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CAPITULO 1

INTRODUCCION

Durante las dos Ultimas décadas se ha dedicado una considerable
atencién a la generacién y evaluacién de' hipdtesis en torno a las
caracteristicas adaptativas de las especies caducifolias y perennifolias,
y concretamente en las que se derivan de la longevidad de sus hojas:. -

La constatacién de que las especies perennifolias dominan con
frecuencié7los biotopos pobres en fosforo (Beadle 1954, Loveless 1961)
llevaron a la conclusién de que el cardcter perennifolio podria ser
adaptativo en ambientes pobres en nutrientes, debido, entre otros, a su
mayor capacidad para absorberlos y para actuar como reservorios de
nutrientes en forma rapidamente utilizable (Mooney y Rundel 1979, Rundel
y Parsons 1980, Villar 1987).

Asi mismo, el cardcter mds longevo de las hojas podria hacerlas mis
eficientes en el uso de los nutrientes, ya que poseen una mayor capacidad
de retraslocacién interna (Del Arco et al. 1991), una tasa de
descomposicién relativamente lenta, que permite un mejor ajuste de los
procesos de mineralizacién y reabsorcidén (Monk 1966, Gallardo y Merino
1992) y un aprovechamiento mids prolongado de los nutrientes presentes en
la hoja (Small 1972).

La larga duracién tendria "per se" otras ventajas desde el punto de
vista de su balance de carbono, ya que, evidentemente, la menor tasa de
reposicién de hojas supone un ahorro de energia, lo que debe ser
ventajoso en ambientes donde la productividad estd fuertemente limitada.

No deberia olvidarse que las hojas de las especies angiospermas
eran originariamente de larga duracién (Axerold 1966). El origen
adaptativo de las hojas de corta duracién parece ser miltiple y resultado
de la respuesta a un fuerte estrés hidrico estacional (Axerold 1966), al
estrés mecdnico, a la presién de herbivoria (Coley 1980) o a bajas
temperaturas estacionales (Schulze et al. 1977).

Es evidente que resulta dificil conocer los pardmetros sobre los
que ha operado la seleccién y que han llevado a la evolucién a la

aparicién de tipos foliares con distinta longevidad; maxime si se tiene
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en cuenta que la evolucién no suele proceder de forma aislada, sino
optimizando los beneficios que supone la posesién de un conjunto de
caracteristicas, no exclusivamente foliares (por ejemplo, la duracién de
la hoja y el diametro de los vasos lefiosos, Chabot y Hicks 1982), a la
matriz ambiental. A esto hay que afladir que, en muchos casos, ese ajuste
no tiene porqué darse en la actualidad.

Por otra parte, resulta también dificil “estimar cuantitativamente
fel,beneficio que se deriva de la posesién de un determinado caréétef (por
ejemplo, una hoja de corta duracién) en unas condiciones concretas, ya
que ello requiere de la cuantificacién de los costos que supone la
posesidén del caracter en cuestién'y de los beneficios que se derivan de
éste (Chapin 1989).

En cualquier caso, la longevidad de la hoja deberia ser congruente
con un balance de carbono positivo de la hoja, que podria ser expresado

de forma miy simplificada como:
Balance de carbono = F - R -B (1)

donde F es la ganancia de carbono de la hoja durante su tiempo de vida, R
es la respiracién total de la hoja durante su tiempo de vida y B es la
cantidad de esqueletos carbonados utilizados en su construccidn.

Desde hace 30 afios, la respiracién de las plantas ha sido
considerada como la suma de la respiracién de crecimiento (Rc) y la
respiracién de mantenimiento (Rm) (Hiroi y Monsi 1964). La respiracién de
crecimiento es la respiracién requerida para la sintesis de nueva
fitomasa, en tanto que la respiracién de mantenimiento suministra la
energia necesaria para mantener la fitomasa existente en un estado
funcional. Esta ltima se emplea fundamentalmente en la renovacién de
moléculas labiles (proteinas enzimdticas, &cidos ribonucleicos y lipidos
de membrana), en el mantenimiento del gradiente de iones, y en los
procesos de adaptacién fisioldgica a un medio cambiante que no implican
crecimiento (Penning de Vries 1975).

Por ello, la expresidén (1) podria quedar como sigue:

Balance de carbono = F ~ (RC + Rm) — B (2)
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Normalmente, la energia y el sustrato (esqueletos carbonados)
utilizados en la construccién del tejido foliar (o en la de cualquier
otro 6rgano) se engloba bajo el témmino "costo de construccién" (Cc), de

forma que puede escribirse:
Cc =Rc+B (3) “
Combinando las férmulas (2) y (3) se tiene que:

Balance de carbono = F — Cc ~ Rm

De acuerdo con esto, las hojas con un alto costo de construccién
deberian presentar alternativamente unas tasas de fotosintesis altas o
unas altas longevidades para amortizar asi estos costos. Las tasas de
fotosintesis de las hojas perennifolias suelen ser inferiores a las de
las especies caducifolias (Larcher 1976, Field y Mooney 1986), por lo que
la primera hipbtesis puede considerarse rechazada. La segunda hipdtesis
pude ser, a su vez, formnulada a la inversa, en el sentido de que, las
hojas de larga duracién deberian ser necesariamente mds costosas, al
requerir de sistemas defensivos contra la herbivoria, ¢ de estructuras
resistentes a las situaciones de estrés .(por ejemplo sequia) que
periddicamente tienen lugar en los ambientes estacionales y que
forzosamente incrementarian su costo de construccién por encima del de
las hojas de corta duracidén, al requerir estas ultimas de elementos
defensivos en menor proporcién.

Por todo ello, en los estudios sobre el balance de carbono se suele
asumir que las hojas de larga duracidén son necesariamente mds costosas de
construir que las hojas de corta duracién (Orians y Solbrig 1977, Mooney
y Gulmon 1982, Chabot y Hicks 1982).

Por el contrario, las hojas de las especies caducifolias deben
completar su ciclo en un periodo de tiempo relativamente corto, por lo
que suelen presentar tasas fotosintéticas mds elevadas que las hojas de

larga duracién, 1lo que parece ir acompafiado de unas actividades
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metabdlicas altas y, como consecuencia, de unos costos de mantenimiento
mas elevados (Amthor 1989).

La dominancia de un tipo u otro de especies en un biotopo concreto
deberia depender entonces de las caracteristicas de cada biotopo en
cuestidén. Asi, cuando los costos para mantener la hoja durante 1los
periodos no favorables fuesen superiores a los beneficios en ese periodo,
deberian dominar las especies caducifolias. De thecho, si se excluyen las
especies gimnospermas, a medida que aumenta la amplitud de la estacién
desfavorable por efecto de la sequia o de las bajas temperaturas, aumenta
la dominancia de las especies caducifolias (Bunce 1979, Schulze et al.
1977).

Por otra parte, cuando las ganancias acumiladas durante la estacién
de crecimiento no alcanzasen para sufragar el costo de construccién de
las hojas, las hojas deberian presentar caracter perennifolio; como de
hecho parece suceder en las latitudes altas.

Por supuesto, la posible relacién entre la longevidad foliar,
balance de carbono y caracteristicas del biotopo, dista mucho de ser
sencilla. Asi, por ejemplo, en condiciones de alta disponibilidad de
nutrientes y agua, la competencia por la luz puede seleccionar especies
con hojas con tasas de renovacién mids altas (Williams et al. 1989, F.
Roda comunicacién personal).

Desgraciadamente, no existen en la préactica estudios
suficientemente completos como para discutir las diferencias observadas
en la distribucién de las especies vegetales en base a las posibles
diferencias en el balance de carbono de los individuos, y mucho menos en
base al balance de carbono de sus érganos.

Las razones de este desconocimiento se deben a las grandes
dificultades metodolégicas que encierra este tipo de anilisis, pero
también, y no en pequefia parte, a la fascinacién que tiene para 1los
fisidlogos, y sobre todo para los ecdlogos, el proceso de fijacién de
energia, que ha polarizado los esfuerzos hacia el estudio del proceso
fotosintético y, consecuentemente, ha relegado a un segundo plano el
andlisis del componente respiratorio.

Sin embargo, en la mayoria de los casos, la tasa fotosintética por
si s6la es incapaz de explicar las preferencias por el tipo de habitats
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de las especies en cuestién. Ademds, la tasa fotosintética representa
s6lamente un componente del balance de carbono, por lo que, en la gran
mayoria de los casos conocidos, tampoco puede explicar por si sola las
diferencias de produccién observadas entre especies. Por otra parte, la
respiracién es uno de los componentes cruciales del balance de carbono.
En plantas completas de girasol (incluyendo las raices), la respiracién
consume mds del 35 % de la produccién - bruta (Szaniasky 1983). El
componente de respiracién de mantenimiento consume aproximadamente el 38
% de la produccién bruta en algunas herbdceas perennes y puede suponer 4
veces el costo de construccién durante el primer afio de vida de una hoja
(Merino et al. 1984).

La escasa informacién disponible sobre el valor de los componentes
del proceso respiratorio esti, como ya se ha comentado, relacionada
también con aspectos metodoldgicos.

El primer método para el andlisis de la respiracién y del costo de
construccién de estructuras fue desarrollado por Penning de Vries et al.
(1974), y estd basado en la cuantificacién del CO= generado en las
distintas rutas metabdlicas de sintesis y degradacién que llevan a la
composicién final de un tejido (la cual es conocida via el analisis en
sus componentes quimicos). Este método es sélo aproximativo e impide la
estimacién fina de los costos respiratorios de crecimiento y
mantenimiento, lo que relega los resultados asi obtenidos a estudios en
los que sblo se desea una estimacién aproximada de los valores de esto
componentes.

Mis recientemente se han desarrollado aproximaciones basadas en el
andlisis conjunto de crecimiento y respiracién (Kimura et al. 1978); lo
que encierra machas dificultades de tipo técnico cuando se trata de hojas
de pequefio tamafio. E1 andlisis elemental (McDermit y Loomis 1981) o la

aficiencia de

del costo de sintesis del 6rgano, pero no informan sobre su costo de
mantenimiento, que, como se ha indicado, puede ser el componente de la

respiracién cuantitativamente mds importante. Aproximaciones recientes
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permiten estimar el valor aproximado de este componente de la
respiracién; aunque no existe ain una metodologia con suficiente
fiabilidad.

Por dltimo, deberia subrayarse que la cuantificacién de la tasa de
respiracién de un érgano encierra también dificultades metodoldgicas
relacionadas con la eficiencia del proceso respiratorio (Collier et al.
1992). Asi, por ejemplo, en los estudios de respiracién suele asumirse
qué el proceso continda en la luz a la misma tasa que en la oscuridad
(condiciones en las que suelen realizarse los estudios para su
cuantificacién). Sin embargo, las tasas respiratorias parecen diferir
significativamente en condiciones de luz y oscuridad (KoK‘1949, Brooks y
Farquhar 1985). Aparentemente, la respiracién de organos fotosintéticos
puede ser inhibida en la luz hasta un 50 % de la respiracién total
observada en condiciones de oscuridad (Brooks y Farquhar 1985), debido a
que existe la posibilidad de utilizar ATP y poder reductor procedentes
directamente del cloroplasto. De ser asi, las tasas de respiracién
estimadas en otros estudios (siempre en condiciones de oscuridad) deben
suponer una sobreestimacién de la tasa real de respiracién en condiciones
luminosas. |

Actualmente se desconoce si este efecto de inhibicién tiene lugar
también en especies lefiosas, como es el caso de las consideradas en este
estudio, y, en caso afirmativo, se desconoce también su intensidad y las
posibles diferencias existentes entre los distintos tipos de especies.

La reciente ©puesta a punto de métodos idéneos para la
cuantificaéién del efecto inhibidor de la luz (Sharp et al. 1984, Laisk
1977) supone una excelente oportunidad para testar el papel de este
efecto en hojas de especies lefiosas silvestres y para estimar los valores
reales de sus costos respiratorios.

El objetivo principal del presente estudio es la estimacién de los
costos de construccién y mantenimiento de las hojas de corta y larga
duracién.

Los objetivos parciales son 1os siguientes:

a) Cuantificar la energia invertida en 1la construccién de los

6rganos foliares (costo de construccién) de un conjunto de
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especieé lefiosas silvestres y comprobar si existen diferencias
asociadas a la longevidad de la hoja y a su habitat.

b) Cuantificar el costo de mantenimiento de las hojas de distintas
especies lefiosas silvestres y compobar si existen diferencias
asociadas a la longevidad de la hoja.

c) Estimar la tasa de respiracién en condiciones luminosas en las
hojas de dos especies de matorral'mediterréneo que presentan
diferente longevidad foliar. 7

Estos objetivos se han desarrollado a lo largo de cinco capitulos.

En el Capitulo 2 se estudia el costo de construccién de las hojas
de un conjunto de .especies lefiosas silvestres tipicas de ecosistemas
distintos.

En el Capitulo 3 se hace un andlisis de los métodos disponibles
para la estima del costo de mantenimiento en plantas cultivadas en
condiciones controladas con objeto de seleccionar el mds iddneo.

En el Capitulo 4 se hace una estima del costo de mantenimiento en
hojas de diferente longevidad siguiendo el método seleccionado en el
capitulo 3.

En el Capitulo 5 se hace un anilisis de los dos métodos mis usuales
para la estima del efecto inhibidor de 1la 1luz sobre la tasa de
respiracién.

Por ultimo, en el Capitulo 6 se hace. una estimacién del efecto
inhibidor de 1la luz sobre la tasa de respiracién de las hojas en dos

especies que difieren en su longevidad foliar.



CAPITULO 2

COSTO DE CONSTRUCCION EN LAS HOJAS DE ESPECIES

LENOSAS DE DISTINTA LONGEVIDAD

2.1. INTRODUCCICN

Las hojas de distinta longevidad difieren en caracteristicas
relacionadas con el balance de carbono, | como es su capacidad
fotosintética y su tasa de respiracién (Larcher 1977, -Mooney y Gulmon
1982, Field y Mooney 1986). Estas diferencias pueden ser importantes a la
hora de explicar las ventajas relativas de las especies caracterizadas
por la posesién de hojas de corta o larga duracién y su distribucién en
determinados tipos de habitats.

Para elucidar las ventajas e inconvenientes de la longitud de vida
de una hoja en base a su balance de carbono en un habitat concreto, es
necesario conocer el costo de construccién de la hoja en ese habitat.

En general, suele aceptarse que las hojas de larga duracién deben
ser mds costosas de construir, ya que el riesgo de herbivoria esta
asociado, entre otros, a la longevidad (Mooney y Gulmon 1982). ILa
inversién en estructura y en compuestos con cardcter defensivo (que con
mucha frecuencia son relativamente costosos de sintetizar) explicaria el
costo mas elevado de las hojas longevas. ) |

Sin embargo, a pesar de su interés, la informacién disponible sobre
valores del costo de construccién de las hojas de especies lefiosas (y en
general, de las especies silvestres) es muy escasa, debido, entre otros a
lo inapropiado de los métodos de andlisis disponibles.

La escasez de métodos adecuados de andlisis han dificultado el
chequeo de hipdtesis y reduce el conjunto de datos disponibles sobre el
costo de construccién de las hojas de especies lefiosas a algunas especies
tropicales (Williams et al. 1987, Sobrado 1991), de 1la tundra (Chapin
1989) vy a los publicados para el area mediterranea (Merino et al. 1982,
Merino 1987). Los resultados obtenidos resultan contradictorios en 1lo
referente a la hipdtesis de que el costo de construccién estad relacionado
con la longevidad. Sin embargo, los métodos seguidos por estos autores
han sido muy distintos, por lo que las comparaciones son dificiles. Esta
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escasez de datos y la escasa representacién de ambientes suponen un
panorama my estrecho sobre el que resulta dificil hacer
generalizaciones.

La publicacién por Mooney y colaboradores (Williams et al. 1987) de
un nuevo método para la estimacidén del costo de construccién basado en el
andlisis calorimétrico, representa una gran oportunidad, ya que permite
analizar de forma rdpida y precisa un nmimero de ymestras elevado.

En el presente capitulo se discute el costo de construccién en las
hojas recolectadas en un conjunto de 10 localidades geograficas que
engloban al menos un.nimero semejante de habitats distintos. Se pretende
asi tener una idea de la amplitud de los valores de costo de construccién
y ademds de informacién suficiente para discutir la hipdtesis enunciada

mas arriba.

2.2. MATERTAL Y METODO

El estudio se realizdé en un conjunto de especies lefiosas con hojas
de diferente longevidad: caducas (4-8 meses), semiperennes (5-12 meses) y
perennes (mds de 12 meses); todas ellas representativas de distintos
tipos de ecosistemas. Los ecosistemas considerados fueron: chaparral
(California, EE.UU.), Dbosque xerofitico (Canarias, Espafla), bosque
mediterrdneo humedo  (California, EE.UU.), Dbosque templado calido
(Carolina del Norte, EE.UU.), bosque templado (Ontario, Canada),
laurisilva (Canarias, Espafia), bosque austral (Tierra de Fuego,
Argentina), desierto (Mohave y Chihuhua, EE.UU.) y tundra (Isla Devon,
Canadd). Se incluye también la informacién disponible sobre las especies
del sur de Espafia (Merino 1987).

Para la determinacién de las distiﬁtas especies se sigquidé la
clasificacién de las floras disponibles en cada regién (Benson y Darrow
1981, Bramwell 1974, Moore 1983, Petrides 1988, Porsild y Cody 1980,
Thomas 1961). La informacién sobre la longevidad de la hoja de las
distintas especies se obtuvo a partir de la bibliografia disponible, de
las floras editadas para cada regidén y de observaciones de campo.

El muestreo se realizé en poblaciones localizadas en ambientes
caracteristicos en cuanto al clima de cada area seleccionada. En al menos

seis individuos de cada una de las especies consideradas se recolectaron
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ramas localizadas en distintas posiciones y alturas de la planta.
Inmediatamente después de su recoleccidén, las ramas se guardaron en
bolsas de plastico, se dispusieron en neveras portatiles y se trasladaron
al laboratorio rédpidamente para evitar un consumo elevado de
carbohidratos. De cada rama se recolectaron todas las hojas presentes,
excluyendo las que presentaban sintomas de degeneracién o injurias. En
una submuestra de hojas se determiné la superficie foliar. Posteriomente
las hojas se secaron a 80 °C y se determiné su peso especifico como la
relacién: peso seco/superficie foliar. Una vez secas las hojas, se
Vmol'ieron con un micromolino Culatti con una malla de 1 mm de diametro.

La concentracién de ceniza de las mestras se determind
gravimétricamente después de su combustién en horno de mfla a 500 °C
durante 4 horas. La conceritracién de nitrégeno organico total se
determind por el método de Kjeldhal y el contenido calérico por
combustién en una bomba calorimétrica adiabdtica (Phillipson Gentry
Instruments Inc., EE.UU.) calibrada con &cico benzoico a una presién de
oxigeno de 35 atmdsferas. En todos los casos se hicieron dos medidas por
muestra y una tercera cuando la diferencia entre las dos estimaciones era
superior al 5%.

El costo de construccidén de la hoja (C, g glucosa g—* peso seco) se

determind por el método de Williams et al. (1987) segin la ecuacidn:
C= ((0.06968*Hc — 0.065) (1-A) + 2.6795*N) /e

donde Hc es el contenido caldrico libre de ceniza (Kj g-*), N es la
concentracién de nitrdgeno (g g-2), A es la concentracién de ceniza (g g—
1) y e es la eficiencia de crecimiento. - Este parametro representa la
fraccién de carbohidrato que queda formando parte de los componentes de
la hoja con respecto al total de carbohidratos empleados en su sintesis.
Este coeficiente ha sido estimado por Williams et al. (1987) para las
hojas de diversas especies lefiosas silvestres con caracteristicas my
distintas en 0.89, siendo su rango de variacién relativamente pequeiia
(0.85 - 0.91).
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El costo de construccién por unidad de superficie se -obtuvo en cada .
especie multiplicando el valor del costo expresado en términos de peso
por el peso especifico foliar.

Con objeto de identificar los pardmetros de la ecuacién predictora
que tienen mas importancia en la determinacién de las diferencias en el
costo de construccién entre especies y en los conjuntos de hojas
clasificadas en base a su longevidad, se estimd-la sensibilidad del valor
predicho del costo de construccién a la variacién de los valores de los
parametros predictores. ,

La presencia de un producto de variables en la ecuacion predictora
impide la aproximacién estandar al andlisis de sensibilidad, el cual esta
basado en el andlisis de regresién paso a paso y en la posterior
comparacién de la varianza total absorvida por cada variable respecto de
la varianza total. Por esta razdn se procedié a la realizacién de un
andlisis mds sencillo que se describe a continuacién.

Una vez seleccionado un conjunto de muestras, se mantenian fijos
los valores de dos de las tres variables que integran la ecuacién de
prediccidén; asigndndoles sus valores medios respectivos, en tanto que a
la tercera variable se le asignaban sucesivamente su valor medio en la
muestra, su valor medio mds una desviacidén estandar y su valor medio
menos una desviacidn estandar; calculdndose en cada caso el valor del
costo de construccién y, finalmente, la media y la desviacién estandar de
los tres valores calculados.

Esta operacién se repitié para cada una de las tres variables de la
ecuacién, obteniéndose al final tres coeficientes de variacién
correspondientes a los efectos respectivos de la concentracién de
nitrégeno, de 1la concentracién de ceniza y del contenido caldrico libre
de ceniza, sobre la variacién del costo de construccidén. Las diferencias
entre los tres valores del coeficiente de variacién informan sobre la
sensibilidad relativa del costo de construccién a la variacién de cada
una de las variables de la ecuacidn de prediccidn.

Esta forma de proceder se repitid en el conjunto total de muestras
y en los conjuntos de hojas formados por las de las especies

perennifolias, caducifolias y semiperennes.
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2.3. RESULTADOS

En el Apéndice I se presentan los resultados medios de peso
especifico, contenido caldérico y concentraciones de ceniza y nitrdgeno;
asi como el costo de construccién referido al peso y a la superficie en
las hojas de las especies estudiadas. -

En la Tabla 2.1 se presentan los resultados del andlisis de la
sensibilidad del costo de construccién foliar* a la variacién de los
parametros de la ecuacién utilizada para la prediccién de aquel. La tabla
presenta los resultados del andlisis para a) el conjunto tbtal:deulas
muestras, b) las hojas de las especies caducifolias, c) las hojas de las
especies perennifolias y d) las hojas de las especies semiperennes.

~ Como puede comprobarse, la sensibilidad del costo de construccién
al contenido energético es muy alta en todos los casos; en tanto que la
sensibilidad a 1la concentracién de ceniza y, notablemente, a la
concentracién de nitrdgeno, es mucho mds baja. Este patrdn es general
para los cuatro grupos de muestras considerados; aunque en el caso de las
hojas de las especies caducas, la importancia de la concentracién de
nitrégeno es nitidamente mayor que en los restantes grupos de muestras.

