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Resumen  

El género Quercus cuenta con más de 400 especies distribuidas por todo el hemisferio 

norte. Esta biodiversidad, sumada a las dispares historias evolutivas de los diferentes 

clados subgénericos, se traduce en una gran diversidad de morfologías foliares, 

estrategias fisiológicas y ecológicas que les permiten colonizar, e incluso dominar, 

numerosos hábitats en climas muy diferentes. 

El clima mediterráneo, por ejemplo, es uno de los más restrictivos por la presencia de una 

sequía estival y unas temperaturas invernales bajas. En la cuenca mediterránea, una 

especie paradigmática de Quercus asociada a este clima es la encina. Esta especie cuenta 

con un comportamiento bimodal asociado a dos morfotipos que presentan diferencias en 

sus estrategias para enfrentarse a dichos factores de estrés. Así, el morfotipo Ballota, que 

ocupa condiciones generalmente más continentales y frías, presenta mayor resistencia a 

la cavitación, vasos más pequeños en su xilema y mayor tolerancia al frío que el morfotipo 

Ilex, que habitualmente está presente en zonas más suaves por su proximidad al mar. 

La encina define un síndrome foliar característico del clima Mediterráneo, que comparte 

con las especies que ocupan climas áridos y algunas otras especies mediterráneas. Este 

síndrome se caracteriza por presentar hojas pequeñas, esclerófilas, perennifolias, 

generalmente redondeadas, pubescentes y de bordes enteros, a veces con espinas o 

mucrones. Otras especies mediterráneas, junto con las templadas presentan hojas 

grandes, malacófilas, caducifolias, obovadas y lobuladas. Las especies tropicales 

tenderían a desarrollar hojas más largas, ligeramente esclerófilas, perennifolias, de bordes 

serrados, con ápices acuminados y glabras. 

El hábito foliar también define dos estrategias anatómicas diferentes en Quercus a nivel de 

pecíolo. Por un lado, las especies caducifolias tienden a aumentar el tamaño de sus vasos 

en el xilema y las células del floema para satisfacer las mayores demandas hidráulicas y 

fotosintéticas que implica desarrollar una mayor lámina foliar. Por el contrario, las 

especies perennifolias tienden a seguir una estrategia más conservadora, aumentando su 

capacidad hidráulica especialmente a través de la inversión en superficie conductora. 

Por último, queda demostrado cómo las especies de Quercus tienden a maximizar una 

única estrategia para defenderse de los herbívoros, ya sea de naturaleza física, química o 

de tolerancia a la presión biótica. Las especies más esclerófilas optimizarían una 

estrategia defensiva de tipo físico, mientras que el resto apostarían o bien por incrementar 

sus concentraciones de taninos condensados o su ratio relativo de crecimiento.



 

Abstract 

Genus Quercus comprises more than 400 species distributed across the Northern 

Hemisphere. This biodiversity, combined with the varying evolutionary histories of different 

subgeneric clades, results in a wide diversity of leaf morphologies, physiological, and 

ecological strategies that enable them to colonize and even dominate numerous habitats 

in very different climates. 

For instance, the Mediterranean climate is one of the most restrictive, characterized by 

summer droughts and low winter temperatures. In the Mediterranean Basin, a 

quintessential Quercus species associated with this climate is the holm oak. This species 

exhibits a bimodal behavior linked to two morphotypes that show differences in their 

strategies to cope with these stressors. The Ballota morphotype, which occupies generally 

more continental and colder conditions, exhibits higher cavitation resistance, smaller 

xylem vessels, and greater cold tolerance compared to the Ilex morphotype, which is 

typically found in milder coastal areas. 

The holm oak defines a characteristic leaf syndrome of the Mediterranean climate, shared 

with species occupying arid climates and some other Mediterranean species. This 

syndrome is characterized by small, sclerophyllous, evergreen leaves that are usually 

rounded, pubescent, with entire margins and sometimes with bristle-tips or spines. Other 

Mediterranean and temperate species have large, malacophyllous, deciduous, obovate, 

and lobed leaves. Tropical species tend to develop longer, slightly sclerophyllous, 

evergreen leaves with serrated margins, acuminate tips, and the absence of trichomes. 

Leaf habit also determines two different anatomical strategies in oaks at the petiole level. 

Deciduous species, on one hand, tend to increase the size of their xylem vessels and 

phloem cells to meet the higher hydraulic and photosynthetic demands of larger leaf 

laminae. Evergreen species, on the other hand, generally adopt a more conservative 

strategy, increasing their leaf-specific conductivity primarily through investment in 

conductive surface area. 

Finally, it is demonstrated that Quercus species tend to maximize a single strategy to 

defend against herbivores, whether it be physical, chemical, or tolerance-based. The most 

sclerophyllous species optimize a physical defense strategy, while the rest either increase 

their concentration of condensed tannins or their relative growth rate. 
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Introducción general
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1. Introducción 

 

1.1. El género Quercus: diversidad, clasificación y distribución 

Quercus L. es el género más biodiverso de su familia (Fagaceae), contando con más de 400 

especies de árboles y arbustos distribuidas por todo el hemisferio norte. La gran diversidad 

de especies se corresponde con una amplia variedad de estrategias morfológicas, 

ecológicas y fisiológicas que les sirven para ocupar hábitats muy diferentes en toda su área 

de distribución. Esto convierte al género en el principal contribuyente arbóreo de todo el 

hemisferio norte (Nixon, 2006). De hecho, conforman el género de especies forestales con 

mayor diversidad y biomasa en México y Estados Unidos de América, región en la cual se 

encuentra su hotspot de biodiversidad (Valencia, 2004; Cavender-Bares, 2016; Hipp et al., 

2018). Su importancia radica en la gran cantidad de funciones que desempeñan en los 

ecosistemas: a través de la producción de bellotas, hojas y madera, proveen hábitat y 

alimento a todos los niveles de la cadena trófica (Cavender-Bares, 2019); son un 

componente imprescindible de la rizosfera, influyendo en la microbiota y el ciclo de 

nutrientes del suelo (Suz et al., 2014; García-Guzmán et al., 2017); son reguladores del 

clima, la hidrología y la calidad del aire (Kroeger et al., 2014); varias especies son 

resistentes al fuego, que sumado a una gran capacidad de rebrote, las convierten en un 

pilar fundamental de la sucesión ecológica (Madrigal-González et al., 2017). Muchas 

especies son resistentes a la sequía y a las heladas, estando las especies de Quercus 

(quercíneas) entre las últimas angiospermas arbóreas en los límites de vegetación forestal 

hacia extremos áridos y fríos (Tardif et al., 2006; Poulos, 2009; Asouti y Kabukcu, 2014; Yang 

et al., 2020). 

El género Quercus fue inicialmente descrito por Linneo en 1753 en su obra magna Species 

Plantarum, con 14 especies. Desde entonces y hasta la actualidad, numerosos botánicos 

(Loudon, Trelease, Camus o Menitsky, entre los más destacados) han contribuido a 

incrementar el número de especies descritas por todo el globo. Conforme el número de 

especies crecía, también lo hacían los esfuerzos por intentar clasificar dichas especies en 

grupos que compartieran rasgos comunes, inicialmente en base a caracteres botánicos y, 

más recientemente, complementados con caracteres genéticos. Actualmente, tras la 

última gran revisión infragenérica (Denk et al., 2017), el género se divide en dos subgéneros 

(subgen. Cerris y subgen. Quercus) y ocho secciones (Cyclobalanopsis, Ilex, Cerris, 

Lobatae, Protobalanus, Ponticae, Virentes y Quercus), con historias evolutivas muy 

diferentes (Fig. 1). El origen del género data de principios del Eoceno (ca. 56 Ma; Hofmann 
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et al., 2011; Hipp et al., 2020) y la radiación en los dos subgéneros y las diversas secciones 

se dio en etapas muy tempranas de su evolución. 

