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Resumen

La repoblacion forestal ha sido la practica de restauracion ecoldgica a gran escala mas extendida en la mayoria de
paises mediterraneos. El establecimiento de las diferentes especies depende de diversos factores abiodticos y bidticos, y
entre estos ultimos las caracteristicas morfofuncionales propias de cada especie. Las especies implicadas y la calidad de la
planta forestal son factores esenciales en el éxito de las reforestaciones. Hasta hace unos afios, los resultados de las
reforestaciones se analizaban en un contexto de respuesta en términos de supervivencia y crecimiento de las especies
introducidas y su relacion con sus caracteristicas morfologicas. La aparicion de equipos de ecofisiologia, en mayor o
menor medida portatiles, ha permitido incorporar informacion ecofisioldgica en la evaluacion de la calidad y el estado de
las plantas. De esta forma se ha abierto un amplio abanico para la interpretacion de los resultados que contempla desde
aspectos puramente morfologicos hasta aspectos que incluyen el funcionamiento de las especies. La ecofisiologia puede
ser una herramienta muy ttil para ayudar a explicar los procesos involucrados en la respuesta de las especies. Dentro
de los aspectos ecofisioldgicos, el andlisis de las estrategias desarrolladas en relaciéon con variables bidticas y abidticas ha
sido el campo de investigacion que en mayor medida ha aprovechado los avances técnicos y metodologicos en
ecofisiologia. Desde la comprension de los diferentes factores que interactian en una planta, se podran adecuar las
técnicas de vivero para poder manipular las caracteristicas morfofuncionales de los plantones segun los intereses y
objetivos de la restauracion forestal.
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Abstract

The role of ecophysiology in reforestation

Afforestation and reforestation have been the more extended practices of forest restoration in most of Mediterranean
countries. The establishment of the different species depends on both abiotic and biotic factors, the later including
morphofunctional characteristics of each species. Target species and stock quality of seedlings are two of the main factors
influencing reforestation success. Until recently, results of reforestations were analyzed in terms of survival and growth of
the introduced species and the relationship of these variables with the morphological characteristics of seedlings. The new
developments of ecophysiological instrumentation, with improved portability, have allowed to incorporate
ecophysiological information in the assessment of the quality and the performance of seedlings. In this way, new
perspectives on functional and morphological evaluation of seedlings have been opened. Ecophysiological techniques can
be a very useful tool helping to explain the processes involved in the responses of the species. Within the ecophysiological
aspects, the analysis of the strategies developed by species in relation to biotic and abiotic factors has been the more
developed field of research. Starting from this point and from the understanding of the different factors that interact in a
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plant, a deeper knowledge on seedling ecophysiology will help to produce high performance seedlings and we will be able
to adapt nursery techniques in order to manipulate morphofunctional characteristic of seedlings according to the interests

and objectives of forest restoration.

Key words: Reforestation, ecophysiology, seedling stock quality, functional strategies.

Introduccion

Los ecosistemas mediterraneos presentan una gran
variabilidad litoldgica, edafica, topografica, climatica y
vegetal que ha permitido la diversificacion de sus habi-
tats naturales. Sin embargo, estas caracteristicas tam-
bién les han conferido una gran fragilidad frente a las
perturbaciones del medio. Actualmente, extensas zonas
de la cuenca mediterranea muestran un nivel de degra-
dacion elevado. A ello han contribuido no solo la acti-
vidad humana (Naveh, 1990; Le Houérou, 2000), sino
también factores naturales relacionados con la litologia,
la topografia, el régimen climatico, torrencialidad en
las precipitaciones, etc. Estas caracteristicas, junto con
el grado actual de perturbaciones, han podido favorecer
el desarrollo de procesos degradativos autosostenidos
(Thornes y Brandt, 1994). Los estadios de degradacion
en muchos casos no son lineales, sino que se producen
en sucesivos escalones o umbrales, a veces de manera
independiente de los agentes de degradacion (Thornes
y Brandt, 1994). Estos umbrales son dificilmente rever-
sibles de manera espontanea, por lo que la intervencion
resulta necesaria si se pretende recuperar el ecosistema
existente antes de las perturbaciones. Ejemplos de estos
umbrales serian la desaparicion de arbustos rebrotado-
res en medio semidrido (Maestre y Cortina, 2005) o la
supresion de especies arboreas en medio seco subhu-
medo (Trabaud y Campmant, 1999).

En los casos en los que la colonizacion espontanea
no se produzca, o sea excesivamente lenta, se puede
acudir a la restauracion de la cubierta vegetal mediante
la reintroduccion artificial de especies de interés, por
siembra, plantacion o favoreciendo la actividad de
agentes dispersadores. De esta forma, la introduccion
de especies clave para la recuperacion del paisaje per-
mitira una aceleracion de la sucesion que de forma na-
tural se produciria en un periodo de tiempo mucho mas
dilatado.

La repoblacion forestal ha sido la practica de restau-
racion a gran escala mds extendida en la mayoria de
paises mediterraneos (Cortina y Vallejo, 1999). Con
frecuencia, las especies introducidas son componentes

mayoritarios de los ecosistemas deseados (especies do-
minantes) o bien, especies clave, cuya importancia es
proporcionalmente mayor que su abundancia (Maestre
y Cortina, 2005). La seleccion de especies es un pro-
ceso complejo que tiene como principal objetivo con-
tribuir a la optimizacién del potencial forestal del terri-
torio. En general, se recomienda que las especies a
utilizar estén adaptadas a las condiciones especificas
del terreno. La utilizacién de especies presentes en las
proximidades de la zona a repoblar o en habitats com-
parables orientaria una adecuada eleccion, aunque no
garantiza que el sitio concreto del repoblado tenga un
habitat adecuado a la especie, especialmente en terre-
nos degradados (Vallejo y Alloza, 2004). De esta forma
se minimizarian los riegos de inadaptacion o, al contra-
rio, el comportamiento invasor que podrian mostrar al-
gunas especies aloctonas (Vallejo et al., 2003). En la fi-
gura 1 se muestra una propuesta metodoldgica para la
eleccion de las especies a utilizar para la restauracion
de ambientes mediterraneos.