En la Tabla 2.2 se presentan los valores medios de las variables
foliares analizadas en cada uno de los ecosistemas considerados. Se
incluyen también los resultados de Merino (1987) relativos a un conjunto
de especies tipicas de ecosistemas del sur de la Peninsula Ibérica.

Los valores medios del costo de construccién oscilan entre
1.45 £ 0.08 g glucosa g-* en el caso de las hojas de los bosques
australes y 1.72 £ 0.12 g glucosa g2 en el caso de las hojas de la
tundra. Un andlisis de 1la varianza (ANOVA) mostrd que los ecosistemas
estudiados difieren significativamente en 'base a la totalidad de las
variables consideradas en el presente estudio. Llaman la atencién las
fuertes diferencias existentes en 1lo que se refiere al peso especifico
(Tabla 2.2 y 2.3), que, en los casos extremos, son del orden de cinco
veces superiores (chaparral y bosque templado EE.UU.).

Cuando se comparan dos a dos los valores medios del costo de
construccidén (test t-Student) se comprueba que las hojas de la tundra,
junto coh las de los ecosistemas caracterizados por ambientes mds xéricos

(vegetacidén xerofitica de Canarias, chaparral y sur de Espafia), tienden a



Grupo de Fuente He CENIZA NITROG C. CONST Coeficiente

especies variacion {cal ¢-1) (%) (%) (9 gluc ¢-2) variacion (%)
4672 5.8 1.6 1.40
He 5000 5.8 1.6 1.50 5.43
5328 5.8 1.6 1.60
5000 3.2 1.6 1.54 7
TODAS CENIZA 5000 5.8 1.6 1.50 2,18
5000 8.4 1.6 1.46
5000 5.8 1.0 ~1.48 ,
NITROG 5000 5.8 1.6 1.50 0.98
5000 5.8 2.2 1.52
4675, 6.6 2.1 1.41
He 4881 6.6 2.1 1.47 3.45
5087 6.6 2.1
4881 3.1 2.1 1.51
CADUCAS CENIIA 4881 6.6 2.1 1.47 2.42
4881 9.5 2.1 1.42
4881 6.6 1.4 45
NITROG 4881 6.6 2.1 41 1.17
4881 6.6 1.8
4726 5.4 1.4 1.42
He 5075 5.4 1.4 1.53 5.1
5424 5.4 1.4 1.63
5075 2.8 1.4 1.57
PERENNES CENIZA 5075 5.4 1.4 1.53 .18
5075 8.0 1.4 1.48
5075 5.8 1.0 1.51
NITROG 5075 5.8 1.6 1.53 0.64
5075 5.8 2.2 1.54
4805 5.6 1.5 1.4
He 5171 5.6 1.5 1.55 5.86
5536 5.6 1.5 1.67
5171 3.1 1.5 1.58
SEXIPERENRES CENIZA 5171 5.6 1.5 1.55 1.60
51N 1.5 1.5 1.52
51N 5.6 1.1 1.54
NITROG 5111 5.6 1.5 1.55 0.63
511 5.6 1.9 1.57

Tabla 2.1. Andlisis de la sensibilidad del valor del costo de construccién a la variacién de los pardmetros
predictores (Hc, nitrdgeno y ceniza) de la ecuacién utilizada para su cdlculo.



1 P. BSPEC  Hc  CENIZA NITROG  C. CONST  C. CONST
(g m-2) (cal g-2) (§) () (g glu g-) (g glu m-2)

LAURIS 16 Y 5004 6.9 1.5 1.51 191.8
XERCAN 16 140.4 5215 6.8 1.9 1.58 215.5
BOSCAL 10 121.5 £192 5.8 1.6 ~ 1.46 186.8
CHAPAﬁ b 246.5 sl 4.0 1.4 1.58 388.6
BOSAUS 1 1304 4731 5.0 1.5 1.45 189.5
DESIER b 153.3 5121 8.4 1.9 1.53 232.6
BOSTEA 8 58.6 4859 8.2 1.1 1.45 85.6
BOSTEB 4 3.2 4952 6.5 1.9 1.51 110.5
TUNDRA 3 97.4 5603 6.7 2.6 1.1 167.6
ESPANA {1 - 5072 5.0 1.6 1.56 --
MEDIA m 1271 5000 6.0 1.1 1.53 194.0
§.D. t 52.8 $321 +2.8 0.6 t0.12 t83.9

Tabla 2.2. Valores medios de distintas caracteristicas foliares en diferentes dreas. He: contenido
calérico (calorias g¢-* libre de ceniza); n: wnimero de especies consideradas; LAOURIS: Laurilsiva
(Canarias); XERCAN: Vegetacion xerofitica (Camarias); BOSCAL: Bosque mediterrdneo himedo
(California); CHAPAR: Chaparral (Califormia); BOSAUS: Bosque austral (Tierra del Puego); DESIER:
Desierto Mohave y Chihuhua (BE.UU.); BOSTEA: Bosque templado cilido (EE.UU.); BOSTEB: Bosque templado
(Canadd); TUNDRA: Tundra (Canadd); BSPANA: Veqetacidn mediterrénea (Merino 1987).



BOSTEE  'TUNDRA LAURIS BOSCAL BOSAUS XERCAN DESIER  CHAPAR

BOSTEA 131 i T o Tt

(58 gm2)

BOSTEB _ 4 T % thi 1 T
1 gu) | .

TUNDRA ) % 1 1%
(97 g m?)

LAURIS T}
(127 ¢ p-2)

BOSCAL 14
{127 ¢ n-2)

BOSAUS TS
(130 g m-2)

YERCAN 1T
(140 ¢ m-2)

DESIER %
(153 ¢ m-2)

CHAPAR

(246 ¢ m-2)

Tabla 2.3. Resultado de la comparacion de los valores medios (test t-Student) del peso especifico
foliar (nimeros entre paréntesis) en los distintos ecosistemas considerados. *: p<0.05; **: p<0.0%;
trt: p<0.001; *+xx; p<0,0001. Abreviaturas como en la Tabla 2.2,
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presentar valores mas altos (p<0.05) que los ecosistemas mids mésicos
(Tabla 2.4). Los resultados mestran también que, ni el grupo integrado
por los ecosistemas mds xéricos, ni el integrado por los mds mésicos,
presentan diferencias significativas internas.

En la Tabla 2.5 se presentan vlos valores medios del costo de
construccién de las hojas segin el cardcter perennifolio,
semiperennifolio o caducifolio de las especies“y el ecosistema en que se
realizé el muestreo. De la tabla se han excluido algunos grupos debido al
bajo nimero de especies mestreadas (caducas de la laurisilva,
semiperennes de la vegetacién xerofitica de Canarias, semiperennes del
chaparral y perennes del bosque templado de EE. UU.). Se ha mantenido el
grupo correspondiente a los perennifolios del desierto, que, aunque de
efectivo muy bajo (s6lo dos especies), tienen cardcter mis
representativo.

Como puede comprobarse, no se detecta un patrén nitido asociado al
caracter caducifolio-perennifolio. No obstante, dentro de cada &rea
climidtica considerada, se detecta cierta tendencia a que las hojas de las
especies perennifolias presenten valores algo inés altos que las hojas de
las especies caducifolias; aunque esta tendencia sélo es significativa en
el caso de las especies del sur de Espafia.

Las especies perennifolias de los habitats xerofiticos canarios,
sur de Espafia, chaparral y desierto, junto con las especies caducifolias
de la tundra y las semiperennes del sur de Espafia, tienden a presentar
los valores mds altos (p<0.05). A pesar de lo relativamente elevado del
costo medio de las hojas del desierto (1.59 g glucosa g—*) este grupo no
muestra diferencias significativas con ninguno de los restantes
ecosistemas; lo que se debe posiblemente al bajo niGmero de especies
consideradas.

La Tabla 2.6 muestra los valores medios del costo de construccién
de las hojas agrupadas segin su longevidad, asi como los valores medios
del peso especifico, concentracién de cenizas, nitrégeno y contenido
caldérico. Como puede comprobarse, el costo de construccién referido a
peso-de las hojas de las especies caducifolias es significativamente mis
bajo que el de las hojas de las especies perennes. La diferencia se

explica en base al significativamente mayor contenido energético y menor



XERCAN  CHAPAR  ESPANA DESIER  LAURIS BOSTEB BOSCAL BOSTEA BOSAUS

TUNDRA 1 '
(1.73)

XERCAN , s 1 '
(1.58)

CHAPAR % ¥ £t 1y
(1.58)

"RSPARA ¥ i i 1
11:56) «

DESIER
(1.53)

LAURIS
(1.51)

BOSTES
(1.51)

BOSCAL
(1.46)

BOSTEA
(1.45)

BOSAUS
(1.45)

Tabla 2.4, Resultado de la comparacién de los valores medios (test t-Studemt) del costo de
construccion foliar medio (nimeros entre paréntesis) enm los distintos ecosistemas considerados.
Abreviaturas como en la Tabla 2.2 y 2.3.



TUNDRA (C) XERCAN (P) DESIER {P) ESPANA (P) ESPANA (SP) CHAPAR (P) ESPANA {C) BOSTEB (C) LAURIS (P) BOSCAL (P) BOSAUS (P) BOSCAL (C) BOSTEA (C) BOSAUS ()
<
- L] - - »

TUNDRA (C)
073

(.

DESIER (P)
(1.50)

ESPANA(P) . . . . . . .
(1.58)

ESPARA (SP) . .
0152

CHAPAR (P) .
(1.55)

ESPANA (C)
(1.51)

BOSTEB (C)
(1.51)

LAURIS (P)
(1.50)
BOSCAL (P)
(1.48)

BOSAUS (P)
(1.45)

BOSCAL (C)
(1.45)

BOSTEA ()
(1.43)

BOSAUS (C)
(1.43)

Tabla 2.5. Resultado de la comgaracién de los valores medios del costo de construccion foliar (valores
entre paréntesis, g glucosa m™) de los distintos grupos en relacién a la Iongevidqd de la hoja y el

ecosistema. Abreviaturas como en la Tabla 2.2y 2.3.



P. ESPEC  Hc CENIZA  NITROG C. CONST C. CONST

(g w2} feal g72) (3}) (%) {9 glug-?) (g glum?)
CADUCA M.9a 48822 6.6 .12 1.49 a M.
SEMIPERENE 174.1b 5171 b 5.6b 1.5.b 1.58°b 276.6 b
‘DERENNE 152.1b  5076b  5.4b 14D 1.55 233.1 b

Tabla 2.6. Valores medios de las caracteristicas foliares estudiadas en los grupos de especies
caducas, semiperennes y perennes procedentes de distintos ecosistemas. Abreviaturas como en la Tabla
2.2, Nimeros sequidos por letras distintas en la misma columna indican la existencia de diferencias
significativas entre los grupos comparados (p<0.05).
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concentracién de cenizas en estas Gltimas. Las hojas caducifolias son mds
ricas en nitrdgeno, pero la pequefia diferencia en la concentracién media
observada (0.7 % N) no es suficiente para compensar su bajo contenido
energético y su relativamente alta concentracién de ceniza. Las
caracteristicas de las hojas de las especies semiperennes son similares a
las hojas perennifolias y distintas (p<0.05) de las hojas de las especies
caducifolias, lo que explica que su costo de-construccién sea superior
(p<0.05) al de las hojas de estas especies y similar al de las hojas de
las especies perennifolias.

En la Tabla 2.7 se presentan los costos de construccién foliar en
términos de superficie en cada uno de los ecosistemas estudiados. Como
puede comprobarée, existen fuertes diferencias en los valores medios del
costo en los distintos ecosistemas. Estas diferencias son muy superiores
a las observadas entre los valores del costo relativos al peso, ya que,
en tanto que en este caso el rango vade 1a 1.2 veces, cuando se
considera el costo relativo a la superficie el rango es del orden de casi
cinco veces; lo que se explica en base a las fuertes diferencias
observadas en el peso especifico medio en cada ecosistema. Dado que en el
conjunto de los ecosistemas estudiados no hay asociacién entre el peso
especifico medio y el costo de construccién en términos de peso, el
sentido de las diferencias observadas es distinto; de forma que, aunque
las hojas de las especies de chaparral presentan un costo de construccién
intermedio en términos de peso, resultan ser las mds costosas en términos
de superficie; en tanto que las de la tundra, con un peso especifico
sensiblemente menor, presentan unos valores del costo de construccién
intermedios, a pesar de ser las mds costosas en términos de peso.

En el caso de la comparacién de hojas en base a su longevidad el
peso especifico estd relacionado positivamente con el costo de
construccién en términos de peso, por lo que el costo de construccién en
términos de superficie acentia las diferencias observadas previamente
(Tabla 2.6).

2.4. DISCUSICN
Los valores del costo de construccién estimados en este estudio

estan en el rango de los publicados para hojas de especies lefiosas



BOSTEB TUNDRA BOSCAL BOSAUS  LAURIS XERCAN DESIER  CHAPAR

BOSTEA % 33 1] kkx 112} ki 1113

(85.6)

BOSTEB 113 £ tt kkx kx ki

(110.5)

TUNDRA "
(167.6)

BOSCAL ' tH
{186.8)

BOSAUS tH
(189.5)

LAURIS "
(191.8)

XERCAN 1
{215.5)

DESIER ' n
(232)

CHAPAR
(388.6)

Tabla 2.7. Diferencias significativas en el costo de construccion medio referido a la superficie
foliar (nimeros entre paréntesis, g glucosa m-2) en la vegetacién de los distintos ecosistemas
considerados. Abreviaturas como en la Tabla 2.2 y 2.3.
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silvestres originarias de distintos ecosistemas (Miller y Stoner 1979,
Chapin 1989, Williams et al. 1989, Sobrado 1991), siendo el valor medio
(1.52 = 0.12 g glucosa g—*) muy similar , aunque ligeramente inferior, al
publicado por Merino (1987) para un conjunto de especies lefiosas del sur
de Espafia siguiendo la misma técnica.

Las diferencias observadas cuando se comparan el conjunto de las
especies caducifolias y perennifolias (Tabla 2.6) estdn de acuerdo con lo
esperado, ya que las hojas de larga duracién suelen requerir de
fracciones con funciones defensivas y/o antideformantes que suelen
aumentar su costo de construccién (Chabot e Hicks 1982). En este
contexto, resulta dificil explicar el alto costo de sintesis de 1las
especies semipérennes estudiadas, ya que la vida media de sus hojas es
similar a la de las hojas de especies caducifolias y, por lo tanto, no
deberian requerir de dotaciones defensivas adicionales. De hecho, 1la
consistencia de la relacién entre el costo de construccién y 1la
longevidad es muy débil, ya que, cuando se consideran los dos tipos
foliares distribuidos segin los distintos ecosistemas estudiados, 1la |
imagen que emerge es muy distinta (Tabla 2.5).

Efectivamente, si se excluyen las especies de la tundra, las
especies caducifolias, integran un conjunto muy homogéneo en el que no se
detectan diferencias significativas. Por el contrario, las hojas de las
especies perennifolias forman un grupe muy heterogéneo ya que las
originarias de algunos ecosistemas (bosques mésicos de California,
Laurisilva y Tierra del Fuego) no muestran diferencias significativas con
las especies caducifolias, en tanto que las originarias de otros
ecosistemas, como es el caso de las hojas de especies perennifolias del
sur de Espafia o de la comunidad xerofitica de Canarias, presentan
diferencias significativas no sélo con las hojas tipicas caducifolias,
sino también con las hojas de especies perennifolias de otros ecosistemas
(bosques mésicos de California y de la Tierra del Fuego). En general,
aunque el numero de especies considerado en algunos ecosistemas es
demasiado bajo como para que los valores medios del costo de construccién
puedan considerarse representativos, se comprueba que no existe un patrén
definido de los valores medios del costo de construccién asociado a la

longevidad de 1la hoja. De hecho, el valor medio correspondiente a las
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tres especies caducifolias de la tundra junto con el de las cinco
especies perennifolias de la vegetacién xerofitica canaria representan
los valores mas elevados obtenidos en este estudio.

Por otra parte, es muy evidente en la Tabla 2.5 que las hojas de
laskespecies perennifolias propias de ambientes en los que el agua puede
ser factor limitante, al menos durante un periodo significativo del afio
(desiertos, habitats mediterrdneos y semidridos), presentan valores
medios mas elevados que las hojas de especies perennifolias tipicas de
habitats donde 1la limitacién por agua es ménos probable (bosques mésicos
californianos, de la Tierra del Fuego y de la laurisliva).

Todo ello indica que la larga duracién de las hojaé no
necesariamente implica un costo de construccién mis elevado, como, de
hecho, ya habia sido sugerido en estudios previos, pero en los que el
escaso nimero de especies estudiado impedia la generalizacién (Merino et
al. 1982, Williams et al. 1989); y sugiere que el alto costo de
construccién detectado en estas hojas estd determinado mds por su
cardcter escleréfilo que por su longevidad.

Efectivamente, a diferencia de las hojas de especies perennifolias
de ambientes mds mésicos, las hojas escleréfilas presentan, entre otras,
caracteristicas que les confieren resistencia a la deformacién que
inducen los elevados grados de estrés hidrico (Lawrence y Oechel 1981),
como son la presencia de epidermis gruesas y lignificadas, esclerénquima
abundante en el mesdéfilo) y capas impermeabilizantes superficiales de
caracter lipidico (cuticula) que disminuyen la conductancia (Larcher
1977), vy que a su vez, poseen cardcter potencialmente defensivo en
relacién con la herbivoria (Mooney 1972, Bryant et al. 1983); es decir
estructuras ricas en moléculas (lignina,' lipidos) que, en términos
generales, poseen un elevado costo de sintesis (Penning de Vries et al.
1975).

Por el contrario, las hojas de larga duracién de especies propias
de ambientes mas mésicos, donde el agua es un factor menos critico (por
ejemplo las propias de la laurisilva), no requieren de estructuras
antitranspirantes o antideformantes tan efectivas (Lillis 1992) y los
mecanismbs defensivos estdn basados posiblemente en la presencia de

fracciones en muy baja concentracién que las hacen poco atractivas a los
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herbivoros (alcaloides, glucésidos cianogénicos) (Bryant et al. 1983),
por lo que, en términos generales, la inversién energética requerida para
la construccién de este tipo de hojas debe ser forzosamente menor que la
requerida por las hojas esclerdéfilas.

Las fuertes diferencias observadas en el contenido calérico del -
tejido foliar 1libre de cenizas (el principal determinante de 1las
diferencias .- observadas en el costo de construccién), indica que
efectivamente la composicién quimica de la materia orgdnica foliar de las
especies caducifolias y perennifolias difiere significativamente (Tablar
2.6). Desafortunadamente no se conoce la ¢omposicién quimica de las hojas
consideradas en este estudio, por lo que nd es posible conocer los
determinantes quimicos de las diferencias observadas en el costo de
construccién.

No obstante, se conocen las concentraciones de lipidos y nitrégeno
de la mayor parte del conjunto de las hojas del sur de Espafia (Villar y
Merino, no publicado) estudiadas por Merino (1987) y que han sido
incluidas en la discusién del presente estudio (Tabla 2.8).

En la Tabla 2.9 se presentan los resultados del andlisis de
correlaciéon del contenido energético libre de cenizas con la
concentracién de lipidos y nitrdgeno en el conjunto de las muestras del
sur de Espafia y en los subconjuntos que agrupan a las hojas de especies
perennifolias, caducifolias y semiperennes. -En las Figuras 2.1 y 2.2 se
presentan las relaciones estadisticamente significativas.

Como puede comprobarse, excepto en el caso de especies
caducifolias, existe una relacién positiva y significativa entre el
contenido caldrico y concentracién de lipidos que absorve un 64 % (Tabla
2.9, r2) de la varianza total del contenidb caldérico, lo que sugiere que
la diferencia observada entre las especies perennifolias y las
caducifolias del sur de Espafia estd fuertemente relacionada con la
abundancia de lipidos presentes.

Por otra parte, la extrapolacién de las ecuaciones correspondientes
a las especies perennes y semiperennes a una concentracién de lipidos
foliares igual a cero, permite estimar el contenido calérico libre de
cenizas de esos dos tipos foliares en ausencia de lipidos. Los valores

asi obtenidos (4673 y 4689 cal g-* libre de ceniza, para perennifolios y



. ESPECIE LONGEVIDAD  Be KITROG LIPIDOS

HOJA (cal g-1) (%) (%)
Cistus albidus §p 4767 1.19 .51
Cistus laurifelius sp 5237 1.48 10.52
Cistus ladanifer 5P 5010 1.717 4.86
Cistus libanotis P 5115 1.58 5,66
Cistus monspeliensis 5P 5137 1.39 14.15
Cistus populifolius §P 4866 1.47 < 1.4
Halimium commutatun M5 127 2.
Halimiug- halimifolium sp 446 1.4 1,75
Halinium umbellatum sP 5217 1.36 18.11
Rosmarinus officinalis 4 5674 . 1.62 14.42
lavandula stoechas §p 5764 2.0 19.72
Phillyrea anqustifolia . P 5551 1.63 1.50
Brica scoparia P 5995 1.26 13.60
Arbutus unedo P 5053 1.06 5.17
Quercus coccifera P 5010 1.35 3.29
Quercus rotundifolia P 4866 1.16 1.719
Quercus suber P 4904 1.86 .1
Rubus ulmilifolius P 4894 1.91 3
Myrtus communis P YN 1.7 6.32
Nerium oleander P 5446 1.45 8.92
Pistacia lentiscus P 5070 1.45 3.7
Smilax aspera P 5208 1.99 3.04
Praxinus ornus C 5043 .3 2.99
Praxinus anqustifolia C 4979 .3 5.1
Salix spp. C 5072 2,28 .21
Quercus lusitanica C 4886 1.4 .78
Quercus pyrenaica C 4812 .09 .70
Quercus canariensis C 4195 2.03 .57
Pyrus bourgeana C 5025 1,95 6.06
Crataequs mozogysna ¢ 4921 1.4 6.04

Tabla 2.8. Contenido calérico libre de ceniza (Hc) y concentraciones de nitrdgemo y lipidos en las
hojas de especies representativas de ecosistemas del sur de Bspaia clasificadas segin la longevidad
de la hoja en caduca (C), semiperemne (SP} y perenne (P) (datos de Merino y Villar , mo publicados).



GRUPO 1-1 r SIGNIFICACION

Todas He - Grasa 0.714 teek
Semiperenne He - Grasa 0.85 Tert
Perenne He - Grasa 0.85 kit
Caduca He - Grasa * 0.24 D.S.
Todas He - Nitrégeno 0.03 1.§.
Semiperenne He - Nitrdgeno 0.12 *

Perenne He - Nitrdgeno -0.06 B.§.
Caduca He - Nitrégeno 0.39 L.§.

