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Resumen

Los costos de la construcción de los órganos vegetales y su mantenimiento a lo largo de su perio-
do de actividad son un componente importante del balance de energía de los órganos, del crecimien-
to de los individuos y de la producción de los ecosistemas. En principio estos costos pueden variar
dependiendo de las condiciones ambientales, lo que puede contribuir a determinar la persistencia de
las especies y su distribución. En el presente trabajo se han estimado los costos de construcción y man-
tenimiento de las raíces en dos poblaciones de encina (Quercus ilex L. ) localizadas en suelos de carac-
terísticas muy contrastadas. Para el estudio se recolectaron frutos en dos encinares; uno de ellos loca-
lizado en suelos edificados sobre margas ricas en yesos, y el otro, en suelos edificados sobre granitos,
los cuales se diferencian de los anteriores por un pH más bajo, la ausencia de calcio activo y, global-
mente, por ser más equilibrados. Las bellotas se cultivaron en cultivos hidropónicos en condiciones
controladas y homogéneas y, de forma periódica, se determinaron las tasas de crecimiento y respira-
ción del sistema radical completo. Las tasas respiratorias asociadas al crecimiento y al mantenimien-
to de los sistemas radicales se determinaron a partir de las regresiones crecimiento-respiración. Los
resultados muestran que, en tanto el costo de crecimiento en las dos poblaciones es similar (media de
1,19 g glu g-1), el costo de mantenimiento es significativamente (p<0,05) más alto en la población
localizada sobre los suelos yesosos (8,95 mg glu g-1 día-1), que en la localizada sobre los suelos más
equilibrados (7,39 mg glu g-1día-1).Teniendo en cuenta que las condiciones de cultivo son homogéne-
as, las diferencias observadas en el costo de mantenimiento podrían reflejar componentes de la res-
puesta al estrés de los individuos adultos en las poblaciones originarias. Suelos más pobres, o con
nutrientes menos accesibles, y, en general, más desequilibrados, tenderían a seleccionar individuos
con equipos enzimáticos más elevados y, por lo tanto, con tejidos radicales más costosos de mantener.

Palabras clave: Crecimiento, Respiración, Raíces, Costos, Quercus Ilex, Ecosistemas Mediterráneos

INTRODUCCIÓN

Los costos del crecimiento y de manteni-
miento de los órganos vegetales son un compo-
nente importante del su balance de energía de los
órganos, del crecimiento de los individuos y de

la producción de los ecosistemas. El costo de
crecimiento incluye la cantidad de energía que
queda almacenada en forma de tejidos y la con-
sumida en la respiración asociada al crecimiento;
la cual es la cantidad de carbohidratos respirados
en los procesos que resultan en ganancia neta de
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peso del órgano, e incluye el gasto de ATP y de
poder reductor para procesos biosintéticos, para
la absorción y transporte de nutrientes, etc.
(PENNING DE VRIES et al., 1983). El costo de
mantenimiento es la fracción de la respiración
total necesaria para suministrar energía a los pro-
cesos que no resultan en incremento neto de
materia; fundamentalmente mantenimiento de
gradientes iónicos a través de membranas, sínte-
sis de compuestos y reposición de moléculas
orgánicas degradadas. También la energía inver-
tida en procesos de ajuste fisiológico que mantie-
nen a las células como unidades activas en un
ambiente cambiante (aclimatación celular con
ajuste fenotípico) (CHIARIELLO et al., 1989). 

Los dos componentes de la respiración radi-
cal representan una pérdida significativa de ener-
gía para la planta, ya que puede alcanzar el 50%
del carbono fijado en fotosíntesis (LAMBERS et
al., 1998). En las raíces, el componente de man-
tenimiento es muy elevado, pudiendo alcanzar en
el género Quercus valores superiores al 50% de
la respiración total (MARTÍNEZ et al., 2002b); lo
que contribuye a explicar el lento crecimiento de
algunas de estas especies. 

La composición química de los tejidos radi-
cales, así como la energía requerida por algunos
de los procesos citados pueden variar depen-
diendo de las condiciones ambientales. Debido a
ello, los costos también podrían variar depen-
diendo de las condiciones ambientales, lo que
puede contribuir a determinar la producción y la
distribución de las especies vegetales. En el pre-
sente trabajo se han estimado los costos de cons-
trucción y mantenimiento de dos poblaciones de
encina (Quercus ilex L.) localizadas en suelos
muy contrastados.

