrid. pardos@inia.es
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Resumen

Las masas mixtas se caracterizan por su mayor resiliencia frente al impacto del cambio global debido
a los diferentes mecanismos adoptados por las distintas especies frente al estrés ambiental. Este
hecho resulta relevante en el entorno mediterraneo, donde el exceso de luz y la sequia estival
comprometen la supervivencia y crecimiento del regenerado. En este trabajo se estudia el
crecimiento, alometria y comportamiento fisiologico de plantulas de cuatro especies (Pinus pinea,
Juniperus thurifera, Quercus ilex y Quercus faginea) -que conviven en las masas mixtas de la Meseta
Norte-, bajo condiciones variables de luz y agua en invernadero. La especie mas sensible a la sequia
es Q.faginea. Las frondosas invierten mas biomasa en raices .Por su parte, Q.ilex muestra mayor
plasticidad al cambio de las condiciones ambientales. J.thurifera muestra un crecimiento lento y un
comportamiento evitador de la sequia. P.pinea es especialmente sensible a los tratamientos e
interaccion y pese a su temperamento robusto muestra mejores resultados de crecimiento y
alometria en sombra moderada. Nuestros resultados muestran diferentes respuestas morfoldgicas y
fisiolégicas segln la especie, lo que puede resultar de gran interés para definir los nichos de
regeneracion de las especies ante un escenario de cambio global.
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1. Introduccion

Los factores ambientales que mas influyen en el crecimiento de las plantulas y la
supervivencia en ecosistemas mediterraneos son el agua y la disponibilidad de luz, junto con las
elevadas temperaturas estivales (Pardos et al., 2005). Es por ello importante incidir en la capacidad
gue poseen las plantas para ajustar su respuesta morfo-fisioldgica a condiciones limitantes de luz y
agua, que en muchos casos actian de forma conjunta (Mulkey & Pearcy, 1992). Debido a que son de
los factores limitantes mas importantes relacionados con la productividad y la composicién de los
bosques en el ecosistema mediterrdneo (Sanchez-Gémez, 2007), el impacto que se produce en la
interaccion de ambos es un indicador del comportamiento fisiolégico de las plantas bajo este tipo de
ecosistema. Este concepto es de gran importancia a la hora de comprender el éxito en la
regeneracion de las especies mediterraneas.

En ensayos donde se estudian varias especies simultdneamente se pueden observar distintos
comportamientos respondiendo a la estrategia de cada especie. Las especies anisohidricas
desarrollan tolerancias frente a las condiciones de estrés hidrico que permiten la regulacion del
intercambio gaseoso aun en condiciones de sequia (West et al., 2008). Por el contrario, las especies
isohidricas muestran estrategias evitadoras, adoptando un control estomatico que les permite cerrar
estomas ante situaciones de estrés hidrico y por consiguiente evitar la asimilacion de CO->
(Baquedano y Castillo, 2007).
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La primera etapa de la planta es crucial en el desarrollo de la planta, cuando el crecimiento suele
tener una dinamica exponencial y es en ese momento cuando se suelen reflejar diferencias entre
especies (Villar et al., 2004). Por otro lado, hay estudios que sugieren que frente a cambios en la
biomasa, la planta es capaz de adaptar la actividad de la fotosintesis en concordancia con su patron
de asignacién de la biomasa (Farrar & Gunn, 1998). Sin embargo, esto no implica que la asignacion
de la biomasa no se vea afectada por la propia planta o por las reducciones de la disponibilidad
hidrica, nutrientes o por los diferentes niveles de radiacion (Poorter & Nagel, 2000).

El pino pifionero (Pinus pinea L.) es una especie capaz de soportar sequias severas asi como
altas temperaturas estivales bajo suelos pobres, lo cual le confiere una gran potencialidad en
ambientes mediterraneos donde es capaz de sobrevivir donde otras especies no lo consiguen (Pardos
et al., 2013). Asimismo, la sabina albar (Juniperus thurifera L.) se ha descrito como una especie
capaz de resistir condiciones ambientales adversas. Las especies del género Quercus han
desarrollado distintas estrategias en relacion al estrés hidrico como la osmorregulacién en hojas,
siendo elemento caracteristico en el caso de Quercus ilex (Callaway & Mahall, 1996) y observable en
Quercus faginea (Aranda et al., 2014).