Tabla 2.9. Resumen de las correlaciones entre contenido calérico (Hc) y la concentracién de lipidos y
proteinas en las hojas de especies representativas del sur de Espaiia (Merino y Villar, no publicado).
Abreviaturas como en la Tabla 2.3.
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Figura 2.1. Relacién entre ‘el contenido calérico libre de ceniza (Hc) y
la concentracién de lipidos en las hojas semiperennes (A) Yy hojas
perennes (/) de especies representativas del sur de Espaifia. Las lineas
representan las regresiones lineales de las especies semiperennes:

y = 4695.7 + 45.6 * x y perennes: y = 4669.4 + 89.5 * x.
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Figura 2.2. Relacién entre el contenido calérico (Hc) y la concentracidn
de nitrdégeno en las hojas semiperennes (A ) de especies representativas
del sur de Espafla. La linea representa la regresién lineal:
y = 3641.3 + 98761.7 * x.
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semiperennes respectivamente) son muy similares y practicamente idénticos
al valor medio del contenido en energia en ausencia de lipidos de ias
hojas caducifolias de esas mismas localidades (4617 cal g—* libre de
ceniza). |

Por Gltimo, el cdmputo del contenido energético de las hojas de las
diferentes especies, calculado a partir de su concentracién en lipidos
explica la mayor parte de la diferencia entre el contenido calérico medio
en ausencia de lipidos obtenido analiticamente (Figuras 2.1 y 2.2) y el
valor de contenido calérico estimado para cada especie (Tabla 2.8). o

Todo ello sugiere que las diferencias de costo de construccién .
detectadas entre las hojas de las especies perennifolias y de las
caducifolias del sur de Espafia se deben bdsicamente a la mayor
concentracién en lipidos de las primeras.

Las conclusiones anteriores pueden extenderse al conjunto de las
hojas consideradas en el presente estudio, ya que las hojas de las
especies caducifolias del sur de Espafia no difieren de las restantes
caducifolias ni de las perennifolias de ambientes mis mésicos estudiadas
(Tabla 2.5). Esto sugiere que los relativamente altos valores del costo
de construccién estimados para las hojas de ambientes mis xéricos se
deben posiblemente a que poseen una concentracién en lipidos superior al
de las hojas perennifolias de ambientes mas mésicos.

No obstante, la correlacién existente entre el contenido calérico y
la concentracién de nitrégeno en las hojas semiperennes, sugiere que las
diferencias observadas en el contenido calérico son también consecuencia
—aunque en nmenor grado— de las diferencias en la concentracién de otras
fracciones; concretamente de la concentracién de proteinas, en el caso de
las especies semiperennes. En el caso de las especies perennes del sur de
Espafia, la variacién del valor del contenido calérico de las hojas,
podria estar relacionada (ademds de con la concentracién de lipidos), con
la concentracién de otras fracciones, como por ejemplo la lignina.

En definitiva, los resultados no permiten detectar diferencias
significativas en el costo de construccién asociadas a la amplitud del
ciclo de vida de las hojas, sino que, por el contrario, parecen mis una
consecuencia del ajuste evolutivo a las caracteristicas de cada ambiente

concreto. En los ambientes mediterrdneos, los lipidos son una fraccién



Capitulo 2 Costo de construccién en hojas 30

significativa del costo total de las hojas perennes y semiperennes. Por
esta razén, 1los costos de construccién elevados no parecen ser ni
privativos ni tipicos de 1las hojas esclerdéfilas "per se" (por ejemplo,
las hojas de Ilex platyphylla poseen un alto grado de escleréfilia, pero
su costo de construccién estd en el tramo bajo del rango de valores,
Apéndice I) sino mds bien de todas aquellas que posean lipidos
abundantes. Muchas hojas xeromorfas, como son-las hojas de las especies
semiperennes estudiadas, estdn en este caso, ya que poseen consistencia
blanda y su concentracién de lignina es baja (Gallardo 1990), pero
presentan lipidos abundantes, por lo que su costo de construccidn es muy
elevado. Las hojas de las especies de la tundra consideradas en este
estudio son muy flexibles pero presentan una alta concentracién de
lipidos, lo que se interpreta como una adaptacién al almacenamiento de
energia (Bliss 1962). Ambos tipos (semiperennes mediterraneos vy
caducifolios de 1la tundra) presentan un elevado costo de construccién,
como ya se ha seflalado anteriormente.

Aunque, como se:- ha comentado ya, la respresentacién de 1la
diversidad de especies lefiosas en algunos de ios ecosistemas estudiados
es muy escasa, la Tabla 2.2 puede dar una idea del orden de magnitud de
los costos de construccién medios de esos ecosistemas. Los valores mas
altos se registran en los ecosistemas donde el componente xeromorfo
representa una parte importante de la flora presente en la muestra. El
valor mas alto corresponde a la tundra, lo que en definitiva, sugiere que
las diferencias entre ecosistemas se deben bdsicamente a la riqueza en
lipidos de sus floras correspondientes. La ausencia de otros patrones
identificables en el valor del costo de construccién no apoya pues la
hipdtesis de Golley (1961) seqin la cual el contenido energético de los
tejidos foliares aumenta con la latitud.

Es llamativo también el hecho de que no se detecte ningin otro
patrén en los valores del costo medio que pueda asociarse al grado de
estrés del habitat. En principio, el costo de construccién de un tejido
es funcidén, entre otros, de las condiciones de crecimiento y deberia ser
mayor en los habitats mis estresados (Penning de Vries et al. 1974,
Amthor 1989, Lambers 1990). Segin Pitelka (1978) en los habitats

estresados la inversidén energética en la construccién de un O&rgano
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deberia ser la minima compatible con su funcionalidad. Sin embargo, el
costo de construccién medio estimado en hojas de especies lefiosas del sur
de Espafia, creciendo en condiciones de estrés hidrico y nutricional y el
estimado en habitats menos estresados, es muy constante (Merino 1987).
Posiblemente, el ahorro de energia y, en general, el efecto de las
situaciones estresantes, se traduce no en diferencias apreciables en el
costo de construccién foliar, sino mis bien en una variacién en la
cantidad (biomasa) de hojas por individuo (Villar 1987).

‘ Esta constancia, asi como la convergencia observada en los costos
medios foliares en el conjunto de los ecosistemas estudiados, puede
explicarse en base a la correlacién negativa existente entre las
concentraciones de las distintas fracciones foliares con un costo de
sintesis elevado (Merino 1987, Chapin 1989). Esto no significa que no
existan diferencias interespecificas, ya que aunque la varianza observada
en el conjunto de especies consideradas en el presente estudio puede
calificarse de pequefia (coeficiente de variacién del 7 %), el rango de
valores observado oscila entre 1.2 y 1.8 g glucosa por gramo de peso Seco

de hojas de Maytenus canariensis y Dryas integrifolia respectivamente.

2.5, CONSIDERACIONES FINALES

Desde el punto de vista metodolégico, es interesante sefialar que el
término que corresponde al valor de 2.6795*N en la férmla de prediccién
del costo de construccién sélo supone alrededor del 3 % del valor total
de éste. Por otra parte, este es el término cuya variacién influye menos
en las diferencias detectadas entre el costo de 1las hojas estudiadas;

sobre todo si éstas no son caducifolias. Por todo ello, su‘aﬂf, Nucion a

la estimacién del valor del costo de construcc1on de un 6. 5;3'

>
~ %13 .

practicamente irrelevante, lo que simplifica las determlnaC1ones QR

y las reducen en la practica a la cuantificacidn del conten;do_esff-etlco
y la concentracidén de cenizas de la muestra. -

A pesar de la escasa entidad de las diferencias observadas en el
costo de construccién medio en relacién al tipo de ecosistema
(coeficiente de variacién del 5 %), las fuertes diferencias de peso
especifico que mestran las hojas estudiadas, se traducen en fuertes

diferencias cuando el costo de construccién se expresa en términos de
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superficie (Tabla 2.7). Asi cuando las comparaciones se establecen entre
ecosistemas extremos en cuanto al valor de su peso especifico (por
ejemplo el chaparral y el bosque templado), las diferencias en el costo
de construccidén pueden alcanzar valores superiores al 400 %. Igualmente,
el costo de construccién medio referido a superficie de las hojas de
larga duracién es del orden del 200 % del que presentan las hojas de las
especies caducifolias. ~

Estos resultados del andlisis del costo en términos de superficie
muestran pues que las hojas difieren mucho menos en su costo intrinseco
(energia requerida para la construccién de un gramo de tejido) que en la
forma en como se invierte esa energia para la construccién de la hoja.
Concretamente, los resultados de la Tabla 2.6 indican que con un gramo de
glucosa se pueden construir 90 cm® de hoja caducifolia, en tanto que solo
pueden construirse 43 cm® de hoja perennifolia (6 36 cm® de hoja
semiperenne). Esta matizacién es importante ya que, si bien los costos de
construccién (y mantenimiento) del tejido foliar son funcién del peso de
tejido presente, la entrada de energia en el proceso fotosintético es
funcién de la superficie foliar; por lo que, en igualdad de condiciones,
el balance beneficio fotosintético~costo de sintesis al final de la
estacién de crecimiento es mds positivo para la hoja caducifolia que para
la perennifolia.

Hay que sefialar que en tanto que la variacidén esperada en cuanto a
la tasa fotosintética de las hojas en funcién de su caracter perennifolio
o caducifolio es del orden del 50 % (Tabla 2.10), la diferencia en el
costo de construccién de estos dos tipos de hojas es del orden del 100 %
debido a la diferencia de peso especifico, por lo que puede concluirse
que, dado que las diferencias en el costo de construccién en relacién a
la longevidad de la hoja pueden considerarse pequeflas (coeficiente de
variacién del 3 %), el peso especifico foliar es el pardmetro mas
importante en la determinacién de las diferencias esperadas en el balance

beneficio-costo de las hojas de las especies lefiosas.



CADUCAS PERENNES

POTOSINTESIS
(mg glum2 h-3) 1.15 0.mn
C0ST0 CONSTRUCCION 111.10 212.90
(g glum? )

Tabla 2.10. Valores medios de la tasa de fotosintesis mixima (recopilado de Moomey 1972, Chabot y
Hicks 1982, Pield y Mooney 1986) y costo de construccidn en especies caducas y perennes.



CAPITULO 3

METODOS PARA LA ESTIMA DEL COSTO DE MANTENIMIENTO EN

HOJAS

3.1. INTRODUCCION

La respiracién de las plantas es el resultado de la suma de dos
componentes: la respiracidn de crecimiento y la de mantenimiento (Hiroi y
Monsi 1964, McCree 1970). La respiracién de crecimiento es necesaria para
la sintesis de nueva fitomasa, en tanto que 1a respiracién de
"mantenimiento suministra 1la energia necesaria para mantener la fitomasa
ya existente. Ambos componentes son de gran interés para el andlisis del
balance de carbono y para la generacién de modelos de produccién en
estudios agricolas, ecoldgicos y evolutivos.

Desde el punto de vista cuantitativo, el costo de mantenimiento es
un factor de gran significacién en el balance de carbono de una hoja, ya
que puede suponer un gasto energético superior al costo de crecimiento
(Penning de Vries 1974, Amthor 1989).

Existen diferentes aproximaciones bdsicas para la estimacién del
costo de mantenimiento. La aproximacién tedrica desarrollada por Penning
de Vries (1975), estima el costo de mantenimiento a partir de
coeficientes basados en el costo estimado de los principales procesos
implicados (bdsicamente el mantenimiento de proteinas y lipidos de
membrana y el gradiente de iones), las tasas a las que trascurren estos
procesos y la eficiencia en la produccién de energia e intermediarios
metabdlicos. Este método es adecuado Unicamente para hacer estimaciones
aproximadas, ya que no .considera, entre otras, las diferencias entre las
especies en cuanto a las tasas a las que transcurren esos procesos y las
diferentes eficiencias con que las distintas especies utilizan la
energia.

Otra aproximacién se basa en la estimacién de la produccién de COz
asociada a los procesos de mantenimiento (respiracién de mantenimiento);
concretamente al producido en procesos respiratorios que suministran
energia y cadenas carbonatadas para los procesos de mantenimiento. La

tasa de respiracién de mantenimiento puede ser determinada directamente a
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partir de las tasas de produccién de 00z de los érganos en los que el
componente de respiracién de crecimiento es nulo. Los métodos que se
siguen para la estimacién de la respiracién de mantenimiento difieren
principalmente en la forma en como se anula el componente respiratorio de -
crecimiento. lLos mds utilizados son: el método de regresién, el método de
6rgano maduro y el método de inanicidn.

El método de regresién, desarrollado por McCree (1970) y Hesketh
(1971), analiza la relacién entre respiracién y el crecimiento en un
tejido, 6rgano o individuo completo. La extrapolacién de la tasa de
respiracién a una situacién de crecimiento - cero, punto en el que la
respiracién debida al crecimiento es nula, suministra la tasa de
mantenimiento. Este método tiene la ventaja de que ademds de estimar la
tasa de respiracién de mantenimiento proporciona estimas de la tasa de
respiracién asociada al crecimiento. El inconveniente principal de este
método es la dificultad que supone la estimacién de la tasa de
crecimiento en 6rganos de pequefio tamafio, como es el caso de las hojas de
muchas especies. _

El método de O&rgano maduro consiste en estimar la tasa de
respiracién en tejidos que ya han finalizado su fase de crecimiento y en
los que se asume que la respiracién de crecimiento es nula (Amthor 1989).
En estas condiciones, la respiracién total se debe exclusivamente a los
procesos de mantenimiento. Este método tiene la ventaja de su gran
facilidad y rapidez de aplicacién y el inconveniente de que las tasas de
respiracién de mantenimiento pueden cambiar con la edad siguiendo un
patrén complejo, y quizds impredecible.

El método de inanicién consiste en someter las plantas a
condiciones de oscuridad por periodos prolongados de tiempo con objeto de
disminuir asi el nivel de carbohidratos hasta que el crecimiento se
detiene por falta de sustrato. En este estado de ausencia de crecimiento
se asume que la tasa de respiracidn se debe eicclusivamente a los procesos
de mantenimiento (Penning de Vries 1975, Amthor 1989). Este método tiene
la ventaja de que es muy fdcil de aplicar, pero el inconveniente de que,
al someter la planta a oscuridad durante un periodo de tiempo prolongado,
se pueden producir cambios en el metabolismo que posiblemente afectan a
la tasa de mantenimiento (Challa 1976, Breeze y Elston 1983).
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Amthor (1989) ha realizado una evaluacién de los resultados
obtenidos por estos métodos en los estudios publicados sobre el costo de
mantenimiento en hojas. Sin embargo, los resultados comparados
corresponden a hojas de especies diferentes y en condiciones de
crecimiento distintas, por lo que los resultados de la comparacién de los
diferentes métodos es poco satisfactoria. ,

El objetivo principal de este capitulo es comparar los resultados
de los cuatro métodos descritos mds arriba en hojés de las mismas

especies creciendo en condiciones controladas.

3.2. MATERIAL Y METODO

Para la realizacién del trabajo se eligieron dos especies con
caracteristicas bien diferenciadas. Una perenne, Nerium oleander (L) y
una caduca Quercus canariensis (Willd) (Tabla 3.1).

Las plantas se cultivaron en macetas en cdmaras de cultivo con
objeto de que las condiciones ambientales fuesen constantes para impedir
asi procesos de adaptacién fisioldgica. De esta forma, el costo de
mantenimiento solo se debe a procesos de renovacién de moléculas y
mantenimiento del gradiente de iones.

Las plantas se regaron cada dos dias con solucién nutritiva Epstein
al 100 % (Epstein 1972). La temperatura de la camara de cultivo fué de
25 °C dia y 20 °C noche. La luz procedia de. tubos fluorescentes dé 30w
(luz solar y ultravioleta) que daban una intensidad media de 250 uE m—2

s—1 a la altura media de las plantas.

La tasa de respiracién se determindé en hojas unidas a la planta,
estimando la evolucién de CO= en la oscuridad con ayuda de un sistema de
intercambio de gases similar al descrito por Field et al. (1982) y
manteniendo la temperatura de la hoja a 20 °C. Los calculos de
intercambio de gases fueron realizados segun Field et al. (1989). La tasa
de respiracién se refiridé a gramos de peso seco y se expresd en mg CO=z g—
* hora—*. El costo de mantenimiento se expresé en mg glucosa g—* dia—2
utilizando la conversién 1 mg 0Oz = 0.6823 mg glucosa (180.16 mg
glucosa/264.06 mg C0=).

Para la estimacidén del costo de mantenimiento se aplicaron 1los

siguientes métodos:



N. oleander - Q. canariensis

Peso especifico 90 75
(g m=2) | -

Area 40 25
(cm=)

Fotosintesis neta 6.8 8.7
(mg CO2 g—* h—12) -

Duracién de la hoja 1-2 0.8
(afios)

Tabla 3.1. Valores medios de diversas caracteristicas observados
en las hojas maduras de las dos especies estudiadas.
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a) Método tedrico

Se seleccionaron entre 5 a 8 hojas maduras de distintos individuos,
se secaron a 80 °C y se molieron con un micromolino Culatti con una malla
de 1 mm. En estas muestras se determindé la concentracién de nitrégeno
organico total (N) por el método de Kjeldhal.

El costo de mantenimiento de las hojas de cada especie se calculd
multiplicando el coeficiente de mantenimiento asociado a la renovacién de
proteinas, estimado entre 28 y 53 mg glucosa g—* proteina dia—* por la
concentracién de proteinas en el tejido (N * 6.25) y afadiéndole al valor
obtenido el coeficiente de mantenimiento de las concentraciones iénicas,
estimado entre 6 y 10 mg glucosa g2 dia—* y de los lipidos de membrana
(1.7 mg glucosa g—* dia—*) (Penning de Vries 1975).

b) Método de reqresidn
Se seleccionaron hojas de diferente edad en fase de crecimiento en

distintos individuos de las dos especies consideradas. En cada hoja se
estimd la tasa de crecimiento en un periodo de 4 dias. La estimacidén se
basd en medidas de &area foliar realizadas los dias 0 (inicio del
experimento), 2 y 4. El &rea era determinada dibujando su contorno sobre
ladminas de acetato. Las 4&reas foliares medidas eran convertidas a sus
correspondientes pesos secos utilizando regresiones lineales del peso
seco foliar frente a la superficie foliar medida en hojas similares en
tamafio y edad a las hojas de la muestra. En el caso de N. oleander las
hojas consideradas en la regresidén fueron las hojas opuestas a aquellas
en las que se determind el crecimiento. Los pesos de las hojas se
determinaron después de secadas a 80 °C durante 48 horas. La tasa
especifica de crecimiento (SGR, mg g—2 h—i) de cada hoja se determind
segin la expresién:

Peso dia 4 (mg) - Peso dia 0 (mg)

SGR (mg g—* h-2) =
Peso dia 2 (g) * 4 * 24 horas

El dia central del intervalo de medida (dia 2) se estimd la tasa de

respiracién total de cada hoja, calculdndose su tasa especifica de

respiracién a partir de ese valor y del peso de la hoja en ese dia.
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Con los datos de SGR y SRR se aplicd la regresién
SRR = a + b * SGR. La interseccidén de la recta de regresién con el eje de
ordenadas (tasa de crecimiento igual a cero) se considera la tasa de

respiracién de mantenimiento.

c) Método de é6rgano maduro
Para obtener la respiracién de mantenimiento  por este método se

estimd la tasa de respiracién de 7 hojas de Q. canariensis y 10 hojas de
N. oleander que habian finalizado su fase de crecimiento; considerandose
como final de esta fase el estadio en que éstas alcanzan la superficie y
peso especifico caracteristicos de las hojas maduras de cada especie, los

cuales habian sido determinados en un andlisis previo (Tabla 3.1).

d) Método de inanicidn

En este caso, la tasa de respiracién de mantenimiento se obtuvo
estudiando la evolucién de la tasa de produccién de CO= en hojas
sometidas a un periodo de oscuridad prolongada, hasta alcanzar su
estabilizacién. El valor medio de la tasa de respiracién en el periodo de
estabilizacién se considerd representativo de la respiracién de
mantenimiento. Un andlisis previo mostré que el periodo anterior a la
fase de estabilizacién podia ser muy prolongado, por lo que las medidas
de respiracién de cada hoja se realizaron a intervalos de 2 a 4 dias. En
total se consideraron entre 3 y 5 hojas de diferentes individuos.

Dado que un estudio previo mostrd que la forma en que se imponia la
oscuridad podia tener efectos distintos en 1la tasa de respiracidn, las

estimaciones se realizaron en tres situaciones distintas:

dl) Sometiendo a la planta completa a condiciones de oscuridad.
d2) Sometiendo 1la hoja seleccionada a oscuridad y manteniendo el resto
' de la planta con un ciclo normal de luz-oscuridad.
d3) Separando la hoja de la planta y manteniendo el peciolo en agua y en
condiciones de oscuridad durante el tiempo de realizacién del
experimento.
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3.3. RESULTADOS
a) Método tedrico

En la Tabla 3.2 se presentan los resultados del anilisis de la
concentracién de nitrégeno, concentracién estimada de proteinas y el
costo de mantenimiento de las hojas de las dos especies estudiadas segin
el método tedrico. Como puede comprobarse, los costos de mantenimiento
son muy similares, aunque el de N. oleander “es algo superior, estando
‘comprendido entre 13.80 y 25.70 mg glucosa g—* dia—%, en tanto que en Q.
canariensis el rango estd entre 12.87 y 21.48 mg glucosa g—l'dié”-l.

b) Método de regresicn
En la Figura 3.1 se presenta la relacién entre la tasa especifica

de crecimiento (SGR) y la tasa especifica de respiracién (SRR) de las
hojas de las dos especies estudiadas. La interseccién de la recta de
regresién con el eje de ordenadas (tasa de crecimiento cero) corresponde
a la tasa de respiracién de mantenimiento.

Los valores de la respiracién de mantenimiento son 1.24 + 0.27 y
2.19 £+ 0.37 mg OOz g* h* para N. oleander y Q. canariensis
respectivamente, lo que corresponde a un costo de mantenimiento de

20.28 * 4.48 y 35.87 * 6.02 mg glucosa g—* dia—2 .

Cc) Método drgano maduro
En la Tabla 3.3 se presentan los resultados del andlisis de la

respiracién de las hojas maduras de las dos especies estudiadas. Las
hojas maduras de N. oleander presentan un valor medio de respiracién de
mantenimiento de 0.79 * 0.27 mg COz= g~ h—2, lo que corresponde a un
costo de mantenimiento de 12.92 + 4.48 ng giucosa g—* dia—*, en tanto que
la tasa media de respiracién de las hojas de Q. canariensis es
1.31 £ 0.26 mg CO= g=2* h-2, lo que corresponde a un costo de
mantenimiento de 21.37 + 4.26 mg glucosa g—* dia—=.

d) Método de inanicidn
dl) Planta completa sometida a oscuridad
En la Figura 3.2 se presenta la evolucién de la tasa de respiracién

de las hojas de N. oleander y Q. canariensis en plantas sometidas a



N. oleander Q. canariensis

Nitrégeno ‘ 4.24 : , 2.95
(%)
Proteinas 26.5 » ' 18.4
(%)
Costo de '
mantenimiento 13.8 - 25.7 12.9 - 21.5

(mg glu g—* dia—3%)

Tabla 3.2. Concentracién de nitrégeno y proteinas (nitrégeno *
6.25) y valor minimo y maximo de costo de mantenimiento segin
los coeficientes de Penning de Vries (1975) en las hojas de las
dos especies estudiadas.
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Figura 3.1. Relacidén entre 1la tasa especifica de respiracién
(SRR) y la tasa especifica de crecimiento (SGR) en las hojas de
N. oleander (a) y Q. canariensis (b). Para N. oleander la linea
representa la regresion lineal y = 1.23884 + 0.029 * x; (n=11,
r=0.95, p<0.0l1). En el caso de Q. canariensis la linea representa
la regresion lineal y = 2.1904 + 0.0221 * x (n=7, r= 0.88,
p<0.01).



