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Resumen

En el trabajo se presenta la parametrizacion del modelo de hipérbola no rectangular para predecir la tasa
de fotosintesis (Thornley y Johnson, 1990) en funcion de la radiacion incidente en el regenerado de Pinus
pinea L. Para el desarrollo y ajuste del modelo se han utilizado datos procedentes de 48 plantas de regenera-
do de P, pinea localizadas en un tramo en regeneracion en la provincia de Valladolid. Los parametros del mo-
delo de fotosintesis se expandieron al objeto de identificar el efecto que la temperatura, la humedad y el am-
biente luminoso tienen sobre la tasa neta de fotosintesis. El modelo desarrollado se ha utilizado para simular
la productividad neta a lo largo de dos periodos vegetativos en plantas de regenerado localizadas bajo distin-
tos niveles de cobertura y luz incidente. Los resultados obtenidos han permitido identificar un balance foto-
sintético estival mas favorable para el regenerado establecido bajo cierto nivel de cobertura respecto del lo-
calizado a plena luz, en especial en escenarios de mayor frecuencia y duracion de olas de calor y menor pre-
cipitacion estival. A partir de estos resultados se infiere que, desde el punto de vista fisiologico, resulta favo-
rable el mantenimiento de cierta cobertura arborea en los primeros estadios de desarrollo del regenerado de
P, pinea, lo que concuerda con los resultados obtenidos en los estudios de dinamica y selvicultura de regene-
racion de la especie.

Palabras clave: Modelo de hipérbola no rectangular, nicho de regeneracion, tasa de asimilacion neta.
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1. Introduccion

La supervivencia estival del regenerado durante los primeros afios de desarrollo
constituye uno de los cuellos de botella en la consecucion de la regeneracion natural
de las especies forestales mediterraneas. La respuesta fisioldgica del regenerado de
estas especies estd condicionada por tres factores principales: luz incidente, disponi-
bilidad hidrica en el suelo y temperatura. Estos factores interactian entre si, de ma-
nera tal que, p.ej. bajo las condiciones estivales de sequia intensa y altas temperatu-
ras, las plantas localizadas bajo la cubierta forestal se ven favorecidas al verse redu-
cidas la temperatura del aire y la demanda evaporativa (Valladares et al., 2005). Asi-
mismo, un exceso de radiacion incidente puede provocar dafios en el aparato fotosin-
tético, especialmente en condiciones de sequia extrema (Cuesta et al., 2010) o en pe-
riodos de bajas temperaturas invernales (Oliveira y Pefiuelas, 2004). Por el contrario,
en condiciones de humedad favorables (primavera), las plantas que reciben bajos ni-
veles de luz disminuyen notablemente su tasa fotosintética, reduciendo el crecimien-
to potencial de las raices, lo que dificulta la capacidad para alcanzar capas mas pro-
fundas del suelo antes de que llegue el siguiente periodo seco estival (Puértolas et al.,
2010). Bajas radiaciones implican también una mayor proporcion de carbono inver-
tido en tejidos fotosintéticos, descompensando la relacion entre captacion y pérdida
de agua (Gardiner y Hodges, 1998). De acuerdo a lo anterior, el nicho 6ptimo de re-
generacion para las especies forestales mediterraneas vendra determinado por la res-
puesta a estos factores interactivos (Gémez-Aparicio et al., 2006).

Las complejas interacciones antes descritas definen la necesidad de disponer de
modelos con base fisioldgica capaces de predecir el desarrollo y evolucion del rege-
nerado natural bajo distintos escenarios climaticos y esquemas de gestion, de mane-
ra tal que constituyan herramientas de apoyo a la decision de los gestores forestales.
Los modelos de fotosintesis constituyen unas herramientas adecuadas para describir
el efecto de las condiciones climaticas y ambientales en el estado fisioldgico de las
plantas, y definir el nicho 6ptimo de regeneracion. La modelizacion de la fotosinte-
sis constituye uno de los grandes retos de la fisiologia vegetal, habiéndose propues-
to numerosas aproximaciones (ver Laisk et al., 2009 para una reciente revision), entre
las que destacan aquellos modelos que describen la fotosintesis a través de un unico
proceso bioquimico, resumido en una Unica expresion matematica. Entre los mode-
los que usan esta aproximacion destacan el de Farquhar ez al., (1980), y el modelo de
hipérbola no rectangular (Thornley y Johnson, 1990).