El establecimiento de especies lefiosas depende de
una variada gama de factores bidticos y abioticos. Para
atenuar estas dificultades, es necesario desarrollar di-
versas lineas de investigacion. Una de ellas se centra en
mejorar la calidad de la planta introducida (Vallejo et
al., 2003; Villar-Salvador, 2003). La identificacion de
las caracteristicas morfo-funcionales 6ptimas, y de las
técnicas para conseguirlas, son de suma importancia
para mejorar los resultados de la restauracion. Sin em-
bargo, las propiedades que deben caracterizar una plan-
ta idonea para su introducciéon en medios secos y
semiaridos atn no han sido claramente definidas, y pro-
bablemente su definicién dependa en gran medida de la
especie implicada y de su estrategia ecoldgica. El pro-
blema es particularmente complejo en el contexto de la
restauracion, ya que los objetivos de una determinada
actuacion pueden suponer la necesidad de promover
atributos de la planta no necesariamente relacionados
con elevadas tasas de crecimiento. Avanzar en esta li-
nea requerira desarrollar un mayor conocimiento de la
ecologia de muchas de las especies que componen
la comunidad que se pretende restaurar.
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Otra linea de actuacion para facilitar el estableci-
miento de plantones en condiciones de campo, es la
mejora de las condiciones microambientales y consi-
guiente reduccion del shock post-transplante. Existe un
gran abanico de técnicas ecotecnoldgicas aptas para
este fin, incluyendo tubos protectores, mantas y empa-
jados, geles hidrofilicos, enmiendas organicas e inorga-
nicas, inoculos de hongos micorrizicos, bacterias solu-
bilizadoras de P, etc. La evaluacion de estas técnicas
representa una buena oportunidad para mejorar nuestro
conocimiento sobre la ecofisiologia de estas especies, y
una plataforma idonea para el desarrollo y la innova-
cion tecnologica.

Hasta hace unos pocos aiios, los resultados de las re-
forestaciones se analizaban basicamente en funcion de
la supervivencia y, en menos casos, el crecimiento de
los plantones. Esto, unido a la escasa tecnificacion de la
mayoria de viveros forestales, hace que las regulacio-
nes existentes se basen en apreciaciones visuales y cri-
terios morfoldgicos (ver, por ejemplo, Orden del 16 de
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Rehabilitacion
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Propuesta para la seleccion de especie en el ambito de la restauracion ecologica. Tomado de Vallejo et al. (2003).

Mayo de 1996 de la Conselleria de Medio Ambiente,
Comunidad Valenciana; o el Real Decreto 1356/1998
del 26 de Junio de 1998, BOE 153), aunque el Real De-
creto 289/2003 ya hace referencia a la necesidad de
considerar la calidad fisiologica de los plantones. En
las ultimas décadas, la aparicion de equipos de fisiolo-
gia, en mayor o menor medida portatiles, ha permitido
incorporar informacion relativa a los aspectos funcio-
nales en la evaluacion de la calidad y estado de las plan-
tas. Entre las variables ecofisioldgicas mas frecuente-
mente utilizadas se encuentra el intercambio gaseoso,
potencial hidrico de suelo y planta, evaluacion fotoqui-
mica de la planta, arquitectura hidraulica y flujo de sa-
via (Hawking y Binder, 1990; Vallejo et al., 2003, Vi-
llar-Salvador, 2003). De esta forma, la evaluacion ha
ganado en complejidad y se ha abierto un amplio abani-
co para la interpretacion de la respuesta de las plantas,
tanto desde aspectos puramente morfoldgicos como as-
pectos que abordan el funcionamiento de las especies.
La evaluacién de los plantones desde la ecofisiologia,
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no obstante, se ha restringido al ambito experimental y
académico, siendo raramente utilizada en la gestion de
viveros los forestales en Espafia.

Limitantes ambientales en la
introduccion de las plantas

El rasgo climatico mas caracteristico de los ecosiste-
mas mediterraneos es la estacionalidad, con la existencia
de un periodo de altas temperaturas y baja disponibilidad
hidrica, y otro de mayor disponibilidad hidrica y bajas
temperaturas. Debido a que en amplias zonas las tempe-
raturas invernales son relativamente suaves salvo en zo-
nas con un marcado clima continental, se considera que
la disponibilidad hidrica es el principal factor que regula
la actividad de las plantas (Di Castri, 1973; Mooney et
al., 1975). No obstante, se debe tener en cuenta que las
estrategias de las plantas para optimizar el uso de agua se
desarrollan en un contexto de limitaciones por otros re-
cursos (por ejemplo nutricionales) y por condiciones
ambientales no siempre Optimas (temperaturas elevadas,
alta radiacion, compactacion del suelo, etc.).

El acceso al agua y la regulacion de las pérdidas por
transpiracion afecta a la supervivencia y al crecimiento
de las especies principalmente en el estadio de plantula,
ya que es entonces cuando las limitaciones ambientales
producen un efecto mas intenso (Kozlowski et al.,
1991; Larcher, 1995). Por este motivo, las estrategias
funcionales desarrolladas por las diferentes especies
para hacer frente a la baja disponibilidad hidrica, en el
contexto de multiples factores de estrés, han sido objeto
de numerosos estudios (Levitt, 1980; Larcher, 1995;
Nielsen y Orcutt, 1996).

Por otro lado, la fase de arraigo es otro de los cuellos
de botella del establecimiento de especies lefiosas que
viene a sumarse a las estrategias funcionales de las es-
pecies (Burdett, 1990; Vilagrosa et al., 1997a; Cortina
et al., 2004). Por ello, no es de extrafiar que sea durante
el primer afio tras la plantaciéon cuando la mortalidad de
plantones suele ser mayor (Vilagrosa et al., 1997a; Va-
llejo y Alloza, 1998). Esta mortalidad se produce prin-
cipalmente durante y después del verano, y esta fuerte-
mente influenciada por la intensidad y duracion del
periodo seco estival (Vallejo y Alloza, 1998). Asi, estos
autores han observado que periodos continuos superio-
res a 120 dias sin lluvias significativas suelen suponer
mortalidades cercanas al 100%, independientemente de
la especie introducida.

Principales estrategias de las plantas
frente al déficit hidrico

Una de las principales limitaciones para el empleo
de especies lefiosas autdctonas, especialmente en el
caso de las arbustivas, es el escaso conocimiento que se
tiene de su autoecologia en el estado de plantula, y de la
relacién que existe entre sus caracteristicas morfofun-
cionales y el comportamiento posterior en el campo.