 

Figura 1. Árbol filogenético del género Quercus hasta el nivel de sección. Entre paréntesis se indica el número 
de especies aceptadas para cada sección. En la parte inferior se añade una escala de tiempo geológico desde 
el origen del género hasta el presente.  

El subgénero Cerris, “robles del Viejo Mundo”, o “robles de latitudes medias”, tiene su 

origen en zonas paleotropicales del este de Asia durante el Eoceno (36-38 Ma) (Hipp et al., 

2020; Jiang et al., 2019). Se compone de tres secciones: Cyclonalanopsis, Ilex y Cerris (Fig. 

2). La sección Cyclobalanopsis, conocidos como robles con cúpula en anillo, costa de 

unas 110 especies, todas ellas perennifolias, distribuidas únicamente en el continente 

asiático en regiones que van desde lo subtropical del sur de Corea y Japón hasta lo 

ecuatorial de Indonesia. La sección Ilex presenta unas 38 especies perennifolias y 

esclerófilas cuya mayor biodiversidad se halla en la mitad sur de China y las cadenas 

montañosas adyacentes. Miembros de esta sección migraron hacia el oeste favorecidas 

por el ascenso del sistema de los Himalayas y las condiciones subtropicales del óptimo 

climático del Mioceno hasta llegar a Oriente Medio y, finalmente, al Mediterráneo 

occidental (Jiang et al., 2019). La sección Cerris, también conocidos como robles turcos, 
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consta de unas 15 especies mayoritariamente caducifolias. Solo un clado basal, de tres 

especies, permanece en el lugar de origen en regiones subtropicales y templadas del este 

de Asia. El resto de las especies acompañaron en su migración a los miembros de la 

sección Ilex, resultando en una distribución actual circummediterranea y por regiones 

montañosas de Oriente Medio (Denk et al., 2023). 

El subgénero Quercus, “robles del Nuevo Mundo”, o “robles de latitudes altas”, tiene su 

origen en zonas neárticas del norte de Norteamérica durante el Eoceno (45-48 Ma) 

(Cavender-Bares, 2019), desde donde fue colonizando el continente hacia el sur hasta 

llegar a Colombia recientemente. Este subgénero se compone de las cinco secciones 

restantes (Fig. 2). La sección Protobalanus consta de tan solo 5 especies, todas ellas 

perennifolias y esclerófilas, cuya distribución se reparte por zonas mediterráneas y áridas 

del extremo occidental de Norteamérica. La sección Virentes está compuesta por 7 

especies perennifolias o brevideciduas que habitan en torno al Golfo de México y el 

extremo sur de la península de California. La sección Ponticae presenta únicamente dos 

especies disyuntas entre las montañas de Siskiyou (EE. UU.; Q. sadleriana) y los Alpes 

Pónticos (Turquía y Georgia; Q. pontica). Las dos secciones restantes: los robles rojos 

(Sect. Lobatae) y los robles blancos (Sect. Quercus) son un claro ejemplo de evolución 

paralela. Constan de un número similar de especies (ca. 110 sp. para Lobatae y ca. 120 

para Quercus) de habito foliar muy variable que ocupan en muchos casos los mismos 

nichos en simpatría. En ambas secciones, (i) los clados basales están representados por 

unas pocas especies californianas, (ii) un número significativo de especies caducifolias 

son formadoras de bosques templados y, (iii) en torno al 60% de las especies restantes 

forman los grupos mexicanos de los robles rojos (Erythromexicana) y blancos 

(Leucomexicana), de origen más reciente (Hipp et al., 2018). La mayor diferencia 

biogeográfica entre ambas secciones se presenta en un clado de unas 20 especies de 

robles blancos (Roburoides) que llegó, primero, a Europa a través de los llamados “puentes 

del Atlántico norte” durante el Mioceno (Denk et al., 2010) y, posteriormente, al Lejano 

Oriente, resultando en una distribución holártica de la sección Quercus. Por el contrario, 

la sección Lobatae permanece en la actualidad exclusivamente en el continente 

americano, aunque hay indicios palinológicos de que pudo haber estado presente en 

Europa (Barron et al., 2017)
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Fig. 2. Mapa de la distribución global del género Quercus. Cada una de las ocho secciones en la que se divide el género están representadas con una infografía diferente (ver leyenda). Además, se 
muestran con diagramas ombrotérmicos de Walter-Lieth ejemplos representativos de los principales climas en los que habitan las diferentes especies, indicando el clima según la clasificación 
climática de Köppen-Geiger y según los zonobiomas de Walter (Walter y Breckle, 2013). El mapa ha sido elaborado extrayendo los puntos de presencia de cada especie individualmente de la base de 
datos de Global Biodiversity Information Facility (GBIF; https://www.gbif.org/es) y agrupándolas por secciones tras su limpieza. Los ombrotermogramas han sido obtenidos de climatecharts.net (Zepner 
et al., 2020; https://climatecharts.net).
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1.2. Clima y formaciones vegetales 

Wladimir Köppen y Andreas F.W. Schimper fueron los dos primeros científicos que hicieron 

una gran clasificación bioclimática con base fitogeográfica del mundo en sus respectivas 

obras (Köppen, 1900; Schimper, 1898). Desde entonces, numerosas modificaciones y 

nuevas clasificaciones se han ido sucediendo a lo largo del siglo XX, siendo probablemente 

la más usada en la actualidad la de Köppen-Geiger (Köppen y Geiger, 1936). Dichas 

clasificaciones básicamente toman como referencia la temperatura, la precipitación y la 

estacionalidad de ambas para definir un bioclima. Dada la amplia distribución de las 

especies de Quercus por el mundo, éstas son capaces de habitar en numerosos —aunque 

no todos— de los bioclimas propuestos por cualquier clasificación.  

 

Figura 3. Síntesis comparativa entre los principales climas de la clasificaciones de Köppen-Geiger (Köppen y 
Geiger, 1936; izquierda) y los zonobiomas de Walter (Walter y Breckle, 2013; derecha) de acuerdo con 
gradientes de precipitación y temperatura. Se ha omitido la estacionalidad de las precipitaciones como tercer 
factor para definir los climas con el fin de facilitar su visualización. 

Tomando como referencia la clasificación de Köppen-Geiger, que será usada 

posteriormente en el capítulo III, los climas se definen por una letra mayúscula que viene 

dada por la temperatura, desde los más cálidos (A) hasta los más fríos (E), con la excepción 

de la letra B que se reserva para los climas áridos (BS para estepas y BK para desiertos); 

una segunda letra minúscula que define el régimen de precipitaciones (s, xericidad estival; 

w, xericidad invernal; f, ausencia de xericidad) y una tercera letra que define la temperatura 

del verano (desde más cálido (a) a más fresco (d)). Esta variedad de climas de Köppen se 

puede sintetizar o resumir en una serie de macroclimas que, a su vez, se superponen 

ampliamente con los nueve zonobiomas de Walter (Walter y Breckle, 2013). El motivo de 

hacer referencia a varias clasificaciones climáticas es porque si bien todos describen a 
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grandes rasgos las condiciones climáticas que ocupan las especies del género, ninguna 

clasificación las sintetiza a la perfección. Como se verá a continuación, en la mayoría de 

los casos los climas de ambas clasificaciones se superponen perfectamente; pero, en 

otras ocasiones, una clasificación se ve favorecida sobre la otra. Las diferencias entre 

ambas están resumidas a grandes rasgos en la figura 3. 

