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Resumen

Mediante el análisis de la relación entre fotosíntesis y concentración intercelular de dióxido de car-
bono, estimamos las limitaciones estomáticas y mesofílicas de la fotosíntesis en condiciones favora-
bles de campo en plántulas y adultos de Quercus ilex L. y Q. faginea Lam. Observamos fuertes
diferencias entre los dos estadios de crecimiento en los patrones de intercambio gaseoso, así como en
los principales rasgos foliares. Las hojas de las plántulas de las dos especies mostraban menores valo-
res de masa por unidad de área (LMA), espesor de la lámina foliar y concentraciones de nitrógeno. La
menor disponibilidad de nitrógeno de las plántulas se traducía además en menores valores de activi-
dad de Rubisco (Vcmax) y de la tasa de transporte de electrones (Jmax). A pesar de ello, las tasas de asi-
milación de CO2 de las plántulas resultaron similares a las de los adultos, gracias a una conductancia
estomática mucho más elevada, que compensaba su menor eficiencia bioquímica. En consecuencia,
las limitaciones estomáticas de la fotosíntesis tendían a aumentar fuertemente con la edad de los árbo-
les. En ambos estadios de crecimiento Q. ilex mostraba menores tasas de asimilación de CO2, asocia-
das a menores conductancias estomáticas y menores Vcmax y Jmax. Sin embargo, los cambios
ontogenéticos, aunque eran similares en las dos especies desde el punto de vista cualitativo, mostra-
ban diferentes intensidades, de tal forma que las características de las dos especies eran más similares
en la fase de plántula que en los adultos. Las plántulas de ambas especies tendían a maximizar su pro-
ductividad y su crecimiento, aumentando su conductancia estomática, aunque la limitación por la falta
de nitrógeno contribuye a disminuir su eficiencia bioquímica y contrarresta en parte la tendencia a
maximizar la productividad en las fases iniciales de su desarrollo. Las fuertes diferencias que obser-
vamos en la importancia relativa de las limitaciones estomáticas y mesofílicas entre plántulas y adul-
tos significan que ambos estadios de crecimientos deben responder de maneras diferentes en un
escenario de incremento de concentraciones atmosféricas de CO2 y de cambio climático.
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INTRODUCCIÓN

La tasa de asimilación de CO2 puede verse
condicionada tanto por limitaciones estomáticas
(WILSON et al., 2000), como por limitaciones

bioquímicas (SHARKEY, 1985). Caracterizar
ambos tipos de limitaciones resulta obviamente
indispensable para comprender las diferencias en
productividad y estrategias en el empleo de los
recursos de las distintas especies y para predecir
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sus respuestas frente a un incremento en la con-
centración atmosférica de dióxido de carbono
(KOSUGI et al., 2003). No obstante, del mismo
modo que se ha mostrado con muchos otros
aspectos de la morfología y fisiología foliar
(DONOVAN & EHLERINGER, 1991; ENGLAND &
ATTIWILL, 2006), también la intensidad con que
se manifiestan ambos tipos de limitaciones
podría variar a lo largo de la ontogenia, lo que
podría dar lugar a distintas respuestas a los cam-
bios atmosféricos en distintos estadios de creci-
miento. Por tanto, predecir las respuestas de las
diversas las especies y ecosistemas de que for-
man parte frente al cambio climático requiere
conocer las diferencias que en las limitaciones
impuestas a la fotosíntesis pudieran acompañar a
la ontogenia. Sin embargo, curiosamente, hasta
la fecha, no se dispone de información sobre
posibles diferencias en las limitaciones a la foto-
síntesis asociadas a la edad del árbol.

En el presente trabajo pretendemos, aplican-
do el modelo de FARQUHAR et al. (1980), obtener
una determinación cuantitativa de las limitacio-
nes fotosintéticas en árboles adultos y plántulas
de dos especies (la perennifolia Quercus ilex L.
subsp ballota (Desf.) Samp. y la caducifolia Q.
faginea Lam.) ampliamente distribuidas en
áreas del interior de la Península, donde se
encuentran además entre las más frecuentemen-
te empleadas en los planes de reforestación.
Ambas especies, a pesar de coexistir en amplias
zonas, presentan rasgos foliares y patrones de
intercambio gaseoso claramente diferenciados
(MEDIAVILLA & ESCUDERO, 2003a). Puesto que
tanto la conductancia estomática, como la capa-
cidad bioquímica se ven fuertemente influidas
por diversas características foliares (RIPULLONE

et al., 2003), cabe esperar que se manifiesten
diferencias entre estas dos especies también en
el modo en que operan las distintas fuentes
potenciales de limitación de la fotosíntesis. El
primer objetivo de este estudio es investigar las
diferencias y sus causas en las limitaciones esto-
máticas y bioquímicas a las máximas tasas de
asimilación obtenidas en condiciones favora-
bles, que nos ayuden a comprender mejor cómo
estas dos especies difieren en su capacidad para
asimilar carbono. Como segundo objetivo pre-
tendemos comprobar qué limitación prevalece
en diferentes fases de la ontogenia, si la impor-

tancia relativa de las limitaciones estomáticas y
no estomáticas cambia con la edad del árbol y si,
en este caso, el cambio es de similar magnitud
en especies que difieren en longevidad foliar.

