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Resumen

En este trabajo se presenta una propuesta de modelizacion de la respuesta de la tasa neta de foto-
sintesis del regenerado de Pinus pinea a la irradiacion incidente, la temperatura y la humedad edéfica.
Se han utilizado datos de 36-48 plantas, pertenecientes a cuatro clases de regenerado (regenerado del
afo, regenerado <20 cm, regenerado 20-50 cm, regenerado >50 cm) localizadas en distintas condicio-
nes de luz, bajo una cubierta de bosque maduro regular. Entre junio de 2007 y octubre de 2009 se rea-
liz6 un seguimiento del estado fisioldgico del regenerado, en 19 fechas, con uno o dos momentos de
medicion por fecha, lo que supone un total 33 inventarios, que abarcan todos los periodos estacionales.
De esta forma se cubren un amplio rango de condiciones ambientales a lo largo de tres afios. A partir
de los datos anteriores, se propone una parametrizacién del modelo de hipérbola no rectangular pro-
puesto por THORNLEY & JOHNSON (1990), para el regenerado de Pinus pinea. Todos los ajustes del
modelo se han realizado mediante técnica de regresion no lineal por minimos cuadrados ordinarios. El
modelo expandido obtenido permite predecir la capacidad fotosintética del regenerado en funcion de la
radiacion incidente, para distintas condiciones de humedad y temperatura; pardmetros ambientales muy
variables en los ambientes mediterraneos segtn las condiciones climaticas del afio considerado.
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INTRODUCCION criben una actividad fotosintética restringida

durante el verano, debido al estrés por calor y la

La fotosintesis constituye el proceso prima-
rio que define el crecimiento y produccion neta
de biomasa en los vegetales. La asimilacion neta
de carbono puede verse limitada por la radiacion
luminosa incidente sobre la planta, la cantidad
de nitrégeno disponible y en medios mediterra-
neos, por la humedad edéfica y ambiental
(KEENAN et al., 2009). Numerosos estudios des-

ISSN: 1575-2410
© 2012 Sociedad Espaiiola de Ciencias Forestales

sequia (OGAYA Y PENUELAS, 2003), pero también
durante el invierno, acompafiada de la fotoinhi-
bicion parcial del PSII (GARcia-PLAZAOLA et
al., 1997).

Los mecanismos fisioldgicos que controlan
la respuesta de la tasa fotosintética a las condi-
ciones ambientales son complejos. Aunque exis-
ten modelos semi-empiricos que predicen la
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respuesta de la fotosintesis bajo concentraciones
de CO, y temperaturas crecientes (COLLATZ et
al., 1991), también se requieren modelos que
describan la actividad fotosintética en respuesta
a las variaciones diarias y estacionales de las
condiciones ambientales.

El objetivo del trabajo es la modelizacién de
la respuesta de la tasa neta de fotosintesis del
regenerado de P. pinea a la irradiacion inciden-
te, la temperatura y la humedad edéfica, para lo
que se realiza una parametrizacion del modelo
de hipérbola no rectangular de THORNLEY &
JOHNSON (1990).

MATERIAL Y METODOS

El estudio se llevo a cabo sobre la regenera-
cion natural de una masa regular de 100-120
afos de Pinus pinea, en la provincia de
Valladolid (41°28° 23 N, 4° 43’ 26" O), dentro
de una parcela de 0,48 ha, bajo clima mediterra-
neo continental, suelos arenosos y a 700 m de
altitud. Dentro de la parcela se seleccionaron
plantas (48 plantas en 2007 y 36 en 2008 y
2009) pertenecientes a una de las siguientes cla-
ses de tamafio del regenerado: regenerado del
afno, regenerado <20 cm, regenerado de entre
20-50 cm, regenerado >50 cm; localizadas en
distintas condiciones de luz, bajo una cubierta
de bosque maduro regular. Entre junio de 2007
y octubre de 2009 se midio la tasa neta fotosin-
tética (An) sobre el regenerado utilizando un
analizador de gases por infrarrojos portatil
(IRGA LCpro+ Analytical Development
Corporation, UK). Las mediciones se realizaron
en 19 fechas, en uno o dos momentos de medi-
cion (manana y mediodia); lo que supone un
total 33 inventarios que abarcan todos los perio-
dos estacionales. La luz incidente sobre cada
planta en el momento de medicién de An, asi
como la temperatura ambiente (mediante regis-
trador de datos HOBO, Pro v2, ONSET,
Massachussets, USA) y la humedad edafica en
los primeros 18 cm (expresada en % en volu-
men) (mediante TRIME-FM2 TDR, IMKO
Micromodultechnik GmbH, Germany) se midie-
ron en paralelo a las mediciones fisioldgicas.