Pinus pinea L. puede considerarse un claro ejemplo de especie mediterranea que
presenta altas tasas de mortalidad estival, que llegan a poner en peligro la persisten-
cia de sus masas forestales en amplias zonas de la Meseta Norte (Gordo et al., 2012).
Aunque se ha prestado mucha atencion al estudio de la dindmica y selvicultura para
el regenerado de la especie (Manso ef al., 2012), hasta el momento no se ha plantea-
do la modelizacién de la respuesta fisiologica del regenerado de la especie ni la de-
finicion del nicho 6ptimo de regenerado. La hipotesis a contrastar es que en P, pinea,
al igual que en otras especies mediterraneas, la interaccion luz-temperatura-humedad
juega un papel fundamental en la asimilacion fotosintética (Gomez-Aparicio et al.,
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2006). Para contrastar la hipotesis se plantean dos objetivos:

— Presentar la parametrizacidén del modelo de hipérbola no rectangular de foto-
sintesis para el regenerado de P, pinea, incluyendo como explicativas variables
de tipo climatico (temperatura de la hoja, humedad edafica) y ambiental (ra-
diacion incidente y entorno luminico).

— Utilizar el modelo desarrollado para simular la asimilacion fotosintética de una
plantula de P, pinea creciendo bajo seis entornos diferentes de cobertura de luz,
a lo largo de dos periodos vegetativos con marcadas diferencias en precipita-
cion.

2. Material y métodos
2.1 Datos para la construccion del modelo

El estudio se llevo a cabo sobre la regeneracion natural de una masa regular de
100-120 afios de P, pinea, en la provincia de Valladolid (41°28°23”N, 4° 43°260),
dentro de una parcela de 0.48 ha, bajo clima mediterraneo continental, suelos are-
nosos y a 700 m de altitud. Dentro de la parcela se seleccionaron plantas (48 plan-
tas en 2007 y 36 en 2008 y 2009) pertenecientes a distintas clases de tamafio del re-
generado: regenerado del afio, regenerado < 20 cm, regenerado de entre 20-50 cm,
regenerado > 50 cm; localizadas en distintas condiciones de luz. Entre junio de 2007
y octubre de 2009 se midio la tasa neta fotosintética (A.) utilizando un analizador
de gases por infrarrojos portatil (IRGA LCpro+). Las mediciones se realizaron en
19 fechas, en uno o dos momentos de medicion (manana y mediodia); lo que supo-
ne un total 33 inventarios que abarcan todos los periodos estacionales. La luz inci-
dente (I) sobre cada planta en el momento de medicion de A,, asi como la tempe-
ratura ambiente (mediante registrador de datos HOBO, Pro v2) y la humedad eda-
fica en los primeros 18 cm (expresada en % en volumen, medida mediante TRIME-
FM2 TDR) se midieron en paralelo a las mediciones fisiologicas. El ambiente lumi-
nico de cada planta (definido por el GSF, % de la radiacion incidente anual sobre cu-
bierta que alcanza un punto dado) se determiné al principio de la experiencia, me-
diante fotografias hemisféricas.

2.2 Construccion del modelo

A partir de los datos anteriores, se propone una parametrizacién del modelo de
hipérbola no rectangular propuesto por Thornley y Johnson (1990), para el regenera-
do de P, pinea. El modelo relaciona la tasa neta de fotosintesis (A,) con la radiacion
incidente (I) en un instante, a partir de la siguiente expresion:

ol +4,. —\/ (ol +4,, ) — 400l A,
A,=RD + 9

[1]
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donde RD es la tasa de respiracidén en oscuridad, que se considera funcidon cuadrati-
ca de la temperatura T; A.... representa la tasa de fotosintesis bruta a valores de radia-
cion saturante, o es la eficiencia fotoquvmica; y ¥ es un parametro que define el co-
ciente entre la resistencia a la difusion y la resistencia a la carboxilacién. El modelo
propuesto presenta la ventaja de que, aun teniendo una base bioquimica adecuada, re-
quiere Unicamente estimar cuatro parametros (RD, A..., 0 y ¥) que definen la respues-
ta no lineal del proceso (punto de corte con el eje de ordenadas, asintota, pendiente
inicial y factor de forma, respectivamente), tienen facil interpretacidon biologica y
pueden expandirse sobre parametros ambientales.

