Ecosistemas 23(2): 64-72 [Mayo-Agosto 2014]
Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.09

AEET

ASOCIACION ESPANOLA
DE ECOLOGIA TERRESTRE

Articulo publicado en Open Access bajo los términos
de Creative Commons attribution Non Comercial License 3.0.

MONOGRAFICO:
Ecologia y gestion de las especies de Quercus

REVISTA CIENTIFICA DE ECOLOGIA Y MEDIO AMBIENTE

ISSN 1697-2473 / Open access
disponible en www.revistaecosistemas.net

Crecimiento de plantulas y arboles de seis especies de
Quercus

R.Villar'*, B. Lopez-lglesias’, P. Ruiz-Benito??, E.G. de la Riva', M.A. Zavala®

(1) Area de Ecologia, Dpto. Botanica, Ecologia y Fisiologia Vegetal, Universidad de Cérdoba, 14071 Cérdoba, Espafia.

(2) Biological and Environmental Sciences, School of Natural Sciences. University of Stirling. FK9 4LA, Stirling, Reino Unido.

(3) Grupo de Ecologia y Restauracion Forestal, Departamento de Ciencias de la Vida, Edificio de Ciencias, Universidad de Alcala, Campus Universitario,
28871 Alcala de Henares (Madrid), Espafa.

* Autor de correspondencia: R. Villar [rafael.villar@uco.es]

> Recibido el 17 de marzo de 2014, aceptado el 16 de julio de 2014.

Villar, R., Lopez-lglesias, B., Ruiz-Benito, P., de la Riva, E.G., Zavala, M.A. 2014. Crecimiento de plantulas y arboles de seis especies de
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Los objetivos principales de este trabajo son: a) describir algunas caracteristicas importantes relativas a los rasgos funcionales en plantulas de las
especies del género Quercus, b) determinar como varia la proporcion de hoja, tallo y raiz en adultos, y c) estimar las tasas de crecimiento relativo
(RGR) de estas especies para plantulas e individuos adultos. Para ello, usamos los datos de experimentos realizados en plantulas bajo condiciones
controladas, del Inventario Forestal Nacional (IFN2 e IFN3) y de las ecuaciones alométricas desarrolladas por Montero et al. (2005). Las especies
de Quercus se caracterizan por tener semillas grandes, y las plantulas presentan una baja RGR y area especifica foliar (SLA) y una alta proporcion
de raiz (RMR). Uno de los factores mas importantes que explican las diferencias en RGR entre las especies de Quercus (tanto en plantulas como
en adultos) es la diferencia en SLA. Considerando los datos de biomasa de arboles, se observa que la proporcién de hoja (LMR) y de raiz (RMR)
disminuye con el tamafo, mientras que la proporcién de tallo (SMR) aumenta con éste. Si consideramos un arbol medio de 20 cm de diametro de
tronco, los valores de LMR son de sélo 1-5 % y los de SMR van del 50 al 80 %. Considerando los datos del IFN, dentro de cada especie existe una
gran variacion en RGR. Aun asi, cuando se comparan las RGR de las plantulas con los adultos se observa una relacion significativa y positiva. Uno
de los factores que afecto significativamente a RGR fue el tamafo del arbol, de forma que arboles de mayor tamafo crecian mas lentamente.
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Villar, R., Lopez-lglesias, B., Ruiz-Benito, P., de la Riva, E.G., Zavala, M.A. 2014. Seedling and tree growth of six Quercus species. Ecosis-
temas 23(2): 64-72. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.09

The main objectives of this work were: a) to describe some important features relative to the functional traits of seedlings of species belonging to the
genus Quercus, b) to calculate biomass allocation patterns in leaf, stem and root in adults, and c) to calculate the relative growth rates (RGR) of
these species for seedlings and adults. To do this, we used data of experiments with seedlings under controlled conditions, the National Forest In-
ventory (IFN2 and IFN3) and the allometric equations developed by Montero et al. (2005). Quercus species were characterized by large seeds, and
the seedlings had a low RGR and specific leaf area (SLA) and a high proportion of root (RMR). One of the most important factors explaining differences
in growth rates among seedlings and adults of Quercus species was the difference in SLA. Considering data of tree biomass, the proportion of
biomass in leaves (LMR) and roots (RMR) decreases with tree size, while the proportion of biomass in stem (SMR) increases with tree size. Consi-
dering an average tree with trunk diameter of 20 cm, the values of LMR are only between 1-5 % and SMR range from 50 to 80 %. Considering the
IFN data, within each species the RGR values were highly variable. Still, when the RGR of seedlings were compared with those of adults a significant
and positive relationship was observed. One of the factors that significantly affected RGR was tree size, so that bigger trees grew more slowly.
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sumidero (e.g. Dixon et al. 1994). La actividad humana esta incre-
mentando exponencialmente la concentracion de CO: en la atmos-
fera y existe una gran preocupacion por su papel como efecto
invernadero y las consecuencias que puede tener en la modificacion
del clima. Por ello, es importante conocer las fuentes y sumideros de
carbono, para limitar en lo posible el incremento de CO2 atmosférico.