A partir de los datos anteriores, se propone
una parametrizacion del modelo de hipérbola no
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rectangular propuesto por THORNLEY &
JOHNSON (1990), para el regenerado de Pinus
pinea. El modelo relaciona la tasa bruta de foto-
sintesis (A) con la irradiacién incidente (I) en un
instante, a partir de la siguiente expresion:

A=A, +Ry= %{wmm —[(oc1+Am)2 —490cIAm]}ec.1

donde A4, es la tasa neta fotosintética; R, es la
tasa de respiracion en oscuridad, que se conside-
ra funcién cuadrética de la temperatura T; 4,,,,,
representa la tasa de fotosintesis bruta a valores
de irradiacién saturada, o es la eficiencia foto-
quimica; y 0 es un parametro que define el
cociente entre la resistencia a la difusiéon y la
resistencia a la carboxilacion.

El modelo de fotosintesis propuesto presen-
ta la ventaja de que, aun teniendo una base bio-
quimica considerable, permite utilizar datos
empiricos para modelizar la relacion entre la
tasa bruta de fotosintesis y la luz incidente a tra-
vés de la estimacion de tres pardmetros (4,,,., o
y 0) que por un lado definen la respuesta no line-
al (asintota, pendiente inicial y factor de forma,
respectivamente), y por otro tienen facil inter-
pretacion bioldgica.

En una primera fase, el modelo se ha ajusta-
do para cada dia e instante de medicion, obte-
niendo una combinacion de pardmetros para
cada condicion. En esta fase, se han considerado
para el ajuste las dos siguientes asunciones: R, =
0,00148.T*y 6 = 0,8, valores obtenidos tras eva-
luar distintas combinaciones de parametros. Una
vez realizado los ajustes, se obtienen los valores
de ay 4,,,, pudiéndose establecer las relaciones
gréficas entre esos dos parametros y variables
ambientales como la temperatura y la humedad.

En una segunda fase del ajuste, se expanden
los parametros anteriores, relacionandolos con
diferentes variables ambientales.

En una tercera fase, se realiza el ajuste del
modelo al conjunto de datos, considerando la
expansiéon de 4, y o, obtenida en la fase
anterior.

Todos los ajustes del modelo se han realiza-
do mediante técnica de regresion no lineal por
minimos cuadrados ordinarios aplicando el pro-
cedimiento NLIN del paquete estadistico SAS®
y el algoritmo de convergencia de Gauss
Newton.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Fase 1: Ajuste del modelo para cada instante
de medicion, dia y aifio

Partiendo de las dos asunciones (R, =
0,00148.T*y 8 = 0,8) se obtienen los valores de
los pardmetros oy 4,,,. del modelo (1) para cada
instante de medicion, dia y afio. La relacion
entre o y 4,,,, con la temperatura (T) y la hume-
dad edéfica (H) aparecen en la Figura 1, identi-
ficandose relaciones de tipo cuadratico (con
presencia de un maximo) de ambos pardmetros
con la temperatura y de tipo exponencial cre-
ciente entre 4,,,, y la humedad edafica.

Fase 2: Expansion de los parametros

A partir de los graficos anteriores, se propo-
ne la expansién de los parametros o y 4,,,, para
relacionarlos con las variables ambientales tem-
peratura y la humedad edafica, mediante las
expresiones siguientes:
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2
o= Pa + pl(T - Tra_f) CC.3

Rg=pgT* ec.4

donde 7, es la temperatura para obtener una
tasa fotosintética 6ptima. Comparando distintos
valores de temperatura se obtiene un valor de
T,.,s de 25°C. p; (i=1,..,5) son parametros a esti-
mar. 7 es la temperatura foliar (°C), H es la
humedad edéfica.