MATERIAL Y MÉTODOS

Para el estudio, se consideraron dos poblacio-
nes de Quercus ilex L. localizadas en las provin-
cias de Cádiz (margas ricas en yeso con altos con-
tenidos de calcio activo) y Sevilla (suelos pardos
sobre granitos y más equilibrados desde el punto
de vista nutricional). La caracterización de los sue-
los se realizó en base a una serie de variables edá-
ficas (ver tabla 1) de acuerdo con KLUTE (1986).
Los suelos con presencia de calcio activo presen-

tan problemas significativos a las plantas que cre-
cen sobre ellos; ya que, debido a su gran actividad,
esta forma del calcio compite con los cationes
divalentes por los transportadores radicales; inter-
firiendo en el bombeo de magnesio, cobre y man-
ganeso, entre otros. Por otra parte, la combinación
de pH elevados propios de estos suelos calizos y de
la alta accesibilidad de calcio, favorece la precipi-
tación de los metales de transición; disminuyendo
fuertemente su disponibilidad. Todo ello resulta en
fuertes desequilibrios en la nutrición mineral de las
plantas y, en términos globales, en situaciones de
fuerte estrés nutricional.

Para el análisis de la respiración se siguió el
modelo de HESKETH et al. (1971), según el cual
la tasa específica de respiración (SRR µmol O2

día-1) es una función lineal de la tasa específica
de crecimiento (SGR mg.g-1.día-1). La regresión
de SRR sobre SGR es una recta en la que la pen-
diente representa la respiración de crecimiento
(Rg mmol O2 g-1) y la intercepción con el eje de
ordenadas representa la respiración de manteni-
miento (Rm mmol O2 g-1.día-1).

Para estimar las tasas específicas de creci-
miento de cada población se recolectaron frutos
de peso similar y, una vez germinados, se cultiva-
ron en medio hidropónico en condiciones contro-
ladas, asegurando condiciones favorables y
homogéneas a todas las plántulas. Cada 3 días se
recolectaban entre 7 y 13 individuos de cada
población, hasta alcanzar 9 recolecciones (edades
comprendidas entre los 0 y los 24 días). Las plán-
tulas recolectadas se lavaban con agua destilada,
se separaba la parte aérea de la raíz y se secaban
a 80ºC hasta peso constante; determinándose el
peso seco de cada sistema radical completo. La
regresión del peso radical medio (mg) de cada
clase de edad frente a la edad (días) puede utili-
zarse como un predictor del peso del sistema radi-
cal en función de la edad. La tasa específica de
crecimiento (SGR) para cada intervalo de edad se
obtuvo a partir del peso medio en el intervalo
(mg) y de la duración del intervalo (días).

Para estimar la respiración se utilizó un sis-
tema de flujo continuo que incluía en el circuito
una cámara para alojar el sistema radical conec-
tada a un electrodo de oxígeno (MARTÍNEZ et al.
2002b). La respiración (consumo de O2) se esti-
mó a un total de 47 individuos, con edades com-
prendidas entre los 3 y los 25 días. La respira-
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ción específica (SRR) se determinó estimando
las tasas de respiración del sistema radical en un
intervalo de tiempo de 4 días y refiriéndola al
peso medio en el intervalo. El peso medio en el
intervalo se obtuvo a partir de la edad del siste-
ma radical y de la relación edad-peso. La regre-
sión SRR sobre SGR en cada población permi-
tió estimar la respiración asociada al crecimien-
to (pendiente de la recta, con unidades mg CO2
g-1) y la respiración de mantenimiento (ordena-
da en el origen, con unidades mg CO2 g-1 día-1). 

La significación de las líneas de regresión y
su comparación se analizaron con un test de
paralelismo (ZAR, 1999) comparando las pen-
dientes y las ordenadas en el origen correspon-
dientes a las dos poblaciones.

RESULTADOS

Suelos
La tabla 1 muestra los resultados de los aná-

lisis de suelos, realizados en muestras tamizadas
a 2 mm. Como puede comprobarse, los suelos
difieren en cuanto a sus características fisico-quí-
micas. Llaman la atención las fuertes diferencias
en los contenidos de carbonatos y de calcio acti-

vo, mucho más elevados en los suelos de la pro-
vincia de Cádiz, y que se reflejan en un pH bási-
co, en unos contenidos más altos en metales alca-
linos (calcio, magnesio y potasio) y más bajos
contenidos en metales (hierro y manganeso).