Las respuestas que los individuos muestran para afrontar un determinado tipo de estrés son
caracteristicas de cada especie, de manera que los modelos basados en la dinamica forestal precisan
de esta informacion para predecir coOmo afectara la sequia a la distribuciéon y regeneracion de las
especies forestales frente un escenario de cambio global. En este sentido, las masas mixtas juegan
un papel importante, ya que pueden mejorar la resistencia y resiliencia de los sistemas forestales.

2. Objetivos

En este trabajo se estudia la respuesta fisiologica y morfologica de plantas de un ano de las
cuatro especies que con frecuencia aparecen formando masas mixtas en la Meseta Norte (Juniperus
thurifera L., Pinus pinea L., Quercus faginea Lam. Y Quercus ilex L.), en un ensayo en invernadero que
considera dos niveles de luz y riego. El objetivo reside en estudiar la respuesta funcional en términos
de crecimiento, reparto de biomasa y capacidad fotosintética de las cuatro especies a dos niveles de
luz y riego, asi como determinar si las diferencias responden a un compromiso entre dichos niveles.

3. Metodologia

Se emplearon 192 plantas de una savia (48 plantas por especie), trasplantadas en envases
individuales de 3 litros, bajo condiciones semicontroladas de invernadero. Las plantas se
distribuyeron segln un diseno Split-plot en 12 bloques, con 16 plantas por bloque, considerandose
dos regimenes de riego (R+: control, y R-: tratamiento de estrés hidrico moderado) y dos niveles de luz
(L+: control, sin sombra y L-: sombra del 30%). Los 12 bloques se dispusieron en dos filas (6 bloques
por fila) para representar los dos niveles de luz (L+ y L-). Los bloques consistieron en una estructura
metalica rectangular sin paredes. En el tratamiento de sombra (L-) los bloques se cubrieron con una
malla de sombreo semitransltcida que redujo la luz un 30 % respecto al tratamiento de luz (L+). Las
plantas del tratamiento de luz (L+) se dejaron bajo las condiciones de luz naturales del interior del
invernadero.

El riego se realizd por goteo, de manera individual, controlando la humedad del sustrato
semanalmente mediante un TDR (TRIME-4/10 FM de IMKO), empleando una sonda tipo peine, con
tres varillas de 16 cm. Después de mantener todas las plantas a capacidad de campo durante un
mes, en junio de 2013 comenz6 a medirse la humedad del sustrato con TDR y a ajustarse
semanalmente para alcanzar el porcentaje de humedad impuesto por el ensayo para cada
tratamiento de riego, luz y especie. Los tres primeros meses se impuso una humedad del 10 % para
los tratamientos R-y una humedad del 30 % en R+. Transcurrido este tiempo se redujo la humedad
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en los tratamientos R- hasta el 5%, reduciéndose progresivamente durante el ano siguiente. Los
Gltimos meses del ensayo se mantuvieron con 0% de humedad en R-y 25% en R+.

El seguimiento de la luz y de la temperatura se llevé a cabo con un HOBO Micro-HWS (ONSET,
Massachusetts, USA). Las mediciones comenzaron el dia 17 de junio de 2013, registrandose datos
hasta el dia 26 de noviembre de 2014. Se observaron dos periodos con valores elevados de luz
coincidiendo con la primavera y el verano, y otros dos periodos de valores mas bajos coincidiendo con
el otono y el invierno. Los valores medios para L+ y L- en el periodo de primavera-verano fueron de
20527 + 398 luxes y 13694 + 245 luxes, respectivamente. En el periodo otono-invierno fueron de
6758 + 174 y 5132 + 138 luxes respectivamente. Por tanto, en sombra (L-) se consiguié reducirla luz
alrededor de un 33% en los periodos de primavera-verano y alrededor de un 26% en otono-invierno.
Considerando la duracién total del ensayo, la malla consiguié reducir un 30% la luz.