Fase 3: Ajuste de un modelo tnico con seis
parametros a estimar

La expansion de los pardmetros 4,,,, y o en
funcién de los factores ambientales temperatura y
humedad edafica permite el ajuste de un modelo
unico (ecuacion 5), con seis pardmetros a estimar:

A=1728 (p3+pA 0 -Tief V214 [0 +pA - Tref Y1) 002E, s

~[(p3+pA-Tref V2] oL [(p 0t T - Tyef)2)ei28) )2
~4els 3+ (T-Tref )2 sls o0 4 0,0 (T-Tiref ) el(p

La Tabla 1 muestra el valor de los estimado-

2
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Figura 1. Relacion de a'y A,,,, con la temperatura (T) y la humedad eddfica (H)
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significativos. La Tabla 2 presenta los valores de
los estadisticos de bondad del ajuste, siendo el
error medio 0,0210 umol CO,'m™s”, no signifi-
cativo. El R* alcanza un valor de 0.40.

El modelo desarrollado permite definir la rela-
cién entre la fotosintesis neta y la irradiacién en
funcion de la temperatura y la humedad edéfica.
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La Figura 2 muestra un ejemplo de aplica-
cion del modelo unica, definiendo el patrén de
respuesta en el valor de fotosintesis neta (4n) a
la irradiacion (/) en dos momentos del afio -pri-
mavera y verano- bien fijando la temperatura
(T) (20°C en primavera, 35°C en verano) y
variando la humedad en el rango de valores

Parametro Estima IC (95%)
Po 3,8347 [3,3552;4,3143]
P -0,00569 [-0,00821;-0,00317]
P> 0,0459 [0,0390,0,0528]
P3 0,0179 [0,0154,0,0203]
P4 -0,00004 [-0,00005;-0,00003]
Ps -0,00103 [-0,00141;-0,00065]

Tabla 1. Estimacion e intervalo de confianza de los pardmetros del ajuste del modelo vinico expandido (Ec.5)

e P-valor

R2

0,021036 0,7619

0,40

Tabla 2. Estadisticos de la bondad de ajuste del modelo unico expandido (Ec. 5). representa el valor medio del error
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Figura 2. Relacion entre la tasa de fotosintesis neta (4,) y la radiacion (1), en primavera y verano, para condiciones
variables de humedad eddfica ( H, % v:v) y temperatura (T, °C)
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observados en esos periodos, o bien fijando la
humedad (H) (2.5% en primavera, 15% en vera-
no) y variando temperatura.

Los cambios de humedad edéfica durante la
primavera, cuando la temperatura media es de
20°C, producen una variacion notable en la res-
puesta de la tasa fotosintética a la radiacién inci-
dente, de forma que An aumenta con la humedad
edéfica. Los periodos, como la primavera, en los
que no hay estrés hidrico o estrés por frio estan
descritos en la bibliografia como los méas favora-
bles para el desarrollo de la actividad fotosintéti-
ca en ambientes mediterraneos (SAVE et al., 1999;
OGAYA Y PENUELAS, 2003). Por su parte, la res-
puesta de la tasa fotosintética a la radiacion inci-
dente frente a cambios de humedad es
inapreciable en verano, cuando las altas tempera-
turas medias (35 °C), unido a la sequia estival
producen el cierre estomatico, principal limitante
de la actividad fotosintética (PARDOS et al., 2010).

Como se obtiene en la Fase 2, para una
humedad constante, la temperatura de 25°C
marca la tasa fotosintética Optima. Temperaturas
superiores disminuyen An, de forma mas marca-
da en verano, cuando la humedad es muy baja.

La modelizacién de la actividad fotosintéti-
ca del regenerado de diferentes edades de P.
pinea en funcion de los parametros ambientales
supone un primer paso en la modelizacion de la
fisiologia de la especie. El modelo expandido
permite predecir la capacidad fotosintética del
regenerado en funcion de la radiacion incidente,
para distintas condiciones de humedad y tempe-
ratura; parametros ambientales muy variables en
los ambientes mediterraneos segtn las condicio-
nes climaticas del afio considerado. Este modelo
puede resultar de gran utilidad en la prediccion
de la capacidad fotosintética de P. pinea en los
arenales de la Meseta norte frente a distintos
escenarios de cambio climatico (aumento de las
temperaturas y disminucion de las precipitacio-
nes, sobre todo estivales).
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