Respiracién de mantenimiento
(mg CO=2 g—* h—1)

Hoja N. oleander Q. canariensis
1 0.51 1.23
2 0.47 1.03
3 1.22 1.46 ~
4 0.80 1.58
5 0.85 1.59
6 1.21 1.32
7 0.58 0.93
8 0.45
9 0.61

10 1.12

11 0.98

12 0.71

13 0.74

MEDIA 0.79 1.31

S.D. + 0.27 + 0.26

Tabla 3.3. Valores de respiracién de mantenimiento obtenidos por
el método de 6rgano maduro en 1las hojas de N. oleander y Q.
canariensis.
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oscuridad. Como puede comprobarse, en los dos casos, la tasa de
respiracién experimentd una caida brusca (mds marcada en Q. canariensis)
durante los primeros S5 dias y una tendencia posterior a la estabilizacidén
que se alcanza hacia los 6 dias en N. oleander y hacia los 3-4 dias en Q.
canariensis. Los valores medios de estabilizacién para N. oleander y Q.
canariensis son respectivamente 0.22 + 0.04 y 0.33 £ 0.12 mg 0= g—* h—2,
lo que corresponde a un costo de mantenimiento de 3.52 £ 0.64 y
5.38 + 2.00 mg glucosa g—* dia—*.

d2) Hojas sometidas a oscuridad

En la Figura 3.3 se presenta la evolucién de la tasa de respiracién
de hojas de N. oleander y Q. canariensis en las que, a diferencia del
caso anterior, sdélo se sometidé a condiciones de oscuridad las hojas
consideradas en el andlisis. La evolucién de la tasa de respiracién es
similar a la observada en el caso anterior (Figura 3.2), pero con la
diferencia de que las oscilaciones a lo largo del experimento fueron mas
marcadas y la tasa de respiracién descendié mds lentamente, por lo que
tardé mds tiempo en alcanzarse la fase de estabilizacién.

En el caso de las hojas de Q. canariensis la estabilizacién tardé
en alcanzarse unos 8 dias, siendo la tasa de respiracién de mantenimiento
0.51 £ 0.09 mg CO= g~* h—2, lo que equivale a un costo de mantenimiento
de 8.40 £ 1.40 mg glucosa g-* dia—1. Las hojas de N. oleander no
alcanzaron una fase nitida de estabilizacién hasta transcurridos los 15
dias, tiempo en que fué necesario detener los experimentos porque las
hojas mostraban sintomas visibles de degradacién (marchitamiento,
necrosis, etc). No obstante, si a la vista de los resultados en la Figura
3.3 se considera que transcurridos los 10 dias comienza una fase
incipiente de estabilizacién, la respiracién de mantenimiento podria
situarse en 0.28 * 0.04 mg CO= g-* h—2, lo que equivale a un costo de
mantgnimiento de 4.58 * 0.72 mg glucosa g—* dia—2 para las hojas de esta

especie.

d3) Hoja separadas de la planta y sometidas a oscuridad
En la Figura 3.4 se presenta la evolucidn de la tasa de respiracién

en hojas de las dos especies estudiadas separadas de la planta y
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sometidas a condiciones de oscuridad. En los dos casos, y a diferencia de
los experimentos anteriores, durante las primeras 20 horas se produce un
aumento de la tasa de respiracién. Posteriormente se produce un rapido y
continuo descenso, alcanzdndose la fase de estabilizacién hacia las 30 6
40 horas de iniciacién del experimento. La estabiliéacién se produce a
valores que pueden situarse en 0.36 + 0.03 y 0.93 + 0.12 mg CO= g~* h—*
para N. oleander y Q. canariensis respectivamente, lo que corresponde a
un costo de mantenimiento de 5.92 + 0.43 y 15.19 + 2.01 mg glucosa g—=
dia—=.

3.4. DISCUSION

En la Tabla 3.4 se presenta un resumen de los resultados medios
obtenidos por cada método. Cada uno proporciona una estima del costo de
mantenimiento que difiere significativamente de los demds. El orden de
los valores de costo de mantenimiento estimado segin los distintos
métodos es:

Regresidén > Organo maduro = Tedrico > Inanicién
y dentro del método de inanicidn:
Hoja separada > Hoja oscuridad > Planta oscuridad.

El método basado en el andlisis de la relacién crecimiento-
respiracién, que se ha denominado de Regresién en el presente estudio,
presenta en el caso de las dos especies estudiadas los valores de costo
de mantenimiento mds altos; lo que se debe posiblemente a que, debido a
los condicionantes del método, el andlisis debe realizarse en hojas que
estdn en la fase de crecimiento activo, lo que restringe las
determinaciones a las hojaé mas jévenes.

Las hojas mds jévenes suelen presentar unas tasas metabdlicas mds
altas debido, entre otras causas, a la mayor abundancia de moléculas mas
activas (proteinas, lipidos de membrana). El cardcter mds ldbil (turnover
mds alto) de las fracciones moleculares mds activas supone un mayor costo
de manténimiento de esas fracciones; lo que se traduce en unos costos mis

altos para el érgano en cuestiodn.
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Figura 3.2. Evolucidén de la tasa especifica de respiracidén (SRR)
en hojas de N. oleander (a) y Q. canariensis (b) sometiendo a la
planta completa a un periodo prolongado de oscuridad. Cada punto
representa la media de 3-5 medidas. Los segmentos verticales
representan la desviacion standard.
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Figura 3.3. Evolucidén de la tasa especifica de respiracidén (SRR)
en hojas de N. oleander (a) Yy Q. canariensis (b) sometidas
individualmente a condiciones de oscuridad. Cada punto representa
la media de 3-5 medidas. Los segmentos verticales representan la
desviacion standard.
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Figura 3.4. Evolucidn de la tasa especifica de respiracién (SRR)
en hojas de N. oleander (a) y Q. canariensis (b) separadas de la
planta y sometidas a un periodo prolongado de oscuridad. Cada
punto representa la media de 2 medidas. Los segmentos verticales
representan la desviacidén standard.



METODO N. oleander Q. canariensis

a) Tedrico

minimo 13.80 12.87

maximo 25.70 21.48
b) Regresién 20.28 + 4.48 35.87 + 6.02
c) Tejido maduro 12.92 * 4.48 21.37 + 4.26

d) Inaniciédn

dl) Planta completa 3.52 £ 0.64 5.38 = 2.00
d2) Hoja oscuridad 4.58 =+ 0.72 8.40 + 1.40
d3) Hoja separada 5.92 + 0.43 15.19 £ 2.01

de la planta

Tabla 3.4. Resumen de los valores medios de costo de mantenimiento
(mg glucosa g—* dia—-?) estimado en las hojas de N. oleander Yy Q.
canariensis segun los métodos que se indican. Las medias obtenidas
por 1los diferentes métodos son significativamente distintas
(p<0.05) tanto en N. oleander como en Q. canariensis (test t-
Student). La respiracién de mantenimiento de Q. canariensis es
significativamente superior (p<0.05) que en N. oleander en todos
los casos considerados. '
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En cambio, el método de tejido maduro genera estimas a partir de
hojas que han superado la fase de crecimiento y que, posiblemente por
ello, presentan un metabolismo mis bajo; lo que explica que los valores
sean mids bajos que los obtenidos por el método anterior. La relacién
positiva y significativa entre la tasa de crecimiento y costo de
mantenimiento ha sido observada por distintos autores (Wilson et al.
1980, McCree 1982). h

Tanto en el caso del método de regresién (una vez eliminado el
componente de respiracién de crecimiento) como en el de érgano madurb, la
evolucién de CO= medida se debe no s6lo a la respiracién asociada arlos
procesos de mantenimiento, sino también a la produccién de Oz
relacionada con otros procesos; fundamentalmente con el transporte de
carbohidratos hacia otros érganos de la planta. Por lo tanto, para
obtener tasas de respiracién de mantenimiento mds realistas habria que
restar a las tasas de respiracién, la debida a procesos de traslocacién
de carbohidratos.

Peel (1987) ha estimado el costo medio del transporte de azicares
en 36.5 mg glucosa por gramo de sacarosa transportado. En el caso de N.
oleander, considerando una asimilacién neta durante el dia de 68 mg COz
(tasa de fotosintesis, Tabla 3.1, en 10 horas de fotoperiodo) y que
alrededor de un 50% de carbohidrato sintetizado se transporta - como
sacarosa hacia otros érganos (Moorby 1981, . Devlin y Witham 1983), el
costo asociado a la traslocacién seria de 0.84 mg glucosa g—* dia—2, lo
que supone alrededor de un 5 % del costo de mantenimiento observado por
estos dos métodos (Tabla 3.4). En el caso de Q. canariensis, el costo
asociado al transporte de sacarosa seria de 1.08 mg glucosa g—* dia—*, lo
que representaria alrededor de un 3.5 % del costo de mantenimiento
estimado por estos dos métodos. Todo ello indica que los valores de costo
de mantenimiento obtenidos por estos dos métodos estarian ligeramente
sobrestimados por efecto de los procesos de transporte (en torno al 3-5
%).

En cualquier caso, los valores obtenidos en el caso de 1los dos
métodos anteriores pueden considerarse realistas, ya que estan
comprendidos en el rango de los valores del costo de mantenimiento

publicados para especies de interés agricola (18.01 - 81.87 mg glucosa g—
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1 dia—2, Amthor 1989) a partir de estimaciones basadas en la
cuantificacién de sus tasas de respiracién. La localizacién de los
valores de los costos de mantenimiento, estimados en el presente estudio,
en el tramo inferior de ese rango puede explicarse como consecuencia del
—generalmente—- mds alto metabolismo de las especies seleccionadas. para su
aprovechamiento agricola.

En cuanto al método de inanicién hay que subrayar que los valores
de respiracién de mantenimiento obtenidos por este método estan ituy por
debajo del rango de valores publicado; y son, en todos los casos,
inferiores a los obtenidos por los métodos anteriores. La respiracién
observada durante periodos extendidos de oscuridad podria representar la
tasa minima de respiracién del Organo, mds que la respiracién de
mantenimiento, ya que en estas condiciones su metabolismo debe estar
asociado con la mera supervivencia, con lo que la tasa de respiracién
serd menor que la necesaria para mantener el tejido de la planta en un
estado funcional (Penning de Vries 1975, Amthor 1989).

El método de inanicién ha sido objeto de numerosas criticas debido
principalmente a 1los profundos cambios fisioldégicos y bioquimicos, que
inducen los largos periodos de oscuridad (McCree y Silsbury 1978, Amthor
1989); va que, en estas condiciones, las plantas suelen metabolizar
incluso sus propios componentes estructurales (Challa 1976), lo que se
manifiesta, por ejemplo en su incapacidad para recuperar las tasas
fotosintéticas originales cuando se las devuelve a condiciones de luz
(Breeze y Elston 1983). E1l 25 % de disminucién observada en la
concentracién de nitrdgeno de las hojas sometidas a oscuridad respecto de
la concentracién en hojas similares creciendo en condiciones normales en
cuanto al fotoperiodo (Tabla 3.5), puede' interpretarse como un claro
indicio de degradacién. Todo ello sugiere que durante el periodo en que
las hojas estdn sometidas a oscuridad se llega a una situacién compleja
en la que tienen lugar procesos de sentido contrapuesto en los que la
posible disminucién de la tasa de respiracién por debajo de los valores
reales de mantenimiento, consecuencia de la disminucién de la actividad
metabdlica, puede ir acompafiada de un aumento paralelo asociado a 1la
degradacién y oxidacién de algunas fracciones moleculares con mayor o

menor caracter estructural.



" N. oleander Q. canariensis

Condiciones normales 4.24 ot 2.95

Oscuridad durante 2.97 2.28
10 dias '

Diferencia 29.9 22.7

(%)

Tabla 3.5. Concentracién de nitrdégeno (%) en hojas en condiciones
normales vy en hojas de la misma edad sometidas a periodos
prolongados de oscuridad (10 dias).
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Por otra parte, las diferencias (p<0.05) observadas entre los
resultados de las tres variantes seguidas de este método sugieren que
existen interacciones entre las hojas objeto de estudio y el resto de la
planta que podrian interferir en las estimaciones. Asi, cuando se
mantiene la planta iluminada durante la realizacién de los experiﬁentos,
la hoja objeto de estudio puede importar azicares sintetizados por las
~ hojas iluminadas, 1lo que explicaria que los valores estables sean mis
elevados y que la estabilizacién tarde mds tiempo en alcanzarse que
cuando se oscurece la planta completa (Tabla 3.4, Figura 3.2 y 3.3). Ello
sugiere, a su vez, que el nivel de reserva energética del drgano (o del
individuo completo) es un factor determinante del tiempo que se requiere
para alcanzar el periodo de estabilizacién. Asi, con plantas de pequefio
tamafio o con 6rganos aislados la estabilizacidn suele alcanzarse en una
40 horas (Irving y Silsbury 1987, Robson y Parson 1981, Figura 3.4), lo
que permite realizar las determinaciones cuando la hoja no ha
experimentado ain alteraciones fisioldgicas significativas.

Por Gltimo, hay que seflalar el hecho de que, independientemente del
método segquido, las hojas de Q. canariensis presentan siempre una tasa de
respiracién superior a la estimada en N. oleander (p<0.05) (Tabla 3.4).
Esto puede ser debido a que por su cardcter caducifolio conlleva un
metabolismo mds alto, como de hecho sugiere su tasa fotosintética mas
elevada (Tabla 3.1). ;

El hecho de que la concentracién de nitrdgeno de las hojas de Q.
canariensis sea mas baja (Tabla 3.2) sugiere que la concentracién de
nitrégeno "per se" no siempre es un buen indicador del costo de
mantenimiento. De hecho, el costo de mantenimiento no necesariamente debe
estar relacionado con el contenido de proteinas, sino con la tasa de
renovacién de éstas (Amthor 1989); aunque, en muchos casos, contenido y
renovacién de proteinas estdn relacionados positiva y significativamente
(Jones et al. 1978). Sin embargo, el nitrdgeno puede estar en miltiples
formas distintas - algunas no proteinicas- poseyendo cada una diferentes
tasas de renovacién (Merino et al. 1984). Por todo ello, la aplicacién
del método de los coeficientes de Penning de Vries (1975) no parece ser
el mds adecuado cuando se pretende poner de manifiesto diferencias entre

especies.
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3.5. CONSTIDERACTONES FINALES

En resumen, el método de inanicién no parece ser el mas adecuado
para la estima del costo de mantenimiento, dados los profundos cambios
bioquimicos y fisioldgicos que tienen lugar en los tejidos sometidos a
oscuridad durante periodos prolongados de tiempo y a las alteraciones
metabdlicas que tienen lugar en hojas separadas de la planta. Por otra
parte, la aplicacién de los coeficientes de mantenimiento propuestos por
Penning de Vries (1975) (método tedrico) proporcionaria sélo valores con
caracter indicador.

Posiblemente, el método de regresidon y el de érgano maduro generan
los valores mids realistas del costo de mantenimiento, aunque 1los
resultados obtenidos por ambos métodos difieren significativamente
(p<0.001). Esta diferencia se debe posiblemente al cambio que experimenta
la tasa de respiracién de mantenimiento con la ontogenia del érgano; por
lo que el primero suministraria la respiracién de mantenimiento de un
oérgano jéven; en tanto que el segundo suministraria la respiracién de
mantenimiento de uno maduro. En este sentido, los valores obtenidos por
estos dos métodos representarian respectivamente el limite superior e
inferior del costo de mantenimiento de las hojas durante su ciclo de
vida.

No obstante, dadas las dificultades que supone el andlisis de la
relacidén crecimiento-respiracién en especies con hojas de pequefio tamafio,
y las ventajas que supone el método de 6rgano maduro en cuanto a rapidez
y simplicidad, éste dltimo parece el mis adecuado en la realizacién de
estudios que suponen la consideracién de un conjunto de especies que

incluyen hojas con caracteristicas distintas.



CAPITULO 4

COSTO DE MANTENIMIENTO EN HOJAS DE ESPECIES LENOSAS

4.1. INTRODUCCION

El costo de mantenimiento de un érgano es la energia necesaria para
mantener la fitomasa existente; y se emplea principalmente en la
renovacién de moléculas labiles, en el mantenimiento del gradiente de
iones y en procesos de adaptacién a nivel fisioldgico.

Desde el punto de vista cuantitativo, el costo de mantenimiento
supone un gasto energético importante para la planta que puede superar al
costo de construccién (Penning de Vries 1975, Amthor 1989). Por ello, el
estudio del costo de mantenimiento es de gran interés en el andlisis del
balance de carbono y para la elaboracién de modelos de produccién en
estudios agricolas y ecoldgicos. Puede dar idea de este interés el hecho
de que en los Ultimos aflos se esté desarrollando lineas de investigacién
dirigidas a obtener variedades de especies de interés agricola con bajos
costos de mantenimiento -para mejorar su productividad (Wilson 1982). Sin
embargo, a pesar de que existen mchos trabajos sobre el costo de
mantenimiento de especies herbdceas de interés agricola, los referentes a
especies silvestres son muy escasos.

Aunque la consideracidén aislada del costo de mantenimiento no
permite posiblemente sacar conclusiones sobre las posibles estrategias
asociadas al balance de carbono de un O&rgano, podria esperarse en
principio que la evolucién hubiese llevado a las hojas de las especies
perennes mediterrdneas a unos costos de mantenimiento mds bajos, ya que
las hojas de estas especies tienen que pefsistir durante periodos en los
que la ganancia neta de carbono es muy baja (Mooney y Dunn 1970, Orians y
Solbrig 1977, Merino et al. 1982).

Sin embargo, 1la informacién disponible es escasa y fragmentaria en
cuanto al nimero y tipo de especies consideradas, y poco comparable
debido al abanico de métodos considerados; no existiendo estudios que
combinen una diversidad de especies suficientemente amplia con 1la

aplicacién de un unico método para la estimacién del costo de
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mantenimiento; todo lo cual dificulta la obtencién de conclusiones de
validez general.

El objetivo del presente estudio es estimar el costo de
mantenimiento de 1las hojas en un conjunto dé especies lefosas; tratando .
de detectar -las posibles diferencias existentes entre las hojas de corta

y larga duracién.

4.2, MATERTAL Y METODO

Para el estudio se seleccionaron 26 especies lefiosas, la mayoria de
las cuales son representativas de los distintos ecosistemas del Suroeste. .
de la Peninsula Ibérica y que aparecen listadas en la Tabla 1. El
conjunto incluye especies arbdreas y de matorral que difieren en la
longevidad de la hoja. Para la determinacién de las especies se siguid a
Valdés et al. (1987). La longevidad de la hoja de las distintas especies
se tombé de diversas fuentes (Valdés et al. 1987, Diamantoglou y Mitrakos
1981, Orshan 1989) y observaciones de campo. Las especies se clasificaron
segin su longevidad de -la hoja en tres grupos: especies de hoja caduca
(longevidad de la hoja de 4 a 8 meses), semiperennes (especies de
matorral xerofitico que ain poseyendo hojas durante todo el afio, la
longevidad de la hoja estd entre 5 y 12 meses) y especies de hoja perenne
(longevidad de la hoja entre 12 y 24 meses). Las especies de hoja
marcescente (Q. canariensis, Q. faginea, Q. lusitanica, Q. pyrenaica) se
consideraron dentro del grupo de especies caducas, dado que la vida media
de sus hojas es menor de un afio.

Las plantas se cultivaron en macetas durante un periodo medio de 3
afios, se mantuvieron a la intemperie y se regaron diariamente,
abondndolas cada tres meses con 20 g m=2 de fertilizante sélido granulado
(12 $ nitrdgeno, 12 % anhidrico fosfoérico, 17 % 6xido de potasio, 1.2 %
magnesio, 6 % azufre y otros micronutrientes en menor porcentaje).

Durante el periodo en que se hicieron las medidas de respiracién
(julio 1991) las temperaturas diurnas a la sombra oscilaron entre los
20 - 35 °C y 1las nocturnas entre 15 - 20 °C y la intensidad luminosa
maxima fue de 600 uE m=2 s—1,

El costo de mantenimiento se estimdé como la tasa de respiracién en

la oscuridad de las hojas que habian finalizado su fase de crecimiento
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(método descrito en el capitulo anterior). Las medidas de respiracién
(flujo de (0z) se realizaron con un sistema de intercambio de gases
similar al descrito por Field et al. (1982). Las medidas se realizaron en
oscuridad manteniendo la temperatura de la hoja a 20 °C, y se prolongaron
durante aproximadamente una hora, hasta obtener una tasa de respiracién
constante. Las tasas de respiracién se refirieron al peso seco de la hoja
y se expresaron en mng glucosa g—* dia—*. Para ello se utilizél la
conversién 1 mg CO= = 0.6823 mg glucosa (180.16 mg glucosa / 264.06 mg
C0=).

En la mayoria de los casos las medidas de respiracién se realizaron
introduciendo en la cdmara una sola hoja unida a la planta. En el caso de
las especies con hojas pequeflas (superficie foliar menor de 2 cm?) se
introducié en la cadmara un tallo con varias hojas maduras. En este caso,
una vez obtenida la tasa de respiracién de la rama completa (hojas y
tallo), se cortaban las hojas y al dia siguiente se media de nuevo la
respiracién del tallo desprovisto de hojas; calculandose la respiracién
de las hojas como 1la diferencia de la respiracién de la rama completa y
la respiracién del tallo desprovisto de hojas. Experimentos previos con
Q. lusitanica que posee hojas cuyo tamafio (superficie media: 2.7 cm2)
permite introducir en la cédmara tanto una rama provista de varias hojas
como las hojas consideradas individualmente, demostraron que las dos
aproximaciones daban resultados muy similares. En las especies con hoja
compuesta y superficie amplia (Acer nequndo, Ceratonia siliqua y Juglans
regia) se estimaba la respiracién de uno sdélo de los foliolos.

En las mismas hojas donde se midié la respiracién se midié su
superficie, utilizando un sistema analizador de 4rea foliar (Skye
Instruments LTD, Escocia) y se obtuvo su peso fresco, su peso seco a 80
°C y su concentracién de nitrdgeno organico total (método Kjeldhal). A
partir de estos datos se calculd el peso especifico (g m=2) y el
contenido en agua (%) de la hoja segun las expresiones:

peso seco (9)

peso especifico (g m=2)=
' superficie (m2)
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peso fresco (g) - peso seco (g)

contenido en agua (%)=
peso seco (g)

En de cada especie se consideraron al menos cuatro hojas de
individuos diferentes. En todas las hojas se realizaron las medidas
descritas, salvo la concentracién de nitrdégeno que se obtuvo del
homogenizado de todas las hojas consideradas en cada especie.