Introduccion

El crecimiento de las plantas es un proceso complejo, que de
forma simplificada se puede describir como el balance entre la cap-
tura y las pérdidas de carbono, nutrientes y agua (ver Lambers et al.
1998). Se define el crecimiento como el incremento de biomasa por

unidad de tiempo. La importancia de estudiar el crecimiento de las
plantas reside en que es la entrada de energia mayoritaria en los
ecosistemas y por tanto de la que dependen los demas niveles trofi-
cos. Dado que la energia luminosa asimilada por las plantas se al-
macena en moléculas de carbono, las plantas ejercen un papel
importante en el ciclo de carbono, actuando a la vez como fuente y

Las plantas lefiosas que constituyen los bosques y matorrales
tienen una gran importancia, ya que estos tipos de formaciones
ocupan una gran superficie en la peninsula ibérica (36 % de la su-
perficie espafiola, Ruiz de la Torre 1990) y a nivel mundial (31 %
de la superficie total, FAO 2012). Los bosques de Quercus consti-
tuyen la mayor parte de la superficie forestal de la peninsula ibérica
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(30 % del area basimétrica total, Inventario Forestal Nacional, IFN3).
En las ultimas décadas se ha realizado un enorme esfuerzo para
delimitar la estructura, densidad y composicion de los bosques de
Espania, gracias a los inventarios forestales (IFN). La base de datos
del IFN permite obtener datos de crecimiento de arboles en condi-
ciones de campo a escalas espaciales amplias. Existen muy pocos
trabajos que hayan estimado las tasas de crecimiento (basadas en
biomasa) en campo. Esto es debido principalmente a las dificultades
de la estimacion de biomasa (principalmente de la raiz) (Poorter et
al. 2012). La mayoria de los trabajos estiman el crecimiento basado
en incrementos en altura y/o en diametro del tronco, consideran-
dose que son buenas estimas del crecimiento en biomasa.

En cambio, se han realizado muchos estudios sobre creci-
miento en plantulas de Quercus, y se ha demostrado como distintos
factores (luz, agua, nutrientes) pueden afectar su crecimiento (e.
g. Quero et al. 2006; Sanchez Gomez et al. 2006). Otros estudios
(Antunez et al. 2001; Ruiz-Robleto y Villar 2005; Lopez-Iglesias et
al. 2014) han estimado las tasas maximas de crecimiento relativo,
y para ello se han realizado ensayos en condiciones controladas
(en invernadero, usando niveles de agua y nutrientes 6ptimos para
el crecimiento). Este tipo de metodologia es necesaria cuando se
realizan estudios comparativos, ya que todas las especies deben
estar en las mismas condiciones, para que otros factores no influ-
yan en las variables medidas. Sin embargo, también hay que reco-
nocer que los valores obtenidos en condiciones controladas y en
plantulas podrian diferir de aquellos medidos en condiciones de
campo y en adultos. No existen trabajos que comparen las tasas
de crecimiento de distintas especies de Quercus en condiciones
controladas y en campo.

Cuando se habla de crecimiento se pueden dar estimas de cre-
cimiento absoluto o relativo (Paine et al. 2012). El crecimiento ab-
soluto es el incremento de biomasa por tiempo, y puede venir dado
en kg afio. La tasa de crecimiento relativo (RGR, del inglés relative
growth rate) es el incremento de biomasa por unidad de biomasa 'y
tiempo, y puede expresarse en las unidades mg g afio”'. En ge-
neral, se acepta que para fines comparativos es mas idéneo usar
RGR ya que asi se elimina el artefacto del tamafio de la planta.
Una planta grande crece mas rapido en valor absoluto (g dia™') que
una planta pequefa, por el sélo hecho de ser mas grande, aunque
la eficiencia por unidad de biomasa (RGR) pueda ser menor (Po-
orter y Garnier 1999). Los valores de crecimiento absoluto, sin em-
bargo, pueden ser particularmente interesantes desde el punto de
vista del papel de las plantas en el ciclo del carbono.

La gran variacion en RGR entre las distintas especies de plan-
tas ha llevado a preguntarse cuales son las causas de esta gran
variacion. Esto ha llevado a descomponer RGR en dos factores
principales: la razén de area foliar (LAR, leaf area ratio, relacion del
area de la planta con respecto a la biomasa) y la tasa de asimila-
cion neta (NAR, net assimiation rate, ganancia de biomasa por uni-
dad de area y tiempo) (Poorter y Remkes 1990). De esta forma,
RGR = LAR x NAR. A su vez, LAR se puede descomponer en el
area especifica foliar (SLA, specific leaf area, relacion del area foliar
con respecto a biomasa foliar) y la proporcién de hoja (LMR, leaf
mass ratio). Asi, LAR = SLA x LMR. Aunque hay estudios en los
que el componente fisiolégico (NAR) tiene mas importancia en la
variacion de RGR, la mayoria de los estudios concluyen que el fac-
tor morfoldgico (LAR) es mas importante. Ademas, muchos estu-
dios han llegado a la conclusion de que una variable muy sencilla
de medir, como es el area especifica foliar (SLA) es un buen pre-
dictor de las tasas maximas de RGR (Poorter y Remkes 1990; Gar-
nier 1992; Lambers y Poorter 1992; Antinez et al. 2001).