Crecimiento
En la figura 1 se muestran las curvas de cre-

cimiento de los individuos pertenecientes a las
poblaciones de Cádiz y Sevilla y las ecuaciones
correspondientes. Las rectas son significativa-
mente distintas (p< 0,01); siendo mayor la tasa
de crecimiento de los individuos de la población
de Sevilla (suelo más equilibrado). 

Costos
En la figura 2 se representan las regresiones

de la tasa de respiración específica (SRR mmol
O2 dia-1) sobre las tasas específicas de crecimien-
to (SGR mg.g-1.día-1) para cada población. Ambas
rectas presentan la misma pendiente y distinta
ordenada en el origen (p<0,05), indicando que no
existen diferencias significativas en la respiración
de crecimiento, pero sí en la de mantenimiento. 

En la tabla 2 se muestran los costos de creci-
miento y de mantenimiento en las poblaciones
estudiadas. Los valores han sido transformados

57

Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. 20: 55-60 (2005) «Actas de la I Reunión sobre Ecología, Ecofisiología y Suelos Forestales»

Tabla 1. Características físicas y químicas de los suelos considerados en el estudio

Figura 1. Evolución del peso seco absoluto (mg) del sistema radical con la edad (días) de las plántulas de las pobla-
ciones de Cádiz (∆) y Sevilla (O). Las barras indican la desviación típica. Se indican las ecuaciones de regresión

Carbonatos Ca de Caliza Mg de K K pH pH Fe Mn Salinidad Na de
cambio activa cambio asimilable cambio 1/2,5 en CIK cambio

% meq/100g % meq/100g ppm meq/100g mg/Kg mg/Kg mmhog/cm meq/100g
Cádiz 57,9 21,345 11,75 1,686 325 0,665 7,8 7,3 53,8 104,4 0,29 0,157
Sevilla No 2,191 No 0,893 110 0,025 6,1 5,1 188,2 127,2 0,15 0,048
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a sus equivalentes en glucosa. El costo de man-
tenimiento (mg glucosa g-1 peso seco día-1) se
corresponde con la respiración de mantenimien-
to (ordenada en el origen de la figura 2). El costo
de crecimiento (g glucosa g-1) es la suma de la
respiración asociada al crecimiento (pendiente
de la figura 2) y la energía almacenada en forma
de tejido radical, publicada por MARTÍNEZ et al.
(2002 b) para el sistema radical de individuos de
Quercus ilex de la misma edad a la de los indi-
viduos considerados en el presente estudio y
cultivados en idénticas condiciones.

DISCUSIÓN

Costo de crecimiento
La ausencia de diferencias significativas en

la respiración de crecimiento entre las poblacio-

nes estudiadas concuerda con los resultados de
otros estudios realizados en diferentes órganos
vegetales, como hojas (MERINO, 1987) o raíces
(CHAPIN, 1989). La fuerte homogeneidad del
costo de crecimiento de los órganos observada en
distintos ecosistemas parece ser resultado de la
compensación entre los costos de los diferentes
componentes químicos de los tejidos (VILLAR &
MERINO, 2001; MARTÍNEZ et al., 2002a). 

Los valores del costo de crecimiento esti-
mados en el presente estudio están dentro del
rango de valores observados para las raíces de 7
especies del género Quercus cultivadas en
medio hidropónico (entre 1,20 y 1,17 g glu g-1,
MARTÍNEZ et al., 2002 b); pero son bajos en
comparación con los publicados para otras
especies leñosas (SZANIAWSKI, 1982), o para los
observados en las mismas especies creciendo en
condiciones naturales en el Sur de España
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Figura 2. Regresión de la tasa específica de respiración de la raíz (SRR) sobre la tasa específica de crecimiento (SGR)
en las poblaciones de Cádiz (∆) y Sevilla (O). Se indican las ecuaciones de regresión y los coeficientes de correlación
de las rectas

Tabla 2. Coeficientes de respiración de crecimiento (Rg) y de crecimiento (Rm), contenido en carbono de los tejidos
radicales (g glucosa g-1 peso seco), respiración de crecimiento (Rg, g glucosa g-1 peso seco), costo de crecimiento (g
glucosa g-1 peso seco) y costo de mantenimiento (mg glucosa g-1 peso seco día-1) de las poblaciones estudiadas. (*)
Datos de MARTÍNEZ et al. (2002b)
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Costo de crecimiento (g glu g-1) 1,20 1,17
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(MARTÍNEZ et al., 2002a). La diferencia podía
deberse a las condiciones de crecimiento de las
plantas. 