4.3. RESULTADOS

En la Tabla 4.1 se presentan los valores medios de las variables
consideradas en las hojas de las 26 especies estudiadas.

El rango de los valores medios del costo de mantenimiento foliar
estd situado entre 5.25 mg glucosa g—* dia—* para Ceratonia siliqua y
27.60 mg glucosa g—* dia—* para Cistus salvifolius, siendo el valor medio
para todas las especies 13.78 mg glucosa g—* dia—2.

En la Tabla 4.2 se presenta un resumen de los coeficientes de
correlacién entre las cuatro variables estudiadas.

El peso especifico foliar esta correlacionado negativamente
(p<0.05) con la concentracién de nitrdgeno; en tanto que esta dltima esta
correlacionada positivamente (p<0.001) con el contenido hidrico (Figura
4.1). \

Por su parte, el costo de mantenimiento de las hojas estad
correlacionado negativamente (p<0.05) con su peso especifico y
positivamente (p<0.05) con su concentracién de nitrégeno (Figura 4.2) y
con su contenido hidrico (Figura 4.3).

Cuando se analiza cada una de las variables estudiadas agrupando
las especies segin la duracién de la hoja (caduca, semiperenne y perenne)
se detectan diferencias significativas en las caracteristicas de 1los
distintos grupos (Tabla 4.3).

Asi las hojas de las especies perennifolias y caducifolias difieren
al ser, en estas ultimas, mds elevados el costo de mantenimiento y la
concentracién de nitrdégeno (p<0.05) y mds bajo su peso especifico
(p<0.001); presentando un contenido de agua similar; en tanto que las
hojaé de semiperennes presentan el contenido de agua mas elevado (p<0.05)

y unas caracteristicas intermedias respecto a los dos tipos foliares
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Figura 4.1. Relacidén entre la concentracién de nitrdgeno y el contenido
hidrico de la hoja en las 26 especies estudiadas. La linea representa la
recta de regresion y = - 8.5389 + 0.5176 * x (r= 0.62, p<0.01).
Caduca: @ ; Semiperenne: A ; Perenne: A .
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Figura 4.2. Relacién entre el costo de mantenimiento y la concentracién de
nitrégeno de la hoja en las 26 especies estudiadas. La linea representa la
recta de regresion y = 4.67 + 0.042 * x (r= 0.46, p<0.05). Simbolos como
en la Figura 4.1.
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Figura 4.3. Relacién entre el costo de mantenimiento y el contenido hidrico
de la hoja en las 26 especies estudiadas. La linea representa la recta de
regresion y = - 8.08 + 0.3686 * x (r= 0.49, p<0.05). Simbolos como en la

Figura 4.1.



BSPECIE LONG  P.ESPEC  AGUA NITROG  C. MANTER
gw) (%) (})  (mg glu g-* dia~*)
Acer negundo C 45.8 n.1 .22 21.18
Castanea sativa ¢ 54.6 56.9 1.93 12.53
Ceratonia siliqua P 170.5 55.1 1.53 5.25
Cistus albidus sP 101.5 64.3- 1.96 13.20
Cistus populifolius sP 106.4 6.4 1.83 15.34
Cistus salvifolius sp 67.4 0.4, 3.0 27.60
Halimivn halimifoliva 5p 92.9 71.2’ 1.86 16.14
Halimiun atriplicifoliunm . sP 66.0 3.8 LU 13.12
Juglans regia C 1.6 66.7 .38 16.67
Lavandula stoechas Sp 141.5 4.4 2.1 24,42
Myrtus communis P 88.4 63.2 2.15 1.4
0lea europaea P 121.2 62.8 2,57 6.92
Phillyrea angustifolia 4 180.8 9.7 1.10 13.78
Phlomis purpurea sP 87.5 10.3 3.55 12.30
Populus alba c 1.4 62.8 2,96 20.43
Quercus canariensis ¢ 85.0 54.2 2.1 15. 14
Quercus coccifera P 105.1 49.2 1.67 8.96
Quercus faginea C 97.9 53.1 1.06 16.24
Quercus rotundifolia P 145.7 48.9 1.84 8.01
Quercus lusitanica C 111.8 §5.2 1.64 6.04
Quercus pyrenaica C 90.6 51.3 .12 13,60
Quercus robur ¢ 9.7 “.5 .89 20.10
Quercus rubra C 51.0 54.7 2.49 13.28
Quercus suber P 119.7 53.6 2.00 .01
Rosmarinus officinalis 5P 229.9 63.9 .44 11.35
Salix fragilis C 60.3 69.7 3.89 14.23
MEDIA 99.9 60.7 .29 13.78
§.D. 1454 7.6 t 0.63 t6.27

Tabla 4.1. Valores medios de las diferentes variables consideradas en las
hojas de las 26 especies lefiosas estudiadas. Long: longevidad de la hoja

(C: hoja caduca, SP:
especifico; Agqua:

contenido hidrico;

hoja semiperenne,
Nitrog: concentracién de nitrégeno

organico; C. Manten: costo de mantenimiento.

P: hoja perenne); P. Esp: peso



AGUA NITROG. C. MANTEN

P. BSPEC -0.35 0.8 <048 ¢ 043 ¢+
AGUA : 0,62t 1t 0.49 ¢
NITROG : 0.46

Tabla 4.2. Resultado del andlisis de correlacién entre las distintas
variables estudiadas. Abreviaturas igual que en la Tabla 4.1. *: p<0.05;
* *: p<0.01; * * *: p<0.001; n.s.: no significativa.



LONG P. ESP AGUA NITROG C. MANTEN

(g -2) (%) () ~ [mg glu g-* dia-?)
¢ §9.7¢23.2 a 50.7t7.0 a 2524066 a 55954  a
S 11.6¢53.4 b 67.6 £ 4.3 b 2.38 £ 0.61 a,b 16.7 6.0 a
P 133.9 £ 33.7 b 546 £6.2 a 1.84 £ 0.47 b 9.0t2.8 b

Tabla 4.3. Valor medio y desviacién tipica de las diferentes variables
estudiadas en las hojas de distintas especies agrupadas segin su longevidad
(C: hoja caduca, SP: hoja semiperenne, P: hoja perenne). Letras diferentes
en cada columna indican que existen diferencias singificativas (p<0.05)

entre las medias de los distintos grupos considerados en cada columna (test
t-Student) .
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antes mencionados como son: un costo de mantenimiento préacticamente
idéntico al de las hojas caducifolias, un peso especifico similar al de
las perennifolias y una concentracién de nitrdgeno intermedia.

Cuando la comparacién se expresa en términos de superficie las
relaciones descritas mis arriba se alteran debido a las fuertes
diferencias en peso especifico que muestran los tres grupos considerados.
Asi, los costos de mantenimiento de las -hojas perennifolias son
practicamente idénticos a los de las hojas caducifolias, en tanto que su -
concentracién de nitrégeno y su contenido de agua son superiores (p<0.01)
(Tabla 4.5). -Las hojas semiperennes presentan los valores mis elevados,
aunque muestran clara similitud con las hojas de las especies

perennifolias.

4.4. DISCUSION

Los valores disponibles sobre el costo de mantenimiento de especies
lefiosas silvestres son muy escasos y resultado de la aplicacién de
métodos muy distintos, lo que, en conjunto, dificulta mucho el
establecimiento de comparaciones. No obstante, el valor medio del costo
de mantenimiento estimado en este estudio (13.78 * 6.27 mg glucosa g—*
dia-2) es muy similar al publicado para otras especies lefiosas
mediterrdneas (Merino et al. 1982) y practicamente idéntico al estimado
para las especies lefiosas del sur de Espafia (Merino 1987) siguiendo el
método de los coeficientes de Penning de Vries (1975). Sin embargo, el
valor medio obtenido en este estudio es muy inferior a los publicados por
otros autores para especies herbdceas de interés agricola obtenidos por
el método de érgano maduro (Winkler 1971, Jones y Nelson 1979, Robson y
Parsons 1981, Etzel et al. 1988, Winzeler et al. 1988), 1lo que puede
explicarse teniendo en cuenta que, en la mayoria de los casos, estas
especies han sido seleccionadas en base a su alta productividad; la cual
suele estar asociada a altas tasas fotosintéticas (Zetlich 1975) que, a
su vez, suelen ir casi invariablemente asociadas a una alta concentracién
de proteina (Field y Mooney 1986). _

El mantenimiento de las fracciones protéicas representa el
canponeﬁte mids elevado del costo de mantenimiento foliar (Penning de

Vries 1975, Hunt y Loomis 1979) por lo que la concentracién de proteina



Regresién Fuente Suma Probabilidad Varianza

cuadrados absorvida (%)
Agua 202.7 0.012 23.5
C. MANTEN-AGUA Error 659.1 ‘ 76.5
- Total 861.8
Nitrogeno 184.2 0.017 21.4
C. MANTEN-NITROG Error 677.7 78.6
Total 861.8

Tabla 4.4. Resultado del andlisis de la varianza para las regresiones
lineales C. mantenimiento — Agua y C. mantenimiento — Nitrégeno.




LONG AGUA NITROG (. MANTEN
(g Ha0 m-2) (g N m-2) (9 gluc m-2 dia2)

C 0.6 £10.8 a 17804 a 1.0803 a
se W21ER3 b 2.6 t1.4 b 1.§+0.9 b
P 44164 b 2405 b 12806 a,b

Tabla 4.5. Valor medio y desviacién tipica (referidos a la superficie
foliar) de las diferentes variables estudiadas en las especies agrupadas
seqin la duracién de la hoja. Letras distintas en la misma columa indican
que existen diferencias significativas entre las medias de los distintos
grupos (test t-Student). Abreviaturas como en la Tabla 4.1.
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en el tejido (0 su equiValente, su concentracién de nitrégeno) ha sido
utilizado con éxito como un indicador del costo de mantenimiento de
especies herbdceas (Jones et al. 1978, McCree 1983, Irving y Silsbury
1987). Los resultados obtenidos en el presente estudio muestran que, de
acuerdo con lo esperado, la concentracién de nitrégeno foliar puede ser
utilizada como un predictor del costo de mantenimiento de las hojas de
especies leﬁosas silvestres (Figura 4.2). h

La mayor concentracién de nitrégeno foliar puede explicar también
el costo de mantenimiento mis elevado que mestran las especies
caducifolias (Tabla 4.3); lo que apoya la hipdtesis de que las hojas de
especies perennifolias son menos costosas de mantener que las hojas de
las especies caducifolias (Orians y Solbrig 1977, Merino et al. 1982,
Merino 1987).

La similitud entré el costo de mantenimiento de las hojas de las
especies caducifolias y las semiperennes consideradas en este estudio
puede explicarse también en base a su relativamente similar (aunque algo
inferior) concentracién -de nitrégeno (Tabla 3) y a su alto contenido en
agua.

Efectivamente, el contenido hidrico de un érgano es uno de 1los
factores determinantes de su actividad metabdlica (Kramer 1969), y, en
poblaciones creciendo en condiciones naturales, estd correlacionado
positivamente con pardmetros indicadores de la actividad fisioldgica
foliar, tales <como la concentracién de nitrégeno o la capacidad
fotosintética (Stewart et al. 1990).

Los resultados obtenidos en el presente estudio muestran que la
concentracién de nitrégeno y el contenido en agua de la hoja estan
fuertemente correlacionados (p<0.001) (Figﬁra 4.1) y que ambos predicen
el costo de mantenimiento de las hojas con una absorcién de varianza
practicamente idéntica (Tabla 4.4); lo que estd de acuerdo con 1lo
esperado, ya que el costo de mantenimiento es una consecuencia de la
actividad fisiolégica del tejido en cuestién (Penning de Vries 1975).

El contenido en agua de las hojas semiperennes es
significativamente superior (p<0.05) al del resto de 1las hojas
estudiadés, lo que explica que su costo de mantenimiento y el estimado

para las hojas de las especies caducifolias sean similares, a pesar de



Capitulo 4 ‘ Costo de manteniniento en hojas 69

que la concentracién de nitrégeno que muestran estas udltimas es
relativamente mds alta.

Hay que sefalar que aunque los individuos de las especies de hoja
semiperenne consideradas en el presente estudio mantienen una parte.
significativa de sus hojas durante todo el afio y pueden ser tipificadas
por tanto como especies perennifolias, la vida media de las hojas de
estas especies oscila aproximadamente entre cuatro y doce meses. Por lo
tanto, dada la.gran similitud observada entre los valores del costo de
mantenimiento de las hojas de estas especies y el de las especies tipicas
caducifolias; y la diferencia significativa detectada entre las hojas
semiperennes y las hojas de las especies de larga duracién (Tabla 3),
puede concluirse que los resultados apoyan la hipdtesis de que las hojas
de corta duracién (independientemente del cardcter perennifolio o
caducifolio de la especie) son mds costosas de mantener que las de larga
duracién.

El menor costo de mantenimiento de las hojas de larga duracidn (del
orden del 50% del que muestran las hojas de corta duracidén) puede ser muy
ventajoso en ambientes mediterrdneos donde la alternancia de periodos con
temperatura e intensidad luminosa bajas, con periodos caracterizados por
temperaturas altas y baja accesibilidad de agua, determinan situaciones
frecuentes y prolongadas en las que el balance de carbono puede ser
préximo a 0 e, incluso, negativo (Kiippers 1984, Tehunenn 1987). Esta
ventaja contribuiria a explicar la predominancia de especies con hojas de
larga duracién en ambientes mediterrdneos, y su seleccién y evolucién en
ambientes donde el costo de construccién de nuevas hojas no puede ser
compensado por la escasa ganancia anual de carbono (Chabot e Hicks 1982).

Cabe plantearse aqui sobre el posible origen adaptativo de la baja
concentracién de nitrégeno (o el bajo contenido en agua) observada en las
hojas de larga duracién, factor determinante de su bajo costo de
mantenimiento.

En principio, esta baja concentracién de nitrégeno podria
interpretarse como resultado de la seleccién de un bajo costo de
mantenimiento "per se" en base a las ventajas seflaladas mids arriba. Sin
embargo, la baja concentracién de nitrégeno observada en las hojas de

larga duracién y la relacidén negativa existente entre concentracién de
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nitrégeno y el peso especifico (Tabla 4.2) puede explicarse también como
resultado de la mera dilucién del nitrégeno por efecto de otras moléculas
presentes (Schlessinger y Chabot 1977, Chabot y Hicks 1982).

Asi, en los ecosistemas mediterrdneos, las hojas de larga duracién
presentan normalmente cardcter esclerdfilo, debido a su mayor peso
especifico y a la presencia de estructuras rigidas ricas en celulosa
(colénquima) y sobre todo en lignina (esclerénguima) que se explica como
consecuencia de las fuerzas selectivas en favor de una mayor resistencia
a la herbivoria (Chapin 1979), a la deformacién provocada sobre todo por
el estrés hidrico (Lawrence y Oechel 1981), o simplemente como
consecuencia del desequilibrio nutricional en este tipo de habitats
(Loveless 1961, 1962) y que pueden actuar como fracciones dilutoras de
nitrégeno. De hecho, cuando se expresa el contenido de nitrégeno por
unidad de superficie (Tabla 4.5), las hojas de larga duracién presentan
un mayor contenido de nitrégeno (2.4 * 0.5 g N m2) que las especies
caducifolias (1.7 + 0.4 g N mr=2).

Las hojas semiperennes consideradas en el presente estudio
presentan niveles micho mds bajos de 1lignina que los de las hojas de
larga duracién, vy niveles similares a los de las hojas de las especies
caducifolias estudiadas (Gallardo 1990). La ausencia de moléculas
dilutoras y la similitud de su peso especifico con el de las hojas de
larga duracién, determinan pues concentraciones de nitrégeno (2.6 g N mr
2) superiores a los de las hojas de larga duracién, lo que explica que su
costo de mantenimiento por unidad de superficie sea mis elevado (Tabla
4.4). La similitud en las caracteristicas del mes6filo (ausencia de
moléculas dilutoras, concentracién de nitrdgeno semejante) y 1los
relativamente altos pesos especificos de estas hojas respecto a las hojas
caducifolias, explican la practica igualdad del costo de mantenimiento
cuando se considera en términos de peso (Tabla 4.3) y un costo
significativamente mds alto cuando la comparacién se establece en
términos de superficie (Tabla 4.5).

La fuerte diferencia en concentracidén de nitrégeno existente entre
las hojas de las especies perennes y las de las caducas contrasta con la
practica igualdad de sus costos de mantenimiento (1.21 y 1.05 g glucosa

2 dia—*). En este sentido, la idoneidad del nitrdgeno como determinante
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e indicador de la actividad fisioldégica de las hojas y como indicador,
por tanto, del costo de mantenimiento puede ser problemdtica, dadas las
diferencias entre estos dos tipos foliares. En principio, el nitrdgeno
total puede estar distribuido en diferentes familias moleculares, cada
una con un costo de mantenimiento distinto y con una representacién
distinta en los diferentes tipos foliares considerados. La representacién
de fracciones de nitrégeno relacionadas con la’resérva o con la defensa
con respecto a las asociadas directamente a la actividad fisioldégica,
suele ser mds alta en las hojas de larga duracién (Field y Mooney 1987).

Esta distinta distribucién de las fracciones activas y no activas
en los dos tipos foliares comentados podria explicar el costo de
mantenimiento similar que muestran a pesar de la mayor concentracién de
nitrégeno de las hojas de larga duracién. Por esta razén, para el
establecimiento de comparaciones, seria deseable un indicador mds directo
de la actividad fisioldgica del tejido como, por ejemplo, la tasa
relativa de crecimiento o, en su defecto, la tasa fotosintética.

Aunque se desconocen los valores de estos dos pardmetros en las
especies estudiadas, existen en la bibliografia numerosos estudios sobre
la tasa de fotosintesis de las hojas de especies lefiosas perennifolias y
caducifolias (Tabla 4.6). Los valores medios de la tasa fotosintética
pueden resumirse en 0.77 g glucosa m=2 h-2 para las especies
perennifolias con hojas de larga duracién y en 1.15 g glucosa m—2 h—2
para las especies caducifolias. Si se aceptan esos dos valores como
indicadores de la actividad media de los dos tipos de hojas mencionados,
se comprueba que el costo de mantenimiento de la actividad fisioldégica
(Cm/Tasa fotosintética) es casi dos veces mds alto en las especies de
larga duracién (Tabla 4.6). ' |

Como se ha comentado anteriormente, en ambientes de clima
mediterrdneo las especies con hojas de larga duracién son propias de
habitats mds estresados. Este nivel de estrés mis alto podria ser
responsable de unos costos de mantenimiento mids elevados, como de hecho
ha sido publicado ya para especies vegetales (Amthor 1989) y animales
(Parsons 1989). Tasas intrinsecas de renovacién enzimdtica mds altas
asociadas a un mejor ajuste a las condiciones instantaneas (Hochacka y

Somero 1973) podrian explicar estos costos de mantenimiento superiores.



CaDUCA PERENNE

0.68 - 1.71 0.68 - 1.09 (1)
v TASA : o
FOTOSINTETICA 0.68 - 1.36 0.34 - 1.02 (2)
(g glu m== h—32) ’ |
0.82 - 1.64 0.41 - 1.09 (3)
MEDIA 1.15 0.77
C MANTEN 0.045 0.047
(9 glu m—2 h-2)

C MANTEN/T FOTOS 3.7 6.2
(x100) 4

Tabla 4.6. Valores medios de las tasas fotosintéticas en especies caducas y
perennes publicadas por diversos autores, costo de mantenimiento medio
(este estudio) y valor del cociente costo de mantenimiento y la tasa
fotosintética. (1): Mooney 1972; (2) Chabot y Hicks 1982; (3) Field y
Mooney 1986.
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En definitiva, es evidente que los resultados no apoyan la
hipétesis de que las hojas de larga duracién son menos costosas de
mantener que las de corta duracién; y que el mantenimiento de un
determinado grado de actividad fisioldgica es al menos igualmente costoso
en especies de corta y larga duracidén. No puede hablarse, por tanto, de
adaptaciones relacionadas con la minimizacién del costo de mantenimiento.
Las diferencias observadas inicialmente en el costo de mantenimiento se
deben basicamente a la existencia de bajas concentraciones de nitrégeno
debidas a la presencia de fracciones estructurales que producen un efecto
de dilucidén, o dicho con otras palabras, a la disminucién de tejidos
fisiolégicamente activos por unidad de peso de hoja.

En conjunto, 1los resultados sugieren que el disefio de las hojas de
larga duracién no se ha seleccionado en base a un menor costo de
mantenimiento "per se". El menor costo de mantenimiento en términos de
peso observado podria ser sdlo un cardcter secundario consecuencia de
adaptaciones relacionadas con la mayor longevidad (defensa contra

herbivoros, defensa contra las deformaciones inducidas por el estrés).

4.5, CONSIDERACIONES FINALES

Los resultados obtenidos aqui para un conjunto de especies con
caracteristicas muy diferentes parecen robustos, ya que se mantienen
cuando se considera un conjunto de especies mids emparentadas
filogenéticamente y con hojas de caracteristicas mucho mds homogéneas;
como es el caso de las especies del género Quercus consideradas en el
presente estudio (Apéndice II). _

Estos resultados ponen de manifiesto la capacidad de algunos
parametros asociados a la actividad fisioldgica (concentracidén de
nitrdgeno, contenido de agua) como predictores del costo de mantenimiento
en hojas de especies lefnosas silvestres.

No obstante, en la consideracién de los resultados discutidos debe
tenerse en cuenta que el estudio ha sido realizado con plantas cultivadas
en condiciones Optimas de riego y de abonado lo que, evidentemente,
difiere de las condiciones medias en habitats mediterrdneos. Esta forma
de proceder tiene la ventaja de que pone de manifiesto diferencias

intrinsecas, y, quizds por ello, de gran interés desde el punto de vista
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comparativo; pero tiene el inconveniente a su vez de que Qquizds no
representen los valores reales en condiciones naturales, tanto en lo que
se refiere a los valores absolutos como en la diversidad de respuestas
posibles.

Las hojas de plantas crecidas en condiciones naturales posiblemente
difieren en cuanto a ©peso especifico, estado de hidratacién,
concentracién de nitrdégeno, etc.,' lo que seguramente supone diferencias
entre los valores reales y los propuestos en el presente estudio para la
misma especie. Ademds, en los'ecosistemas mediterraneos las especies
caducifolias son propias de habitats mds fértiles (menos estresados) por
lo que las condiciones ambientales deben diferir menos de las condiciones
en las que se han cultivado las especies consideradas en este estudio.
Por el contrario, las especies con hojas de larga duracién son propias de
habitats mds estresados, lo que evidentemente difiere de las condiciones
experimentales. Por todo ello, las diferencias detectadas en el presente
estudio entre estos dos grandes grupos de especies podrian ser una
infraestimacidén de las que se dan en condiciones naturales.

