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RESUMEN

Lamayoriade |as repoblaciones forestales se realizan en zonas con poca coberturavegetal, y, cuando lahay, normalmente
seeliminaparafacilitar laslabores derepoblaciony paraeliminar lacompetenciapor otrasplantas. Sin embargo, en agunos
estudios se ha comprobado el efecto beneficioso de una cubierta vegetal sobre el crecimiento y supervivencia de las
pléntulas. Estos efectos podrian venir determinados por diferencias en latasa de fotosintesisy en laeficienciadel uso del
agua (cociente entre tasa de fotosintesis y tasa de transpiracion). Por ello, hemos estudiado |as tasas de fotosintesis y
transpiraciony laeficienciaen el uso del agua parados especies que se distribuyen en el Parque Natural Los Alcornocales:
el acornoque (Q. suber) y el roblemelojo (Q. pyrenaica) en trescondiciones distintas: en zonas descubiertas, en zonashajo
cubierta arbrea y en zonas con cubierta densa de bosgue. Las intensidades luminosas para las tres zonas fueron muy
distintas entre si, siendo, como cabia esperar, atas en los sitios abiertos, intermedias en |os sitios con cobertura arbérea
y muy bajas en |os de zonas con cubierta de bosque. La respuesta de la tasa de fotosintesis alaluz fue muy similar para
las dos especies y tratamientos, aunque se encontraron diferencias significativas en el punto de compensacion alaluz (la
luz necesaria para que la ganancia de carbono por fotosintesis equilibren las pérdidas por respiracion). El punto de
compensacion disminuy6 desde los micrositios abiertos alos que estaban bajo cubierta densa de bosque. Larespuesta de
lafotosintesis alaluz muestraque paralas dos especies unaradiacion mayor de 600 umol m? seg™ determinaun descenso
enlatasadefotosintesis (por fotoinhibicidn), por lo que enlas zonas abiertas, este fendmeno se puede producir mucho mas
amenudo, determinando unamenor gananciade carbono paraesas plantas. Lagananciade carbono diariafue similar entre
las plantas delos micrositios abiertosy con coberturaarbérea, y muy pequefia paralas plantas de los micrositios de bosque
cerrado, debido alaescasaluz que reciben. Laceficienciaen el uso del aguanos muestra que las plantas en [os micrositios
con cubiertaarborea son lasmés eficientes, esto junto a hecho de que tienen una ganancia de carbono alta, nos sugiere que
son |os micrositios mejores para la regeneracion de las plantulas de estas dos especies.

Palabras clave: Quercus suber, Q. pyrenaica, respuesta ala luz, fotosintesis, ecofisiologia.
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Figura 1. Respuesta de |a tasa de fotosintesis neta (mmoles CO, m? s*) con laradiacion (mmoles de fotones m? s?)
y los parametros que se obtienen de esta respuesta que nos informan del estado de |a planta.

INTRODUCCION

La heterogeneidad ambiental es un elemento clave en |a regeneracion de la vegetacion (Harrington, 1999), sin embargo
este hecho ha pasado inadvertido en los planes de restauracion, ya que la mayoria de las repoblaciones forestales se
acometen con un manejo previo, eliminando lacoberturavegetal, con el fin defacilitar |aslaboresde repoblaciony suprimir
lacompetenciapor otras plantas, aunque esto traiga como consecuencia una superficie homogénea de repoblacion, lo que
ha originado importantes fracasos (Chaparro y Esteve, 1996). Por el contrario, en agunos estudios redizados en el
ambiente mediterraneo se ha comprobado €l efecto beneficioso de la cobertura vegetal sobre el crecimiento y la
supervivenciadelas especies (Castro et al., 2002). Este ventaj0so efecto puede venir determinado por diferenciasenlatasa
de fotosintesis y en la eficiencia en el uso del agua, definida como el cociente entre la tasa de fotosintesis y la tasa de
transpiracion. Latasa de fotosintesis depende basi camente de |as condiciones de temperaturay luz (Lamberset al ., 1998).
Asi por gjemplo, ambientes con alta radiacion y temperatura, propios de zonas mediterraneas desprovistas de vegetacion,
pueden provocar una reduccion enlaeficienciade laconversion fotoquimicadeluz en biomasa, fendmeno conocido como
fotoinhibicion (Valladares, 2001a). Por ello, en este trabajo hemos estudiado las tasas de fotosintesis, transpiracion y
eficienciaen el uso del agua, de dos especies de Quercus (Q. suber y Q. pyrenaica) que sedistribuyen en el Parque Natural
Los Alcornocales, en distintos ambientes luminicos. Este estudio puede aportar informacion sobre el ambiente mas
adecuado para las plantulas, de cara a futuros planes de restauracion del bosque mediterraneo.
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Figura 2. Detalle de lacamaradel IRGA (siglas en inglés de "infrared gas analyzer") donde de introduce
lahoja para detectar el intercambio gaseoso de CO, y H,O (Foto, T. Marafion).