También, otras caracteristicas como la proporcion de hojas
(LMR) o la concentracién de nitrogeno foliar (N), se han descrito
como caracteristicas que explican la variacion en RGR (Huante et
al. 1995; Cornelissen et al. 1996; Villar et al. 2006, 2008). Estas ca-
racteristicas morfoldgicas, fisioldgicas y/o fenoldgicas de las espe-
cies que influyen directa o indirectamente sobre el crecimiento, la
reproduccion y la supervivencia se denominan en sentido amplio
“rasgos funcionales” (sensu Violle et al. 2007).
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Los objetivos de este trabajo son: (1) conocer qué diferencias
existen en rasgos funcionales entre las especies de Quercus y
otras especies mediterraneas, (2) conocer los patrones de inversion
de la biomasa en hoja, tallo y raiz en las especies de Quercus en
condiciones de campo; y (3) determinar las tasas de crecimiento
en altura, diametro y biomasa en especies de Quercus en adultos
y en condiciones de campo. Para ello, se han usado datos obteni-
dos en condiciones controladas (en invernadero) y datos de los In-
ventarios Forestales Nacionales (IFN2 e IFN3) combinados con las
ecuaciones alométricas desarrolladas por Montero et al. (2005).
Con todos estos datos se han calculado las tasas de crecimiento
relativo en seis especies de Quercus.

Material y métodos

Rasgos funcionales y crecimiento relativo en condiciones con-
troladas

Los datos de rasgos funcionales y tasas de crecimiento relativo
se obtuvieron de dos experimentos realizados en condiciones con-
troladas, cuyos datos estan parcialmente publicados (Antunez et
al. 2001; Ruiz-Robleto y Villar 2005; Villar et al. 2008). Los dos ex-
perimentos realizados en condiciones controladas (invernadero) tu-
vieron unas condiciones de cultivo y desarrollo similar. La lista de
especies (siete especies de Quercus y 17 especies lefiosas) se
puede consultar en Villar et al. (2008). En el presente trabajo se
han incluido los siguientes rasgos funcionales: peso fresco de se-
milla (g), area especifica foliar (SLA, m? kg™'), concentracién de ni-
trégeno foliar (N), tasa de crecimiento relativo (RGR, mg g™ dia™),
razon de area foliar (LAR, m? kg™), tasa de asimilacion neta (NAR,
g m2dia™), proporcion de raices (RMR, root mass ratio, %) y hojas
(LMR, leaf mass ratio, %). De forma resumida se describe a conti-
nuacion la metodologia. Previo a la siembra, se tomo el peso fresco
de las semillas de una submuestra. Las semillas se pusieron a ger-
minar en macetas de 3.5 L con un sustrato formado por arena y
turba (3:1). Las macetas se abonaron con un abono de liberacion
lenta y se regaron periédicamente para asegurar un crecimiento
6ptimo. Se realizaron varias cosechas para determinar el peso seco
de hojas, tallo y raiz. Con el peso total se calculé la tasa de creci-
miento relativo como RGR = [Ln (peso t;) — Ln (peso t1)] / (t2 —t1),
siendo t2 y t/ los tiempos de la cosecha final e inicial, respectiva-
mente. El area especifica foliar se calculé como el area foliar res-
pecto al peso seco foliar. Para mas detalles se puede consultar
Villar et al. (2008).

Crecimiento relativo en condiciones de campo

Los datos observacionales de crecimiento para individuos adul-
tos se obtuvieron del IFN de Espafia. El IFN es una base de datos
nacional de muestreos periddicos sistematicamente distribuidos
cada kildmetro a lo largo de toda el area forestal de Espafia (Vi-
llaescusa y Diaz 1998; Villanueva 2004). Las parcelas del IFN tie-
nen radio variable segun el diametro normal (dbh) de los arboles
medidos y su localizacion en las parcelas. Las parcelas inventaria-
das durante el segundo IFN (IFN2, en los afios 1986-96), fueron
revisitadas durante el tercer IFN (IFN3, 1997-2007), es decir, con
un periodo medio entre ambos muestreos de 11 afios. De cada in-
dividuo se registra la especie, y se toman medidas de su altura y
diametro normal. Al estar todos los arboles identificados individual-
mente, es posible calcular una tasa de crecimiento diametral y en
altura a nivel de individuo. Dado que las parcelas cubren todo el
territorio nacional, las condiciones ambientales de las parcelas son
muy distintas en cuanto a temperatura, precipitacion y tipo de suelo.
Por ejemplo, la temperatura media anual para las parcelas con pre-
sencia de especies del genero Quercus varia entre los 4y 18 °C, y
la precipitacion anual va desde 200 mm (Almeria) a 2500 mm (Ga-
licia), aunque estas condiciones son también muy variables depen-
diendo de la orografia y la continentalidad.