Por Giltimo, deberia subrayarse la fuerte similitud existente entre
el valor medio del costo de mantenimiento estimado aqui, via el andlisis
de la respiracién y el estimado para este tipo de vegetacién por Merino
(1987) siguiendo el método de los coeficientes propuesto hace casi dos
décadas por Penning de Vries (1975). Aunque la varianza detectada én el
presente estudio es significativamente mayor, la gran similitud de los
valores medios estimados por ambos métodos subraya el gran interés de los
coeficientes propuestos por ese autor como indicadores del costo de

mantenimiento de las hojas de una comunidad.



CAPITULO 5
METODOS PARA LA ESTIMACION DE LA RESPIRACION EN

CONDICIONES LUMINOSAS

5.1. INTRODUCCION

En los estudios sobre el balance &de carbono de Oérganos,
individuos y comunidades vegetales suele asumirse que la respiracién
continia en la luz a la misma tasa que en la oscuridad. Sin embargo,
existen pruebas de que la luz parece inhibir 1la tasa de respiracién
oscura (Kok 1948, Sharp et al. 1984, Brooks y Fargquhar- 1985). Esta
inhibicién parece ser debida al efecto de los metabolitos procedentes
del proceso fotosintetico (ATP, NADPH) sobre las enzimas respiratorias,
actuando sobre éstas como reguladores de la respiracién (McCashin et al.
1988) .

La evolucién instantdnea de CO= en condiciones luminosas es
consecuencia de la superposicién temporal de -al menos— cuatro procesos,
que discurren a distihtas tasas: fotosintesis, fotorespiracién,
respiracién en la luz (Rd) y refijacién de CO= procedente de la
respiracién (Graham 1980); por lo que la estimaciéon de la tasa de
respiracién en condiciones luminosas presenta muchas dificultades desde .
el punto de vista metodoldgico.

En las estimas de RA por andlisis de intercambio de gases se
siguen principalmente dos métodos. El primero, descrito por Kok (1948),
analiza la respuesta de 1la asimilacién neta de (0= a bajas intensidades
luminosas. Hacia intensidades luminosas decrecientes la curva de 1luz
presenta un aumento brusco de la pendiente (disminucién brusca de la tasa
de asimilacidén neta) que se interpreta como consecuencia de un aumento
brusco en la tasa de respiracién, que es debido a la desaparicién del
efecto depresor de la 1luz sobre el proceso de respiracién. La
extrapolacién a una intensidad luminosa 0, del tramo lineal de la curva
de luz anterior al cambio de pendiente, proporciona una estima de la tasa
de respiracién en la luz. El principal inconveniente de este método es
que ei cambio de pendiente tiene lugar a intensidades muy bajas (en torno
a los 5 uE m2 s—1) por lo que suele ser dificil de detectar.
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El segundo método, descrito por Laisk (1977), siguiendo a Brooks
y Farquhar (1985), analiza la asimilacién neta de (0= a presiones
parciales de (0= intercelular e intensidades de 1luz limitantes. El
andlisis tiene por objeto encontrar la concentracién interna de (0= (I'™)
al cual 1la tasa de fotosintesis igualé la tasa de fotorespiracién (punto
de compensacién real). Dado que a esta presién parcial, el COz procedente
del proceso de fotorespiracidén es consumido en-el proceso fotosintético,
la tasa. de produccidén de COz en estas condiciones —-caso de producirse—
representa la tasa de respiracién en la luz. El principal inconveniente
de este método es que los experimentos deben realizarse a concentraciones
de CO= muy bajas y por tanto, muy alejadas de las condiciones ambientales
normales.

Dado que estos métodos se basan en aproximaciones muy distintas
y utilizan condiciones experimentales muy diferentes, es presumible que
su aplicacién genere estimas diferentes de Rd. Sin embargo, no existe,
hasta la fecha, ningin trabajo donde se considere los resultados
obtenidos por los dos métodos en el andlisis del mismo material.

El objetivo de este estudio es comparar los resultados de Rd

obtenidos por estos dos métodos en hojas de especies lefiosas.

5.2. MATERIAL Y METODO

Para el estudio se seleccionaron dos especies lefiosas tipicas del
chaparral californiano Heteromeles arbutifolia (Ait.), una especie
perenne cuyas hojas persisten, por término medio, durante dos o tres
afios, y Lepechinia fragans (Greene), una especie de hoja caduca cuyas
hojas persisten durante cinco o seis meses. Las plantas, de dos afios de
edad fueron cultivadas a la intemperie, en macetas a temperaturas diurnas
que oscilaban entre los 20 y los 30 °C y temperaturas nocturnas entre los
10 y los 20 °C y una intensidad luminosa préxima a los 600 uE m—2 s—2,

Para el andlisis se wutilizaron cuatro hojas bien desarrolladas de
cada especie, con caracteristicas (edad, tamafio, densidad y aspecto)

similares.
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5.2.1. Estimacidn de Rd y Rn
El andlisis de intercambio de CO= en hojas se realizé con ayuda de

un sistema similar al descrito por Held et al. (1991). Antes de 1la
realizacién de los experimentos se calibré6 el IRGA a bajas
concentraciones de (0= en la forma recomendada por Bloom et al. (1980),
no detectandose cambios en su sensibilidad en el rango de concentraciones
de CO= utilizadas en rloseXperi.mentos. Los cdlculos se realizaron de
acuerdo con Ball (1987), expresdndose los resultados en base al peso seco.
de la hoja. 7 ,

La fuente de luz era una lampara metal halide (Sylvania, GIE,
Danvers, Massachusets, USA) situada encima de la cdmara en la que se
colocaba la hoja. Para absorver la radiacién infraroja se utilizd una
bandeja transparente con agua, localizada entre la lampara y la camara.
La intensidad de la radiacién se midié dentro de la cdmara utilizando un
sensor de arseniuro de galio calibrado previamente con un sensor LI-190S
(Lambda Instruments, Lincoln, Nebraska, USA). Las distintas intensidades
luminosas se obtuvieron cubriendo la cdmara con filtros de nylon de
diferente paso de luz. Todas las determinaciones se hicieron manteniendo
las hojas a una temperatura de 20 °C.

Las determinaciones se realizaron en hojas individuales unidas a la
planta. Los experimentos se iniciaron al comienzo del dia con objeto de
evitar variaciones en la tasa de respiracién.debidas a los cambios en la
concentracién de carbohidratos (Azcon Bieto et al. 1983).

Un andlisis previo de las curvas de luz mostrd que la saturacién
luminosa en las hojas de los individuos seleccionados se alcanzaba a
intensidades luminosas en el entorno de los 1000 y 600 uE m—=2 s—2 para L.
fragans y H. arbutifolia respectivamente y que, por debajo de estas
intensidades, la relacidn entre la intensidad luminosa y la tasa de
fotosintesis neta era practicamente lineal, con una rotura de pendiente
hacia los 5 uE m=2 s—2 (efecto Kok).

Para la estima de la tasa de respiracién en condiciones luminosas
por el método de Kok (1948), la hoja se sometid a intensidades luminosas
decrecientes, comenzando a intensidades préximas a los 40 uE m2 s—2
hasta alcanzar los 0 puEinstein m2 s-2, La prolongacién del segmento

lineal anterior a la rotura de pendiente y su interseccién con el eje de
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ordenadas (intensidad luminosa 0) suministré la tasa de respiracién en
condiciones de 1luz (Rd). Para cada intensidad luminosa, se permitié a la
hoja un periodo de estabilizacién de aproximadamente una hora. La tasa de
respiracién medida cubriendo la cdmara con una envoltura negra que
impedia el paso de 1luz representa la respiracién en condiciones de
oscuridad (Rn).

- El - dia siguiente a la aplicacién del método de Kok se estimd la
tasa de respiracién en condiciones luminosas (Rd) por el método de Laisk
(1977) en las mismas hojas. Este método analiza la tasa de asimilacién
neta de (0= a concentraciones de COz intercelular e intensidades de luz
limitantes. Para ello, una vez dispuesta la hoja dentro de la cdmara, se
estimaba la tasa fotosintética neta a 40 pEinstein m=2 s—* en el rango de
concentraciones internas de CO= comprendido entre 30 y 90 ppm. Los
experimentos se repetian a otras intensidades luminosas, usualmente 70 y
140 yE m=2 s—*, Para cada intensidad luminosa se calculd la regresidn
lineal de 1la tasa de fotosintesis neta sobre la concentracién de Oz
intercelular. En la mayoria de los casos, las regresiones lineales
interceptaron en un punto comin, de coordenadas (I'~, Rd), siendo I'~ el
punto de fotocompensacidén de (0= (concentracién de CO= intercelular a la
que la tasa de fotosintesis iguala a la de fotorespiracién) y R4 la tasa
de respiracién en condiciones luminosas. ,

En todas las hojas estudiadas, la tasa de asimilacién neta de (02,
a la concentracién de COz intercelular I', fué negativa, indicando que
las hojas presentaban actividad respiratoria en condiciones de
iluminacién (Rd).

La tasa de respiracién oscura en condiciones de oscuridad (Rn) se
midié cubriendo la camara con una envoltura negra que impedia el paso de
la luz y a una concentracién ambiental de CO= de 350 ppm.

Con objeto de analizar el efecto de la baja concentracién de CO=
sobre la tasa de respiracién, se midié la tasa de respiracién oscura (Rn)
en un conjunto de hojas de los mismos individuos considerados en los
experimentos anteriores, seleccionando siempre aquellas hojas con

similares caracteristicas a las consideradas en los experimentos
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descritos mds arriba. Para cada hoja se estimé la tasa de respiracién a

concentraciones de (0= en el aire de 50 y 350 ppm.

5.3. RESULTADOS
5.3.1. Tasa de respiracion en la luz (Rd)

Para ilustrar 1los resultados del anilisis, la Figura 5.1 presenta
los resultados obtenidos por el método de Kok para una hoja de cada una
- de las especies estudiadas. En ambas especies puede apreciarse un cambio
de pendiente de la recta hacia los 5 uE m—2 s—* y que la prolongacién del
segmento anterior al cambio de pendiente intercepta al eje de ordenadas
en un punto que representa la tasa de respiracién en condiciones
luminosas. Estos valores son 0.42 y 0.47 mg CO= g2 h-* para H.
arbutifolia y L. fragans respectivamente.

La Figura 5.2 presenta, para ilustrar los resultados, del andlisis
siguiendo el método de Laisk para una hoja de cada una de las especies
estudiadas. En el caso de L. fragans las rectas de regresién cortan en un
punto cuya ondenada. (0.71. mg CO= g—* h2) representa la tasa de
respiracién en condiciones luminosas. Para H. arbutifolia este valor es
0.61 mg COz g~ h—2.

En la Tabla 5.1 se presentan los valores de Rd estimados por el
método de Kok y por el método de Laisk. En la tabla se incluye también el
punto de compensacién (I'~) para las hojas estudiadas. Los valores medios
de RA para H. arbutifolia obtenidos por los métodos de Kok y de Laisk
fueron respectivamente 0.29 y 0.48 mg (0= g—* h—2* en tanto que para L.
fragans fueron 0.28 y 0.60 mg COz g—* h—2,

Dentro de cada especie, y considerados hoja a hoja, los valores de
Rd obtenidos por el método de Laisk son siempre superiores a los
obtenidos por el método de Kok; estando la diferencia entre las medias
muy préxima al limite de significacién estadistica (test t~Student).
Cuando se considera el conjunto de las 8 hojas analizadas por un método
(independientemente de la especie), la diferencia entre el valor medio
de Rd obtenida por el método de ILaisk (0.54 mg C0= g—* h-*) es
significativamente superior al valor medio de Rd obtenido por el método
de Kok (0.29 mg CO2 g~ h—2) (p<0.01, test de la t-Student).
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Figura 5.1. Respuesta de la fotosintesis neta a intensidades luminosas
limitantes (0-40 pEinstein m=2 s—2, PAR) (método de Kok, 1949). lLas
lineas representan las regresiones lineales. a: H. arbutifolia; b:

L. fragans.
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Figura 5.2. Respuesta de la fotosintesis neta a la concentracién
interna de CO= en la hoja (método de Laisk, 1977). Los nimeros en la
figura indican las intensidades luminosas consideradas (uE m2 s—1),.
Las lineas representan las regresiones lineales a cada intensidad
luminosa. Las coordenadas de 1la interseccién de las regresiones
lineales se tomaron como I'- (punto de fotocompensacién) y Rd
(respiracién en la luz). a: H. arbutifolia; b: L. fragans



a) Heteromeles arbutifolia

Hoja Rd (mg CO= g—* h —-1) Rn (mg CO=2 g—* h —1) '« (ppm)
Kok Laisk
1 0.2551 0.3408 0.4591 36.47
2 0.3485 0.5862 0.9642 34.49
3 0.1707 0.3986 0.5513 36.35
4 0.4208 0.6159 0.8129 35:.29
MEDIA 0.2988 0.4854 0.6969 35.65
S.D. + 0.0944 0.1179 +0.2017 +0.81

b) Lepechinia fragans

Hoja RA (mg COz g—* h —-1) Rn (mg COz= g—2* h —12) T« (ppm)
Kok Laisk
1 0.2093 0.6308 0.7474 35.86
2 0.2268 0.3672 0.9776 37.24
3 0.2154 0.6897 0.8742 33.83
4 0.4729 0.7055 1.6266 36.85
MEDIA 0.2811 0.5983 1.0565 35.95
S.D. + 0.1109 +0.1363 +0.3391 +1.32
MEDIA TOTAL 0.2899 0.5418 0.8767 35.8
S.D. TOTAL * 0.1105 +0.1490 +0.3548 +1.11

Tabla 5.1. Valores de Rd, Rn y '~ en las dos especies estudiadas . Rd se estimd por
los métodos de Kok (1948) y de Laisk (1977). Media Total y S.D. Total corresponden a
las ocho hojas estudiadas.
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Por el contrario, en ningin caso existen diferencias significativas
entre los valores de Rd de las dos especies estudiadas (Test de la t-
Student para la diferencia de medias).

Por Gltimo, debe subrayarse que los valores de I'~ son practicamente
idénticos en todas las hojas estudiadas.

5.3.2. Tasas de respiracion en la oscuridad (Rn}

En la Tabla 5.1 se presentan los valores de Rn en las hojas de las
dos especies en ambiente de COz normal (350 ppm COz). Dentr'o'd,e cada
especie, el valor medio de Rn en H. arbutifolia (0.69 mg COz g* h—2) y
L. fragans (1.05 mg COz g—* h—1) es significativamente superior (p<0.05,
test de la t-Student) a los valores de R4 obtenidos para estas especies
por cualquiera de los dos métodos considerados. No se detectan
diferencias significativas (test de 1la t-Student) entre los valores
medios de Rn de las dos especies estudiadas.

| En la Figura 5.3 se presenta la relacidén entre los valores de Rn
estimados a las concentraciones de CO= ambiental de 50 y 350 ppm. La

relacién es lineal (r=0.99, p<0.01) y estd definida por la ecuacién:
Rn aso = -0.10029 + 0.83752 * Rn =o

siendo Rn 3so Yy Rn so, las tasas de respiracién oscura estimadas a las
concentraciones de CO- ambiental de 350 y 50 ppm respectivamente.
Esta ecuacidn indica que la tasa de respiracién oscura a 350 ppm es

inferior, entre un 20 y un 50%, a la tasa de respiracién registrada a 50

ppm.

4. DISCUSION

A pesar de las diferencias existentes entre las hojas de las dos
especies en cuanto a duracién de la hoja, peso especifico foliar,
composicién quimica, etc (Merino et al. 1984), los métodos no ponen de
manifiesto diferencias significativas entre los valores medios de R4 de
estas dos especies. Sin embargo, las diferencias debidas al método son
fuertes y consistentes; tanto cuando se comparan los resultados dentro de
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Figura 5.3. Relacién entre la respiracién oscura (Rn) medida a 350 y
S0 ppm de concentracién ambiental de 0Oz en H. arbutifolia (A) y L.
fragans (A). La linea representa la recta de regresién Y= -0.10029 +
0.83752*X (r= 0.99, p<0.01).
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cada especie como cuando se comparan los resultados globales de uno y
otro método.

La diferencia de resultados debe estar pues, en la naturaleza de
los dos métodos seguidos. Dado que el método de Kok es mis directo que el
de Laisk y que corresponde a la aproximacién tradicional para separar la
respiracién luminosa de la oscura (Kok 1948), cabe preguntarse por la
razén de las relativamente altas tasas de respfracién luminosa obtenidas
por el método de Laisk (Tabla 5.1).

Debe subrayarse que, a pesar de la artificiosidad  del método de
Laisk,_ el método es fiel (es decir: que hay ausencia de aleatoriedad en
los resultados), ya que los valores de I' son practicamente idénticos en
la totalidad de las hojas consideradas. A igualdad de condiciones
ambientales, I'~ depende de las caracteristicas de la Rubisco (ribulosa
1-5 bifosfato carboxilasa/oxigenasa), que razonablemente deberian ser las
mismas en las hojas de la misma especie y posiblemente en las hojas de
especies de ecologia similar (Jordan y Ogren 1981). Deberia desecharse
por tanto, 1la posibilidad de errores significativos en la aplicacién de
este método.

Los altos valores de Rd obtenidos por el método de Laisk podrian
estar relacionados entonces con la sensibilidad de los procesos
respiratorios a la baja concentracién de CO= de las condiciones de
experimentacién. Efectivamente, los resultados muestran un claro efecto
depresor de la concentracién de CO= sobre la tasa de respiracién oscura
(Figura 5.3), que es similar al detectado para otras especies herbaceas
de interés agrondémico (Gifford et al. 1985, Reuveni y Gale 1985) y que
puede explicarse en base al caradcter del CO= como inhibidor de algunos
enzimas (por ejemplo succinato deshid.rogenaéa, Saishy et al. 1989).

Desgraciadamente las condiciones experimentales que requiere la
aplicacién del método de Laisk, no permiten la exploracién directa del
efecto de la concentracién de CO= sobre el valor de RA. Sin embargo,
aunque no se conoce bien el mecanismo de accién del 00z sobre la tasa de
respiracién, no hay motivos para suponer que la respuesta de Rn y Rd al
0Oz pueda ser distinta. En principio, los procesos respiratorios en
condiciohes luminosas no parecen diferir esencialmente de los que tienen

lugar en condiciones de oscuridad ya que las rutas fisiolégicas son las
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mismas, estribando la diferencia en el grado de actividad de los enzimas
implicados en el proceso de respiracién (Graham 1980). La similitud de
la respuesta de R4 y Rn a una serie de factores ambientales (Brooks y
Farquhar 1985) estdn de acuerdo con esta suposicidn.

De ser asi, la relacién esperada entre los valores de RA estimados
a concentraciones ambientales de COz de 50 y 350 ppm seria similar a la
observada entre 1los valores de Rn a esas mismas concentraciones (Figura
-5.3) vy expresada por la ecuacién enunciada en el Apartado 5.3.2.
Utilizando esta ecuacidn, la media de los valores de R4 esperados a una
concentracién ambiental de CO= de 350 ppm deberian ser 0.31 y 0.40 mg COz
g—* h—* para H. arbutifolia y L. fragans respectivamente; lo que los
acercaria sensiblemente a la media de los obtenidos por el método de Kok
en esas dos especies (0.30 y 0.28 mg CO= g—* h—* respectivamente).

Por otra parte, los resultados muestran que la tasa de respiracién
en la luz en las dos especies son significativamente menores (p<0.05) que
las tasas de respiracién en la oscuridad (Tabla 5.1), lo que indica que
la respiracién oscura resulta parcialmente inhibida por el efecto de la
luz en las hojas de las dos especies. El grado de inhibicién de 1la
respiracién (calculado hoja por hoja en la Tabla 5.1) y corregido para el
efecto del (0= es del 65%, lo que estd en el rango de los resultados
obtenidos por otros autores (17 - 66 %) en diferentes especies de interés
agricola (Sharp et al. 1984, Brooks y Farquhar 1985, Kirshbaum y Fargquhar
1987).

La naturaleza de la inhibicién parece ser debida al efecto
inhibidor de la luz sobre los enzimas respiratorios mediada por
cofactores diversos entre los que se encuentran NADPH, ATP, ADP
(McCashing et al. 1988). Adicionalmente el uso de ATP y poder reductor
provenientes directamente del proceso fotosintético puede también
contribuir de forma significativa al metabolismo foliar, disminuyendo los
requerimientos de origen catabdlico (ATP y NADHz) y disminuyendo por
tanto, la tasa de respiracién (Raven 1976).

Estos resultados ponen de manifiesto que las tasas de respiracién
foliar durante las horas de sol (respiracidén en la luz) pueden ser del
orden del 65% inferiores a la tasa de respiracién nocturna, por lo que

deberian ser tenidas en cuenta en los modelos de balance de carbono.
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Los resultados mestran que el método de Laisk sobreestima
significativamente las tasas de respiracidén en condiciones luminosas. No
obstante, la dificultad de detectar el cambio de pendiente en las curvas
de luz en el entorno de las bajas intensidades luminosas (método Kok) y
la larga duracién de estos experimentos, los cuales suelen requerir un
minimo de 5 horas por hoja estudiada, en contraposicién con un media de 2
horas en el caso del método de Laisk, hacen iddéneo a este 1ltimo método
en los casos en que el mimero de determinaciones es elevado y se conoce
la dependencia de Rn de la concentracién de CO- ambiental.



CAPITULO 6

RESPIRACION EN CONDICIONES DE OSCURIDAD Y DE LUZ EN
HOJAS DE ESPECIES LENOSAS DE DIFERENTE LONGEVIDAD.

EFECTO DE ALGUNOS FACTORES INTRINSECOS Y AMBIENTALES

6.1. INTRODUCCION -
El patrén de distribucién de las plantas con hojas que difieren en
su longevidad ha sido explicado principalmente en términos de balance de
energia de la hoja (la diferencia entre ganancia de energia por
fotosintesis y pérdida de energia por respiracién) (Orians y Solbrig
1977, Chabot y Hicks 1982). .

Al contrario que las hojas de corta duracién en los ecosistemas
mediterrdneos, las hojas de larga duracién tienen que resistir largos
periodos del ciclo anual (invierno, verano) con una ganancia de energia
rmuy baja (incluso nula) razén por la cual los costos respiratorios de
estas hojas (concretamente los relacionados con los procesos de
mantenimiento) deberian ser lo suficientemente bajos como para ser
compatibles con un balance de energia positivo (Orians y Solbrig 1977).