LA FOTOSINTESISY LA TRANSPIRACION SON DOS PROCESOS INSEPARABLES

Lacantidad de CO, asimilada por la hoja por unidad de tiempo y superficie de hoja se define como |a tasa de fotosintesis,
mientras que lacantidad de vapor de aguaquelaplantaliberaa medio por unidad detiempo'y superficie de hojaeslatasa
de transpiracion. Tanto laentrada de CO, como lasalida de agua se produce através de |os estomas. Se podria decir que
lapérdidade aguaes unaconsecuenciairremediableligadaalanecesidad de captar CO, (Yuetal., 2001). Si laplantasufre
estréshidrico podriacerrar losestomas pero tendrialaconsecuencianegativade no captar CO, y por tanto nofijar laenergia
luminosa. Por €llo, las plantas tienden a equilibrar ambos procesos y a optimizar la ganancia de carbono con la menor
pérdida de agua posible. Para tener unaidea de como es este equilibrio se calculala eficienciaen el uso del agua que se
define como €l cociente entre |a tasa de fotosintesis y latasa de transpiracion, de forma que nos da la cantidad de agua
perdida por los estomas en relacion a carbono asimilado. Cuanto mayor sea ese cociente, més eficientes seran las hojas
en el uso del aguay perderan menos agua por carbono asimilado, lo cual podria ser unaventaja en habitats donde el agua
€S UN recurso escaso, como ocurre en los bosques mediterraneos durante varios meses a afio.

Uno de los recursos que mas condiciona latasa de fotosintesis es laradiacion. Larespuesta de latasa de fotosintesisala
luz depende en muchos casos de la especie en cuestion y de la zona o micrositio en la que se encuentre ya que la hoja se
aclimataaesas condiciones particularesy cambiasus caracteristicasmorfol dgicasy fisiol dgicas (Valladares, 2001b). Para
conocer |a respuesta de la fotosintesis a la luz, se somete la hoja a diferentes niveles de luz mediante una fuente de luz
artificial y se analizan diversos parametros (figura 1):

103



Almoraima, 31, 2004

1200 T T T T T
1100 L O O O ABIERTO
1000 E [ BAJO ARBOL
o0 L o) A BAJOBOSQUE |}
~ 800 f O
L 700 E ]
£ O
5 600 E ]
5 500 |
N =
2 400 | O a
0L O - u -
b a o
200 n B 5
100 | L & ]
A A A A
oL A A
1 1 1 1 1 1 1 1 o ‘
T 8 9 10 1 12 13 14 15 16 17 18
HORA SOLAR

Figura 3. Radiacion fotosintéticamente activa (PAR) durante un dia sin nubes de marzo 2002, en los tres micrositios estudiados:
O, zonas descubiertas; B, zonas con cobertura arbérea; A, zonas con cobertura arbéreay arbustiva (bajo bosque).

|a fotosintesis méxima

- ¢ punto de compensacion alaluz, que esla cantidad de luz necesaria para equilibrar las pérdidas de carbono por
respiracion con las ganancias de carbono por fotosintesis

- latasa de respiracion en oscuridad
el punto de saturacion alaluz, que eslaradiacion por encimade lacual 1ahojano aumenta su tasa de fotosintesis

- lafotoinhibicion, que es el proceso por el cual se produce un descenso de latasa de fotosintesis con altaradiacion

Este conjunto de parametros nos permitiré conocer cud es el microhabitat mas adecuado para el éxito de las especies que
estudiamos en un contexto de regeneracion del bosque.