Se evalud la tasa de supervivencia y se midieron distintos parametros morfolégicos y
fisiolégicos: altura (cm), pesos secos (g) y tasa de fotosintesis (umol.m-2.s1). Cada semana se hizo un
recuento de los individuos muertos de cada especie para poder calcular al finalizar el ensayo la tasa
de supervivencia. La altura se comenzd a medir en cada una de las plantas en junio de 2013 y la
Gltima medicion se realiz6 en septiembre de 2014, realizdndose en este periodo un total de ocho
mediciones con un flexdmetro de precision milimétrica. Para la estimacién del peso seco se
cosecharon al final del ensayo cinco plantas por especie y tratamiento. El material vegetal se separ6
en raiz, tallo y hojas, y en el caso de los pinos las hojas se separaron en aciculas juveniles y adultas.
Todo este material se mantuvo durante una semana en una estufa a 65°C y posteriormente se
pesd.Se midieron las fracciones del peso seco de las hojas, del tallo, de la parte aérea total asi como
el total del peso seco. Después se calcularon las siguientes relaciones alométricas:

- Fraccion de masa foliar: LMF = Peso seco hojas/ Peso seco total
- Fraccion de masa de tallo: SMF = Peso seco tallo/ Peso seco total
- Fraccion de masa de raiz: RMF = Peso seco raiz/ Peso seco total

Las mediciones de fotosintesis se tomaron 16 meses después de iniciarse los tratamientos de riego y
luz con el fin de que las plantas estuvieran adaptadas al tratamiento. La fotosintesis se midi6é en la
porcion terminal de una de las ramas, calculandose por unidad de superficie foliar en tres plantas
para cada combinacién de tratamientos y especie obteniendo 48 mediciones. Se empledé un
analizador de intercambio gaseoso IRGA (Infrared Gas Analysers) LCPro+ Analytical Development
Corporation, Bognor Regis, UK, equipado con una fuente de luz externa).La superficie foliar de la
porcién de tallo sometida a medicion se midié posteriormente mediante escaneado y tratamiento
posterior de las imagenes a través del programa informatico de andlisis de imagenes WinFolia,
Régent Instruments (Canada) en el caso de las dos especies de Quercus. En el caso de las coniferas
se utilizé el programa informatico WinRhizo, Régent Instruments (Canadd). La luz fotosintéticamente
activa (PPFD) incidente sobre la rama de medicion se controld mediante una fuente LED de
iluminacién externa, de forma que la fotosintesis se midié a un nivel de PPFDs (Photosynthetic Photon
Flux Density) igual a 1500 umol.m-2.s-1, es decir, a maxima irradiancia (An).

El anélisis estadistico de la supervivencia se realizé implementando un proceso “stepwise” en
el que se anadid la variable especie ademas del riego y la luz para observar si ésta tuvo efecto
significativo. La probabilidad de supervivencia se calcul6 del siguiente modo, ajustando una funcién
logistica (Ecuacién 1):

P (supervivencia) = exp (Xb)/ [1+exp(Xb)] [Ec.1]

Para las mediciones de la altura se realiz6 un andlisis estadistico de medidas repetidas con el
objetivo de observar qué tratamientos habian producido efectos significativos, qué diferencias
significativas se daban entre ellos y si el tiempo y/o su interaccién con los tratamientos habia influido
significativamente en el crecimiento en altura.
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Se realiz6 un ANOVA tanto para las fracciones del peso seco, peso seco total y relaciones alométricas
como para An con el fin de analizar el efecto del riego, la luz y su interaccion. Las diferencias entre
medias se analizaron con el test de Tukey (p<0,05). Todo el andlisis estadistico se realizd con
SAS®/STAT 9.2.

4, Resultados

Supervivencia

Del recuento de la supervivencia a lo largo del ensayo se pudo observar que Quercus faginea
fue la especie mas vulnerable al estrés hidrico, obteniéndose una tasa de supervivencia del 33,3%
para el tratamiento R-L+ y una tasa del 25 % para R-L-. En Quercus ilex también se registraron
pérdidas en los tratamientos de estrés hidrico pero en menor medida, con una tasa de supervivencia
de91,7% en R-L+ y 83,3% en R-L-. En Pinus pinea se mantuvo la tasa de supervivencia del 100% en
todos los tratamientos. En cuanto a Juniperus thurifera, se obtuvo una tasa de supervivencia de
91,7% en el tratamiento R-L+, mientras que en el resto se mantuvo una tasa del 100%. En el analisis
estadistico se comprobé que los factores significativos en la probabilidad de supervivencia fueron el
riego (p=0,0003) y la especie (p=0,0002) (Figura 1).