Para este estudio se seleccionaron individuos de seis especies
del género Quercus (Q. canariensis, Q. faginea, Q. ilex, Q. pyre-
naica, Q. robury Q. suber), que cumplieran los siguientes criterios:
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(i) que fueran arboles vivos en parcelas permanentes comparables
individuo a individuo; (ii) que su diametro normal en el IFN2 fuera
mayor de 200 mm y que sus cambios en dbh y altura entre inventa-
rios consecutivos fueran mayores o iguales a 0; (iii) que fueran par-
celas no manejadas, sin evidencias de corta o aclareo y sin
evidencias de ser plantaciones; y (iv) que el area basal de la especie
en cuestion fuera mayor del 50 % del area basal total en la parcela.
Siguiendo estos criterios obtuvimos datos de 548 individuos distri-
buidos en 171 parcelas para Q. canariensis; 3016 individuos distri-
buidos en 1121 parcelas para Q. faginea; 20 084 individuos
distribuidos en 6915 parcelas para Q. ilex; 7611 individuos distribui-
dos en 1709 parcelas para Q. pyrenaica; 5182 individuos distribui-
dos en 1115 parcelas para Q. robur y 9633 individuos distribuidos
en 2288 parcelas para Q. suber. Las fuertes diferencias en el nu-
mero de arboles y de parcelas por especie, especialmente de Q.
canariensis con un bajo nimero de arboles, podria suponer un
sesgo en los datos obtenidos para esta especie, como se comentara
mas adelante.

Calculo de variables y andlisis estadisticos

La comparacion de los rasgos funcionales de las especies de
Quercus y otras especies lefiosas obtenidos para plantulas en con-
diciones controladas se hizo con el test no paramétrico de Kruskal-
Wallis.

Para conocer los valores medios de la proporcion de la biomasa
en hojas, tallo y raiz (LMR, SMR y RMR, respectivamente) de las
especies de Quercus, se usaron los datos de Montero et al. (2005).
Estos datos corresponden a la biomasa predicha para hojas, tallo
y raiz usando ecuaciones alométricas en funcién de las clases dia-
métricas comprendidas entre 5y 70 cm de dbh (clases diamétricas
de 5 cm). En la Tabla 2 (pag. 35) de Montero et al. (2005) se deta-
llan las ecuaciones usadas para cada especie y fraccion.

Para estimar la biomasa total (parte aérea y radical) de los ar-
boles individuales de cada parcela aplicamos las ecuaciones alo-
métricas de Montero et al. (2005), que relacionan la biomasa seca
total del arbol y sus fracciones (i.e. hojas, tallo y raiz) en funcion
del diametro. A pesar de las limitaciones de estas ecuaciones, ya
que no tienen en cuenta que la asignacién de biomasa a los distin-
tos 6rganos de la planta pueden estar afectados por la variabilidad
ambiental, esta aproximacion cumple, a nuestro juicio, con el obje-
tivo principal de comparacion entre las seis especies de Quercus.
Por otro lado, no existen datos de estas especies sobre como se
modifica la asignacion a hojas, tallo y raiz en funcién de las varia-
bles ambientales.

Con los datos procedentes de los dos inventarios (IFN2 e IFN3)
calculamos la tasa de crecimiento relativo (RGR) de cada individuo
de tres maneras distintas: (i) como incremento en altura (RGRat,
m m-" afio™"); (ii) incremento de didmetro (RGRuh, cm cm™' afio™);
e (i) incremento de biomasa (RGRuiomasa, Mg g™' afio™). La estima
de RGR se realizé usando la siguiente formula: RGR = [Ln (X2) —
Ln (X1)J/ tiempo, siendo X la variable con la que se estima RGR (al-
tura, diametro o biomasa), los subindices 2 y 1 se refieren a las
medidas en los tiempos 2y 1y el tiempo los afios entre 2y 1 (en
general 10 afios). Los datos de SLA y N foliar de individuos en
campo fueron tomados de Wright et al. (2004) y fuentes propias
(De la Riva et al. 2014).

Los analisis estadisticos (promedios por especie y correlaciones
entre variables) se llevaron a cabo con el programa Statistica 7.1
(StatSoft, Inc., USA). Las ecuaciones de regresién para estimar la
relacion entre RGR y tamafio del arbol se calcularon utilizando dis-
tintas funciones con el programa Statgraphics 5.1 (Statistical Gra-
phics Corp., USA).

Resultados
Comparacion de rasgos funcionales entre Quercus y otras
especies lefosas en plantulas bajo condiciones controladas

Las especies de Quercus difieren significativamente (P < 0.01)
en una serie de rasgos funcionales con respecto a otras especies
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lefiosas de ecosistemas mediterraneos. Las especies de Quercus
se caracterizan por tener semillas grandes, bajas tasas de creci-
miento relativo (RGR) y area especifica foliar (SLA) y una alta pro-
porcién de raiz (RMR) (Fig. 1). Ademas, cabe remarcar que para
algunas variables, la variabilidad respecto a la media fue alta en el
grupo de Quercus (ver Fig. 1), similar al grupo del resto de especies
que comprenden varios géneros y familias distintas.