MATERIAL Y METODOS

El estudio sellevd acabo en unarepoblacion experimental realizadaen el ParqueNatural LosAlcornocales(Cadiz-Méaga)
en diciembre de 2001. L as especies utilizadas fueron Quercus suber L. y Quercus pyrenaica Willd., quetienen estrategias
perennifoliay caducifolia respectivamente. Lazonapresentaun clima influenciado por laproximidad delacosta, situado
en e piso termomediterraneo, ombroclimahlmedo y cuya precipitacion alcanzalos 1000-1500 mmy latemperaturaoscila
entre 2°y 36 °C.
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Figura 4. Evolucion de |a tasa de fotosintesis (umoles de CO, m? s*) con la radiacion (umoles de fotones m? s?) en
plantulas de alcornoque (Q. suber) y roble melojo (Q. pyrenaica), en los tres tipos de micrositios estudiados: A, zonas
descubiertas; B, zonas con cobertura arborea; C, zonas con cobertura arbdreay arbustiva (bajo bosque).

Seeligid unaparcelade exclusion de grandes herbivoros, cercade La Sauceda (UTM [030S1269433 4046107). Enlaparcela
Se escogieron tres tipos de micrositios seglin la cobertura vegetal: A, zonas abiertas sin cobertura; B, zonas con cobertura
arbéreay C, zonas bajo bosque (con coberturaarbéreay arbustiva). Paracadamicrositio se seleccionaron seiszonas donde
se transplantaron plantulas de una savia procedentes de vivero y ademas se sembraron bellotas de las dos especies. Se
[levaron a cabo medidas de radiacion incidente en |os diferentes micrositios con un medidor de transmision que integra
varios sensores de radiacion fotosintéticamente activa (PAR, siglas en inglés) (400-700 nm) (EMS7 Transmission meter,
PP-system). Los datos que se presentan son de un dia claro correspondiente a 26 de marzo 2002.

A finales de mayo de 2002, se midieron las tasas de fotosintesis de un grupo de seis plantul as de cada especie, tomadas
azar, dentro de cadamicrositio. De cada plantula, se seleccionaba unahojarepresentativa. Estas medidas se realizaron con
un aparato denominado IRGA (siglaseningésde"infrared gasanalyzer") (Ciras-2, PP-System) que consta de unacamara
enlaque se encierraalahojay donde se cuantifica el intercambio gaseoso que realiza la hoja con el medio (figura 2).

En las gréficas se muestran los valores medios de las variables y las barras del error estandar.
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Con los datos de larespuesta de latasa de fotosintesis con |aradiacion para cada especiey micrositio (figura 1) secalcul
laganancia de carbono diaria. Para ello se calcul§ |atasa de fotosintesis durante cada hora (segiin laintensidad luminosa
aesahoray larespuesta de la tasa de fotosintesis con laradiacion). Con estos datos se determing una funcion (ganancia
decarbono) respecto alahoradel diay sedeterminélaintegral de estafuncion durantetodo € dia, resultando enlaganancia
de carbono diaria (mmoles de CO, asimilados durante todo e dia por m? de hoja). Delamismaformase calculo lapérdida
de agua diaria, utilizando la respuesta de la transpiracion con la radiacion para cada especie y micrositio. Laintergral se
calcul6 con el programa gratuito "Funciones para Windows" de Jordi Lagaresi Roset (www.lagares.org).

RESULTADOSY DISCUSION

La evolucion de la radiacion PAR (umoles de fotones m? s?) alo largo del dia fue muy diferente entre los tipos de
micrositios (figura 3). Como erade esperar, laszonas A (abiertasy desprovistas de vegetacion) presentaron unaradiacion
mayor que las zonas B (bajo arbol) y éstas ultimas presentaron mayor radiacion que las zonas C (bajo bosque denso). Los
valores maximos se encuentran al mediodia. Los valores medios de luz al mediodia (= error estandar) fueron: 993 + 176
mmoles de fotones m? s* para las zonas abiertas; 306 = 120 mmoles de fotones m? s* para las zonas bajo arbol; y 49 +
26 umoles de fotones m? s*para las zonas en €l interior del bosque denso. L os porcentajes de radiacion con respecto alas
zonas abiertas fueron de un 31% paralas zonas bajo arbol y de 5% para las zonas bajo bosque.