MATERIALES Y MÉTODOS

Las dos especies seleccionadas fueron estu-
diadas en dos parcelas próximas localizadas en la
provincia de Salamanca. Ambas especies estaban
representadas en cada una de dichas parcelas. Los
ejemplares adultos, de edad superior a los 100
años, fueron muestreados en una parcela adehe-
sada. Las plántulas fueron estudiadas en otra par-
cela plantada en 1995 y replantada para los pro-
pósitos del presente experimento en octubre de
2003. Antes de la plantación, las plántulas habían
crecido en vivero a lo largo de su primera esta-
ción de crecimiento. Las características climáti-
cas y edáficas son bastante homogéneas para
todo el área de estudio. El clima es Mediterráneo
frío, con la mayor parte de las precipitaciones
correspondiendo al invierno y primavera, y un
periodo de sequía estival siempre presente. Los
suelos, cambisoles dístricos, son pobres en mate-
rial orgánica y contenido de nutrientes, mostran-
do un bajo pH y una capacidad de retención de
agua media/baja (DORRONSORO, 1992). 

Las mediciones de intercambio gaseoso se
realizaron en hojas plenamente expandidas y
expuestas al sol, mediante un equipo LI-6200
(Li-Cor Inc, Lincoln, NE, USA). Todas las
mediciones tuvieron lugar durante la mañana y a
lo largo de final de primavera y comienzos del
verano (desde mediados de Mayo hasta media-
dos de Junio de 2006), evitando así el estrés
hídrico estival y las horas del día de mayor
estrés térmico. Para cada especie y estadio de
crecimiento, estimamos en primer lugar la tasa
de asimilación (Aarea) y conductancia estomáti-
ca (g) obtenidas a concentración ambiente de
CO2 (360 µL.L-1) y condiciones saturantes de
luz. Posteriormente, procedimos a obtener las
curvas de respuesta de la asimilación a la con-
centración interna de CO2 (ci), manipulando la
concentración de dióxido de carbono en el aire
de la cámara, en al menos 12 pasos, entre 50 y
800 µL.L-1. Una vez obtenidas, analizamos las
curvas de acuerdo al modelo de FARQUHAR et al.
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(1980) y aplicamos métodos de regresión no
lineal para estimar la máxima tasa de carboxila-
ción de Rubisco (Vcmax) y la tasa de transporte de
electrones bajo condiciones saturantes de luz
(Jmax). La limitación estomática de la fotosíntesis
(Ls) era también calculada, a partir de las curvas
Aarea-ci, aplicando el modelo de FARQUHAR &
SHARKEY (1982).

Tras recoger todas las hojas empleadas en
las mediciones de intercambios gaseosos, en el
laboratorio estimamos su área (con un Delta-T
Image Analysis System, Delta-T Devices Ltd.,
Cambridge, UK), espesor (con un micrómetro
digital, Digimatic micrometer, Mitutoyo,
Japan), peso seco (tras ser secadas a 70ºC hasta
peso constante) y peso por unidad de superficie
(LMA). Finalmente, el contenido de N, que
expresamos por unidad de área foliar (Narea) fue
determinado a través de un autoanalizador
(ThermoQuest, Milan, Italy). 

Para establecer diferencias entre medias,
recurrimos a un análisis de la varianza de dos
vías (usando especies y estadios de crecimiento
como fuente de variación) y al test de Fisher,
empleando el programa estadístico SPSS (SPSS
Inc., Chicago, IL, USA). 

RESULTADOS

Las hojas de los ejemplares adultos mostra-
ban mayor espesor, peso por unidad de superfi-
cie (LMA) y contenido de nitrógeno (Narea) que
las de las plántulas de su misma especie (Figura
1). Dentro de cada estadio de crecimiento, la
especie perennifolia exhibía las hojas más grue-
sas, con mayor LMA y más alto contenido de
nitrógeno (Figura 1).