Uno de los factores mas importantes que explicaban las dife-
rencias en RGR entre las especies de Quercus fue el area especi-
fica foliar (SLA), presentando una relacion cercana a la significacion
(R?=0.55, P=0.06; Fig. 2 A). La relacion entre RGR y SLA si fue
significativa para las otras especies lefiosas, aunque con un R? muy
similar (0.55). En relacién a los componentes morfoldgicos (LAR) y
fisiolégicos (NAR) de RGR, se observé que RGR dependié mas de
NAR que de LAR para los Quercus, en cambio, para las otras es-
pecies fue al contrario (Figs. 2 B y C). Las proporciones de hojas
(LMR) y de raiz (RMR) mostraron una fuerte relacion negativa para
los Quercus (Fig. 2 D).

Distribucion de biomasa y tasas de crecimiento de Quercus en
condiciones de campo

En relacion a la proporcion de hoja, tallo y raiz se observa, en
general, que la proporcion de hoja (LMR) y de raiz (RMR) dismi-
nuye con el tamafio del arbol, mientras que la proporcion de tallo
(SMR) aumenta con el tamafo del arbol (Fig. 3). Aun asi, es de
destacar que la dinamica de algunas especies es distinta. Por ejem-
plo, en relacién a la proporcion de hoja, hay un descenso de LMR
con el tamafio de arbol muy acusado para Q. faginea, mientras que
éste es menor para Q. canariensis. En cuanto a la proporcion de
tallo, también se observan diferencias entre especies. Todas au-
mentan el SMR con el tamafio del arbol, salvo Q. canariensis, que
lo reduce. En relacion a la proporcién de raiz, de forma similar, Q.
canariensis presenta un comportamiento un tanto atipico, ya que
aumenta el valor de RMR con el tamario del arbol. Si consideramos
un arbol medio de 20 cm de diametro, los valores de LMR estan
comprendidos entre el 1-5 %, los de SMR entre el 50-80 % y los
de RMR entre el 20-40 % (Fig. 3).

Las tasas de crecimiento pueden venir expresadas en términos
de altura, didmetro o biomasa. A pesar de haber una relacion sig-
nificativa (P < 0.0001) entre RGRah y RGRar para todas las espe-
cies, salvo Q. canariensis (P = 0.08), el porcentaje de variaciéon de
RGRuh. explicado por RGRat fue muy bajo (entre el 1.2y el 2 %)
(Fig. 4, R2=0.014, para Q. pyrenaica). Dado que los datos en tér-
minos de biomasa se calculan en base al diametro, la correspon-
dencia de los datos de RGRah Yy RGRbiomasa €5 exactamente la
misma.

Las tasas de crecimiento en campo son muy variables dentro
de una misma especie. Usando un diagrama de frecuencias se ha
representado el porcentaje de individuos de cada especie con unos
intervalos determinados de RGR (Fig. 5). Uno de los factores que
afecto significativamente (P < 0.001) al RGR en todas las especies
fue el tamafio del arbol, de forma que arboles de mayor diametro
crecian mas lentamente (Fig. 6).

A pesar de la alta variabilidad en RGR (Figs. 5y 6), podemos
estimar unos valores medios por especie. Para ello, se ha consi-
derado la categoria diamétrica de 20-40 cm de dbh, que es la que
muestra los valores maximos de RGR. El ranking de RGR (mg g™
afio™) para las seis especies consideradas, ordenadas de menor a
mayor, fue: Q. ilex (16.1), Q. faginea (20.7), Q. suber (21.2), Q.
pyrenaica (23.4), Q. canariensis (24.7) y Q. robur (29.5).

Cuando se compararon las tasas de crecimiento de las plan-
tulas con los adultos (medidas en las clases diamétricas de 20-
40 cm) se observo una relacion positiva y significativa para los
valores medios de las seis especies consideradas (Fig. 7A). Las
tasas de crecimiento en campo estuvieron correlacionadas signi-
ficativamente (P < 0.01) con el SLA y la concentraciéon de nitré-
geno foliar. (Fig. 7By C).
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Figura 1. Valores medios * error estandar (caja) y desviacion estandar (patas) de peso de semilla fresco, tasa de crecimiento relativo (RGR), area espe-
cifica foliar (SLA) y proporcion de raiz (RMR) de las especies de Quercus (siete especies) y otras especies lefiosas mediterraneas (17 especies), medidas
bajo condiciones controladas y en plantulas de 1 afio.. Ver Villar et al. (2008) para la lista completa de especies en ambos grupos.

Figure 1. Mean values + standard error (box) and standard deviation (whisker) for fresh seed mass, relative growth rate (RGR), specific leaf area (SLA)

and root mass ratio (RMR) of Quercus species (seven species) and other Mediterranean woody species (“Otras”, 17 species) measured under controlled
conditions and in seedlings of 1 year. See Villar et al. (2008) for a complete list of species in both groups.
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Figura 2. Relacién entre la tasa de crecimiento relativo (RGR) con (A) el area especifica foliar (SLA), (B) la razén de area foliar (LAR) y (C) la tasa de asi-
milacién neta (NAR). (D) Relacioén entre la proporcion de raiz y de hoja en 7 especies de Quercus y otras especies lefiosas mediterraneas (Otras, 17 es-
pecies) medidas en condiciones controladas y en plantulas de 1 afio.
Figure 2. Relationship between relative growth rate (RGR) with (A) specific leaf area (SLA), (B) the leaf area ratio (LAR) and (C) the net assimilation rate
(NAR). (D) Relationship between the proportion of root and leaf in 7 species of Quercus and other Mediterranean woody species (“Otras”, 17 species)
measured under controlled conditions and in seedlings of 1 year.
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Figura 3. Variacién de la proporcion de hoja (LMR), tallo (SMR) y raiz
(RMR) con el diametro del arbol para seis especies de Quercus. Datos
obtenidos de Montero et al. (2005).