Las respuestas de las tasas de fotosintesis con la luz, paralas dos especiesy en los distintos tipos de micrositios fueron
muy similares entre si (figura 4). En general, se observa un incremento de la fotosintesis muy lineal a bajas intensidades
luminosas (de 10 a 200 umoles de fotones m? s*) para luego llegar a una asintota entre 400 y 600 umoles de fotones
m?s™, niveles de luz en los que se producen |as tasas de fotosintesis maximas. A partir de 600 umoles de fotones
m? s se produce por lo general un descenso en latasa de fotosintesis por fotoinhibicion (figura4). Este patron es el que
normalmente se encuentraen todas las especies; en lo que difieren las especiesy/o lostratamientos esen losvaloresde los
distintos parametros de esa curva: la tasa de fotosintesis maxima, €l punto de compensacion alaluz y el porcentgje de
fotoinhibicién a altas radiaciones.

Si estudiamos con detalle la tasa de fotosintesis maxima, observamos que no hay diferencias significativas entre especies
ni entremicrositios (lasignificacion del ANOVA fuedeP=0.45; figura5A). Aunquelosval oresmediosparael alcornoque
(4,1+0,4umol CO, m?s") fueron algo mayoresqueparael roble (3,6+0,30umol CO,m?s"), existeunagran variacion
en latasa de fotosintesis maxima, tanto para una especie, como para un micrositio concreto, de modo que las diferencias
no son estadisticamente significativas. El coeficiente de variacion fue de un 42% para el alcornoquey de un 33% parael
roble. Encuantoal punto decompensaciondeluz, lasdiferenciasfueron significativasentre especiesy micrositios (P<0,05;
figura5B). El roble mostr6 val ores de punto de compensaci 6n mayoresquelosdeal cornoque (31 + 5frenteal9 + 2 umoles
defotonesm?s?). Por lo general, el punto de compensacion fue menor enlas zonas con coberturaarboreay arbustiva, como
erade esperar, teniendo en cuentaquelas plantas de estos micrositios estan aclimatadas aunamenor radiacion (Valladares
et al., 2000).

Se han observado algunas tendencias en lafotoinhibicion entre especiesy tratamientos (figura6 A). Parael alcornoque no
se observan diferencias (estadisticamente significativas) entre micrositios, siendo los valores medios de 64 = 5%. En
cambio, parael roble se observalatendenciade un aumento defotoinhibicion desdelos micrositios abiertos (A, 40 + 17%),
alos micrositios bajo cobertura &rborea (B, 60 + 8%), siendo maxima paralas pléatulas en el interior del bosque denso (C,
76 = 5%) (figura6 A).
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Figura5. Fotosintesismaxima(A) (umoles CO, m?s?) y punto de compensacion alaluz (B) (wmolesdefotonesm?s*) enhojasde Q. suber
y Q. pyrenaica en los distintos micrositios estudiados: A, zonas descubiertas; B, zonas con coberturaarbérea; C, zonas con cobertura arbérea
y arbustiva.
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Figura 6. Porcentaje de fotoinhibicién (A) en hojasde Q. suber y Q. pyrenaica en los distintos micrositios estudiados: A, zonas descubiertas;
B, zonas con cobertura arbdrea; C, zonas con coberturaarbéreay arbustiva.(B) Relacion entre latasa de fotosintesis (umoles CO, m2s?) y
la conductancia estomética (mmoles HO, m? s?).
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Lafotoinhibicidn es un proceso que implicauna reduc-
cion en la ganancia de carbono (Werner et al., 2001) y
puede ser resultado del cierrede estomasal producirseun
aumento delatemperaturadelahojaconlaaltaradiacion.
Este mecanismo puede ser beneficioso parala planta, a
pesar de que supone una pérdida potencial de carbono, s
consigue reducir lapérdida de agua por lahoja, yaque
el agua es €l recurso mas limitante durante el verano
mediterraneo.