El analisis de las estrategias de respuesta al estrés
mostradas por diferentes especies, clones o variedades
ha sido objeto de numerosos trabajos en el ambito me-
diterraneo. El objetivo es conocer como funcionan las
plantas en ambientes naturales y cuales son los patrones
que determinan su distribucion, supervivencia y creci-
miento (Levitt, 1980; Kramer y Boyer, 1995; Larcher,
1995). El conocimiento de los mecanismos de resisten-
cia al estrés permite comprender los procesos implica-
dos en la adaptacion y aclimatacion de las plantas a un
ambiente determinado. Ademas, estos conocimientos
pueden ser aplicados para mejorar las caracteristicas de
las plantas durante la fase de cultivo en vivero o en la
seleccion de especies que se adapten mejor a un am-
biente o a unas condiciones abidticas determinadas
(Kozlowski et al., 1991; Nielsen y Orcutt, 1996). El
analisis de las estrategias exhibidas por las especies
mediterraneas indica que las plantas muestran una am-
plia variedad de mecanismos de resistencia al estrés
(Poole y Miller, 1975; Davis y Mooney, 1985; Rhizo-
poulou y Mitrakos, 1990; Duhme y Hinckley, 1992;
Rambal, 1994; Abril y Hanano, 1998).

Gran parte de los trabajos sobre ecofisiologia de
plantas lefiosas mediterraneas han tenido como princi-
pal objetivo analizar el papel del déficit hidrico en la
respuesta de las especies. Los vegetales desarrollan dos
estrategias principales de resistencia al déficit hidrico:
evitar la deshidratacion (drought avoidance) y tolerar la
deshidratacion (drought tolerance) (Levitt, 1980; Tur-
ner, 1986; Kozlowski et al., 1991; Jones, 1992, Lar-
cher, 1995). Estas estrategias han sido denominadas de
diferentes formas dependiendo de los autores (ver Vila-
grosa, 2002 y Valladares et al., 2004 para una revision
sobre esta cuestion), y se basan en la predominancia de
unos determinados mecanismos de respuesta, que per-
miten a las plantas evitar el déficit hidrico o tolerarlo,
manteniendo un estado vegetativo activo (Tabla 1).

Una tercera forma de resistencia consistiria en eludir
o escapar del estrés (drought escape), aunque muchos
autores no consideran esta estrategia como un verdade-
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Tabla 1. Estrategias de resistencia al déficit hidrico y principales mecanismos involucrados (a partir de Vilagrosa, 2002 y Va-
lladares et al., 2004; segin Levitt, 1980)

Estrategia Principales mecanismos

Escapar Eluden el estrés.

«drought escapey

— Completan el ciclo vital antes de la llegada del estrés.
— Entran en dormicion vegetativa parcial.

— Mecanismos de economia hidrica
— Mecanismos de derroche de agua.

Evitar
«drought avoidancey

Evitan que les afecte el estrés.

Tolerar
«drought tolerance»

Toleran el estrés en sus tejidos. — Mantienen el crecimiento mediante ajuste osmotico y cam-
bios en las propiedades de la membrana.

— Evitan deformaciones plasticas como dafios metabolicos
(solutos compatibles, sistemas antioxidantes).

— Toleran deformaciones plasticas, importancia de los siste-

mas reparadores.

ro mecanismo de resistencia, ya que se da en plantas
que completan su ciclo vital antes de que el estrés las
afecte. No obstante, dentro de este grupo también se de-
beria incluir a especies que muestran dormicion vegeta-
tiva parcial durante el periodo estival, como los caduci-
folios o semicaducifolios estivales o algunas gramineas
rizomatosas (por ejemplo Stipa sp., Lygeum sp., Brach-
ypodium sp.) (Valladares et al., 2004).

Caracteristicas ecofisiologicas

de las especies y su relacion con el
establecimiento de los brinzales
en condiciones de campo

Si comparamos las caracteristicas ecofisiologicas de
diversas especies utilizadas en los programas de refo-
restacion en ambientes mediterraneos, como son el
pino carrasco (Pinus halepensis), la encina carrasca
(Quercus ilex ssp ballota), el lentisco (Pistacia lentis-
cus) y la coscoja (Q. coccifera) (Tabla 2), observamos
una amplia variedad de caracteristicas funcionales. El
pino carrasco presenta, en conjunto, caracteristicas pro-
pias de planta evitadora del estrés hidrico, mostrando
una baja resistencia a condiciones de fuerte déficit hi-
drico, como se pone de manifiesto por la baja resisten-
cia a la cavitacion del xilema. En cuanto a las relacio-
nes hidricas celulares, las aciculas de pino carrasco
pierden turgencia a potenciales relativamente altos
(2.2 MPa; que corresponden a contenidos hidricos ce-
lulares cercanos al 83%), mientras que las otras espe-
cies lo hacen a partir de —3.5 MPa. Por el contrario, la
encina carrasca muestra principalmente mecanismos de

tolerancia a la deshidratacion, aunque también dispone
de mecanismos evitadores, como un enraizamiento pro-
fundo y conductancia estomatica maxima moderada.
Lentisco y coscoja presentarian estrategias predomi-
nantemente evitadoras, pero con un cierto componente
de tolerancia al estrés. Sin embargo, mientras que la en-
cina carrasca tiene una pared celular muy eléstica (Emax
bajo), lentisco y coscoja tienen una pared muy poco
elastica (Emax entre —25 y —29 MPa), por lo que, en estas
especies, se genera un elevado gradiente de potencial
hidrico a partir de pequefias reducciones del volumen
celular. Como consecuencia, el contenido hidrico en el
punto de pérdida de turgencia es alto en ambas espe-
cies, y similar al del pino (83, 80 y 77% para el pino, el
lentisco y la coscoja, respectivamente). Por lo tanto,
aunque lentisco y coscoja muestran tolerancia a bajos
potenciales, en este caso desarrollarian mecanismos ti-
picos de plantas evitadoras, en la medida que presentan
un déficit hidrico foliar menor y regulan la pérdida de
agua antes que la encina carrasca.