Figure 3. Variation in the proportion of leaf (LMR), stem (SMR) and root
(RMR) with tree diameter for six species of Quercus. Data from Montero et
al. (2005).
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especies de Quercus muestran relaciones similares (no mostradas).

Figure 4. Relation between relative growth rate based on height (RGRuaitura)
and diameter (RGRuismetro) for the species Quercus pyrenaica. The other five
Quercus species show similar relationships (not shown).
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Figura 5. Distribucién de los intervalos de las tasas de crecimiento (RGRbiomasa)
en las seis especies de Quercus a partir de datos observacionales del In-
ventario Forestal Nacional y las ecuaciones de Montero et al. (2005).

Figure 5. Distribution of intervals of growth rates (RGRbviomasa) in Six species
of Quercus from observational data taken from the Spanish National Forest
Inventory and the equations of Montero et al. (2005).
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Figura 6. Variacion entre la tasa de crecimiento relativo (RGRviomasa) y €l didmetro del tronco (dbh, cm) para arboles adultos de las seis especies de
Quercus, obtenidos a partir de datos observacionales del Inventario Forestal Nacional y las ecuaciones de Montero et al. (2005). Se representan los
valores medios por las clases diamétricas de 20-40; 40-60; 60-80; 80-100; 100-120 y > 120 cm de dbh.

Figure 6. Variation between relative growth rate (RGRuviomasa) @and stem diameter (dbh, cm) for adult trees of six species of Quercus, obtained from obser-
vational data from the Spanish National Forest Inventory and the equations of Montero et al. (2005). Mean values for diameter classes are rendered: 20-
40; 40-60; 60-80; 80-100; 100-120 and > 120 cm dbh.
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Figura 7. Relacion entre la tasa de crecimiento de individuos adultos me-
dida en condiciones de campo (mg g afio’) con respecto a: (A) la tasa de
crecimiento relativo medida en condiciones controladas y en plantulas (mg
g’ dia), (B) el area especifica foliar (SLA, m? kg?), y (C) la concentracién
de nitrégeno foliar (%). Los datos de SLA y N foliar proceden de individuos
en campo (tomados de Wright et al. 2004 y fuentes propias; De la Riva et
al. 2014). Nétese la diferencia de las unidades de RGR de adultos (mg g
ano™) y de plantulas (mg g dia”).

Figure 7. Relationship between the growth rate of adult individuals meas-
ured under field conditions (mg g yr') with respect to: (A) the relative growth
rate measured under controlled conditions and in seedlings (mg g day”),
(B) specific leaf area (SLA, m? kg-'), and (C) leaf nitrogen concentration (%,).
SLA data and N are from individuals in field conditions (taken from Wright
et al. 2004 and own sources; De la Riva et al. 2014). Note the difference in
units of RGR for adult trees (“adultos”) (mg g yr') and seedlings (“plantu-
las”) (mg g day’').
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Discusion

Comparacion de rasgos funcionales entre Quercus y otras es-
pecies lefiosas

Las especies del género Quercus difieren en una serie de ras-
gos funcionales claves con respecto a otras especies lefiosas.
Una de las diferencias importantes fue el peso de la semilla,
puesto que las especies de Quercus presentan semillas grandes
(5.5 + 1 g peso fresco, media * desviacion estandar), unas seis
veces mayores al de las otras especies lefiosas con las que coe-
xisten (0.8 £ 0.6 g). El peso de la semilla determina las reservas
que tiene la plantula al germinar. Un peso de semilla grande pre-
senta ciertas ventajas durante los primeros estadios de la plantula
ya que le permite soportar situaciones con una baja ganancia de
carbono, como por ejemplo en condiciones de sombra (Quero et
al. 2007). Una semilla grande también origina plantulas con una
biomasa mayor (Quero et al. 2007; Gonzalez-Rodriguez et al.
2010; Pérez-Ramos et al. 2010), lo que puede conferirle ventajas
competitivas como el acceso a recursos limitantes (e. g. agua, nu-
trientes, luz).