Así, las especies de Quercus son un componente fundamental de los bosques templados 

caducifolios tanto del Viejo como del Nuevo mundo (Zonobioma VI de Walter; climas D, 

Cfb y Cfc de Köppen). Este clima se caracteriza por temperaturas frescas, con fuertes y/o 

recurrentes heladas en invierno, así como por la ausencia generalizada de un periodo seco 

a lo largo de todo el año. En el extremo opuesto se encontrarían las quercíneas capaces de 

habitar los semidesiertos en el suroeste de Estados Unidos y Norte de México (Zonobiomas 

III y VII de Walter; climas B de Köppen). Estas zonas áridas o estepas cálidas se caracterizan 

principalmente por una escasa precipitación anual que se traduce en un prolongado 

periodo de xericidad, y, en menor medida, una temperatura anual media relativamente 

alta. Las comunidades vegetales aquí presentes son principalmente arbustos formando 

vegetación dispersa similar a un chaparral o una sabana. En latitudes medias, las especies 

de Quercus también son un componente fundamental de dos climas templados con una 

marcada estación seca: por un lado, el clima mediterráneo (Zonobioma IV de Walter; 

climas Cs de Köppen) y; por otro, los climas templados de estación seca en invierno 

(climas Cw de Köppen). El clima mediterráneo, si bien no es el que más biodiversidad de 

especies de Quercus presenta (ca. 40), es uno de los que más diversidad induce en rasgos 

morfológicos y funcionales. La particularidad del clima mediterráneo radica en que el 

periodo térmicamente favorable coincide con el hidrológicamente desfavorable y 

viceversa. En el área de distribución de Quercus, este clima se da principalmente en 

California y en la cuenca mediterránea, y las formaciones vegetales mayoritarias son 

chaparrales, maquis y dehesas, siendo las especies de Quercus un componente 

dominante de las mismas.  

Los climas templados de estación seca en invierno se dan sobre todo en zonas 

montañosas de México (Sierras Madre Oriental, Occidental y Eje Neovolcánico) y Asia 

(cordillera de los Himalayas y Montañas Hengduan). Este clima se caracteriza por la 

existencia de una marcada estacionalidad en los regímenes de temperatura y 

precipitación, pero donde coinciden en la misma época del año —generalmente verano— 

el máximo de ambas. A su vez, se da un periodo xérico de variable longitud a finales del 

invierno y/o comienzos de la primera. Las formaciones más frecuentes de este clima son 
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los bosques de pino-encino madrenses, aunque en ciertos lugares pueden llegar a formar 

masas con dominancia única de Quercus (con un número variable de especies). Dada la 

posición latitudinal de este clima y la dependencia de la altitud para su existencia, los 

climas Cw de Köppen normalmente transicionan hacia climas tropicales (Climas Am, Aw 

o As de Köppen) conforme se pierde altitud; por este motivo, la clasificación de Walter en 

su zonobioma II es más precisa para describir estas comunidades de Quercus que están 

presentes tanto en climas Cw como A de Köppen. Por otro lado, el clima específico de 

Köppen Cfa, que sería un clima templado sin estación seca y con heladas débiles o 

ausentes, es un clima con un remarcable número de especies de Quercus en zonas del sur 

de China, sur de Japón y toda la zona que rodea el Golfo de México. A este clima Walter le 

da un zonobioma propio, el V y se podría identificar como un clima templado-cálido o 

subtropical, transicional entre un templado genuino y un tropical húmedo. Por último, 

algunas especies de Quercus son capaces de ocupar nichos en climas ecuatoriales 

(Zonobioma I de Walter; clima Af de Köppen). Se caracterizan por presentar una media 

elevada y constante tanto de temperatura como de precipitación a lo largo de todos los 

meses del año. Las quercíneas ecuatoriales estarían representadas por algunas especies 

de las secciones Quercus y Lobatae en Mesoamérica y Colombia, así como por miembros 

de la sección Cyclobalanopsis en el Sudeste Asiático, aunque no presenta una gran 

biodiversidad en comparación a otros climas. En estos climas las especies de Quercus 

suelen estar, de nuevo, ligadas a zonas montañosas.  

Por último, cabe destacar como pueden existir especies capaces de habitar un amplio 

gradiente climático (eurioicas), especies intrínsecamente ligadas a un clima específico —

ya sea por su limitado rango geográfico (estenócoras) o por su intolerancia a otro tipo de 

condiciones ambientales (estenoicas)— y especies cuyo principal nicho es transicional 

entre dos climas. 

 

1.3. Adaptaciones funcionales a los climas 

La gran heterogeneidad entre los bioclimas impone una serie de restricciones ambientales 

que terminan por condicionar las diferentes adaptaciones que tendrán que desarrollar las 

especies para poder ocupar los diversos hábitats. Los climas más fríos comprometen la 

funcionalidad de los individuos a través de las heladas. Las altas temperaturas de los 

climas cálidos pueden sobrecalentar las hojas, disminuyendo la tasa fotosintética y 

provocando daños celulares. Los climas con altas temperaturas son, además, más 
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propensos a provocar sequías. En los climas más lluviosos, el exceso de agua puede 

suponer un problema para el intercambio de gases. La estacionalidad de las 

precipitaciones y la escasez de las mismas también afecta de manera directa a la 

disponibilidad de agua para las diferentes especies cuando más la necesitan. 

 

1.3.1. Adaptaciones morfológicas 

Las principales adaptaciones morfológicas se ven reflejadas a nivel foliar. Dado que las 

hojas son los principales órganos fotosintéticos de las plantas, cualquier modificación de 

la hoja influye directamente en la capacidad de supervivencia de esta a las diferentes 

condiciones ambientales. Todas las especies de Quercus presentan hojas simples, pero 

con un amplio rango de variación en su tamaño, forma, esclerofilia y longevidad; no solo a 

nivel de especie, sino también a nivel poblacional e incluso a nivel individual, dada la gran 

plasticidad de estas especies. 

La superficie foliar en Quercus puede oscilar desde hojas nanófilas que apenas 

sobrepasan el centímetro cuadrado (p. ej., Q. coccifera) hasta macrófilos de más de 100 

cm2 (p. ej., Q. pagoda, Q. velutina). Así, se ha comprobado como las especies tienden a 

reducir la superficie foliar conforme el clima se vuelve más cálido, seco y/o luminoso 

(Peguero-Pina et al., 2020; Nicotra et al., 2011). Una menor superficie implica una 

reducción de la capa límite lo que facilita una mejor disipación del calor (Vogel, 1970). 

También se ha comprobado como la forma de la hoja responde a diferentes estreses 

ambientales. Por ejemplo, la aparición de hojas profundamente lobuladas surge como 

respuesta alternativa —y en algunos casos complementaria— a la reducción foliar en 

climas secos, como los semiáridos o el mediterráneo (p. ej., Q. pyrenaica, Q. lobata). Se 

ha demostrado como esta lobulación consigue mejorar la conductividad hidráulica de las 

hojas y su termorregulación (Sisó et al., 2001; Sack y Tyree, 2005). En climas húmedos, por 

el contrario, el objetivo es deshacerse del exceso de agua que puede quedar en la lámina 

foliar, obstaculizando la fotosíntesis, el intercambio de gases o favoreciendo el desarrollo 

de hongos patógenos. Para ello, las hojas tienden a desarrollar formas elípticas con ápices 

acuminados (p. ej., Q. hypargyrea), cuya biofísica ayuda a evacuar el exceso de agua (Wang 

et al., 2020). 