Debido, sobre todo, a la complicacién metodolégica, los estudios
del balance de energia han asumido hasta la fecha que, la tasa de
respiracién en condiciones de iluminacién, es igual a la estimada en
condiciones de oscuridad. Sin embargo, aunque la informacién disponible
es muy escasa, y referida casi exclusivamente a especies de interés
agricola, los resultados de algunos estudios sugieren que, como se
concluye en el capitulo 4 de esta memoria, la respiracién oscura puede
ser inhibida en parte en la 1luz (Kok 1949, Sharp et al. 1984, Brooks y
Farquhar 1985). El mecanismo por el que se produce esta inhibicién esta
sometido a controversia (Dry y Wiskich 1982, Gardestrom y Wigge 1988,
Kromer y Heldt 1991), y parece que podria tener lugar por el efecto
inhibidor de metabolitos procedentes del proceso fotosintético (ATP,
NADPH) sobre los enzimas respiratorios (Graham 1980). E1 uso de ATP y
poder reductor procedente directamente del proceso fotosintético podria
disminuir las demandas de glucosa en la mitocondria, explicando asi la

disminucién observada en la tasa de respiracién.
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La inhibicién parcial de la respiracién oscura por efecto de la luz
seria, en principio, ventajosa para cualquier especie, por el ahorro de
energia que supone, pero, comparativamente, debéria serlo mas para las
especies perennifolias mediterrdneas que para las especies caducifolias,
ya que, cualquier disminucién en la tasa de respiracién de una-planta,
cuyo balance energético estd muy préximo a cero durante un periodo
significativo del ciclo anual, como parece ser el caso de las especies
perennifolias mediterraneas, podria -significar su persistencia o
exclusién de un drea concreta.

El objetivo principal del presente estudio es la estimacién de la
tasa de respiracién oscura en condiciones luminosas en dos especies de
matorral mediterrdneo, que difieren en la duracién de la hoja, asi como
la cuantificacién del grado de inhibicién de la respiracidén oscura por
efecto de la luz. En el estudio, se hace también un primer andlisis sobre
el grado de dependencia de la tasa de respiracién en condiciones
luminosas de algunos factores internos (concentraciones de nitrdgeno
foliar y de carbohidratos, edad de la hoja) y ambientales (temperatura,

intensidad luminosa y concentracién ambiental de (0z).

6.2. MATERIAL Y METODO

El presente estudio se realizd en las mismas especies del capitulo
5. El material y el método utilizado para la estima de la respiracién en
condiciones de oscuridad y luz se ha descrito anteriormente en el
Apartado 5.2 de esta memoria.

En las hojas estudiadas se determiné ademds su superficie, peso
especifico y concentracién de nitrégeno (método de Kjeldhal). La larga
duracién de las hojas de H. arbutifolia permitié clasificarlas de acuerdo
con su edad como hojas jévenes (hojas que estaban creciendo activamente),
hojas de edad intermedia (hojas con aproximadamente dos o tres meses de
edad y que habian finalizado la fase de expansidén de la lamina) y hojas
maduras (hojas con edad comprendida en el entorno de los dos afios y que

habian finalizado su crecimiento en grosor).
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6.2.4. Efecto de la disponibilidad de carbohidratos

En un conjunto de hojas de edad intermedia de las dos especies se
estimé el valor de Rn y Rd antes de la salida del sol. A esta hora del
dia, debido al periodo de oscuridad nocturno (alrededor de 9 horas), el
nivel de carbohidratos de la hoja es minimo, lo que permite obtener los
valores de Rn y Rd de cada hoja en condiciones de baja disponibilidad de
carbohidratos (Azcon-Bieto et al. 1983). Para ello se determiné en primer
lugar la tasa de respiracién en la oscuridad (Rn) a una concentracién de
COz ambiental de 350 ppm. A continuacién se procedié a la estimacién del
valor de Rd y su punto de fotocompensacién de (0= (I'~) en esa misma hoja,
de acuerdo con el método descrito en el Apartado 4.2.

Para la estimacién de Rd en condiciones de alta disponibiliad de
carbohidratos se siquidé el procemiento descrito por Brooks y Farguhar
(1985). Para ello, inmediatamente después de finalizar el experimento
anterior, y sin sacar la hoja de la camara, se la sometié a una
intensidad luminosa de 600 YE m=2 s—1 y 500 ppm de CO- ambiental durante
un periodo de 5 horas. Experiencias previas de otros autores (Hrubec et
al. 1985) y datos no presentados, demostraron que estas condiciones son
suficientes para elevar significativamente el nivel de carbohidratos.
Trascurrido este periodo, se estimd de nuevo el valor de Rd de la hoja.
Para ello se sometidé a cada hoja a una intensidad luminosa de 150 pE m—=2
s™* y a una concentracién de (0= ambiental tal que la concentracién
intercelular de COz era igqual al valor de I'~ determinado al .comienzo del
experimento para esa hoja concreta; obteniéndose asi el valor de Rd en
condiciones de alto contenido en carbohidratos. Por ultimo, se determind
de nuevo el valor de Rn a una concentracién ambiental de 350 ppm
obteniéndose asi el valor de Rn en condiciones de alta disponibilidad de
carbohidratos.

6.2.2. Efecto de los factores ambientales
Para analizar el efecto de la temperatura sobre el valor de Rd se
seleccionaron dos hojas de edad intermedia de cada especie y, en tres

experimentos sucesivos, se estimaron los valores de Rd y I'~ de acuerdo
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con el método descrito en el Apartado 4.2., manteniendo la temperatura de
la hoja a 10, 20 y 30 °C. En las mismas hojas se estimd el valor de Rn a
las tres temperaturas indicadas segin el método descrito en ese Apartado.
En la mayoria de los casos fue necesario esperar menos de una hora hasta

alcanzar tasas de respiracién oscura estables.

En una hoja de cada especie con caracteristicas similares a las de
las consideradas en el experimento anterior, se estimd el valor de Rd a
distintas intensidades luminosas. Para ello, se estimaron los valores de
RAy TI'~de cada hoja en la forma descrita en el Apartado 2.1. A
continuacién se estimd el valor de R4 a distintas intensidades lumihosas
enel rangode 0 a 600 pEinstein mr2 s—*, manteniendo siempre la
concentracién de CO= intercelular igual al valor de I'~ de la hoja
mediante la seleccién de las concentraciones de (0= ambientales
adecuadas. La tasa de evolucién de (0= obtenida a cada intensidad
luminosa seleccionada, tras un periodo de estabilizacién de alrededor de

30 minutos, se considerd como la tasa de RA a esa intensidad luminosa.

El método seguido para la estimacién de RAd obliga a trabajar a
concentracidénes de (0= muy bajas, por lo que no es posible explorar
directamente el comportamiento de RA en relacién con la concentracién
ambiental de COz. Por ello, el anilisis del efecto de la concentracién de
CO= se realizd solamente en el caso de Rn.

Para ello, en una hoja de cada especie de caracteristicas similares
a las de las consideradas en los experimentos anteriores, se estimé la
tasa de respiracién en la oscuridad (Rn) a concentraciones de (0=
ambiental de 350 y 700 ppm.

6.3. RESULTADOS
6.3.1. Tasa de respiracion (Rd y Rn)

En la Tabla 6.1 se presentan los valores de RA estimados en el
conjunto de las hojas de edad intermedia consideradas, asi como el valo;
de I'~, a 20 °C, correspondiente a cada una.

No existen diferencias significativas entre los valores medios de
Rd de las dos especies (test de la t-Student) aunque en L.fragans la
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media (0.58 + 0.15 mg CO= g—-* h—2) es algo mids alta que en H. arbutifolia
(0.49 = 0.10 mg CO= g—* h—1). El punto de fotocompensacién de CO= (I'~) es
practicamente idéntico en las dos especies (35.84 + 1.04 ppm para H.
.arbutifol.ia y 35.21 = 1.51 ppm para L.fragans).

La Tabla 6.1 presenta también los valores de Rn de las mismas hojas
obtenidos en condiciones standard (20 °C temperatura foliar y 350 ppm
CO= ambiente). AL igual que en el caso de Rd, -el valor medio de Rn en las
hojas de L.fragans (1.11 * 0.42 mg COz= g—* h—1) es superior al de las
hojas de H. arbutifolia (0.71 + 0.20 mg CO= g—* h—1) aunque la diferencia
tampoco es significativa en este caso (test de la t-Student).

En las dos especies, Rn es significativamente superior (p<0.05,
test t-Student) a Rd, indicando que la respiracién oscura resulta
parcialmente inhibida en la 1luz. El grado de inhibicién, estimado segin
la férmla: ((Rn-Rd)/Rn)*100, es significativamente superior en L.
fragans (48%) que en H. arbutifolia (28%) (p<0.05, test t-Student).

6.3.2. Efecto de la concentracidén de nitrdgeno y de la edad de la hoja
En la Figura 6.1 se presenta la relacidén entre la concentracién de -

nitrégeno foliar y los valores de RAy Rn en las hojas de las dos
especies estudiadas. Tanto Rn como Rd muestran una correlacién positiva y
significativa (p<0.05) con la concentracién de nitrégeno, que tienden a
ser mas alta en las hojas de L. fragans (Tabla 6.1).

En la Fiqura 6.2 se representan los valores medios de Rd y Rn con
respecto a la edad de la hoja y su grado de inhibicién en H.arbutifolia
(Tablas 5.1 y 5.2). Tanto RA como Rn disminuyen significativamente al
aumentar la edad; en tanto que el grado de inhibicién de Rn por efecto de
la Juz aumenta con la edad. Comparandd los valores medios de R4
correspondientes a las distintas edades se comprueba Qﬁe son
significativamente distintos (p<0.05, test t-Student). Ias diferencias
son también significativas en el caso de Rn (p<0.05, test zt\’-smdent) . El
grado de inhibicién de Rn por efecto de la 1luz tamls\iénw ,,difiere
significativamente entre edades, excepto cuando se comparan la edad mis
joven y la intermedia (test t-Student).



Heteromeles arbutifolia

Hoja Rd Rn Is N Inhibicion
——- (ng €02 gz h-2) (mg €0z g-: b-?) fppm)  _(8). ____(3)__.
1 0.34 .46 36.47 2.16 5.1
2 0.59 0.96 4.4 1.9 39.21
3 0.40 0.55 36.35 2,06 1.10
4 0.62 0.81 15,29 2.07 24.23
5 0.49 0.78 3141 1.90 36.59
b 0.60 0.99 : 35:.12 1.93 38.70
1 0.53 0.63 36.98 2,00 16.42
8 0.37 0.46 3457 1.91 19.06
MEDIA 0.49 0.1 35.84 .00 28.46
§.D. 1 0.10 1 0.20 1.0 #0.09 t 8.26

Lepechinia fragans

Hoja ' Rd Rn I. | Inbibicion
— (mg C02 g72 b7%) (mg C02 g2 bo?) (ppm) - _(3). __._(3).__
1 0.63 0,75 35.86 3.30 15.61
2 0.37 0.98 .U 3.04 62.44
] 0.69 0.87 313.83 3.1 57.44
4 0.1 1.63 36.85 3.30 56.63
5 0.32 0.47 35.72 1,55 13.02
b 0.70 1.59 32.93 .89 55.93
1 0.63 1.49 H.u 3.1 571.12
MEDIA 0.58 i 35.2 3.19 48.40
5.D. t0.15 1 0.42 1,50 #0.20 +11.33

Tabla 6.1. Valores de R4, Rn, I'~ (punto de fotocompensacién de C0z),
nitrégeno orgadnico y grado de inhibicién de 1la respiracién en las
hojas de edad intermedia de las dos especies estudiadas. '



Hojas jovenes
Hoja

1
2

MEDIA
§.D

Hojas maduras

Hoja

1
2

MEDIA
5.D.

Tabla 6.2. Valores de R4, Rn, T,

Heteromeles .arbutifolia

Rd B 1 I. N Inhibicién
[ng C0s g-* b-2) (ng €02 g-2 B7%) (ppm)  _{%) 1]
1.35 1.53 36.46 2.4 11.4
1.1 1.2 3531 2.9 0.0
1.28 1.3 35.89  2.65 5.7
0.07 0.16 0.58  0.25 5.1

Rd Rn I. N Inbibicion

(ng €02 g7 h-1) (mg CO. g-* b-2) (ppm) (%) ____{%)__.
0.14 0.59 38.31 1.9 75.5
0.16 0.53 33.25 1.8 §9.1
0.15 0.56 35.78 1,85 1.3
£ 0.01 $0.03 £ 2,53 $0.05 t3.2

nitrégeno organico y grado de

inhibicién de la respiracién en las hojas de edad joven y madura de
H. arbutifolia.
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Figura 6.1. Relacién de Rd (simbolos vacios) y Rn (simbolos llenos) con
la concentracién de nitrégeno foliar en H. arbutifolia y L. fragans. las
lineas representan las regresiones lineales para Rn:
y= 02573 + 0.2495 * x (r=0.49, p<0.05) Yy para R4d:
y = 0.1147 + 0.1685 * x (r=0.48, p<0.05).
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Figura 6.2. Valores de Rd (barras vacias) y Rn (barras rayadas) en hojas
de H. arbutifolia pertenecientes a distintas clases de edad.
Los nimeros sobre las barras indican el porcentaje de inhibicién de la
respiracién oscura en la luz. Los segmentos sobre las barras indican la
desviacién estandard.
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6.3.3. Efecto del contenido en carbohidratos de la hoja

En la Tabla 6.3 se presentan los valores de Rd y Rn en las hbjas de
edad intermedia de las dos especies en condiciones de bajo y alto
contenido de carbohidratos.

Como puede comprobarse, el previsible aumento en el nivel de
carbohidratos de la hoja como consecuencia ‘del tratamiento a alta
intensidad luminosa y alta concentracién ambiental de COz, lleva
emparejado un aumento en los valores de Rd y Rn de las dos especies (del
orden del 20-30%), siendo este aumento significativo (p<0.05) en el caso
de R4, aunque no en el de Rn (test t-Student).

6.3.4. Efecto de la temperatura e intensidad luminosa
En la Tabla 6.4 se presentan los valores de R4 y Rn estimados a 10,

20 y 30 °C en las hojas de las dos especies estudiadas. La tabla incluye
el Q.o para los tramos de 10-20 °C y 20-30 °C, asi como el valor de I'~
para las tres temperaturas estudiadas. Los resultados muestran que, en
las dos especies, las tasas de respiracién (Rd y Rn) aumentan con la

temperatura.

En H. arbutifolia el Qio de Rd y Rn es similar en los dos tramos de
temperatura estudiados, estando préximo a 2, en tanto que en L.fragans el
Qio es muy superior a 2 en el tramo de temperatura comprendido entre 10-
20 °C; descendiendo en el tramo 20-30 °C a un valor préximo a 2. En todos
los casos el Qio correspondiente al primer tramo de temperatura (10-20
°C) es superior al Qio del segundo (20-30 °C).

En las dos especies, los valores de I'~ aumentan con la temperattira;
siendo idénticos en las dos especies los correspondientes a cada una de
las temperaturas consideradas. |

En la Figura 6.3 se presenta el efecto de la intensidad luminosa
sobre el valor de Rd. La intensidad luminosa afecta al valor de Rd en las
hojas de las dos especies estudiadas, cuyo valor disminuye a medida que
aumerita la intensidad luminosa hasta aproximadamente 300 yE m=2 s—3;
intensidad a partir de 1la cual el valor de Rd se estabiliza, alcanzando



Nivel de
carbohidratos

BAIO

ALTO

gggﬁéh?ﬁratos

BAJO

ALTO

Heteromeles

Rd
{mg €02 g-* h-t)

0.55 £ 0.06

0.88 ¢ 0.10

arbutifolia

Rn
(39,005 g2 b2)

0.78 ¢ 0.01

1,13 £ 0.02

Lepechinia fragans

Rd
{ng €0z gz2 02%)

0.70 £ 0.04

0.94 ¢ 0.05

Rn

1.23 £ 0.36

1.79 £ 0.15

Tabla 6.3. Efecto del nivel de carbohidratos
valores de Rd y Rn en las dos especies estudiadas (n=2).

Inhibicion
Y

30.1

22.0

Inbibicién

Y

3.6

7.1

en la hoja sobre los



Heteromeles arbutifolia

Temperatura Rd 010 Rn 010 I. Inhibicidn
[:€) (mg €02 g-2 b7%) (ng €02 g-2 b-2) {ppu) — )
10 0.13 0.22 27,1 1.8
2.5 ~ 05
2 0.32 0.56 37.65 2.4
1.8 2.2
30 0.58 1.21 , 56.15 51.8
Lepechinia fragans
Temperatura Rd 010 Rn D10 I. Inhibicién
(*C) (ng CO* g-* b-?) (ag C0z g-* b-2) (ppu) (%)
10 0.05 0.46 26.95 89.6
11.2 3.6
20 0.53 1.83 36.85 67.3
2.0 1.6
30 1.05 2,58 58.25 59.5

Tabla 6.4. Efecto de la temperatura sobre los valores de R4, Rn, Qio y I'~
en las hojas de las dos especies estudiadas.
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su valor mis bajo. El grado de inhibicién es mids alto en las hojas de L.
fragans donde, como muestra la Figura 6.3, puede alcanzar casi el 100% a
intensidades luminosas proximas a 200 uE mr2 s—*, en tanto que en H.
arbutifolia la mixima inhibicién solo alcanza el 80% de la tasa de

respiracién oscura.

-

6.3.5. Efecto de la concentracién de CO= sobre el valor de Rn

En la Figura 6.4 se presenta el efecto de la concentracién
ambiental de CO» sobre el valor de Rn de las hojas de las dos especies
estudiadas. Considerando los valores medios estimados para cada especie
se comprueba que Rn es menor cuanto mayor es la concentracidén ambiental
de CO=. En H. arbutifolia Rn pasa de 0.50 + 0.02mg CO= g-* h—* en
condiciones estandard (350 ppm) a 0.38 + 0.03 mg CO= g—* h—* a 700 ppm,
lo que supone una disminucién en Rn del 24 %. En L.fragans el valor medio
de Rn a la concentracién ambiental de 0Oz de 350 ppm (4.20 + 0.17 mg CO=
g~* h™*) pasa a 3.46 + 0.17 mg CO= g-* h—* a una concentracién ambiental
de COz de 700 ppm lo que supone una disminucién del 18 % con respecto al
valor de Rn a 350 ppm.

6.4. DISCUSION

En general, los resultados de este estudio muestran que, a pesar de
las diferencias existentes entre las hojas de las dos especies
consideradas en cuanto a duracién, peso especifico foliar; camposicién
quimica, etc (Merino et al. 1984), las hojas no difieren
significativamente en el valor de Rd; aunque el valor medio de L. fragans
(0.58 + 0.15mg 0Oz g~* h—2) es superior al de H. arbutifolia (0.49 *
0.10 mg 00z g~* h—). E1 mayor contenido en nitrégeno organico en L.
fragans podria explicar esta pequefia diferencia; al ser el contenido en
proteinas uno de los determinantes mds importantes de la tasa de
respiracién de las hojas (Penning de Vries 1975; Amthor 1989). lLa
correlacidén positiva y significativa que muestra la concentracién de
nitrégeno con las tasas de respiracién en la luz y en la oscuridad

(Figura 6.1) estan de acuerdo con ello. Esta relacién entre la tasa de
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Figura 6.4. Efecto de la concentracién ambiental de CO= (350 y 700 ppm)
sobre el valor de Rn en H. arbutifolia y L. fragans. Rn a 350 ppm:
Barras vacias; Rn a 700 ppm: Barras con trazado.
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respiracién y la concentracién de nitrégeno explicaria también, en parte,
los relativamente altos valores de RAd que se observan en las hojas mis
jévenes de H. arbutifolia (1.28 mg (0= g-* h—*) respecto a la que
muestran las hojas mds maduras (0.15 mg CO= g-* h-1); ya que la
concentracién de nitrégeno en las primeras es significativamente mids alta
(2.7 % frente al 2 %) (Tabla 6.1).

Consideradas globalmente, las concentracitones de nitrégeno de las
hojas estudiadas, son relativamente bajas (Tabla 6.1) si se las compara
con los valores publicados para especies de interés agricola (Amthor
1989); lo que explicaria los bajos valores de Rd y Rn estimados en el
presente estudio en comparacién con los publicados para especies de
interés agricola o forestal (Brooks y Farquhar 1985, Kirschbaum y
Farquhar 1987).

Los resultados muestran también que las tasas de respiracién en la
luz en las hojas de las dos especies son significativamente mis bajos que
las tasas de respiracién en la oscuridad, lo que demuestra que la
respiracién oscura resulta parcialmente inhibida en 1la luz en las dos
especies estudiadas.

El hecho de que las hojas de edad intermedia de L. fragans muestren
una inhibicién de Rn en la luz significativamente mayor (48 %) que las de
H. arbutifolia (28 %) no apoya la hipétesis de que el efecto inhibidor de
la luz deberia ser mds intenso en las hojas de mayor duracién.

Posiblemente la diferencia observada en el grado de inhibicién en
estas dos especies no es resultado de un proceso evolutivo que haya
llevado a un control fino de la actividad de los enzimas implicados en el
proceso respiratorio por la accién de diversos cofactores (ATP, NADPH,
etc), sino quizds una mera consecuencia de las diferencias en las tasas
medias fotosintéticas. Asi, en condiciones de iluminacién, la utilizacién
directa de ATP y NADPH procedentes del proceso fotosintético debe
disminuir los requerimientos de estas moléculas, disminuyendo asi la tasa
de respiracién. Las tasas fotosintéticas de L. fragans son sensiblemente
mis altas que las de H. arbutifolia (Castellanos 1986, datos no
publicados), lo que forzosamente debe suponer una mayor disponibilidad de
ATP y NADPH, y por tanto un menor requerimiento de estos metabolitos

(menor tasa de reépiracién); lo que, en definitiva, debe traducirse en un
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mayor grado de inhibicién de la tasa de respiracién oscura por efecto de
la luz en esta especie.

Como muestran los resultados, el grado de inhibicidén es variable
dependiendo de las caracteristicas internas de la hoja y de las
condiciones ambientales, alcanzando a intensidades luninosas
relativamente bajas valores muy elevados en aquellas especies con una
tasa fotosintética mds alta, como es el caso*de L. fragans, donde el
grado de inhibicién puede alcanzar el 100 % a intensidades luminosas de
200 6 300 uE mr= s—» (Figura 6.4). No obstante, como mestran los
resultados (Figura 6.2), estos fuertes grados de inhibicién por efecto de
la luz sélo son de esperar en las hojas que han finalizado su fase de
crecimiento; mientras que en las hojas jévenes la inhibicién de la
respiracién en la luz séloes deun 6 %, Yya que, éstas requieren un
suministro de esqueletos carbonados para la sintesis de nuevos tejidos;
esqueletos que sélo se generan por la via respiratoria (Graham 1980).

Dado que 1la respiracién asociada a la construccién de las hojas
puede constituir alrededor del 30 % del costo de construccién (Merino et
al. 1982), la disminucién en el costo de construccién debida a la
inhibicién de la respiracién por la luz seria del orden del 2 % (el 6 %
del 30 %), por lo que el costo de construccién en condiciones de luz
seria practicamente igual al estimado en el Capitulo 2 de esta memoria.
En cambio, el costo de mantenimiento podria variar considerablemente,
pudiendo llegar a ser practicamente nulo en condiciones luminosas por
encima de los 300 uE m= s—1, .