El sistema conductor del tallo presenta caracteristi-
cas de tolerancia en encina carrasca, lentisco y coscoja
debido a la resistencia del xilema a cavitar (potencial
hidrico para un 50% de pérdida de conductividad,
PLCso, entre —4,5 y —7,0 MPa). Pero la encina carrasca
muestra una baja capacidad de suministro de agua a las
hojas (baja conductividad especifica foliar, LSC) lo que
esta considerado como un mecanismo de tolerancia,
mientras que el lentisco y la coscoja esta capacidad de
transporte es muy superior (Levitt, 1980). El pino y la
coscoja seguirian una estrategia de evitar el estrés me-
diante el ahorro de agua del suelo (cierre estomatico a
contenidos hidricos relativamente altos, valores de con-
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Tabla 2. Comparacion de estrategias frente al déficit hidrico en pino carrasco, encina carrasca, lentisco y coscoja

P. halepensis

Q. ilex ballota

P. lentiscus

Q. coccifera

Relaciones hidricas celulares:

— Wyp (-MPa) 2,2 3,9 3,3 3,5
— ITo (-MPa) 1,7 2,8 2,6 2,7
— Emax (—MPa) 13 13 29 25

— WSDyj, (%) 17 30 20 23
GSmax (Mmol m2 s') 270 250 490 150
Cierre estomas mediodia fuerte moderado fuerte moderado

Eficiencia fotoquimica PSII

Fotoinhibicién baja

Fotoinhibicion alta

Fotoinhibicion alta

Fotoinhibicién alta

SLW (mg cm2) 18,5 21,0 15,9 26,7
Sistema conductor tallo

— Dmax (pum) 13,6 16,7 55,0 46,0
— PLCs -3,0 4,5 4,8 -7,0
— LSC (m2 MPa ! s! * 10°%) 9,54 5,96 30,1 14,6
— Ks (m2 MPa! s7! * 10%) 1,52 1,04 7,3 2,9
Sistema radicular

— Profundidad enraizamiento Intermedio/profundo Profundo Profundo Profundo
—R/S Bajo Alto Alto Alto
— Khyai, (kg s! m2 MPa™! * 10-5) 0,42 2,49 7,93 2,62

Leyenda: ¥y, potencial hidrico en el punto de pérdida de turgencia o de plasmolisis celular; ITo, potencial osmético a turgencia maxima;
Emax, modulo de elasticidad de la pared celular a maxima turgencia; WSDy,, déficit hidrico de saturacion en el punto de pérdida de turgencia;
Gsmax, conductancia estomatica maxima a plena turgencia; SLW, peso especifico foliar; PLCsy, potencial hidrico en el cual se alcanza una pérdi-
da del 50% de la conductividad hidraulica del sistema conductor; Dpax, promedio del diametro de los 25 vasos mas grandes; LSC, conductivi-
dad especifica foliar; Ks, conductividad especifica; R/S, relacion entre la biomasa subterranea y la aérea; Khy.i,, conductancia hidraulica del sis-
tema radicular completo. A partir de Vallejo et al., 2003 con datos de Villar-Salvador ez al., 1999; Rubio (datos no pub.); Tognetti ez al. (1997);
Vilagrosa et al. (1997a); Martinez-Ferri et al. (2000); Valdecantos (2001); Borghetti ez al. (1998); Castro-Diez et al. (1998); Corcuera y Gil (da-
tos no pub.); Martinez-Vilalta (2001); Schiller (2000); Canadell et al. (1996); Zabala et al. (2000); Vilagrosa (2002); Vilagrosa ef al. (2003a,

2003b); Vilagrosa (datos no pub.).

ductancia estomatica bajos, capacidad de transporte de
agua por la raiz —Kh;,— moderada o baja). El lentis-
co seguiria una estrategia de evitar el estrés por derro-
che de agua, con altos valores de conductancia estoma-
ticay alta capacidad de transporte de agua por el xilema
tanto en la raiz como en el tallo. Este comportamiento
se basa en el hecho de suministrar suficiente cantidad
de agua a las hojas, y suficientemente rapido, como
para mantener las hojas en un estado de hidratacion es-
table (estado de turgencia) y que no experimenten es-
trés. Ademas, esto exige tener un sistema conductor
muy eficiente y un sistema radical que realice una in-
tensa exploracion del suelo tanto en profundidad como
en extension lateral. Cuando las condiciones de dispo-
nibilidad de agua en el suelo disminuyen, los derrocha-
dores no pueden mantener esta estrategia, volviéndose
ahorradores de los recursos hidricos (Levitt, 1980).

Se podria pensar que algunas estrategias pueden ser
mas efectivas en determinados ambientes que otras. Di-
versos trabajos realizados en plantas adultas sefialan
que todas las estrategias pueden coexistir en un mismo
habitat (Davis y Money, 1985; Lo Gullo y Salleo, 1988;
Rambal, 1994), y que probablemente se complemen-
ten. Sin embargo, también es probable que estas dife-
rencias en la estrategia frente al déficit hidrico puedan
suponer ventajas relativas bajo determinadas combina-
ciones edafoclimaticas, y que se generen alteraciones
en el patron de coexistencia cuando las condiciones
sean cambiantes (Ogaya et al., 2003; Llorens et al.,
2004).

Basandonos en los aspectos analizados de la econo-
mia hidrica, podrian parecer ventajosas estrategias aho-
rradoras del agua en el suelo y que conllevan una eleva-
da resistencia a la cavitacion, como es el caso de la
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seguida por la coscoja, o estrategias tolerantes al déficit
hidrico y con moderadas tasas de consumo de agua,
como la que caracteriza a la encina carrasca. Sin embar-
go, diversos estudios llevados a cabo en medio medite-
rraneo seco subhiimedo y semidrido no parecen avalar
estas generalizaciones (Vilagrosa et al., 1997a; Fonse-
ca, 1999; Vilagrosa, 2002; Cortina et al., 2004).