Otros géneros de fagáceas son homogéneos en su fenología foliar, con todas sus especies 

perennifolias (p. ej., Lithocarpus) o todas sus especies caducifolias (p. ej., Castanea). Los 

pinos (género Pinus), que son el otro gran componente fundamental de los bosques del 
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hemisferio norte, también cuentan con una perennifolia constante en todas sus especies. 

Las especies de Quercus, por el contrario, presentan una amplia diversidad en su 

fenología, que muestra un gradiente continuo desde especies caducifolias con una 

esperanza de vida de cinco meses hasta perennifolias con una esperanza de vida de más 

de tres años (Mediavilla y Escudero, 2003; Wright et al., 2004; Harayama et al., 2016). Las 

especies caducifolias se corresponden mayoritariamente con miembros de las secciones 

Lobatae y Quercus que aparecen formando los bosques templados en América, Europa y 

Asia. En cambio, las especies perennifolias más longevas están en climas Mediterráneos 

(representados por las secciones Protobalanus e Ilex) y en climas tropicales del sudeste 

asiático (Sect. Cyclobalanopsis).  Por último, hay especies brevideciduas o perennifolias 

cuya esperanza de vida es igual o ligeramente superior a un año, que están representadas 

por algunas especies de los clados mexicanos y californianos de las secciones Lobatae y 

Quercus, así como especies de sección Virentes en climas subtropicales del golfo de 

México y algunas especies de la sección Cerris. La caducifolia ayudaría a las especies a 

lidiar con las intensas y constantes heladas invernales a través de una estrategia evasiva 

del frío. La perennifolia, por el contrario, se suele encontrar en climas menos estresantes 

desde un punto de vista térmico, con la excepción del clima mediterráneo y los climas 

tropicales a gran altura, donde pueden darse heladas invernales. El hecho de tener hojas 

perennes ayudaría a las especies a extender su periodo fotosintéticamente activo hacia la 

primavera y el otoño, cuando las especies caducifolias no tienen hojas; a cambio, deberán 

desarrollar estrategias que les ayuden a soportar los periodos estresantes que se puedan 

encontrar a lo largo de todo el año (García-Plazaola et al., 1999; Corcuera et al., 2005). 

La esclerofilia, tradicionalmente entendida como hojas con apariencia coriácea, dura y 

firme, se basa en apreciaciones inconmensurables. No obstante, han sido numerosos los 

estudios que han tratado de cuantificar la esclerofilia mediante la creación de índices 

(Loveless, 1961; 1962) o correlacionándola con otras variables, siendo la más utilizada 

comúnmente el peso seco por unidad de superficie, conocido por sus siglas en inglés 

como LMA (Leaf Mass per Area) (Reich et al., 1992; Niinemets, 2001; Alonso-Forn et al., 

2020). El rango de variación que presentan las especies de Quercus en términos de LMA va 

desde especies malacófilas, o de “hojas blandas”, que están representadas 

principalmente por los caducifolios de bosques templados (p. ej., Q. robur) hasta especies 

esclerófilas, o de “hojas duras”, cuyo extremo está representado por las perennifolias 

Mediterráneas (p. ej., Q. rotundifolia). La producción de hojas con mayor dureza está 

intrínsicamente relacionada con el espectro económico foliar, conocido por sus siglas en 
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inglés LES (Leaf Economic Spectrum). El LES postula que las hojas que invierten una mayor 

cantidad de recursos y energía en la producción de sus hojas deben vivir durante el tiempo 

suficiente como para, al menos, recuperar lo invertido (Wright et al., 2004). El LMA se puede 

incrementar aumentando cualquiera de sus componentes, que son la densidad y el grosor 

de la hoja (Sancho-Knapik et al., 2021). Aumentar los valores de LMA; es decir, la dureza, 

ya sea vía grosor o densidad, implica una mayor inversión de recursos por parte de la 

planta, por lo que esa hoja esclerófila debería ser fotosintéticamente activa durante el 

tiempo suficiente como para compensar la inversión en la fabricación de esta. El aumento 

en LMA es en sí mismo una defensa física frente a estreses tanto bióticos como abióticos, 

que se traduce en una correlación con una esperanza de vida más larga. Por un lado, una 

mayor dureza se ha relacionado con una mayor resistencia a la herbivoría, al hacer las 

hojas menos atractivas por su mayor cantidad de fibras (es decir, paredes celulares) 

(Kitajima et al., 2012). Por otro lado, una inversión en paredes celulares más gruesas 

(incremento de LMA vía aumento de la densidad) se ha relacionado con una mayor 

resistencia a la citórrisis causada por el estrés hídrico (Oertli, 1986). 

 

1.3.2. Adaptaciones fisiológicas 

Las dos funcionen más comprometidas por los estreses ambientales —principalmente 

sequía y frío— son la fotosíntesis y el transporte de agua y nutrientes. Tanto la sequía como 

el frío pueden provocar la pérdida total de la funcionalidad del xilema (cavitación), siendo 

este fallo hidráulico la principal causa de mortalidad de las plantas por estreses abióticos 

(Tyree y Sperry, 1989). Como todas las angiospermas, las especies de Quercus presentan 

traqueidas y elementos de los vasos en su xilema para transportar agua desde las raíces 

hasta las hojas. De acuerdo con la ley de Hagen-Poiseuille, los elementos de los vasos son 

el principal contribuyente a la conductividad hidráulica dado su mayor diámetro (Tyree y 

Zimmermann, 2002). Sin embargo, por este mismo motivo, los vasos son, a su vez, los 

componentes del xilema más susceptibles a sufrir cavitación (Hacke et al., 2000; Tyree, 

2003). 

El mecanismo que conduce a la cavitación es diferente según el estrés ambiental. La 

sequía causa una tensión negativa en el xilema que aumenta progresivamente conforme 

hay menos disponibilidad de agua en el suelo. Para que un conducto funcional cavite 

depende de que esté en contacto con otro conducto no funcional, esto es, lleno de aire a 

presión atmosférica (embolizado). La tensión negativa dentro del conducto funcional 
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succiona el aire del conducto embolizado a través de las punteaduras hasta un punto 

donde se forma una burbuja que termina por llenar el vaso, primero, de vapor de agua, y 

finalmente, de aire a presión atmosférica (Tyree y Sperry, 1989).  La resistencia a la 

cavitación se suele expresar como la presión a la cual se pierde la mitad de la 

conductividad hidráulica del xilema (P50), siendo más resistente la especie cuanto más 

negativo sea dicho valor. El P50 dependerá de factores como son el tamaño del conducto, 

el grosor de sus paredes celulares o el número y tamaño de las punteaduras 

intervasculares (Hacke y Sperry, 2001). Otro factor que afecta a la vulnerabilidad a la 

cavitación es la hipótesis de las punteaduras raras (Wheeler et al., 2005). Esta hipótesis 

defiende que la embolia en el xilema se inicia en las punteaduras que tienen defectos 

estructurales o irregularidades, lo que las hace puntos vulnerables al colapso hidráulico. 