1,10 -
1,00 -
0,90 -

0,80 -

®

50,70 -

20,60 | oR+

>

50,50 -

£0,40 -

) X

2 0,30 -

0,20 -
0,10 -
0,00

X&
*
*

% R-

Juniperus  Pinus Quercus Quercus
thurifera pinea faginea ilex
Especie

Figura 1. Probabilidad de supervivencia.
Crecimiento en altura

Del analisis de medidas repetidas se observd un efecto significativo del tiempo (p<0,0001) y de
la interaccion del tiempo con el riego (p<0,05) en todas las especies, asi como un efecto significativo
del tiempo con la luz (p<0,001) y del tiempo con la interaccion de luz y riego (p<0,05) sobre la altura
en todas las especies menos en Quercus faginea. Se observé un efecto significativo del riego
(p=0,0008), la luz (p=0,0008) y la interaccion riego*luz (p=0,04) en Pinus pinea. La interaccion
riego*luz resulté también significativa en Quercus faginea (p=0,016).

El tratamiento R+L- se tradujo en un mayor crecimiento en altura en Pinus pinea,
observandose diferencias significativas con los otros tratamientos (Figura 2). En el caso de Quercus
faginea, se mostraron diferencias significativas entre el tratamiento de alta disponibilidad de recurso
(R+L+) y los tratamientos R+L- y R-L+, en algunas mediciones apareciendo esta diferencia sélo con R-
L+. Se observo que con R+ el tratamiento que obtuvo mayor crecimiento en el periodo vegetativo fue
el tratamiento bajo sombra (R+L-) y ademas fue el tratamiento con el que mas crecieron (Figura 2).
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Figura 2. Graficos de altura + error estandar a lo largo del tiempo por especie. R-L-: estrés hidrico moderado y
sombra del 30 %; R+L-: régimen de riego control y sombra del 30 %; R-L+: estrés hidrico moderado y condiciones naturales
de luz de invernadero; R+L+: régimen de riego control y condiciones naturales de luz de invernadero. Los paresde asteriscos
indican entre qué tratamientos y en qué mediciones se producen las diferencias significativas. (Nivel de significacion: 0,05).

Biomasa y relaciones alométricas

Se observé un mayor desarrollo de la parte radical frente a la aérea en las dos especies de
Quercus (Figura 3). En Quercus faginea, el riego tuvo efecto significativo sobre el peso seco de las
hojas (p=0,0015), parte aérea total (p=0,039), raiz (p=0,013) y el peso seco total (p=0,012). La
interaccion riego*luz sélo resultd significativa para el peso seco del tallo (p=0,0215). En el caso de
Quercus ilex, tuvo efecto significativo la luz en el peso seco del tallo (p=0,003), parte aérea total
(p=0,0192), raiz (p=0,0001) y total (p=0,0002).La interaccion riego*luz sé6lo fue significativa para el
peso seco de las hojas (p=0,0212).Por su parte, Pinus pinea invirti6 mas en el desarrollo de la parte
aérea que la radical. Se observo efecto significativo del riego para todas las fracciones del peso seco
asi como para el total (p<0,0001). La luz y la interaccion riego*luz fue significativa para el peso seco
del tallo, parte aérea total y para el total (p<0,05). En el caso de Juniperus thurifera, el peso seco de
la parte aérea resultd estar muy equilibrado con el peso seco de la raiz. Se observd un efecto
significativo de la luz para el peso seco de cada una de las partes (p<0,05), asi como para el total
(p<0,01). El riego s6lo manifestd efecto significativo para el peso seco de las hojas (p=0,0131) y peso
seco del total de la parte aérea (p=0,0192). La interaccion riego*luz no se mostro significativa.