Los resultados muestran también que a niveles de carbohidratos
similares a los esperados a las intensidades luminosas que se registran
en condiciones de iluminacién diurna, las tasas de respiracién en la luz
(Rd) de las dos especies, son significativamente mis elevadas (del orden
de un 20 a un 30 %) que los esperados a bajos niveles de disponiblidad de
carbohidratos. Sin embargo, el grado de inhibicién es practicamente
independiente del nivel de carbohidratos y similar a la media estimada
para las dos especies (Tabla 6.1), ya que el valor de Rn aumenta en la
misma proporcién que Rd (Tabla 6.3). La influencia del nivel de
carbohidratos sobre la respiracién ha sido explicada en base al efecto de
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la ley de accién de masas sobre las reacciones oxidativas en las
mitocondrias (Azcon Bieto et al. 1983).

El valor de RA aumenta también con la temperatura con un Qio Qque en
la mayoria de las casos estd préximo a 2, aunque el grado de inhibicién
tiene un comportamiento irregular dependiendo de la especie y del tramo
de temperatura considerado.

No obstante, considerando el conjunto de los resultados, las
respuestas de R4 y Rn a la variacién de los diversos factores
considerados (concentracién de nitrégeno foliar, nivel de carbohidratos,
temperatura) muestran un fuerte paralelismo (Figura 6.5), sugiriendo que
los procesos respiratorios en condiciones luminosas no deben diferir
esencialmente de los que tienen lugar en condiciones de oscuridad, como,
de hecho, ha sido publicado para especies herbiceas (Brooks y Farquhar
1985).

La escasez de datos sobre los valores de Rd en especies leiosas (y
particularmente en el caso de las silvestres) dificulta el contraste de
los resultados obtenidos en el presente estudio. No cobstante, los grados
de inhibicién observados parecen ser realistas, ya que estin comprendidos
en el entorno de valores publicados para otras especies sigiendo este
mismo método (Brooks y Farquhar 1985, Laisk 1977).

En este sentido debe subrayarse ademds que el valor de I'~ —indice
de especificidad para el Oz de la Rubisco- es practicamente idéntico en
las hojas de las dos especies estudiadas, y muy similar a los publicados
para otras especies en experimentos realizados a la misma temperatura
(Jordan y Ogren 1984, Brooks y Farquhar 1985), lo que era de esperar en
especies Cs de igual ecologia (Jordan y Ogren 1981). De hecho, 1los
valores medios de I'~ estimados en el presente trabajo para las hoja's de
L. fragans y H. arbutifolia a 20 °C (respectivamente 35.21 y 35.84 ppm) y
a 30 °C (respectivamente 58.25 y 56.15 ppm), son practicamente idénticos
a los predichos a partir de la ecuacién que relaciona I'~ con la
temperatura en hojas de Spinacia oleracea (Farquhar 1988). La ecuacién
falla en la prediccién del valor de I'~ correspondiente a los experimentos
realizados a 10 °C lo que podria deberse a la disminucién brusca de la
especificidad de la Rubisco por el (0= respecto del O= a bajas
temperaturas, segin puede deducirse a partir de los datos de Hall y Keys
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Figura 6.5. Relacidén entre los valores de Rd y Rn. en las hojas de H.
arbutifolia (simbolos vacios) y L. fragans (simbolos llenos). La linea
representa la regresién lineal y = 0.2090 + 0.3517 * x (r=0.83,
p<0.01).
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(1983) modificados por Brooks y Farquhar (1985). Esta similitud en el
valor absoluto de I'~ y en su respuesta a la variacién de la temperatura
(Tabla 6.4) refuerza la validez de los valores de R4 estimados aqui.

No obstante, los resultados discutidos en el capitulo 4 indican
que, debido a las bajas concentraciones de (0= ambiental durante la
realizacién de los experimentos, el método seguido aqui sobrestima las
tasas de respiracién alrededor de un 28 %; por lo que, si se efectian las
 correciones pertinentes, los valores medios de la respiracién luminosa en
la Tabla 6.1, para las hojas de edad intermedia de H. arbutifolia y L.
fragans pasarian respectivamente a 0.35 y 0.42 mg COz g—* h—2; con lo que
el grado de inhibicidn de la respiracidén en la luz seria de un 49 % para
H. arbutifolia y un 59 % para L. fragans, siendo el valor medio para las
dos especies de un 53 %.

Por 1Ultimo, los resultados muestran también que la tasa de
respiracidén oscura de las dos especies disminuye por término medio un
18 % al pasar de concentraciones normales de CO= (350 ppm) a
concentraciones altas (700 ppm). Si se acepta el paralelismo en las
respuestas de Rn y R4 (Figura 6.5) estos resultados sugieren que en el
caso de una duplicacién de la concentracién atmosférica de 00z, la R4 a

350 ppm de CO= descenderia un 18 % para las dos especies estudiadas.

6.5. CONSIDERACIONES FINALES

Considerados en conjunto, estos resultados sugieren que la 1luz
inhibe significativamente la tasa de respiracién oscura del orden de un
53 %, y que puede llegar al 90 % a intensidades luminosas por encima de
los 300 uWE m=2 s—2, y que, por lo tanto, su efecto deberia ser tenido en
cuenta en los andlisis del balance de cai:bono. El efecto depresor debe
ser mucho mis importante en la plantas de sol, ya que, por debajo de 200
ME m—2 s—1, el efecto inhibidor decrece rdpidamente, igualando las tasas
de respiracidén en oscuridad. Asi mismo, el efecto debe ser mds intenso en
doseles con un bajo coeficiente de extincidén, ya que las hojas mds
sensibles al efecto de la luz parecen ser aquellas que han completado ya
su crecimiento, Y se encuentran, por tanto, en las capas inferiores del

’

dosel.
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la tasa de respiracién en condiciones luminosas debe ser minima a
pimeras horas de la maflana (el grado de inhibicién podria alcanzar el
90 %) debido a 1la alta intensidad luminosa, al bajo nivel de
carbohidratos y a la menor temperatura. Por la tarde, la elevacién de la
temperatura entre 10 y 15 °C aumentaria el valor de Rd entre un 200 a un
300 $ (Qrio =2), y el aumento en la disponiblidad de carbohidratos lo
podria incrementar un 20 %. En estas condiciones, el valor de Rd podria
estar situado entre un 24 y un 35 % de la tasa de respiracién nocturna.

A esta variacidén diaria del efecto depresor de la luz habria que
superponerle la variacién estacional debida a la variacién de la
temperatura y de la intensidad luminosa, asi como al efecto de los
cambios ontogénicos de la hoja.

En la perspectiva del Cambio Global, los resultados sugieren que la
duplicacién de la concentracién de CO= atmosférico puede contribuir a una
disminucién de las tasas de respiracién, tanto oscura como luminosa, del
orden de un 18%. Este efecto debe ser especialmente importante en
regiones en las que los individuos presentan un balance de carbono muy
préximo a cero, durante una parte significativa del afio como es el caso

de las areas mediterraneas.



RESUMEN DE LAS PRINCIPALES CONCLUSIONES

1. No se han detectado diferencias significativas en el costo de
construccién asociadas a la longevidad de las hojas. Las diferencias
observadas entre las hojas de las especies perennifolias (1.55 + 0.12
g glucosa g—*) y las caducifolias (1.49 * 0.09 g glucosa g-*) se
deben a la presencia de hojas xeromorfas en el conjunto de hojas de
larga duracién. Las hojas xeromorfas presentan un elevado contenido
en lipidos y, por lo tanto, un costo de construccién relativamente

elevado.

1 a. Las diferencias observadas parecen ser una consecuencia del
ajuste evolutivo de las caracteristicas de las hojas a cada
ambiente concreto. Las hojas de las especies propias de los
ambientes xéricos y de los ambientes frios parecen ser las mis

costosas de construir, independientemente de su longevidad.

1 b. El contenido en lipidos parece ser el determinante fundamental
(aunque quizds no el unico) de las diferencias observadas en

el costo de construccién.

2. Las fuertes diferencias del peso especifico foliar que muestran las
hojas estudiadas, son el factor determinante de las diferencias
observadas en el costo de construccién por unidad de superficie, que,
en las especies perennifolias, (233.1 +* 65.9 g glucosa m2) llega a
duplicar el valor estimado para las especies caducifolias (111.1 +
47.0 g glucosa m=2),

El peso especifico foliar emerge asi, como el pardmetro mis
importante en la determinacién de las diferencias esperadas en

el balance costo-beneficio de las hojas de las especies lefiosas.
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3. Ninguno de los cuatro métodos seguidos para la estimacién del costo de
mantenimiento resulta completamente satisfactorio. El1 método de
regresiéon y el método del tejido maduro parecen suministrar las

estimas méds realistas.

3 a. Las diferencias observadas entre los resultados obtenidos por
los dos ultimos métodos parecen corresponder a diferencias en

el costo de mantenimiento asociadas a la ontogenia de la hoja.

3 b. E1 método de regresién parece mds apropiado par estimaciones
relativas a los primeros estadios del desarrollo de las hojas,
en tanto que el segundo parece mds adecuado para las fases en

las que se ha completado el crecimiento foliar.

4. Las hojas muestran diferencias en el costo de mantenimiento que estéan
asociadas a su longevidad. Las hojas de larga duracién son las menos
costosas de mantener. (9.0 * 2.8 mg glucosa g—* dia—*), en tanto que
las de especies caducifolias son las mds costosas (15.9 * 5.4 mg
glucosa g—* dia-*). Las hojas de las especie$ semiperennes, con una
duracién minima, presentan unos valores similares (16.7 + 6.0 mg

glucosa g—* dia—*) a los de las hojas de las especies caducifolias.

4 a. Las diferencias observadas estdn asociadas a parametros
indicadores de la actividad fisioldgica foliar, como son la

concentracién de nitrégeno y el contenido hidrico.

4b. El mantenimiento de un determinado grado de actividad
fisiolégica es muy parecido en las hojas de corta y larga
duracién, lo que sugiere que no existen diferencias

intrinsecas entre las caracteristicas de sus tejidos activos.

5. De los dos métodos considerados, el método de Laisk (1977) parece
sobreestimar la tasa de respiracién en condiciones luminosas debido a
la baja concentracién de 0Oz ambiental que requieren las condiciones

experimentales. No obstante, si se establece 1la relacién entre
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respiracién y concentracién ambiental de COz, este método parece el

mds adecuado en los estudios que requieren la consideracién de

nimeros elevados de muestras.

6. La luz

inhibe la tasa de respiracién en las hojas de las dos especies

estudiadas. E1l grado de inhibicién a intensidades luminosas no

saturantes es significativamente mayor en las hojas de la especie de

corta duracidén (60 %) que en las hojas de larga duraéién (40 %)..

6 a.

6 b.

El grado de inhibicién depende de las condiciones intrinsecas
(edad de 1la hoja) y ambientales (intensidad luminosa). En las
hojas maduras es significativamente mids elevado que en las mds
jévenes (6 %), pudiendo alcanzar en las primeras el 90 % en

condiciones de iluminacién moderadas (300 LE m=2 s—2),

Lo anterior sugiere que el costo de construccién no parece
resultar afectado por la 1luz, en tanto que el costo de
mantenimiento podria ser practicamente nulo en condiciones de

iluminacién moderada.

El fuerte efecto inhibidor de la luz sobre el costo de
mantenimiento sugiere a su vez que la importancia relativa de
este componente de la respiracién puede haber sido

sobrevalorado en los estudios sobre balance de carbono.



Apéndice I. Valores medios del peso especifico, contenido caldrico (cal
g—* libre de ceniza), concentracién de ceniza, concentracién de nitrdégeno
y costo de construccién de las hojas de las especies estudiadas. Long:
longevidad de 1la hoja (C: hoja caduca; SP: lzoja -semiperenne; P: hoja

perenne) .



LAURISILVA (Canarias, Espaia)

ESPECIE LONG SUP P ESP Be  CENIIA NITROG C CONST
(en?) (g m2) (cal g=*) (g 9~*) (g ¢7*) (g glu g%)

Prunus lusitanica P 23.880 129.55 5322.62 0.0553 0.0174 1.6313
Myrica faya P §9.760 94,77 4747.82 0.0453 0.0208 1.4783
Apollonias barbujana P 24,870 141.51  4860.18 0.042; 0.0127 1.4930
Persea indica P 57.140 118.84 5088.57 0.0421 0.0153 1.5736
Lawrus azorica P 26.090 128.90 5090.61 0.0437 0.0126 1.5634
Picconia excelsa P 26.260 174.65 5169.09 0.0479 0.0136 1.5843
Ilex canariensis - P 33.190 157.66 5296.40 0.0731 0.0088 1.5675
Heberdenia bahamensis P 23.040 113.12  4587.70 0.0719 0.0093 1.3556
Ilex platyphylla P 39.900 140.30 5143.10 0.0730 0.0135 11,5354
Ocotea foetens P 14,830 109.90 5251.40 0.0417 0.0210 1.6425
Visnea mocanera P 15.600 139.10 4775.76 0.0739 0.0103 1.4128
Arbutus canariensis P 82.700 143.45 5016.75 0.0757 0.0124 1.4895
Rhamnus glandulosa P 17,220 123.66 4919.90 0.1291 0.0165 1.3904
Viburnun rigidum P 21,360 142.48 5259.36 0.0650 0.0128 1.5818
Salix canariensis ¢ 9.460 60.38 5128.02 0.0497 0.0316 1.6229
Naytenus canariensis P 16.230 118.07 4402.85 0.1696 0.0156 1.1844
EDIA 28.221 127,27 5003.76 0.0690 0.015  1.507

§.D. 18.715  26.310  267.13 0.0350 0.006  0.122



VEGETACION XEROPITICA (Canarias, Espaia)

BSPECIE LONG SUP P ESP Hc  CENIZA NITROG C CONST
(cm?) (g m?) (cal g-%) (g 9-*) (g 9-*) (g glu g-2)

Juniperus phoenicea 4 - -- 5326.44 0.052% 0.0084 1.6094
0lea europaea P 4.170  196.40 5492.97 0.0564 0.0178 1.6834
Pinus canariensis P 21,320 68.79  4866.56 0.0291 0.0124 11,5151
Erica arborea P 0.029 131.57 5892.79 0.0412 0.0124 1.8190
Erica scoparia P 0.057 128.68 5462.11 0.0371 0.0138 1.6949
Dorycninn spectabile - §.670 80.50  4929.86 0.0895 0.0366 1.5148
Jasminun odoratisimum 4 17.060 154.61 5680.15 0.0753 0.0202 1.7148
Bupleurun salicifolium - 5.140 140.36 5209.58 0.0848 0.0216 1.5608
Dafne gnidium P 1,290 159.22 5385.64 0.0527 0.0162 1.6517
Chamaecytisus proliferus - | 2.020 151.81 5440.49 0.0361 0.0306 1.7402
Cistus simphytifolius sp 10.330 165.16 4919.67 0.0713 0.0150 1.4748
Argyranthemun spp - 1.990 138.71  4933.02 0.1321 0.0113 1.3739
Rumex lunaria - 16.830  93.38  4416.37 0.1417 0.0214 1.2482
Cistus monspeliensis §P 1.880 215.97 5046.77 0.1014 0.0128 1.45%4
Hypericum reflexum - 0.990 109.58 4931.84 0.0443 0.0102 1.5056
Adenocarpus foliolosus - 0.040 99.83 5505.22 0.0426 0.0389 1.7746
MEDIA 6.121 137.046 5214.97 -0.068 0.019 1,584

§.D. 7,105 40.019 374,74 0.034 0.009  0.156



BSPECIE

Alnus rhombifolia
Quercus lobata

Quercus keloggii
Quercus douglasii
Aesculus californica
Salix laevigata
Heteromeles arbutifolia
Rhamnus californica
Quercus agrifolia

Arbutus menziesii

MEDIA

- 8.

ESPECIE

Arctostaphylos crustacea
Adenostoma fasciculatum
Eriodictyon californicunm
Ceanotus cuneatus
Diplacus aurantiacus
Lepechinia calycina
MEDIA

§.D.

BOSQUE MEDITERRANEO HUMEDO (California, EE.UU.)

LONG

LONG

SP

SP

Sup
(cn?)
41,570
28.130
40.890
12.670
15.560
17.780
28.400
11.180

9.060

41.590

24,683

13.170

sup
(cn?)

1.800
0.054
11.090

1.320

5.066

13.170

P ESP

He CENIZA NITROG

C CONST

(g m-2) (cal g-*) (g ¢-2) {9 9°*) (9 glu g-?)

96.85
131.12
1n.nm
126.35

11.85
121.17
192.84

93.64
179.76

143.48

127.479

37.400

P ESP

4727.711 0.0548 0.0225

4788.24  0.0642 0.0205

4553.84 0.0358 0.0158

4725.15 0.0522 0.0172

4712.41 0.1311 0.0202

5172.43 0.0504 0.0184

5124.08 0.0526 0.0068

4775.99 0.0643 0.0134

4520.99 0.0327 0.0109

4814.19 0.0405 0.0121

4791.50 0.058 0.016

211,05 0.028 0.005

CHAPARRAL (California, EB.UU.)

He CENIZA NITROG

1.4633
1.4617
1.4160
1.4502
1.3394
1.5958
1.5423
1.4365
1,3953

1.4803

1,458

0.07m2

C CONST

{9 m-2) (cal g-*) (9 g-*) (g 9-2) (g glu g-%)

189.03
246.40
272.85

271.5%

246,467

37.400

5197.23 0.0274 0.0077

5031.04 0.0291 0.0103

5375.13 0.0359 0.0097

4783.78 0.0300 0.0133

4905.4 0.0420 0.0174

5010.5 0.0721 0.023

5111.79 0.0401 0.014

211,05 0.028 0.005

1.6086
1.5609
1.6571
1.4899
1.582
1.556
1.579

0.072



BOSQUR AUSTRAL (Tierra de Puego, Argentina)

BSPECIB LONG SUP P ESP Hc  CENIZA NITROG C CONST
(ca?) (g m-2) (cal g-*) (g 9-*) (g 9-2) {g glu g-%)

Nothofagus antarctica ¢ 2.860 92,12 4804.49 0.0430 0.0242 1.5097
Nothofagus pumilio C 2.470  54.55 4509.12 m%ﬁ 0:0224 - 1.3482
Nothofagus betuloides P | 1.800 150.42 4891.34 0.0245 0.0128 1.5310
Berberis ilicifolia P 4,600 205.44 4615.06 0.0375 0.0117 1.4208
Ebothriun coccinevn P 13,110 127,95  4961.99 0.0460 0.0120 1.5178
Maytenus magellanica P 8.710 136.56 4516.37 0.0768 0.0100 1.3292
Drimys winteri P 31,220 145.91  4818.34 0.0358 0.0088 1.4785
MEDIA 9.253 130.42 4730.96 0.0503 0.0145 1.4479

§.D 10.502 47.49  182.95 0.023 0.006  0.083

DESIERTO (Mobave, Chibuabua, EE.UU.)

ESPECIE LONG sup P ESP He CENIZA NITROG C CONST
feo?) (g m-2) (cal g=*) (g 9=*) (g 9%} (g glu g-2)
Larrea tridentata P 0.311 121.41 5644.43 0.0965 0.0239 1.677¢
Simmondsia chinensis - 2,348 196.76  4783.42 0.0566 0.0172 1.4618
Flourensia cernua - 1.011 115,89 5333.71 0.1258 0.0244 1.5317
Artemisia tridentata - 0.112 131.13  4870.02 0.0686 0.0160 1.4666
Chilopsis linearis P 3.692 232.50 4956.10 0.0667 0.0154 1.4943
Chrysothamnus nauseosus - 0.283 122.24 5140.67 0.0898 0.0193 1.5252
MEDIA : 1,293 153.32  5121,39 0.0840 0.01%4 1.5271

5.0 1,437 49.06  323.65 0.025 0.004  0.080



BOSQUE TRMPLADO (B.E.U0.U.)

BSPECIE LONG SUP P ESP He  CENIIA NITROG C CONST
(cm?) (g m?) (cal g7*) (9 9-*) (9 9-*) (g glug-?)

Chionanthus virginicus c 83.770  34.54¢ 4820.58 0.0777 0.0176 1.4428
Cornus florida ¢ 36.040  43.17  4657.83 0.1033 0.0151 1.3482
Carya tomentosa : C J44.870 35.86 4583.12 0.0903 0.0164 1.3493
Liquidambar styraciflua C 113.600 71.45  4651.99 0.0677 0.0145 1.3970
Liriodendron tulipifera ¢ 128.000 35.55 4936.45 0.0723 0.0160 1.4815
Platamus occidentalis C 169,350 42.96  4999.99 0.0304 0.0201 11,5784
Populas heterophylla ¢ 65.280 69.74 5224.97 0.1685 0.0240 1.4354
Ilex opaca 4 15,020 135.85 4994.91 0.0418 0.0112 1.5323
MEDIA 119.491 58.64  4858.73 0.082 0.017  1.446

5.D. 103.842 34.57 220.13 0.042 0.004  0.083

BOSQUE TEMPLADO (Canadd)

BSPECIE LONG SUP PESP  Hc  CENIZA NITROG C CONST
(cm?) (g m-?) (cal g=*) {g ¢7*) (g 9*) (g glu g~%)
Populus tremuloides ¢ 37.060 81,27 5117.64 0.0840 0.0186 1.5256
Acer rubrum c 78.200 4432 4936.12 0.0753 0.0199 1.4882
Quercus rubra ¢ B3.660 82.67 4924.36 Ao.os41 0.0206 1.5194
Betula papyrifera c 20,422 84.53  4830.69 0.0467 0.0190  1.4968
MEDIA 55.836  73.20  4952,20 0.0650 0.0195 1.5075

8.D. 29,517 19.30 119.96 0.018 0.001  0.018



ESPECIE

Salix arctica
Dryas integrifolia

Cassiope tetragona

MEDIA

§.D

LONG sup
(cn?)
¢ 0.960
¢ 0.040
C 0.230
0.410
0.486

TONDRA {Artico, Canadd)
P ESP He  CENIZA NITROG C CONST
(g w-2) (cal ¢-*) {9 9-) (9 9°) (g glu g%}
75.35  5423.43 0.0688  0.0499 1,731
106.21  6011.98 0.0476  0.0100 1.8372

110.53  5372.57 0.0834 0.0175 1.5997

97.36  5602.66 0.0666 0.0258 1.7247

19.17 355.40 0.018  0.021 0.119



LONG P. ESP AGUA NITROG C. MANTEN
(g n-2) (%) (%) {mg glu ¢-* dia-?)

C B1.0+25.4 a M8l a 2201043 a Hit46 a

P 123.5 +20.6 b 50.5¢2.6 a 1.84 £ 0.17 a §.7+0.6 a

Apéndice II. Valor medio y desviacién tipic::a de las diferentes variables
estudiadas en las hojas de las 9 especies del género Quercus agrupadas
segin su longevidad (C: hoja caduca, P: hoja perenne). Letras diferentes en
cada columna indican que existen diferencias singificativas (p<0.05) entre

las medias de los distintos grupos considerados en cada columna (test t-
Student).
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