El factor clave relacionado con el frío que condiciona la funcionalidad del xilema son los 

ciclos de hielo-deshielo (Cochard y Tyree, 1990; Sperry y Sullivan, 1992). Estos ciclos son 

oscilaciones térmicas entre -2 ºC y +2 ºC que provocan que el agua en el interior del xilema 

se congele y descongele repetidas veces. Cuando el agua se congela, el aire disuelto en 

ella forma burbujas de aire que quedan atrapadas entre el hielo, que, al descongelarse, 

pueden no redisolverse en la fase líquida del agua y cavitar el conducto. A mayor repetición 

de dichos ciclos aumenta la probabilidad de que los conductos terminen cavitando. Así, la 

cavitación por frío es endógena, a diferencia de la cavitación por sequía. 

En las diferentes especies del género se pueden encontrar una amplia gama de valores 

medios de P50, desde especies excepcionalmente resistentes a la cavitación a especies 

muy vulnerables (Choat et al., 2012). Las especies con un P50 más negativo suelen coincidir 

con especies perennifolias (o poblaciones) que ocupan los climas más estresantes, como 

el mediterráneo o los semidesiertos. En cambio, las especies caducifolias, por lo general, 

presentan valores menos negativos de P50 ya que suelen ocupar climas sin xericidad y 

evitan la posible cavitación del xilema de sus hojas por frío mediante la caída de éstas. Un 

ejemplo que merece ser destacado es el quejigo (Q. faginea, y su híbrido Q. subpyrenaica), 

una especie caducifolia en clima mediterráneo, que vive frecuentemente en simpatría con 

la encina (Q. rotundifolia), una especie perennifolia altamente resistente a la cavitación. El 

quejigo ha conseguido desarrollar una segmentación de la vulnerabilidad, donde la hoja 

actúa como un “fusible hidráulico”, cayéndose en condiciones especialmente secas para 

salvaguardar la funcionalidad del tallo (Peguero-Pina et al., 2015; Peguero-Pina et al., 2016; 

Alonso-Forn et al., 2021). Finalmente, cabe destacar como la vulnerabilidad del xilema es 

plástica y no debe ser entendida como un valor exacto específico de cada especie o incluso 
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de cada órgano, pudiéndose encontrar un amplio rango de valores de P50 en diferentes 

poblaciones de una misma especie como respuesta a las condiciones climática locales 

(Cochard et al., 1997).  

Aparte de la sequía en el suelo, representada por un bajo potencial hídrico del mismo (Ψs), 

el aire también puede generar condiciones estresantes para una planta cuando la 

temperatura es alta y la humedad relativa baja, lo cual acaba derivando en un alto déficit 

de vapor de agua (vapor pressure deficit, VPD) entre la hoja y el aire. Ambas condiciones 

inducen por sí mismas el cierre estomático mediado por el ácido abscísico. Además, 

cuando las sequías edáfica y atmosférica se dan simultáneamente —que suele ser lo más 

frecuente— tienen un efecto sinérgico haciendo que la planta cierre sus estomas incluso 

antes de lo que lo harían para cada uno de los estreses por separado (Sancho-Knapik et al., 

2022). El valor a partir del cual se produce el cierre de estomas determinará si una especie 

es isohídrica o anisohídrica, correspondiendo la primera estrategia con especies que 

cierran sus estomas cuando el potencial hídrico o el VPD alcanza niveles moderados para 

evitar la deshidratación, y la segunda con especies que mantienen sus estomas abiertos 

incluso a potenciales hídricos más bajos o mayores VPD, tolerando más estrés hídrico 

antes de cerrarlos (Tardieu y Simonneau, 1998). Así, especies como la encina, han 

demostrado seguir una estrategia conservadora del agua, cerrando sus estomas a 

aproximadamente 2-3 kPa de VPD y reduciendo consecuentemente tanto la conductancia 

estomática como la fotosíntesis (Sancho-Knapik et al., 2022). El quejigo, en cambio, 

mantiene tasas muy altas de conductancia estomática para niveles similares de estrés 

edáfico y atmosférico, lo cual le permite mantener tasas fotosintéticas mayores además 

de ayudar a mantener la hoja refrigerada (Alonso-Forn et al., 2021). 

En condiciones normales, cuando la planta está realizando la fotosíntesis, la energía de la 

luz captada por las clorofilas del fotosistema II (PSII) es usada para romper moléculas de 

agua y liberar electrones que entrarán a cadena de transporte de electrones y generarán 

NADPH y ATP. Cuando la planta no reúne las condiciones necesarias para mantener una 

tasa fotosintética normal y ésta es baja o nula —ya sea causada por un cierre estomático 

o por unas temperaturas excesivamente bajas—, existe un exceso de energía lumínica que 

no puede ser destinada a procesos fotosintéticos. Para evitar el posible daño que causaría 

este exceso de radiación al PSII, las plantas han desarrollado mecanismos de 

fotoprotección como son la fotorespiración, el ciclo de las xantofilas (Ciclo VAZ) o el ciclo 

de la luteína epóxido (Lx) (García-Plazaola et al., 2017). Estas dos últimas rutas se encargan 

de modular la reconversión de la clorofila excitada a clorofila fundamental a través de la 
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disipación de calor de ese exceso de energía, evitando así la formación de radicales libres 

de oxígeno (ROS) que podrían producir daños moleculares. Este proceso se conoce como 

quenching no fotoquímico (NPQ) y ha sido descrito en numerosas especies de Quercus 

como respuesta a diversos estreses como son: el exceso de luz, la sequía estival o las bajas 

temperaturas invernales. A su vez, se ha comprobado como las especies perennifolias que 

tienen que soportar inviernos fríos —como las especies mediterráneas— tienen una mayor 

capacidad de fotoprotección que las especies caducifolias o las tropicales (García-

Plazaola et al., 2017 y referencias en el mismo). 

Por último, otra forma de evitar el exceso de radiación es mediante mecanismos que 

reduzcan la absorción lumínica, que se pueden agrupar en cambios morfoanatómicos y 

cambios en la reflectancia foliar. Entre los primeros, se han reportado como las hojas de 

Q. coccifera, por ejemplo, más expuestas al sol son capaces de modular su ángulo para 

recibir menos radiación (Rubio de Casas et al., 2007). También se ha observado como el 

enrollamiento de las hojas —que reduce el área efectiva de intercepción de la luz— es 

común entre las especies mediterráneas de Quercus (Niinemets, 2007). Los cambios en la 

reflectancia pueden ser conseguidos mediante la presencia de tricomas (pubescencia) o 

la presencia de ceras (glaucescencia), dos caracteres foliares muy variables a lo largo de 

todas las especies del género Quercus.   

 

1.3.3. Adaptaciones ecológicas 

Dentro de un mismo clima, las especies de Quercus pueden ocupar una amplia gama de 

hábitats, incluyendo llanuras, riberas, zonas costeras y de alta montaña (Williams et al., 

1999; Valencia, 2004; Cavender-Bares, 2019). El éxito de la amplia distribución del género 

radica en una variedad de estrategias ecológicas que siguen las diferentes especies. En 

primer lugar, un gran número de especies son grandes árboles que dominan el dosel 

arbóreo, desde masas monoespecíficas a bosques mixtos, ya sea con otras quercíneas o 

con otros géneros. No obstante, un número similar de especies son arbustos o pequeños 

árboles que, o bien conforman el sotobosque, o bien son formadoras de comunidades 

vegetales tipo matorral, maquis, garriga o chaparral (Nixon, 2006). A su vez, se pueden 

encontrar desde especies generalistas, indiferentes edáficas o eurioicas hasta 

especialistas que ocupan condiciones edáficas muy concretas, como suelos de 

serpentina (p. ej., Q. euboica), hidromorfos (p. ej., Q. bicolor), arenosos (p. ej., Q. 

geminata), con un rango de pH específico (p. ej., Q. pyrenaica) o incluso endemismos 
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insulares (p. ej., Q. alnifolia) (Rogers, 1990; Papageorgiou, 1997; Nixon, 2006; Cavender-

Bares, 2019). 