El pino, con una estrategia marcadamente evitadora
del déficit hidrico basada en el ahorro del agua, pero
con poca tolerancia a la deshidratacion, es capaz de
mantener elevadas tasas de supervivencia, soportando
incluso episodios severos de sequia (Figura 2). Por el
contrario, la coscoja, con una estrategia de ahorro de
agua muy similar al pino, pero con una mayor toleran-
cia al déficit hidrico, lo que en principio le deberia
conferir una ventaja adicional frente a episodios de in-
tensa sequia, suele mostrar graves problemas de su-
pervivencia en el campo. Tampoco parece que la estra-
tegia desarrollada por los plantones de encina carrasca
les permita tasas elevadas de supervivencia. Final-
mente, el lentisco, con una estrategia evitadora por de-
rroche de agua suele mostrar tasas de supervivencia
elevadas.

El mayor éxito del lentisco frente a la coscoja, o del
pino carrasco frente a la encina carrasca se ha citado
frecuentemente en la literatura (Baeza et al., 1991;
Orozco et al., 1995; Vilagrosa et al., 1997a; Fuentes et
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Figura 2. Tasas medias de supervivencia tras dos afios en

campo de plantones introducidos en parcelas experimentales
en la Comunidad Valenciana sobre suelos degradados en sue-
lo margoso, y en climas contrastados (a partir de Vilagrosa et
al., 1997a 'y Vilagrosa, 2002). Las plantaciones se realizaron
en solana y pendientes moderadas, mediante ahoyado. No se
incluyeron plantaciones de Q. ilex ballota en medio semiari-
do, Q. coccifera en termomediterranco seco y P. lentiscus en
mesomediterraneo seco.

al., 2004; Trubat et al., 2004). Por lo que deben existir
otros aspectos complementarios a la estrategia de estas
especies que resultan mas importantes en cuanto a su
capacidad para establecerse en condiciones de campo.
A los aspectos discutidos anteriormente, hay que afadir
dos factores fundamentales como son el desarrollo del
sistema radical y la plasticidad de la especie para acli-
matarse a diferentes condiciones ambientales.

La capacidad de colonizacion del suelo por el siste-
ma radical es uno de los mecanismos mas importantes
de la estrategia de los vegetales en la fase de estableci-
miento (Burdett, 1990; Margolis y Brand, 1990; Smith
y van den Driessche, 1992). Pese a que la informacion
disponible sobre la capacidad de las diferentes espe-
cies de colonizar rapidamente el suelo no es mucha,
existen evidencias de que podria ser un factor impor-
tante para explicar diferencias en la fase de estableci-
miento. Por ejemplo, en un ensayo comparativo en
ambiente semiarido (Fonseca, 1999), la capacidad de
colonizacion del suelo por las raices finas de lentisco
fue analoga a la de coscoja cuando los datos fueron ex-
presados en términos de biomasa de raices finas por
biomasa total de la planta (Figura 3). Sin embargo, el
lentisco mostré resultados claramente superiores
cuando se compar6 la tasa de produccion de nuevas
raices en términos de longitud de raices finas respecto
a la biomasa total. El lentisco tiende a desarrollar un
sistema radical basado en raices finas, con una mayor
capacidad de exploraciéon del suelo, mientras que la
coscoja suele desarrollar un menor conjunto de raices
principales (generalmente una, si el sistema no se ha
repicado), mas gruesas y que tienden a profundizar,
con menor capacidad de exploraciéon global (D. Fon-
seca, A. Vilagrosa, obs. pers.).

La mayor capacidad de exploracion de las raices del
lentisco pudo favorecer un mejor estado hidrico de los
plantones de esta especie, bajo condiciones similares de
humedad edafica durante todo el periodo post-trasplan-
te (Figura 4). Sin embargo, seria necesario llevar a cabo
estudios especificos sobre este tipo de observaciones
para poder establecer la importancia del sistema radical
en el establecimiento de los plantones.

La evaluacion de la tasa potencial de crecimiento de
raices, pese a llevarse a cabo bajo condiciones ambienta-
les relativamente uniformes y constantes, suele mostrar
sustanciales diferencias dependiendo de la especie, lo que
da una idea de la contrastada estrategia que muestran és-
tas, y de la importancia que podria tener el crecimiento a
corto plazo de raices para explicar el establecimiento de
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Figura 3. Capacidad de colonizacién del suelo de las raices finas de lentisco y la coscoja expresados como porcentaje de bio-
masa raices finas / biomasa total planton (BRf/Btot) y como longitud de raices finas / biomasa total planton (LR{/Btot, cm gr').
Los datos fueron tomados a los tres y seis meses tras la plantacion. A partir de Fonseca (1999).

12

brinzales en campo (Figura 5). Estas evidencias provienen

10l |APL3 de experimentos en condiciones Optimas, sin embargo, es
® QC_3 posible que la respuesta de las diferentes especies en tér-
8r|APLSG minos de crecimiento radicular sea muy diferente en con-
o Qc 6 + ,_é_' diciones reales de campo, lo que contribuiria a explicar la

ausencia de relacion entre esta variable y el comporta-
miento de los plantones en campo (Trubat et al., 2004).
Por otra parte, se ha sugerido que el repicado produ-
cido por la mayoria de los contenedores forestales po-
dria tener un efecto deletéreo sobre la estrategia de al-
gunas especies para desarrollar una raiz pivotante, con
gran capacidad para alcanzar horizontes profundos del
suelo. Esto seria particularmente relevante en el caso de
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Figura 4. Relacion entre el contenido hidrico del suelo y el

potencial hidrico al alba (V) para coscoja (QC, circulos) y len-
tisco (PL, triangulos) a los tres (simbolos llenos) y seis meses
(simbolos vacios) tras la plantacion. A partir de Fonseca (1999).

las especies del género Quercus. Para resolver este pro-
blema, se ha propuesto la utilizaciéon de contenedores
especialmente profundos o la plantacion de semillas
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Figura 5. Crecimiento potencial de raices de diferentes partidas de planta producida en los viveros de la Conselleria de Terri-
torio y Vivienda de la Generalitat Valenciana (Servicios Territoriales de Alicante) en la temporada 1998-99 (grafica superior, en
gramos) y 2001-02) (grafica inferior, en centimetros). Las abreviaturas corresponden a los viveros de Campo de Mirra (CM),
Santa Fag¢ (SF) y Guardamar (G). En cada caso se muestra la media y la desviacion tipica de N = 10 plantas (1998-99) y N=15
plantas (2001-02). Notense las diferentes unidades en ambas graficas (J. Cortina, datos no publicados).
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pregerminadas (Vilagrosa et al., 1997b). Ensayos preli-
minares en quercineas con este tipo de contenedores
han mostrado que se incrementa la mayor distribucion
de biomasa al sistema radical, tanto en vivero como en
condiciones de campo, produciéndose una mayor colo-
nizacion de hoyo en profundidad (Chirino et al., 2003;
Chirino, en prep.).