En una primera fase, el modelo se ha ajustado de forma independiente para cada
dia e instante de medicion, obteniendo una combinacién de parametros para cada
condicion. En una segunda fase se establecen relaciones graficas entre los pardme-
tros y variables ambientales como la temperatura, la humedad o el ambiente lumini-
co. Por ultimo, se plantea la expansion de los parametros sobre las variables signifi-
cativas, procediendo al ajuste definitivo del modelo. Todos los ajustes del modelo se
han realizado mediante técnicas de regresion no lineal por minimos cuadrados ordi-
narios aplicando el procedimiento NLIN del paquete estadistico SAS® y el algoritmo
de convergencia de Gauss Newton.

2.3 Evaluacion del modelo

Una vez construido el modelo, se propone simular la tasa de asimilacion neta de
una planta juvenil bajo distintos ambientes luminicos, a lo largo de los periodos ve-
getativos (1 de marzo-31 octubre 2008 y 1 de marzo-31 octubre 2009), caracteriza-
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Figura 1. Ambiente luminico de las seis posiciones de estudio. El norte se encuentra situado siempre en la
parte inferior de la fotografia hemisférica.
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dos por una marcada diferencia estacional en la precipitacién (afio 2008, normal-hu-
medo, precipitacion primavera 220 mm; afio 2009, seco, precipitacion primavera: 70
mm; precipitacion media primavera: 150 mm). Para ello, dentro de la parcela de es-
tudio se han seleccionado seis localizaciones con distinto ambiente luminico, evalua-
do a través de fotografias hemisféricas (figura 1), resultando en un rango de GSF entre
0.28 — 0.77. Utilizando el software Hemiview" se ha calculado la radiacion inciden-
te en cada punto, discretizada en periodos de media hora, para todo el periodo de es-
tudio. Se dispone del dato de humedad edafica para la parcela, recogido cada media
hora a través del sensor de humedad continua HOBO instalado en la misma. Por ul-
timo la temperatura de cada una de las plantas en cada instante de simulacion (Th)
se predijo ajustando un modelo que considerase el efecto de la radiacion incidente (1),
la temperatura media (T), maxima (T..) y minima (T...) del dia, medida en la parce-
la, y la inercia térmica diaria, que hace que a igualdad de radiacion la temperatura sea
mayor durante las horas posteriores al mediodia. En la construccion de este submo-
delo se han usado datos de los sensores de medicion continua de luz y temperatura
instalados en la parcela. El submodelo desarrollado presenta la siguiente expresion:

0.933T, +[0.9229T . —0.933T, ]0.9973'si hora<12:00 solar

~0.937T +[1.1677T,. —0.937T . 10.9984'si hora>12:00 solar

hoja

[2]

3. Resultados
3.1 Construccion del modelo

El ajuste independiente del modelo [1] para cada instante de medicion permitid
identificar patrones de dependencia entre los parametros RD, A... y o y distintas va-
riables climaticas, ambientales y de tipo de acicula (primaria o secundaria). Entre
otras relaciones, se identificd una relacion decreciente potencial entre RD y la tem-
peratura de la hoja; A... presenta una relacion creciente-decreciente (presencia de
optimo) con la temperatura de la hoja y GSF, y exponencial con la humedad edéfica,
mientras que parametro o presenta una relacion creciente-decreciente con la tempe-
ratura, identificando un 6ptimo similar al de A..... Al pardmetro 0 se le asignd, me-
diante optimizacion heuristica, un valor de 0.55. La propuesta de expansion de cada
parametro ha sido la siguiente:

Thoja—p,
— RD = exp® Qo 10 [3.1]

— Amax=exp’s"*“p, " exp % [ Aop— p1(Thoji—Tom)’] exp™” [3.2]

- (x. = eprﬁ Acie [aopt — p3 (Thoja - Topt)z] [33]
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Donde T,..: temperatura de la hoja (°C); H: humedad edafica (%); I: radiacion inci-
dente (umol m~s™); GSF: Global Site Factor; Acic: tipo acicula (=1 si secundaria; =0
si primaria); P, Ps, Ps> Pas Ps> Pe> P7> Quos Aops T @and 0, SON parametros estimados me-
diante regresion por minimos cuadrados no lineales. La fabla I recoge el valor de los
parametros estimados (para mas detalles acerca del ajuste y construccidon del mode-
lo consultar Calama et al., 2012). A partir del modelo anterior es posible definir la
respuesta de la tasa neta de fotosintesis a distintos parametros y condiciones ambien-
tales, pudiendo definir las condiciones dptimas —y el nicho 6ptimo— para el desarro-
llo del regenerado. En ese sentido, y de acuerdo al modelo, las maximas tasas de fo-
tosintesis se alcanzan a temperaturas de hoja de 25-30 °C, con humedad edafica del
25% y valores de GSF: 0.43 (figura 2).

3.2 Evaluacion del modelo

El modelo ajustado se aplica a las seis localizaciones de estudio, en las que el di-
ferente ambiente luminico identificado permite definir un patron diferenciado de
temperatura y luz incidente a lo largo del periodo de estudio (no asi de la humedad
edafica, que se asume constante). Como ejemplo, la figura 3 muestra el patron de luz
incidente y temperatura para dos localizaciones (1 y 6), durante las horas de luz del
dia 1 de agosto de 2008 (con temperatura maxima de 44°C). Se puede comprobar que
la localizacion 1 se encuentra a plena luz durante practicamente todo el dia, mante-
niéndose en temperaturas superiores a los 40°C (muy alejadas del 6ptimo), mientras
que la localizacién 6, situada en una sombra densa, recibe mucha menos luz, pero se
sitia durante todo el dia en unos valores de temperatura mas cercanos al 6ptimo. La
tabla 2 muestra el valor de las temperaturas medias para cada punto de estudio, ob-
servandose que la temperatura media de verano de las plantas expuestas llega a ser 5
°C superior a la de las plantas bajo mayor cobertura.

La tabla 3 muestra el balance fotosintético mensual y global para las seis locali-
zaciones de estudio. A nivel general, se puede observar el efecto que un ano de pri-
mavera seca, como fue 2009, tiene sobre la tasa de asimilacion neta total, que es en
torno a un 50 % inferior a la de 2008. Por otra parte se observa un patron de diferen-
cias estacionales muy marcado entre puntos. En las condiciones ambientales Optimas
de primavera de 2008, las localizaciones muy expuestas (1 y 2) alcanzan los mayo-
res valores de asimilacidon, mientras que en la primavera seca del 2009 las mayores
tasas correspondian a las localizaciones con cobertura media (3 y 4). Por otra parte,
durante los meses mas secos y calurosos del verano los mayores valores de asimila-
cidn neta se encuentran en las localizaciones con mayor cobertura. Un caso extremo
es el del mes de agosto de 2008 (muy seco), donde la unica localizacion que presen-
ta un balance mensual positivo seria la 6, situada bajo la cubierta mas densa. Por el
contrario, una planta situada en la localizacion 1 presentaria balances fotosintéticos
negativos durante los meses de julio y agosto de los dos anos de estudio. En el balan-
ce global del afio, se comprueba que la mayor tasa de asimilacion neta se alcanza en
la localizacion 4, de media cobertura, mientras que la menor corresponde a la loca-
lizacion mas cubierta (6).
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Como confirmacién de lo anterior, la figura 4 muestra la evolucién diaria del
valor de A, en las localizaciones 1, 4 y 6. En la localizacion a plena exposicion las
plantas alcanzan los valores mayores de asimilacion durante los meses de la prima-
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Figura 2. Graficos de contorno para la tasa neta de fotosintesis en funcion de la temperatura y la humedad
edafica, en una planta juvenil y GSF: 0.43 con radiacion (a) I: 2000 mmol m™"; (b) I: 200 mmol m™"'.
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Figura 3. Patron diario (1 de agosto de 2008) de radiacion incidente y temperatura de la hoja para la loca-
lizacién 1 (linea continua) y 6 (linea discontinua).
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Figura 4. Tasa diaria de asimilacion neta para las localizaciones 1, 4 y 6, a lo largo del periodo vegetativo
de estudio.