Cabe destacar que en torno a dos tercios de las especies están intrínsecamente 

relacionadas a hábitats montañosos, especialmente en latitudes tropicales y 

subtropicales tanto del Viejo Mundo (Montañas Hengduan, Himalayas, etc.) como del 

Nuevo Mundo (Sierras Madre Oriental y Occidental, Eje Neovolcánico, etc.) (Valencia, 

2004; Le Hardÿ y Lamant, 2010). El relieve heterogéneo favorece la aparición de diferentes 

nichos que resulta en la coexistencia de numerosas especies en una zona geográfica. De 

hecho, en el caso de los Himalayas, la colonización y especiación de las especies de 

Quercus acompañó temporal y espacialmente a la orogenia de dicha cadena montañosa 

(Zhou et al., 2007; Meng et al., 2017). Así, según los requerimientos de cada especie, se 

pueden encontrar diferentes comunidades de quercíneas en zonas de sotavento (especies 

xéricas) o barlovento (especies mésicas). Además, las especies se reparten en los 

diferentes pisos altitudinales, desde tierras bajas a nivel del mar hasta el límite de 

vegetación arbórea a más de 4000 metros sobre el nivel del mar (en el caso de Q. 

semecarpifolia en los Himalayas) (Yang et al., 2020). Por ejemplo, Kappelle et al. (1992) 

observó como en Costa Rica, las especies de Quercus eran más diversas y dominantes en 

la seca vertiente pacífica en comparación con la húmeda vertiente atlántica, con la 

excepción de las mayores altitudes, donde las comunidades eran similares. Esta 

diferencia en la zonación parece estar más relacionada con la estacionalidad de las 

precipitaciones que con la cantidad de precipitación total, ya que conforme uno viaja hacia 

el norte —en el sur de México— estas diferencias parecen desvanecerse y se pueden 

encontrar las mismas especies en ambas vertientes a bajas altitudes. 

 

1.4. Adaptaciones para hacer frente a la herbivoría 

La herbivoría es un tipo de estrés biótico que termina por afectar a la producción primaria 

de un ecosistema al consumir parcial o totalmente los tejidos fotosintéticos de un 

organismo vegetal. Las plantas, por su parte, han desarrollado una batería de estrategias 

que se basan en reducir los niveles de herbivoría (resistencia) o, en caso de darse, 

minimizar su impacto sobre la aptitud biológica (fitness) de los vegetales (tolerancia). Las 

estrategias de resistencia se pueden dividir, a su vez, en evasivas o de antibiosis, según si 

afectan a la preferencia del herbívoro o a la actuación de éste, respectivamente (Tiffin, 

2000). Por último, los mecanismos de antibiosis pueden ser de naturaleza física 
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(mecánica) o química. Todas estas interacciones planta-herbívoro se engloban dentro de 

la categoría de defensas directas; no obstante, cabe destacar la existencia de mecanismos 

de defensa indirectos. Un tipo de defensa indirecta sería la producción de compuestos 

orgánicos volátiles (VOCs, por sus siglas en inglés), que atraería a depredadores naturales 

de los herbívoros (Dicke y Baldwin, 2010; Lehrman et al., 2013). 

Un ejemplo de defensa directa relacionada con la tolerancia es la tasa de crecimiento 

relativo, conocido por sus siglas en inglés RGR (Relative Growth Rate), el cual está 

directamente relacionado con la disponibilidad de recursos (luz, agua y nutrientes) de un 

hábitat. Así, las especies colonizadoras de claros, de rápido crecimiento, toleran mejor la 

herbivoría, al compensar las partes perdidas con la rápida regeneración de las mismas. Por 

el contrario, las especies tolerantes a la sombra, de crecimiento más lento presentarían 

mayores daños derivados de la herbivoría. Además, para un mismo nivel de herbivoría, el 

impacto sobre el fitness sería mayor en las especies de sombra que en las de sol (Gianoli y 

Salgado-Luarte, 2017). 

 

Figura 4. Resumen esquemático de los principales mecanismos defensivos en plantas. En naranja se señalan 

las categorías que serán estudiadas en el capítulo V. 

Las especies del género Quercus presentan una gran diversidad de estrategias para 

defenderse contra los herbívoros, siendo las más estudiadas los mecanismos de 

resistencia. Así, se ha reportado como individuos de Q. robur atacados por el piral del roble 

(Tortrix viridana) —un lepidóptero cuya fase larvaria produce defoliación en varias especies 
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de Quercus europeas—, produce compuestos volátiles inducidos por la herbivoría. Estos 

volátiles hacen de efecto llamada para atraer aún más herbívoros. Ghirardo et al. (2012), 

comprobaron como individuos que producen menos cantidad de estos compuestos 

presentan menores niveles de herbivoría, representando un claro ejemplo de mecanismos 

evasivos. Entre los mecanismos de defensa física destacan la producción de tricomas 

(Karioti et al. 2011), el desarrollo de espinescencia (Choong, 1996) o el incremento de la 

dureza de la hoja (Alonso-Forn et al., 2020). Teniendo en cuenta que la dureza está 

intrínsecamente correlacionada con el LMA y el hábito foliar, encontramos como las 

especies perennifolias y esclerófilas presentan menores niveles de herbivoría en 

comparación a las especies caducifolias y/o malacófilas (Mediavilla et al., 2018; Alonso-

Forn et al., 2020). Respecto a las defensas químicas, son numerosos los compuestos que 

han sido asociados a la disuasión de los herbívoros: fenoles, alcaloides, terpenoides o 

flavonoides, principalmente (Moreira et al., 2018). Por ejemplo, se ha encontrado una 

relación entre la producción de antocianinas y la protección frente a hojas jóvenes en la 

coscoja (Q. coccifera) (Karageorgou y Manetas, 2006). Por último, Mediavilla y 

colaboradores (2018) encontraron como hay una compensación entre defensas físicas y 

químicas, la cual está relacionada con la ontogenia de las hojas. Así, las hojas apostarían 

por invertir preferentemente en defensas químicas mientras se produce su desarrollo y, 

una vez maduras, las defensas físicas serían la principal barrera contra los herbívoros.  

 

1.5. Objetivos y estructura de la tesis 

 

1.5.1. Objetivos 

El principal objetivo de esta tesis es estudiar y evaluar las diferentes restricciones 

ambientales que condicionan la funcionalidad en diferentes especies de Quercus. Para 

ello se han establecido una serie de objetivos específicos que se detallan a continuación: 

i) Elaborar un sistema de estudio que incluya un clima con diferentes 

restricciones ambientales (clima mediterráneo) y una especie perennifolia de 

amplia distribución (Q. ilex) que tenga que soportar dichas restricciones. 

Evaluar y discutir en dicho sistema qué estreses son los que más comprometen 

la funcionalidad de la especie estudiada.  
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ii) Estudiar en un diverso set de especies, que intenten representar la mayor 

cantidad posible de grupos filogenéticos y climas ocupados por Quercus, 

como la morfología foliar es modulada por las diferentes condiciones 

climáticas de los hábitats; así como discutir la ventajas adaptativas que 

representan dichas modificaciones.  