Por otro lado, |as tasas de fotosintesis estuvieron muy
correlacionadas con el grado de apertura de |os estomas
(conductanciaestomatica), apoyando lahipétesis quela
fotoinhibicion es debidaal cierre estomético. Lacorrela-
cién entre fotosintesis y conductancia estomética fue
significativa paralas dos especies (P<0,05), pero mucho
més fuerte para el acornoque (figura 6 B).

Los célculos de ganancia de carbono diariapor medio de
fotosintesis fueron similares para las dos especies, pero
muy diferentesentremicrositios(figura7 A). Losvalores
mas bajos |os presentan los micrositios C (bajo bosque)
debido aque laradiacion que llegaaestos micrositios es
muy baja (en torno alos50 umolesdefotonesm?s?). En
estas condiciones las plantas tienen limitado su creci-
miento por faltade luz. Es de destacar que apesar de que
los micrositios B (bajo cubierta arbérea) tienen una
radiacion PAR muchomenor quelosmicrositiosA (abier-
to), la ganancia de carbono diaria es similar o incluso
mayor (para el caso del acornogue). Esto puede ser
debido a que los micrositios bajo cobertura arbérea no
suelen sufrir radiaciones atas que den lugar aefectos de
fotoinhibicion, por tanto la ganancia neta de carbono es
igual 0 mayor que los micrositios abiertos.

Con respecto a la pérdida de agua diaria (figura 7 B),
podemos observar como las diferencias entre especies
son pequefias, pero entre micrositios son mas claras. Por
lo general, |a pérdida de agua se hace menor desde los
micrositios abiertos (A) alos méas sombreados (C), aun-
que la disminucion es menor que la observada para la
ganancia de carbono (figura7 A).
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Figura 7. Ganancia de carbono diaria (A), pérdidade aguadiaria(B) y
eficiencia en el uso del agua (C) (Ganancia de carbono / Pérdida de
agua), en hojas de Q. suber y Q. pyrenaica en |os distintos micrositios
estudiados: A, zonas descubiertas; B, zonas con cobertura arborea; C,
zonas con cobertura arboéreay arbustiva.
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El cociente entrelagananciade carbono y lapérdidade aguanos dalaeficienciadel uso de agua. Podemos observar como
losmicrositios B (bajo coberturaarborea) son los masfavorables, en el sentido que las plantas son mas eficientesen el uso
de aguay por otro lado no hay unamermaen lagananciade carbono (figura7 Cy 7 A). Es de destacar que las plantas de
los micrositios C, son las que tienen una peor eficienciaen el uso de agua, pues tienen restringida la ganancia de carbono
por laescasaluz, pero sin embargo no cierran tanto |os estomas comparativamente ala ganancia de carbono como en las
plantas de otros micrositios. Es de destacar también que las unidades de ganancia de carbono (referidaapmoles de CO,
por m?) son diferentes de |as usadas para la pérdida de agua (que se refiere amoles de H,0 por m’). En consecuencia, la
eficiencia de uso del agua oscilaentre 2y 6 umol CO, m?s* absorbidos por cada 1000 umol HO, m* ™ perdidos por la
hoja, lo cua representa un enorme gasto de agua por unidad de carbono asimilado.

CONCLUSIONES

Combinando los resultados de las respuestas fotosintéticas a la luz de |as especies objeto de estudio con laradiacion que
llegaalos micrositios considerados, podemos concluir que las zonas mas adecuadas paralaregeneracion de Quercus suber
y Quercus pyrenaica son aquellas donde la radiacion media incidente rondalos 600 umol m seg™, correspondientes en
nuestro experimento alas zonas bajo cobertura arbdrea. Estos valores de radiacion (aproximadamente entre el 30 y 50%
de laradiacion incidente) también se pueden encontrar en distintas zonas que se corresponden con €l nicho potencial de
regeneracion de estas especies, como por ejemplo zonas arbustivas menos densas que las consi deradas en nuestro estudio.
Pese a ser uno de los méas importantes, no sélo laluz juega un papel en laregeneracion. Aln quedan por explorar muchos
factores que determinan el nicho efectivo de éstas especiesy que, delamismamaneraque se hahecho conlaluz, seplantea
como objetivo cuantificar todas estas variables. Con esta informacion, €l gestor contara con una base ecoldgica que le
permita tomar decisiones en cualquier estrategia de restauracion forestal.
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