Las especies del género Quercus suelen presentar tasas de
crecimiento relativamente bajas (14.6 + 2.0 mg g™' dia'), frente a
otras especies lefiosas en las que se observaron mayores tasas
de crecimiento relativo (32.2 + 4.5 mg g dia™"). Los bajos valores
de RGR podrian deberse a que las especies de Quercus presen-
tan hojas con un valor bajo de area especifica foliar (SLA), que
las hace ser especies de tipo “conservativo” (Diaz et al. 2004;
Wright et al. 2004). En general, en muchos estudios se ha encon-
trado que RGR esta relacionado positivamente con SLA, tanto
para especies herbaceas (Garnier 1992; Lambers y Poorter 1992)
como en especies lefiosas (Reich y Walters 1992; Huante et al.
1995; Cornelissen et al. 1996, Antunez et al. 2001; Ruiz-Robleto y
Villar 2005). Las especies de Quercus también tienen una baja
razon de area foliar (LAR) y una baja tasa de asimilaciéon neta
(NAR). Lo cual se debe en parte a que las especies de Quercus
presentan una gran proporcion de biomasa en las raices (45.0 +
3.0 %) frente a otras especies lefiosas (25.0 + 1.4 %). Una mayor
proporcién en raiz puede ser una ventaja para resistir la sequia
en climas mediterraneos, al tener acceso a una mayor cantidad
de agua en el suelo, lo que puede conferir unas mayores tasas
de supervivencia (Lloret et al. 1999). Esta fuerte inversion en raiz
hace que la inversién en hojas sea muy baja en comparaciéon a
otras especies.

Por otro lado, dentro de las especies de Quercus, existe una
variabilidad en sus rasgos funcionales (ver también la variabilidad
respecto a la media en Fig. 1). En este numero especial sobre
Quercus, el estudio de De la Riva et al. (2014) muestra que en las
especies de Quercus de la peninsula ibérica existe un sindrome
econdémico de rasgos funcionales. Por un lado hay especies de ca-
racter conservador (denominadas de tipo conservativo), que pre-
sentan lento crecimiento pero son tolerantes a estreses
ambientales como la sequia; por ejemplo es el caso de la encina
Q. ilex que presenta hojas con baja SLA, raices con baja area es-
pecifica radicular (SRA, specific root area), baja concentracion de
clorofila y nitrégeno en la hoja y alta densidad de la madera. En el
otro extremo, se encuentran las especies con mayor capacidad de
crecimiento (denominadas de tipo adquisitivo) pero con una menor
tolerancia a estreses ambientales, como es el caso de Q. canarien-
sis. Este patron concuerda de forma general con las diferencias
entre perennifolias y caducifolias y en la longevidad foliar entre es-
pecies de Quercus (Antunez et al. 2001).

Distribucion de biomasa y tasas de crecimiento en arboles
adultos

En relacién a los datos de Montero et al. (2005) para arboles
adultos en condiciones de campo, podemos observar la baja pro-
porcién de hoja que presentan los arboles (para un arbol de 20 cm
de diametro, los valores de LMR oscilan entre 1-3 %). Ademas, esta
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proporcion disminuye con el tamafo del arbol para todas las espe-
cies de Quercus. Poorter et al. (2012), en una amplia revisiéon con
numerosas especies arboreas, también encontraron una dinamica
parecida; un porcentaje muy bajo de hoja y una disminucién casi
lineal con el tamafo de la planta. Es de destacar cémo la propor-
cion de tallo es muy alta (en torno al 70 %) y como ésta aumenta
con el tamafio del arbol. En relacion a la proporcién de raiz, por tér-
mino medio es de un 30 % (para arboles de 20 cm de diametro) y
esta proporcion disminuye ligeramente con la edad. Poorter et al.
(2012) también encontraron un patrén similar tanto en la proporcion
del tallo como de la raiz en otras especies lefiosas. La dinamica
que presenta Q. canariensis en relacion a la proporcion de tallo y
raiz es una excepcion a la encontrada en el resto de especies de
este género. Soélo en esta especie, la proporcion de tallo disminuye
con el tamafo y la proporcién de raiz aumenta con el tamafio de la
planta. Habria que comprobar esta dinamica con mas datos para
ver si es una dinamica atipica de esta especie, o si se debe a otros
factores. Por ejemplo, podria ser debido a que en el analisis se han
considerado arboles procedentes de masas con estructuras de cla-
ses de edad y diametros muy dispares, que podrian haber afectado
de forma diferente a las relaciones de diametro y las proporciones
de hoja, tallo y raiz.