 

iii) Analizar como la anatomía de los tejidos conductores del peciolo escalan 

proporcionalmente a las demandas fisiológicas de la hoja en un variado set de 

especies caducifolias y perennifolias de Quercus que ocupan diferentes 

climas. 

 

iv) Evaluar las diferentes estrategias posibles para hacer frente a la herbivoría en 

varias especies de Quercus abarcando todo el rango de esclerofilia del género. 

 

1.5.2. Estructura de la tesis 

La presente tesis consta de seis capítulos: La introducción general (Capítulo I), una 

revisión bibliográfica que incorpora metaanálisis (Capítulo II), tres artículos de 

investigación (Capítulos III, IV y V), y la discusión general junto con las conclusiones 

(Capítulo VI). Todos los capítulos de investigación han sido publicados en revistas 

internacionales indexadas en Journal Citation Reports (JCR) bajo las categorías Forestry y 

Plant Science. 

El capítulo II, titulado “Summer y winter can equally stress holm oak (Quercus ilex L.) in 

Mediterranean areas: A physiological view” ha sido publicado en la revista Flora (Q2 en 

Plant Science) en 2022. Este trabajo aborda el primer objetivo específico haciendo una 

revisión bibliográfica de numerosos trabajos acerca de cómo los diferentes estreses 

ambientales condicionan la funcionalidad de la encina (Q. ilex). Como especie perennifolia 

que vive en un clima con marcados periodos de estreses térmicos e hídricos, la encina ha 

tenido que desarrollar una serie de adaptaciones fisiológicas que le permitan ocupar 

dichos hábitats. Además, se incorporan datos nuevos que, junto con un metaanálisis de 

datos ya publicados en otros artículos, se concluye que se pueden apreciar diferencias 

significativas entre las dos subespecies de encina, siendo Q. ilex subsp. ballota más 

resistente tanto a la sequía como al frío en comparación a la subespecie ligeramente más 

mésica Q. ilex subp. ilex. 



18 
 

El capítulo III, titulado “Oak leaf morphology may be more strongly shaped by climate than 

by phylogeny” ha sido publicado en la revista Annals of Forest Science (Q1 en Forestry) en 

2024. Este capítulo se enfoca en el segundo objetivo específico, analizando diversos 

parámetros de la morfología foliar en 141 especies de Quercus. En la correlación de dichas 

variables con el clima, y teniendo en cuenta la filogenia de las especies, se puede apreciar 

como, a grandes rasgos, la morfología responde generando síndromes foliares a los 

diferentes macroclimas en los que habitan las especies. Con la excepción del LMA, los 

parámetros morfológicos están más modulados por el clima que por la filogenia. 

El capítulo IV, titulado “Xylem y phloem in petioles are coordinated with leaf gas exchange 

in oaks with contrasting anatomical strategies depending on leaf habit” ha sido publicado 

en la revista Plant Cell y Environment (D1 en Plant Science) en 2024. En este estudio se 

explora la anatomía del peciolo en diversas especies de Quercus. Como único nexo entre 

la hoja y el resto de la planta, el peciolo debe presentar una anatomía de sus tejidos 

conductores (xilema y floema) acorde a las necesidades de la lámina foliar, tanto de 

importación de agua para la transpiración como de exportación de azúcares procedentes 

de la fotosíntesis. Se cumpliría así con el tercer objetivo específico al demostrar como 

caducifolios y perennifolios siguen diferentes estrategias a la hora de producir y 

empaquetar sus conductos. 

El capítulo V, titulado “Trade‐offs among leaf toughness, constitutive chemical defense, y 

growth rates in oaks are influenced by the level of leaf mass per area” ha sido publicado en 

la revista Annals of Forest Science (Q1 en Forestry) en 2023. Este capítulo aborda el cuarto 

y último objetivo específico. Se analiza la contribución relativa de las tres principales 

defensas contra la herbivoría en hojas: la dureza, la producción de compuestos químicos 

disuasorios y la tasa de crecimiento. Se observa como las especies apuestan 

principalmente por una sola estrategia, siendo endurecer las hojas la preferida por las 

esclerófilas, mientras que las especies malacófilas optan por una de las otras dos 

estrategias.  
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SUPLEMENTARY MATERIAL 

Table S1. List of oak species studied, the section they belong to, the botanical garden 

they have been sampled and their leaf habit.  

Species Section Garden Leaf Habit 

Quercus acutissima Cerris CITA Deciduous 

Quercus agrifolia Lobatae CITA Evergreen 

Quercus alba Quercus Iturrarán Deciduous 

Quercus berberidifolia Quercus Iturrarán Evergreen 

Quercus brantii Cerris CITA Deciduous 

Quercus chrysolepis Protobalanus CITA Evergreen 

Quercus coccifera Ilex CITA Evergreen 

Quercus costaricensis Lobatae Iturrarán Evergreen 

Quercus crassipes Lobatae Iturrarán Deciduous 

Quercus engleriana Ilex Iturrarán Evergreen 

Quercus faginea Quercus CITA Deciduous 

Quercus falcata Lobatae Iturrarán Deciduous 

Quercus fusiformis Virentes Iturrarán Evergreen 

Quercus hemisphaerica Lobatae CITA Evergreen 

Quercus ilex Ilex Iturrarán Evergreen 

Quercus ithaburensis Cerris CITA Deciduous 

Quercus leucotrichophora Ilex CITA Evergreen 

Quercus longispica Ilex Iturrarán Evergreen 

Quercus macrocarpa Quercus CITA Deciduous 

Quercus microphylla Quercus Iturrarán Evergreen 

Quercus monimotricha Ilex Iturrarán Evergreen 

Quercus montana Quercus Iturrarán Deciduous 

Quercus muehlenbergii Quercus CITA Deciduous 

Quercus myrsinifolia Cyclobalanopsis CITA Evergreen 

Quercus pyrenaica Quercus CITA Deciduous 

Quercus robur Quercus CITA Deciduous 

Quercus rubra Lobatae CITA Deciduous 

Quercus semecarpifolia Ilex CITA Evergreen 

Quercus stellata Quercus CITA Deciduous 

Quercus suber Cerris CITA Evergreen 

Quercus velutina Lobatae Iturrarán Deciduous 

Quercus virginiana Virentes CITA Evergreen 

Quercus yunnanensis Quercus Iturrarán Deciduous 
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Table S2. Summary of the ANOVA performed for each trait individually. Percentage of 

variance explained by species, garden and residuals. Significance level is showed with 

asterisks (*** < 0.001, ** = 0.001-0.01, * = 0.01-0.05). 

Trait Species Garden Residuals 

            

LA 89.25 *** 3.26 *** 7.48 

Apet 79.43 *** 8.51 *** 12.05 

Ac 73 *** 9.27 *** 17.73 

Ax 77.74 *** 3.27 *** 18.99 

dhx 82.29 *** 2.08 *** 15.62 

XLA 79.97 *** 12.39 *** 7.63 

Khx 64.49 *** 0.15   35.36 

Ksx 75.61 *** 0.24   24.14 

LSC 61.51 *** 1.45 * 37.04 

Ap 63.25 *** 17.99 *** 18.77 

dhp 57.8 *** 23.73 *** 18.47 

PLA 76.32 *** 0.38   23.3 

Khp 57.35 *** 19.1 *** 23.55 
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Table S3. Summary of the linear regressions via mixed model including the garden as a 

random factor. Transformation applied to data; variance explained by the random factor 

(garden) and significance of the correlations. Significance level is showed with asterisks 

(*** < 0.001, ** = 0.001-0.01, * = 0.01-0.05). Note that mixed models resulted to have 

the same significative correlations as simple linear regressions.  

y x Variance explained by Garden P-value 

        

Apet LA 0.04 *** 

Ac LA 0.01 *** 

Ax LA 0 *** 

dhx LA 0 *** 

XLA LA 0 *** 

Ap LA 0.1 *** 

dhp LA 0.01 *** 

PLA LA 0.1 *** 

Ap Ax 0.08 *** 

Khx LA 0.12 *** 

Ksx LA 0.11 *** 
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Table S4. Summary of the variance explained in the ANOVA performed for each trait 

individually taking into account the garden, leaf habit and the interaction between both 

(Garden*LeafHabit). Significance level is showed with asterisks (*** < 0.001, ** = 

0.001-0.01, * = 0.01-0.05). The sum of the variances may not be 100 because of rounding. 