Por lo que se refiere a los parámetros de
intercambio gaseoso obtenidos a concentración
ambiente de CO2, las plántulas alcanzaban
mayores conductancias estomáticas que los
adultos, especialmente en el caso de Q. ilex. Sin
embargo, mantenían una tasa de asimilación
sólo similar o incluso inferior a la de los árboles
maduros de su misma especie (Figura 1). Entre
estos últimos, a Q. ilex le correspondían las
menores tasas de asimilación y conductancias
estomáticas. Entre las plántulas, sin embargo,
aunque también Q. faginea exhibía mayores

tasas de asimilación, no detectamos diferencias
interespecíficas significativas en conductancia
estomática (Figura 1).

Analizando las curvas Aarea-ci comprobamos
que, para cualquier concentración interna de
CO2, los adultos mostraban tasas de asimilación
y una pendiente inicial de la curva siempre supe-
rior a la de las plántulas de su misma especie
(datos no mostrados). En ambos estadios, Q. ilex
exhibía menor tasa de asimilación y pendiente
inicial de la curva de respuesta de Aarea a ci, si
bien estas diferencias interespecíficas resultaban
menos marcadas entre las plántulas.

Aunque la limitación estomática a la fotosín-
tesis (Ls), calculada a partir de las curvas Aarea-ci,
era significativamente mayor en adultos que en
plántulas para las dos especies, las diferencias
entre estadios resultaban más acusadas para Q.
ilex (Figura 1). Efectivamente, mientras que las
hojas de los ejemplares adultos mostraban una Ls

en torno a un 42% mayor que las de las plántulas
en Q. ilex, la diferencia se reducía a un valor de
Ls de en torno a un 25% mayor en adultos que en
plántulas para Q. faginea. Esto se traduce en dife-
rencias interespecíficas significativas en los dos
estadios, pero, de nuevo, más acusadas entre los
adultos que entre las plántulas de las dos especies.

Vcmax y Jmax aparecían positivamente relacio-
nadas con edad del árbol, alcanzando valores más
altos entre los ejemplares adultos en ambas espe-
cies (Figura 1). En este caso, sin embargo, las
diferencias entre estadios de crecimiento resulta-
ban mucho más acentuadas para Q. faginea, cuyas
plántulas mostraban valores de Vcmax and Jmax en
torno a un 50 y 30% respectivamente menores que
los árboles adultos, mientras que en las plántulas
de Q. ilex Vcmax y Jmax se reducían a tan solo un 17
y 19% respecto a los adultos de la misma especie.
En consecuencia, también la capacidad bioquími-
ca resultaba más próxima entre las plántulas de las
dos especies que entre los adultos, aunque en
ambos casos los valores medios de ambos pará-
metros (Vcmax y Jmax) eran mayores en la especie
caducifolia que en Q. ilex (Figura 1).

DISCUSIÓN 

En las dos especies estudiadas se observaban
cambios cualitativamente similares durante la
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ontogenia, tanto en morfología, como en fisiolo-
gía foliar. Al igual que han comprobado otros
autores en otras diversas especies (DONOVAN &
PAPPERT, 1998; ENGLAND & ATTIWILL, 2006), los
individuos adultos mostraban mayor LMA,
espesor y contenido de nitrógeno foliar, proba-
blemente reflejando un distinto acceso a los

recursos del suelo, como consecuencia del dis-
tinto tamaño y distribución de su sistema radi-
cal. Por su parte, las plántulas de ambas especies
mostraban mucha mayor conductancia estomáti-
ca que los adultos, aunque, debido a su menor
capacidad bioquímica (menor Vcmax y Jmax),
alcanzaban tasas de asimilación similares o
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Figura 1. Valor medio (S.E.) del peso por unidad de superficie (LMA, n = 30), espesor de la lámina foliar (n = 30),
contenido de N por unidad de superficie foliar (Narea, n = 30), conductancia estomática (g, n = 30), tasa de asimila-
ción por unidad de área foliar (Aarea, n = 30), limitación estomática (Ls, n = 15), máxima tasa de carboxilación de
Rubisco (Vcmax, n = 15) y la tasa de transporte de electrones bajo condiciones saturantes de luz (Jmax, n = 15), en árbo-
les adultos (barras punteadas) y plántulas (barras blancas). Para cada especie, los números dentro de las barras indi-
can diferencias significativas (P<0,05) entre adultos y plántulas. Diferentes letras mayúsculas sobre las barras
punteadas indican diferencias significativas (P<0,05) entre especies en árboles adultos. Diferentes letras minúsculas
sobre las barras blancas indican diferencias significativas (P<0,05) entre especies en plántulas



incluso inferiores a las de los árboles maduros.
La combinación de una menor conductancia y
mayor capacidad bioquímica en los adultos daba
como resultado una limitación estomática de la
fotosíntesis mayor que en las plántulas.