vera (mas marcados en el caso de la primavera humeda de 2008), mientras que se
comprueba que en un mes de agosto muy seco la planta acumularia muchos dias
consecutivos de balance negativo. Una planta en la localizacién 6 (mayor cobertura)
alcanzaria valores bajos de tasa de asimilacion en los meses favorables, pero presen-
ta un balance mucho mas positivo durante el periodo estival. Por ultimo, una planta
en la localizacion 4 representa una solucion de compromiso entre ambos extremos,
lo que se traduce en una mayor tasa de asimilacion anual.
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Tabla 1. Valor de los estimadores de los pardmetros del modelo de hipérbola no rectangular
/ec. 3.1 —3.3)

P, P: Ps Ps Aopt Tont Ps Olopt P4 P QIO 0
-0.0047 0.0506 2.3242 0.2015 3.9350 33.6210 -0.00003 0.0289 26.6218 0.3246 2.4009 0.55

Tabla 2. Precipitacién mensual observada (Pp, mm) y temperatura media mensual de la hoja (T?,
°C) estimada a partir del modelo [2] para cada una de las seis localizaciones de estudio.

Aio Mes Pp (mm) T 1 T 2 T 3 T 4 T 5 T 6
Mar 12 7,2 6,8 5,2 7,0 6,6 5,4
Abr 59 11,7 12,1 11,8 11,3 10,5 9,5
May 100 16,6 16,1 15,9 15,1 14,3 14,0
2008 Jn 50 23,6 22,2 22,1 21,0 20,2 19,7
I 10 28,0 26,2 26,0 24,5 23,5 22,8
Ago 1 27,2 26,2 25,6 24,1 22,6 21,9
Sep 11 19,2 19,9 19,4 18,9 17,7 16,1
Oct 46 11,7 11,3 9,9 11,5 11,1 10,2
Mar 8 7,6 7,2 5,5 7,4 7,0 5,8
Abr 29 11,1 11,5 11,2 10,7 9,9 8,9
May 17 20,8 20,0 19,5 18,3 17,1 16,6
In 23 26,1 24,7 24,6 23,5 22,7 22,2
2009 J1 0 28,7 27,1 26,9 25,5 24,5 24,0
Ago 12 27,9 27,1 26,7 25,4 24,0 23,6
Sep 8 21,1 21,7 21,2 20,8 19,7 18,3
Oct 37 14,7 14,2 12,9 14,4 14,1 13,1

Tabla 3. Asimilacion neta mensual (mol m-1) en las seis localizaciones de estudio, predicha de
acuerdo al modelo [1]

Afio Mes A1 A2 A3 A, 4 A5 A6
Mar 2,36 2,03 0,75 2,72 2,10 0,70

Abr 3,62 4,50 4,46 4,14 2,94 1,78

May 6,49 6,35 6,47 531 3,37 2,85

2008 Jn 5,13 4,51 4,98 422 2,87 2,39
J 0,21 0,13 0,46 0,86 0,39 0,38

Ago -1,03 0,53 -0,55 -0,01 -0,09 0,10

Sep 0,64 0,96 1,40 1,23 1,09 0,95

Oct 1,24 1,21 0,47 1,54 1,27 0,65

Total 18,24 19,16 18,44 20,01 13,94 9,81

Mar 1,95 1,73 0,65 231 1,79 0,64

Abr 2,55 3,20 3,23 2,97 2,15 1,31

May 2,31 2,51 2,52 2,30 1,44 1,33

2009 Jn 1,54 1,42 1,85 1,80 1,05 0,93
Jl 0,42 0,14 0,22 0,60 0,15 0,17

Ago -0,30 0,12 0,13 0,46 0,12 0,24

Sep 0,45 0,77 121 1,06 0,93 0,83

Oct 1,15 1,17 0,45 1,46 1,24 0,68

Total 9,23 10,78 10,27 12,97 8,86 6,13
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4. Discusion y conclusiones