Otra linea de investigacion relacionada con el culti-
vo de especies forestales y la respuesta a condiciones
ambientales variables, es la centrada en el estudio de la
plasticidad fenotipica. La plasticidad fenotipica se ha
relacionado con la estrategia ecoldgica, el potencial de
invasion, el caracter sucesional, la amplitud del nicho o
el ambiente luminico de una especie (Valladares et al.,
2000a; Balaguer et al., 2001; Valladares et al., 2002),
aunque las implicaciones ecoldgicas y evolutivas de la
plasticidad fenotipica estdn ain sujetas a debate (Pi-
gliucci, 2001). En general, se ha observado que la plas-
ticidad de las especies mediterraneas es baja cuando la
comparamos con especies tropicales (Valladares et al.,
2000a). Sin embargo, las diferencias observadas entre
especies mediterraneas pueden ayudar a explicar dife-
rencias en supervivencia, balance de carbono y aclima-
tacion al medio (Vilagrosa et al., 2003a; Valladares et
al., 2005). A pesar de esto, hasta el momento pocos tra-
bajos han relacionado plasticidad y comportamiento en
el campo.

Aplicando los criterios 16gicos de precaucion cuando
se comparan elementos heterogéneos, y teniendo en
cuenta que estos resultados pueden variar en funcion de
las variables consideradas, la plasticidad mostrada por
diversas especies forestales en el cultivo en varios vive-
ros y con técnicas contrastadas como envases y substra-
tos diferentes, se muestran en la Tabla 3. Los resultados
sefialan que especies como el lentisco y el pino carrasco
mostraron valores altos de plasticidad, comparados con
los de la encina carrasca o la coscoja. Las especies mas
plasticas fueron las que mostraron mayor supervivencia
en reforestaciones experimentales realizadas en la Co-
munidad Valenciana (Vilagrosa et al., 1997a; Fonseca,
1999; Cortina et al., 2004).

En un estudio comparativo del crecimiento entre la
coscoja y el lentisco en condiciones de campo, se ob-
servo que la coscoja, con unas elevadas tasas de morta-
lidad, fue poco plastica para aclimatarse a las diferentes
condiciones ambientales de las parcelas experimentales
y respondié muy poco en afios con sequia extrema (Vi-
lagrosa, 2002). Por el contrario, lentisco mostrdé mayor
plasticidad para aclimatarse a las condiciones del me-

Tabla 3. Indice de plasticidad para las especies mas fre-
cuentes en las reforestaciones en la Comunidad Valenciana
durante el periodo 1993-1995. El indice de plasticidad se ha
calculado, tras el periodo de cultivo en vivero, en la fraccion
de biomasa aérea y biomasa subterranea, como la diferencia
entre el valor maximo y minimo de las medias dividido por el
valor medio maximo, segin Valladares et al. (2000b). Los
tratamientos fueron el cultivo de las especies en diferentes vi-
veros, con diferentes substratos y envases de cultivo.

indice de plasticidad

. P Biomasa
Biomasa aérea .
subterranea
Pino carrasco 0,92 0,86
Lentisco 0,85 0,88
Encina carrasca 0,58 0,60
Coscoja 0,41 0,49

dio y a las diferentes disponibilidades hidricas impues-
tas por la precipitacion anual. En este mismo sentido, la
respuesta ecofisiologica de ambas especies al endureci-
miento hidrico en vivero mostré que el lentisco fue la
especie que respondié mas activamente a periodos re-
currentes de sequia en vivero, mientras que la coscoja
apenas mostr6 modificaciones (Vilagrosa et al,
2003b). Sin embargo, otros trabajos han mostrado ma-
yor plasticidad en la coscoja respecto al lentisco, cuan-
do han sido sometidos a diferentes condiciones am-
bientales de luz combinadas con disponibilidad hidrica
(Valladares et al., 2005). Estos resultados, no hacen
mas que resaltar la importancia de un gran namero de
interacciones que se establecen en el desarrollo de las
plantas y que pueden condicionar su respuesta en las re-
forestaciones. Por lo tanto, el papel de la plasticidad y
su interaccion con la respuesta general de las especies a
combinaciones diferentes de condiciones ambientales
requiere un mayor desarrollo en trabajos futuros.

El papel de la ecofisiogia en la
produccion y evaluacion de la planta
forestal de calidad

La gran cantidad de iniciativas relacionadas con la
evaluacion de la calidad de la planta forestal en am-
biente mediterraneo indica que los procedimientos para
caracterizarla, y las técnicas para conseguir plantas con
determinadas caracteristicas, son aun objeto de discu-
sion (ver por ejemplo Actas del Congreso Forestal,
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Granada, 2001; reunion del grupo de Repoblaciones
Forestales de la SECF, Murcia, 2003; grupo de trabajo
sobre calidad de planta forestal en medio mediterraneo
AEET-VIREPA-SECF; entre otras). Independiente-
mente de la diversidad de objetivos que puede perse-
guir la restauracion en el contexto de los ecosistemas
mediterraneos (Cortina y Vallejo, 2004), los plantones
deben ser capaces de soportar las condiciones desfavo-
rables que se producen tras la plantacion (shock de
transplante, periodo seco estival, sequias intensas recu-
rrentes), y aprovechar los breves momentos de bonanza
climatica para desarrollarse. La calidad de los brinza-
les, en términos de morfologia, estado nutricional, re-
sistencia a condiciones de déficit hidrico, etc., esta
siendo mejorada (Villar-Salvador, 2003; Cortina et al.,
2004). La mayoria de estos trabajos se basan en la ma-
nipulacion de las caracteristicas morfofuncionales de
los plantones en el vivero (endurecimiento hidrico, ma-
nipulaciones del régimen nutricional, optimizacion de
contenedores y substratos, duracion del periodo de cre-
cimiento en vivero, etc.).