En cuanto a las relaciones alométricas, Quercus faginea solo mostré efecto significativo de la
luz para SMF (p<0,05). Los tratamientos con alta y baja disponibilidad de recurso (R+L+ y R-L-) fueron
significativamente distintos (p<0,01). Entre los tratamientos de estrés hidrico (R-L- y R-L+) se
presentd diferencia significativa (p<0,05), alcanzando mayor valor de SMF con el tratamiento
expuesto a sombra (Figura 4).

En Quercus ilex se mostré efecto significativo de la luz (p<0,01) sobre las tres relaciones
alométricas (RMF, SMF y LMF). Los dos tratamientos L+ mostraron un valor de RMF notablemente
superior al de los otros dos tratamientos bajo condiciones de sombra, siendo significativamente
mayor (p<0,01) bajo estrés hidrico. En cuanto a SMF, el tratamiento R+L+ obtuvo menor valor
mostrando diferencias significativas con los dos tratamientos R- (p<0,01) y con R+L- (p<0,001). Para
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LMF, se observaron diferencias significativas entre el tratamiento de mayor estrés R-L+ (el cual
registra menor valor) y los dos tratamientos L- (p<0,001), asi como con el tratamiento R+L+ (p<0,05).
Se observo que con buenas condiciones de riego, LMF tomaba valores significativamente mas altos
en condiciones de sombra, tanto en condiciones de estrés hidrico (p<0,001), como con plena
disponibilidad de agua (p<0,05) (Figura 4).

EnPinus pinea se observd un efecto significativo de la luz para RMF (p<0,01), obteniéndose
valores mas altos con L+. Para LMF se observaron efectos significativos tanto del riego (p<0,05) como
de la luz (p<0,01) y su interaccion (p<0,01). El tratamiento R+L- obtuvo valores mas altos mostrando
diferencias significativas (p<0,001) con los tratamientos a plena luz. Asimismo, se observé que bajo
sombra LMF fue significativamente mayor (p<0,01) cuando habia alta disponibilidad hidrica, es decir,
R+ (Figura 4).

En Juniperus thurifera, se observaron efectos significativos del riego sobre RMF y LMF
(p<0,05). Se mostraron valores mas altos de RMF en los tratamientos de estrés hidrico (R-L+ y R-L-),
observandose un valor mas alto en el tratamiento de mayor estrés, es decir R-L+ (p<0,05). En cuanto
a LMF, se observo que los tratamientos con buena disponibilidad hidrica dieron valores mas altos
mostrando diferencias significativas entre el tratamiento de mayor estrés R-L+ y los tratamientos R+L-
(p<0,01) y R+L+ (p<0,05) (Figura 4).
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Figura 3. Peso seco (gramos) en las distintas fracciones. Se muestra un grafico para cada especie con los distintos
tratamientos: R-L-: estrés hidrico moderado y sombra del 30 %; R+L-: régimen de riego control y sombra del 30 %; R-L+:
estrés hidrico moderado y condiciones naturales de luz de invernadero; R+L+: régimen de riego control y condiciones
naturales de luz de invernadero.
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Figura 4. Distribucion de la biomasa (media +ES) expresada como fraccién de masa foliar (LMF), fraccion de masa de tallo
(SMF) y fraccion de masa de raices (RMF).Se muestran las diferencias significativas entre tratamientos segln tratamiento
para cada especie*** P<(0,001, ** P<0,01, * P<0,05.

Fotosintesis

Para los valores de fotosintesis neta (An) a maxima irradiancia (medida a 1500 pmolm-2s1), se
observo en el ANOVA un efecto un significativo del riego (p=0,0256) y la luz (p=0,0391) en Quercus
ilexy del riego (p=0,0007) en Juniperus thurifera.

En la tabla 1 se muestra los valores medios (+error estandar) de An por cada tratamiento de
riego y luz. Se observa que para Juniperus thurifera, el estrés hidrico ha afectado reduciendo
significativamente la tasa de fotosintesis. En Quercus ilex se pudo comprobar que el estrés hidrico asi
como la reduccién de la luz afectd disminuyendo considerablemente An.

Tabla 1. Media y error estandar de An por tratamiento y especie.