La estima de crecimiento en arboles adultos y en condiciones
de campo es relativamente complicada. Para medir el crecimiento,
la unidad de medida deberia ser la biomasa, pero dadas las dificul-
tades para la obtencién de datos de biomasa de hojas, tallo y es-
pecialmente de raiz, no existen muchos estudios observacionales
que midan el crecimiento real en biomasa (i.e. medir la biomasa re-
quiere medir el peso de las diferentes fracciones, ver e.g. Montero
et al. 2005). Por ello, se usan medidas no destructivas, mas prac-
ticas en campo, como por ejemplo la altura y el diametro del arbol.
Estas variables se han medido de forma sistematica en los Inven-
tarios Forestales Nacionales, de forma que comparando inventarios
consecutivos podemos obtener estimas individuales de tasa de cre-
cimiento basado en altura y en diametro. Se podria esperar que las
tasas de crecimiento expresadas en una u otra dimensién fuesen
similares. Sin embargo, la relacién entre el crecimiento relativo en
altura y en diametro fue muy baja. A pesar de que para todas las
especies se encontrd una relacion positiva y significativa, el por-
centaje de explicacion de una variable sobre otra es muy bajo (del
1 al 2 % dependiendo de la especie). Esto sugiere que hay grandes
diferencias entre el crecimiento en altura y didmetro, y que por tanto
las conclusiones basadas en crecimiento en altura pueden diferir
de las basadas en diametro. Esto podria estar determinado en
parte por la competencia, especialmente de la luz, o por la impor-
tancia de las condiciones climaticas en la peninsula ibérica deter-
minando distintas relaciones alométricas en arboles (e. g. Lines et
al. 2012), o por un diferente manejo de los arboles, especialmente
de aquellos que se encuentran en sistemas agrosilvopastorales, o
bien por efecto de una diferente estructura de la masa sobre la re-
lacion altura-diametro. De forma que algunos individuos podrian in-
vertir mas en altura, notandose por tanto un menor crecimiento en
diametro y viceversa. Por otro lado, el grado de precision en la es-
tima de la altura en especies con copas irregulares hace del calculo
de la RGRat un parametro con un grado de error muy superior al
de RGRabh. En resumen, un arbol puede crecer presentando un
fuerte incremento en altura pero cambiando poco el diametro (ver
Fig. 4), lo cual, segun los predictores de Montero et al. (2005) indi-
carian un crecimiento nulo. Por ello, nuestros resultados indican la
importancia de estimar la biomasa considerando tanto incrementos
de altura como en diametro, y que ademas podrian variar de una
manera importante dependiendo de las condiciones climaticas y
estructurales de la parcela.

Las tasas de crecimiento en biomasa estan basadas en incre-
mento de diametro (ya que la biomasa se calcul6 a partir del dbh;
Montero et al. 2005). El crecimiento relativo de arboles estuvo muy
relacionado con el crecimiento relativo de las plantulas (Fig. 7A),
aunque hay que resaltar la diferencia de unidades: en plantulas de
10 a 20 mg g dia y en arboles de 16 a 30 mg g afio”', debido
posiblemente a la limitacion de recursos que se encuentra en con-
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diciones naturales. Es de destacar también como dos rasgos fun-
cionales importantes de la hoja como el SLAy la concentracién de
N presentaron una relaciéon muy buena (R? de 0.69 a 0.85) con el
crecimiento de los arboles en condiciones naturales y podrian con-
siderarse como buenos predictores de las tasas de crecimiento (ver
e. g. Ruiz-Benito et al. 2014).

Aun asi, dentro de cada especie del género Quercus las tasas
de crecimiento son muy variables, de forma que hay un amplio so-
lapamiento entre todas las especies consideradas (Fig. 5). Esta
gran variabilidad puede ser debida a un gran numero de factores
que pueden afectar, desde factores abidticos (e.g. temperatura,
precipitacion, disponibilidad de nutrientes) hasta factores bidticos
(e.g. competencia, herbivoria, manejo) (ver e.g. Gémez-Aparicio et
al. 2011). Sin embargo, los valores medios para cada especie co-
rresponden bastante bien con los datos obtenidos en condiciones
controladas para plantulas. Por ello, podriamos concluir que las di-
ferencias encontradas entre las especies de Quercus son genera-
lizables y reales. El crecimiento de cada especie de Quercus
descendié al incrementarse el tamano del arbol, de una forma si-
milar al encontrado en otros estudios (Ryan et al. 2004; Coates et
al. 2009; Gémez-Aparicio et al. 2011). Ryan et al. (2004) encontrd
que el descenso en produccion de bosques de Eucalyptus con la
edad fue debido al efecto combinado de un descenso en la foto-
sintesis y una mayor inversion en raices y en la respiracion foliar.
Nuestros resultados sugieren que el descenso en crecimiento al
aumentar el tamano del arbol podria estar causado por una dismi-
nucion en la proporcion de hoja y que, por tanto, determinaria que
proporcionalmente hay una menor superficie foliar para realizar fo-
tosintesis, asi como al incremento de biomasa dedicada a tallo.

Conclusiones

Las especies de Quercus se caracterizan por tener semillas
grandes; las plantulas presentan un bajo crecimiento relativo, una
baja area especifica foliar y una alta proporcion de raiz. Uno de los
factores mas importantes que explican las diferencias en creci-
miento relativo entre las especies de Quercus, tanto en plantulas
como en adultos, fue la diferencia en el area especifica foliar. Con-
siderando los datos de biomasa en condiciones de campo, se ob-
servo que la proporcion de hoja y de raiz disminuye con el tamafio
del arbol, mientras que la proporcion de tallo aumenta con éste.
Dentro de cada especie del género Quercus existe una gran varia-
bilidad en las tasas de crecimiento relativo a lo largo de la peninsula
ibérica. Aun asi, cuando se comparan los crecimientos relativos de
las plantulas con los adultos se observa una relacién positiva. Uno
de los factores que afecté significativamente a las tasas de creci-
miento fue el tamafo del arbol, de forma que arboles de mayor ta-
mafo crecian mas lentamente, lo cual podria estar determinado
por un descenso en la proporcion de hojas con el tamafio del arbol.
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