Efectivamente, las características del hábitat
parecen ser más importantes que las característi-
cas intrínsecas de la especie en la determinación
del costo de construcción de raíces, ya que
ambientes menos fértiles promueven acumula-
ción de lignina y/o cutina, mientras que una
mayor fertilidad promueve la acumulación de
compuestos menos costosos como, por ejemplo,
la celulosa (MARTÍNEZ et al., 2002 a). Las condi-
ciones favorables que supone el cultivo hidropó-
nico explicarían por una parte los bajos valores
observados en el presente estudio, en tanto que,
por otra, la uniformidad ambiental que supone
este tipo de cultivo podría haber anulado posi-
bles diferencias en la composición química de
las plántulas de las dos poblaciones y, con ello,
hacer converger sus costos de crecimiento; todo
lo cual que resultaría en la ausencia observada
de diferencias significativas en el costo de creci-
miento de las dos poblaciones.

Costo de mantenimiento
Los resultados del presente estudio muestran

diferencias significativas (p< 0,05) en los costos
de mantenimiento de las raíces de las poblacio-
nes comparadas; con valores más elevados en la
población de Cádiz (8,95 mg glu g-1.día-1) que en
la de Sevilla (7,39 mg glu g-1.día-1). Las causas
de esta diferencia pueden ser varias. Así, por
ejemplo, una distinta composición química de
las raíces podría generar distinto costo de man-
tenimiento. Dado que no existen indicios de
diferencias en cuanto a la composición química
(ver apartado anterior), el origen de la diferencia
de costo observada podría estar relacionada
directamente con las diferencias edáficas entre
los hábitats originarios de las dos poblaciones.

La idea de que el estrés nutricional incremen-
ta la respiración de mantenimiento es ya antigua
(PENNING DE VRIES, 1975). Así, por ejemplo, se
ha demostrado que el déficit de hierro, caracte-
rístico de suelos calcáreos, provoca cambios bio-
químicos en la planta que resultan en el incre-
mento de la actividad enzimática, lo que implica
a su vez, alta actividad ATPasa de membrana
(bomba de H+), alto transporte de cationes diva-
lentes y elevada actividad férrico reductasa

(COHEN et al., 1998); todo lo cual resultaría en
mayores gastos energéticos en las plantas de
zonas calizas. Por otra parte, una disponibilidad
de nutrientes más baja, exigiría a la planta poten-
ciales de membrana más altos y, por lo tanto,
mayores gastos energéticos; es decir, mayores
costos de mantenimiento (POORTER et al., 1991).

El hecho de que en el presente estudio las
plántulas hayan crecido en condiciones homogé-
neas sugiere que la diferencia observada tiene
carácter intrínseco; es decir, que es resultado de
la selección (y quizás de la evolución) en las
poblaciones originarias. Los individuos proce-
dentes de Cádiz, en respuesta a los problemas
nutricionales de su hábitat, han desarrollado
seguramente mecanismos de adaptación que for-
man ya parte de su metabolismo y que suponen
un costo adicional que resulta en una menor tasa
de crecimiento de los individuos (Figura 1); en
contraste con un menor costo de mantenimiento
y, consecuentemente, una mayor tasa de creci-
miento en la población originaria de ambientes
más favorables (Sevilla).

Aunque, a primera vista, la diferencia de
costo de mantenimiento entre ambas poblaciones
pudiera considerarse pequeña (1,56 mg glu g-1

día-1), su trascendencia para el balance energéti-
co de la planta puede ser grande. Así, para con-
textualizar la significación de la diferencia de
costo de mantenimiento entre las poblaciones
estudiadas puede calcularse el costo que tendría
el mantenimiento de las raíces finas de un enci-
nar en la población de Cádiz y en otro de Sevilla. 

CANADELL et al. (1991) estimaron que la
biomasa de raíces finas (diámetro < 2 mm) de
Quercus ilex en un bosque mediterráneo es de 5
t/ha. Asumiendo que sólo la tercera parte son
raíces similares a las consideradas en el presen-
te estudio (diámetro < 1 mm) y que sólo hay raí-
ces activas la mitad de los días del año, la dife-
rencia en la cantidad de glucosa requerida para
el mantenimiento de los dos encinares es de 683
Kg de glucosa por hectárea y año. Aún asumien-
do que los valores utilizados para este cálculo
estén sobreestimados, es evidente que la dife-
rencia observada entre ambas poblaciones es de
gran significación biológica, ya que, si se atien-
de solamente al coste energético directo, con esa
cantidad de glucosa podrían construirse más de
400 kg de hojas.
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