Q.faginea Q.ilex P.pinea J.thurifera
Media Se Media Se Media Se Media Se
R+ 3,775 0,250 | 6,618 1,165 6,279 0,800 10,688 | 1,102
R- 3,640 0,498 | 3,309 0,958 7,202 1,081 3,993 0,936
L+ 3,283 0,434 | 6,459 1,199 6,790 1,184 6,246 2,120
L- 4,132 0,229 | 3,469 1,020 6,691 0,701 8,435 1,266

Al incluir el efecto de la especie en el analisis de la varianza se observo un efecto significativo
de la especie (p=0,0069), mostrandose diferencias significativas en An entre las coniferas y los
frondosas. Asimismo, se encontrd un efecto significativo del riego (p=0,0047), mostrandose
diferencias significativas en An entre los tratamientos de R+ y R-.
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5. Discusion

Las dos especies de Quercus se han visto afectadas negativamente en cuanto a la tasa de
supervivencia por el efecto del estrés hidrico, situandose Quercus faginea como la especie mas
vulnerable y manifestando una tasa de supervivencia notablemente menor que el resto de especies.
La concurrencia de alta radiacion y la sequia exacerba el impacto negativo de la sequia en el
rendimiento de la planta, lo que lleva a la fotoinhibicion y con ello limita aiin mas la asimilaciéon de
carbono (Valladares et al. 2005), lo que puede inducir la muerte regresiva por inanicion, causar
insuficiencia hidraulica y, finalmente, muerte de la planta (Calama et al. 2013).

Tanto P.pinea como los dos Quercus muestran un crecimiento similar en altura con un
incremento notable en altura en el periodo vegetativo, mientras que el crecimiento de J.thurifera es
notablemente inferior. Esto puede justificarse por el caracter de crecimiento lento propio de la
especie, elemento diferenciador en la primera etapa de la planta cuando el crecimiento suele tener
una dinamica exponencial y se suelen reflejar las diferencias entre especies (Villar et al., 2004). En
las cuatro especies, el tratamiento R+L- ha manifestado un mayor incremento de la altura en el
periodo vegetativo mostrando diferencias significativas con el resto de tratamientos. El riego ha sido
el factor que mas ha afectado a las coniferas en la altura. En los Quercus se ha notado mas el efecto
de la luz, sobre todo en Q.ilex.

Las cuatro especies presentan mayor biomasa foliar cuando se encuentran a la sombra,
mientras que presentan mayor biomasa radical cuando se encuentran en condiciones semi-naturales
de luz de invernadero. Es habitual observar en el género Quercus una mayor inversion en el sistema
radical como mecanismo de evitacion de la sequia propio de estas especies, hecho observable en los
resultados, independientemente del tratamiento.En condiciones de mayor iluminacion el desarrollo en
biomasa de raiz suele ser mayor, caracteristica alométrica exhibida por Quercus ilex que podria
indicar una posible inhibicion del desarrollo aéreo como consecuencia del déficit hidrico. Esta
circunstancia tiene como consecuencia un mayor requerimiento hidrico, de manera que la reduccién
del consumo de carbono y energia de la parte aérea se traduciria en la redistribucién de los productos
asimilados hacia el sistema radical para sustentar un posterior crecimiento del mismo (Taiz et al.,
2006).En este caso se observé que Quercus ilex respondia a un compromiso entre riego y luz de tal
modo que en situaciones de estrés hidrico y de maxima exposicion a la luz, cuando la planta tiene un
An mas alto, invierte menos en la parte aérea para evitar pérdidas por transpiracion e invierte mas en
generacion de raiz y por tanto en ser mas eficiente en la captacién de agua subterranea. Es decir,
adopta una cierta plasticidad fenotipica para ser capaz de tolerar la sequia sin verse limitada su
regulacion del intercambio gaseoso, reflejando asi un comportamiento isohidrico (West et al., 2008).