Sin embargo, cuantitativamente, se aprecia-
ban algunas diferencias notables en las tendencias
observadas durante la ontogenia, que parecen
revelar un cambio entre las hojas de nuestros dos
Quercus en la prioridad en el uso de los recursos
durante la transición del estadio de plántula al
estadio adulto. En Q. ilex las diferencias entre eta-
pas del crecimiento eran mucho más pronuncia-
das para la conductancia estomática que para la
capacidad bioquímica. En esta especie, el incre-
mento en capacidad bioquímica desde plántulas a
adultos era menor que el esperado en función de
las diferencias en Narea entre ambos estadios,
teniendo en cuenta la relación constatada entre
Vcmax y Jmax con el contenido de nitrógeno foliar
(RIPULLONE et al., 2003). Este resultado parece
sugerir una mayor inversión de nitrógeno foliar
en funciones de defensa y estructurales en las
hojas con mayor LMA de los individuos adultos.
Una mayor resistencia mesofílica en las hojas de
los ejemplares adultos, debido a su mayor LMA y
espesor que en plántulas, podría, no obstante,
haber llevado también a una mayor subestima-
ción de Vcmax en los árboles adultos.

En Q. faginea, el incremento en la edad del
árbol era acompañado por un incremento mucho
menos estricto en el control estomático que en Q.
ilex. Sin embargo, la capacidad bioquímica de
los adultos era mucho mayor que la de las plán-
tulas, lo que sugiere que las plántulas de Q. fagi-
nea exhiben una limitación de nitrógeno más
severa en comparación con Q. ilex, probable-
mente como consecuencia de un sistema radical
en el que la mayor parte de su biomasa en desti-
nada a la raíz principal, que facilita el acceso a
las reservas de agua del suelo localizadas a
mayor profundidad (observación personal).

En los dos estadios de crecimiento, las hojas
de Q. ilex y Q. faginea mostraban características
morfológicas y fisiológicas típicas de especies
perennifolias y caducifolias respectivamente.
Como ya se ha constatado repetidamente (REICH

et al., 1999; MEDIAVILLA & ESCUDERO, 2003a),
Q. ilex mostraba mayor LMA y espesor foliar y
menor capacidad bioquímica y conductancia

estomática que Q. faginea. Pero, aunque las
diferencias interespecíficas que observábamos
eran similares en ambos estadios, las dos espe-
cies se asemejan más en fisiología y morfología
foliar en la fase de plántula, manteniendo en
estas etapas iniciales una estrategia más próxima
que la de los adultos. Las plántulas de nuestros
dos Quercus aparentemente tienden a maximi-
zar su producción, manteniendo una alta con-
ductancia estomática en condiciones favorables,
tal y como otros autores han observado en otras
especies (DONOVAN & EHLERINGER, 1991;
CAVENDER-BARES & BAZZAZ, 2000). 

Estos resultados constituyen una manifesta-
ción más de los compromisos en el ciclo de vida
entre supervivencia y productividad. Las plántu-
las de Q. ilex mantienen un alto grado de apertu-
ra estomática para maximizar su productividad,
a pesar del riesgo de mortalidad durante perio-
dos de sequía, debido al descenso de las reservas
de agua del suelo. Las propiedades de las hojas
de los adultos revelan un cambio en la prioridad
en el uso de los recursos desde un incremento en
la actividad fotosintética en plántulas hacia un
incremento en la persistencia en adultos, hacién-
dose en esta fase las hojas más xeromórficas.
Los rasgos de las hojas de los individuos adultos
de Q. ilex (menor g y mayor Ls, sumado a su
mayor LMA, y espesor y densidad foliar) cabe
esperar que mejoren su resistencia tanto frente a
la sequía como al herbivorismo y a los daños
mecánicos. En efecto, en trabajos previos hemos
comprobado que la longevidad foliar media se
incrementa en más de un año entre plántulas y
árboles adultos de Q. ilex (MEDIAVILLA &
ESCUDERO, 2003b). Q. faginea, sin embargo, es
una especie caducifolia, cuya duración máxima
de las hojas se limita a una estación de creci-
miento. En este caso, la longevidad foliar media
resultaba similar en ambos estadios, lo cual pro-
bablemente explica por qué el control estomáti-
co en los ejemplares adultos de esta especie es
menos estricto que en los de Q. ilex.

Diferentes especies parecen, por tanto, favo-
recer distintas características ecofisiológicas en
cada fase de su vida, dependiendo de las presio-
nes selectivas que operan en cada caso. Es evi-
dente, entonces, que las predicciones relativas a
los árboles adultos basadas en los datos obteni-
dos con plántulas deben hacerse con precaución.
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