Las normativas actuales sobre calidad de planta se
basan fundamentalmente en la evaluacion visual y la
caracterizacion morfoldgica de los plantones. Sin em-
bargo, el aspecto morfologico no es suficiente garantia
de la calidad de una partida, especialmente en ambien-
tes con fuertes limitaciones hidricas (Puttonen, 1997;
Seva et al., 2000). En este sentido, la aplicacion de nue-
vas técnicas dentro del campo de la ecofisiologia podria
complementar los resultados.

Actualmente, las técnicas ecofisiologicas estan sien-
do aplicadas con particular intensidad en dos dmbitos
diferentes de la produccion de planta forestal de cali-
dad. Por un lado, se esta evaluando, desde diferentes
perspectivas, la influencia del estado nutricional sobre
las caracteristicas morfofuncionales de los plantones,
principalmente sobre el tamafio de la plantula y la efi-
ciencia en el uso del agua. Por otro lado, en los Gltimos
afios han aparecido numerosos estudios sobre el endu-
recimiento hidrico y su relacion con la tolerancia al dé-
ficit hidrico en campo.

Aunque, de una forma genérica, la ecofisiologia se
ha ido incorporando progresivamente en diferentes as-
pectos de la evaluacion de la calidad de la planta, la in-
corporacion de las técnicas de ecofisiologia con fre-
cuencia no ha dado los resultados esperados en cuanto a
su contribucion para discernir cuales son los tratamien-
tos mas adecuados o simplemente las ventajas funcio-
nales de un tratamiento sobre otro. Por ejemplo, la apli-

cacion de técnicas de ecofisiologia para evaluar el efec-
to del endurecimiento hidrico en plantones no ha per-
mitido hasta el momento determinar un patron claro de
comportamiento en las diferentes especies (Vilagrosa,
Villar-Salvador y Puértolas, datos inéditos red AEET-
SECF-VIREPA). En el trabajo anterior, la eficacia de
los tratamientos de endurecimiento hidrico sobre la ca-
lidad de la planta se ha intentado analizar en el mayor
numero de trabajos realizados con especies mediterra-
neas, lo que supone englobar un amplio rango de espe-
cies (Pinus halepensis, P. nigra, P. pinaster, P. pinea,
Cedrus atlantica, Quercus ilex ballota, Q. coccifera, Q.
suber, Olea europaea, Pistacia lentiscus, Juniperus
oxycedrus). La respuesta de las diferentes especies ha
sido muy heterogénea. Uno de los factores que podria
haber influido en esta heterogeneidad de respuestas po-
dria ser las diferentes estrategias desarrolladas por cada
especie (Vilagrosa et al., 2003b). Especies como el len-
tisco, que tiende a aclimatarse bien a diferentes niveles
de disponibilidad hidrica, podrian ser mas plasticas
para desarrollar mecanismos de resistencia (asociados
al endurecimiento) que especies que toleran niveles de
estrés mayores 0 especies que basan su comportamien-
to en evitar que el déficit hidrico afecte a sus tejidos. En
las especies de pino analizadas en esta sintesis, la ma-
yoria de respuestas estuvieron relacionadas con meca-
nismos evitadores del déficit hidrico, mientras que los
mecanismos de tolerancia, como el ajuste osmético o la
estabilidad de la membrana celular, estuvieron muy
poco representados (inicamente en encina carrasca y
acebuche).

En relacion con la fertilizacion, la aplicacion de téc-
nicas de ecofisiologia se ha orientado a establecer nive-
les 6ptimos de nutrientes y definir la relacion entre es-
tado nutricional y tasa fotosintética o la eficiencia en el
uso del agua, intentando determinar qué niveles de los
primeros maximizan los segundos y su influencia en el
establecimiento de los plantones (Planelles et al., 2001;
Villar-Salvador ef al., 2001; Planelles, 2004). Sin em-
bargo, se ha prestado poca atencion a la posible interac-
cion entre una elevada eficiencia nutricional y fotosin-
tética, pero baja resistencia a condiciones de estrés (Tan
y Hogan, 1997; Floistad y Kohmann, 2004). Asi, con
frecuencia, se observan trabajos en los que plantas de
mayor tamafo y mejor fertilizadas responden mejor a
determinadas condiciones de campo (Oliet et al., 1997,
Villar-Salvador, 2000; Puértolas et al., 2003; Vi-
llar-Salvador, 2003; Luis et al, 2004), mientras que
otros trabajos en condiciones climaticas semiaridas ob-
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servan patrones contrarios (Valdecantos, 2001; Trubat
et al., 2004). En general, una adecuada fertilizacion no
debe ser negativa, siempre y cuando no se vea compro-
metida la resistencia del planton ante situaciones de es-
trés. Por ejemplo, algunos trabajos han mostrado que
tratamientos de fertilizacion en plantones del género
Populus generaron mayores tasas fotosintéticas, pero al
mismo tiempo se increment6 el riesgo de cavitacion de
los vasos del xilema en situaciones de sequia intensa
(Harvey y Van den Driessche, 1997; Harvey y Van den
Driessche, 1999). En este sentido, Trubat et al. (en revi-
sion) han observado que la capacidad de transporte de
agua por la raices de plantones de lentisco sometidos a
deficiencia nutricional se ve alterada respecto a planto-
nes con una fertilizacion equilibrada.

Integracion de las diferentes variables
ecofisiologicas en un marco
de evaluacion global

En general, los vegetales responden a situaciones de
estrés con una gran diversidad de respuestas, que en
muchos casos son especificas: cierre de estomas, dismi-
nucion de la eficiencia fotoquimica, aumento de la disi-
pacion de calor, incremento de la sintesis de compues-
tos compatibles como prolina, etc. Estos mecanismos
no tienen porqué actuar al mismo tiempo sino que lo
suelen hacer de una forma secuencial en lo que se ha
denominado «patrones de respuestay» («stress syndro-
me»; Lacher, 1995).

Es importante conocer los patrones de respuesta para
establecer pautas de andlisis de la resistencia a condi-
ciones de estrés. Por ejemplo, se puede aplicar para op-
timizar el analisis de tratamientos en especies foresta-
les, como pueda ser el endurecimiento, la respuesta a
tratamientos de fertilizacion, o para evaluar la resisten-
cia global frente situaciones de estrés intenso.