La parametrizacién del modelo de hipérbola no-lineal para la tasa de asimilacién
neta en el regenerado de P pinea permite evaluar el efecto de los distintos factores
ambientales y climaticos sobre el proceso, confirmando en general la hipotesis prin-
cipal de control fundamental de la interaccidn luz incidente-temperatura-humedad
edafica sobre el proceso, como es de esperar en especies forestales mediterraneas
(Valladares et al., 2005). El modelo permite definir el nicho 6ptimo de regeneracion
(Gomez-Aparicio et al., 2006). Los mayores valores de asimilacidon neta puntual se
identifican en los meses de primavera y en las plantas situadas a plena exposicion,
con humedad edafica superior al 25% (que en suelos con baja capacidad de reten-
cion de agua, como es el caso de estudio, inicamente se mantiene durante los pri-
meros dias tras un evento de precipitacion), y temperaturas que en las horas de ma-
xima radiacion alcanzan los 25-30 °C. Sin embargo, ese tipo de localizaciones ex-
puestas son muy desfavorables durante los meses estivales, en donde la baja hume-
dad edafica y las altas temperaturas que alcanzan las plantas durante las horas de ma-
xima exposicion fuerzan a las plantas al cierre estomatico, alcanzandose tasas netas
de asimilacion negativas. La repeticidon de estas condiciones durante varios dias im-
plica balances fotosintéticos negativos mantenidos, que, en una planta con estrate-
gia isohidrica, como son las del género Pinus, puede conducir a fendémenos de muer-
te por agotamiento de recursos (McDowell ef al., 2008), fendmeno que en cualquier
caso complementaria a la mortalidad por cavitacion del xilema asociada a las altas
demandas evaporativas en plantas muy expuestas. En el caso de estudio, este feno-
meno de balance negativo se ve atenuado en plantas bajo una cobertura arborea muy
densa, aunque a costa de unas tasas de asimilacion anuales muy bajas. Las condicio-
nes optimas de cobertura se identifican con valores de GSF cercanos 0.45, aunque
debe tenerse en cuenta también la posicion de los arboles, siendo mas favorable la
tasa de asimilacion neta en aquellas plantas que con coberturas intermedias, se en-
cuentran a plena exposicidon durante las horas del mediodia durante los meses de pri-
mavera y sombreadas en verano. En nuestro caso de estudio, la localizacion 3 pre-
senta unas condiciones muy desfavorables en primavera, lo que explica que se alcan-
ces valores medios de asimilacion inferiores, pese a tener un GSF mas cercano al 6p-
timo.

Nuestro resultados confirman el caracter de media sombra de la especie en las
fases iniciales de desarrollo, apuntado por varios autores (Montero ef al., 2008;
Manso et al., 2012). Desde el punto de vista de la gestion, se puede inferir que la apli-
cacion de cortas muy intensas que impliquen la emergencia del regenerado (o pues-
ta en luz del mismo) en condiciones muy expuestas suponen una clara desventaja para
afrontar los meses mas desfavorables de sequia estival, lo que podria verse acrecen-
tado en escenarios previsibles de aumento de las temperaturas y reduccion de las pre-
cipitaciones estivales (IPCC, 2007). Por otra parte, el mantenimiento de espesuras
muy densas favorece la supervivencia estival, aunque impide el correcto desarrollo
del regenerado, sobre todo si la sombra se mantiene durante muchos anos. En con-
cordancia con los resultados obtenidos en la modelizacion de los procesos de dina-
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mica y regeneracion de la especie (Gordo ef al., 2012; Manso et al., 2012), se propo-
ne la ejecucion de cortas aclaratorias poco intensas sobre regenerado previamente es-
tablecido.
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