Por el contrario, se observé que la sombra favorecié un incremento de LMF (relacion entre
biomasa aérea y total), lo que aumenta la capacidad de la planta para capturar la luz. Se reafirma la
hip6tesis de “trade off” que establece que la sequia es mas perjudicial en las condiciones mas
sombrias, ya que en ese caso las plantas invierten mas en parte aérea que en la raiz tal y como se
observo en el reparto de biomasa, disminuyendo asi la capacidad de captar agua (Smith et al.,
1989).Esta hipdtesis puede estar relacionada con que en Quercus ilex se observa una menor tasa de
supervivencia en el tratamiento de estrés hidrico a la sombra. En Pinus pinea, se mostr6 una
diferencia acusada debida a la luz, desarrollando mas la parte aérea a la sombra, observandose
ademas, que a pesar de su temperamento robusto, ha respondido mejor en cuanto a crecimiento en
condiciones de sombra moderada. En el caso de Juniperus thurifera el riego fue el factor que afecté
significativamente en la alometria, mostrando mayor RMF con estrés hidrico (R-) y mayor LMF con R+.
En este caso al tener mayor desarrollo aéreo en los tratamientos con buena disponibilidad hidrica, la
tasa de fotosintesis (An) fue significativamente mayor.El riego fue un factor que influyd
significativamente en la tasa de fotosintesis, observandose tasas mas altas con R+. Dicho de otro
modo, cuando el factor hidrico era limitante, la especie ha respondido fotosintetizando menos,
mostrandose asi como una especie isohidrica siguiendo una estrategia evitadora, adoptando un
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control estomatico que permite cerrar estomas ante situaciones de estrés hidrico y por consiguiente
evitar la asimilaciéon de CO2 (Baquedano y Castillo, 2007).

Al incluir el efecto de la especie en el analisis de la varianza se observd ademas un efecto
significativo, mostrandose diferencias significativas en An entre las coniferas y los Quercus. Por tanto,
se pone de manifiesto que el comportamiento ante los diferentes tratamientos depende también de
la especie. Las coniferas han invertido mas biomasa en la parte aérea y por tanto han obtenido tasas
de fotosintesis mayores mientras que los Quercus desarrollaron mas la parte radical, obteniendo
menos superficie foliar y, por tanto, menor superficie para fotosintetizar. La elevada inversion en
raices asegura un buen abastecimiento de agua a las hojas durante el verano, mas adn en la
situacion de numerosos montes bajos resultado de la capacidad de rebrote de muchas especies de
Quercus (Aranda et al., 2014).

6. Conclusiones

De los resultados obtenidos se ha podido comprobar que la sombra moderada y el riego han
favorecido el crecimiento en altura en las cuatro especies. De las cuatro especies Quercus faginea es
la especie mas sensible a la sequia, con tasas de supervivencia del 20%.Las cuatro especies
reflejaron la respuesta morfologica al estrés hidrico desarrollando en mayor medida la biomasa de
raiz para la blsqueda de recurso hidrico. No obstante, independientemente del tratamiento, las
frondosas han invertido mas en biomasa de raices que en la parte aérea y por ello las tasas de
fotosintesis a maxima exposicion luminica reflejan valores mas bajos que en las coniferas. En
Quercus ilex se ha comprobado el compromiso que existe entre luz y estado hidrico y cémo se ha
adaptado mejor el reparto de biomasa para suplir sus carencias fisiol6gicas, mostrandose asi como la
especie de mayor plasticidad frente al cambio de las condiciones ambientales entre las cuatro
especies estudiadas. Sin embargo Quercus faginea no mostré cambios en la alometria en respuesta a
los diferentes tratamientos. En cuanto a Pinus pinea se ha podido comprobar que ha sido la especie
mas sensible al efecto de la luz, el riego y su interaccién. Respecto a Juniperus thurifera cabe
destacar el escaso crecimiento que ha manifestado a lo largo de las mediciones, reflejo de las
caracteristicas intrinsecas de la especie. Ademas la especie ha reflejado una respuesta tanto
morfologica como fisiolégica en condiciones de estrés hidrico. Por un lado, aumentando en biomasa
de raiz en el tratamiento de mayor estrés y, por otro lado, disminuyendo la tasa de fotosintesis. Se ha
podido comprobar, por tanto, que existen diferentes respuestas morfologicas y fisiologicas
dependiendo de la especie bajo las mismas condiciones semicontroladas de invernadero y que se
presentan similitudes, por un lado, entre las dos frondosas y, por otro, entre las dos coniferas.
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