En el ejemplo que ilustra la Figura 6, la respuesta de
las diferentes variables ecofisiologicas durante un pe-
riodo de sequia extrema se ha expresado como un indi-
ce de sensibilidad de cada variable. Asi tenemos que
una variable, como la conductancia estomatica, mostrd
mayor sensibilidad a potenciales hidricos mayores (me-
nos negativos), mientras que, justo antes del punto de
pérdida de turgencia, la tasa fotosintética fue la que
mostr6 mayor sensibilidad. El resto de variables, in-
cluida la eficiencia potencial maxima del PSII (Fv/Fm),
no mostraron cambios sustanciales hasta que ambas es-

pecies sobrepasaron el punto de pérdida de turgencia, y
los potenciales se hicieron muy negativos. Estos resul-
tados ponen de relieve la importancia de la combina-
cion de diversas técnicas de ecofisiologia para obtener
un retrato global de los procesos que se activan frente a
situaciones de estrés y como responde la planta; y, por
otro lado, qué técnicas son las mas adecuadas en cada
caso para establecer posibles diferencias entre especies
o0 tratamientos.

Consideraciones finales

La aplicacion de la ecofisiologia al campo forestal,
concretamente en el marco de la evaluacion de la ca-
lidad de la planta y la restauracion ecoldgica, se esta
desarrollando activamente en la actualidad, como con-
secuencia del aumento de la accesibilidad y la maneja-
bilidad de los sistemas de medicion. Con frecuencia,
este tipo de analisis esta limitado por el reducido nume-
ro de variables abordables, insuficiente para proporcio-
nar una verdadera imagen de la potencialidad o de la
respuesta de una planta al complejo entramado de inte-
racciones que va a establecerse en el campo. Por otra
parte, el poder indicador de la mayoria de estas varia-
bles no ha sido evaluado, lo que favorece un uso poco
adecuado a los objetivos de la caracterizacion de la
planta forestal y con unas expectativas, que en muchos
casos, no se alcanzan. Por lo tanto, seria recomendable
desarrollar estudios de sintesis y estudios integrados
que permitan entender los fendbmenos que se observany
sus relaciones en un entramado de interacciones entre
los diferentes procesos y la respuesta de las plantas en
las reforestaciones.

Probablemente, el campo mas desarrollado hasta el
momento, sea el analisis de las diferentes estrategias
desarrolladas por las especies y su relacion con varia-
bles bioticas y abioticas. A partir de este punto, las téc-
nicas de vivero se deberan ir adecuando para poder ma-
nipular estos patrones de comportamiento segun los
objetivos de la restauracion y del tipo de planta a em-
plear. Posiblemente sera diferente el objetivo y los con-
dicionantes de una restauracion en ambiente semidrido
con fuertes limitaciones hidricas, donde el objetivo fun-
damental es protector, que en un ambiente sub-hiimedo
con fines productivos, donde quizas el motor que pre-
valezca sea la competencia por la luz. Por otro lado, la
aparicion en el mercado de nuevos sistemas de ecofi-
siologia que permitan mejorar estos objetivos y la apli-
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Figura 6. Indice de sensibilidad de las diferentes variables ecofisiologicas durante un periodo de desecacion extrema en lentis-
co (linea discontinua) y en coscoja (linea continua). El indice de sensibilidad fue calculado como el valor absoluto de la pendien-
te de la regresion lineal entre el potencial hidrico y cada variable, para intervalos de 0,5 MPa, a partir de la normalizacion de los
datos segun los valores maximos y minimos alcanzados por cada variable durante el periodo de sequia. Por lo tanto, valores altos
reflejan cambios importantes en el valor de la variable para un determinado rango de potenciales (mayor sensibilidad), mientras
que valores bajos reflejan pocos cambios en los valores de la variable (baja sensibilidad). Wiurgor = 0 indica el intervalo donde am-
bas especies perdieron turgencia. g;: conductacia estomatica, 4. tasa fotosintética, Fv/Fm: eficiencia potencial maxima del PSII,
A+Z/VAZ: grado de-epoxidacion de las xantofilas, vulnerabilidad cavitacion: vulnerabilidad a la cavitacion del xilema, estabili-
dad membrana: estabilidad de la membrana celular y prolina: acumulacion de prolina. (Vilagrosa, en prep.).



458 A. Vilagrosa et al. / Invest Agrar: Sist Recur For (2005) 14(3), 446-461

cacion de nuevas técnicas en el campo de la genética,
bioquimica o protedmica podra facilitar la interpreta-
cion de los resultados obtenidos, lo que redundara en
una mejor y mas exacta aplicacion de las técnicas de
ecofisiologia.

Un aspecto importante a tener en cuenta cuando se
trabaja en la repuesta ecofisioldgica de las plantas a
condiciones ambientales, es la variabilidad climatica
que caracteriza los ecosistemas mediterraneos, y que
posiblemente se incremente en el futuro si atendemos
a los modelos de prediccion climatica. Un ejemplo, es
la variabilidad de respuestas observada en condi-
ciones de campo cuando se someten plantas a trata-
mientos de vivero (endurecimiento hidrico, fertiliza-
cion, etc.).

Al problema de la variabilidad climatica se une otro
factor como es la no linearidad de la mayoria de las va-
riables y que puede responder a umbrales (deformacio-
nes plasticas) que las plantas sobrepasan en determina-
das condiciones. Esto hace que las vias de respuesta a
unas determinadas condiciones sean variadas, lo cual
incrementa la heterogeneidad en los patrones de res-
puesta. Un ejemplo, lo tenemos en los trabajos recien-
tes sobre la reversibilidad de la pérdida de conductivi-
dad hidraulica del xilema dependiendo de la especie
implicada. Para comprender estos procesos y poder es-
tablecer extrapolaciones también es necesario un es-
fuerzo importante de acopio de informacién y expe-
riencias, y de intercambio de conocimientos entre los
diversos grupos de investigacion. Actualmente ya hay
una buena conciencia de esta limitacion como lo prueba
la actividad de los diferentes grupos de trabajo en el
marco de la Sociedad Espaiola de Ciencias Forestales
(Grupo de Repoblaciones Forestales) y de la Asocia-
cion Espafiola de Ecologia Terrestre (Grupo de Restau-
racién Ecoldgica), y otras iniciativas como las redes
Globimed, Virepa o Redbome.
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