Trait Garden Leaf Habit 
Garden*Leaf 

Habit 
Residuals 

                

LA 3.26 ** 34.9 *** 0.005   61.84 

Apet 8.51 *** 4.39 ** 0.1   87 

Ac 9.27 *** 10.88 *** 0.05   79.8 

Ax 3.27 * 12.23 *** 0.04   84.46 

dhx 2.09 * 30.73 *** 2.19 * 64.98 

XLA 12.4 *** 27.58 *** 4.69 *** 55.33 

Ap 17.99 *** 7.79 *** 0.57   73.65 

dhp 23.73 *** 18.97 *** 5.15 *** 52.15 

PLA 0.38   28.9 *** 1.25   69.47 

Khx 0.15   18.15 *** 0.002   81.7 

Ksx 0.24   30.2 *** 0.82   68.74 

Khp 19.1 *** 2.61 * 1.04   77.25 
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Fig. S1. Scaling relationship between xylem (Ax) and phloem (Ap) conductive areas for 

deciduous (blue triangles) and evergreen (orange dots) species. Each point represents one 

individual measure. Colored continuous lines represent the best fit for each leaf habit 

separately. The dotted red line shows the theoretical isometric scaling between the two 

conductive areas. Both regressions are highly significant (P < 0.001). 

 

 

Fig. S2. Boxplots of the different xylem conductivity-related measurements for deciduous 

(blue) and evergreen (orange) species: a) Hydraulic conductivity (Khx), b) xylem specific 

conductivity (Ksx) and c) leaf-specific conductivity (LSC). Red asterisks show significant 

(P < 0.001) differences between species leaf habit. 
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Fig. S3. Correlation between the Aridity Index (AI) and hydraulic diameter of xylem (dhx) 

for deciduous (blue triangles) and evergreen (orange circles) species. Each point 

represents the mean value (± SD) of a species. Low values of AI represent xericity and 

high values humidity. The relationship is significant for both deciduous (P = 0.028; R2 = 

0.249) and evergreen species (P = 0.018; R2 = 0.274). 
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Fig. S4. Correlation between the mean of daily minimum temperatures during the coldest 

quarter (Tmin) and hydraulic diameter of xylem (dhx) for evergreen species. Each point 

represents the mean value (± SD) of a species. There is not significant relationship 

between the variables (P = 0.368).  
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6.1. Discusión general 

Partiendo del objetivo general de esta tesis, se ha conseguido aportar más información 

acerca de cómo afectan los diferentes estreses ambientales, especialmente los abióticos, 

al género Quercus. Así, quedan reflejadas numerosas adaptaciones y explicados varios 

procesos para enfrentarse a dichos estreses a todos los niveles: (i) en cuanto al número de 

especies, se abordan desde estudios monoespecíficos (Capítulo II), hasta estudios 

multiespecíficos (Capítulos III, IV y V), con especial detalle al Capítulo III, que abarca un 

tercio de la biodiversidad del género; (ii) se explican desde adaptaciones morfoanatómicas 

(Capítulos II, III, IV y V), hasta algunos procesos fisiológicos (Capítulos II y IV); (iii) desde 

la escala “macro”, estudiando caracteres morfológicos foliares (Capítulo III), hasta la 

escala “micro”, analizando la anatomía de los tejidos (conductores, soporte, protección…) 

en diferentes partes de la planta (lámina, pecíolo, tallo) (Capítulos II, IV y V) y, (iv) aunque 

sobre todo se tienen en cuenta factores abióticos (clima) (Capítulos II, III y IV), también se 

consideran —en menor medida— el papel de factores bióticos (Capítulo V). En definitiva, 

esta tesis aporta contribuciones a explicar la gran variabilidad, diversidad y plasticidad de 

las especies del género Quercus que les permiten colonizar hábitats tan diferentes a lo 

largo de todo el hemisferio norte. 

Comenzando por el estudio más simple contemplado en la presente tesis (Capítulo II), 

esto es, considerando una sola especie (Q. ilex) y un solo clima (Mediterráneo), se pueden 

observar claros patrones de respuesta a las restricciones ambientales. Como se vio en el 

Capítulo I, el clima Mediterráneo destaca por la existencia de dos periodos separados de 

estrés que limitan el periodo vegetativo: el verano, a través de la aridez, y el invierno, a 

través de las bajas temperaturas. Estas condiciones tan particulares, que no se dan en 

ningún otro zonobioma arbóreo del mundo, conllevan una flora altamente especializada a 

dichas condiciones. Así, Breckle (2002) propone como propio de este zonobioma los 

bosques y arboledas perennifolias y esclerófilas, con Q. ilex como máximo representante 

en las zonas circummediterráneas sensu stricto. De hecho, la distribución de la encina 

solapa casi a la perfección con el clima mediterráneo en el Viejo Mundo, perdiendo esta 

especie importancia en el paisaje hacia el extremo oriental de su área de distribución, 

donde es sustituida por otras quercíneas como Q. aucheri. El taxón Q. ilex es un taxón tan 

complejo en lo morfológico, ecológico y climático, que ha llevado ha llevado a considerarlo 

como la suma de dos subespecies: Q. ilex subespecie ballota (Desf.) Samp. (sin. Q. 

rotundifolia Lam.) y Q. ilex subespecie ilex L. (Schwarz, 1993, Flora Europea, Segunda 

Edición; Amaral-Franco, 1990, Flora Ibérica), o de dos especies (Schwarz, 1964, Flora 
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Europea, Primera Edición). No obstante, con independencia de su estatus taxonómico, 

que no es el objeto de estudio de esta tesis, el capítulo II visita la existencia de dos 

morfotipos con claras y evidentes diferencias ecofisiológicas. 

Este capítulo analiza, a partir de la información actualmente publicada, los principales 

estreses que genera el clima mediterráneo: el estrés hídrico, ya sea edáfico o atmosférico 

durante el verano; y el estrés térmico, tanto por altas como por bajas temperaturas. 

Comenzando por el estrés hídrico, y considerando el taxón Q. ilex en su conjunto, este 

demuestra tener una alta resistencia a la cavitación inducida por sequía, equivalente a la 

de otras especies de Quercus que ocupan zonas eminentemente áridas. No obstante, un 

análisis más detallado señala la existencia de un comportamiento bimodal en cuanto a 

esta respuesta. Así, los datos procedentes de poblaciones ibéricas o norteafricanas, 

asumiendo con gran probabilidad que se trate de la subespecie Q. ilex ballota (en adelante 

morfotipo Ballota) presentan valores significativamente más elevados de resistencia a la 

cavitación, es decir, un P50 más negativo (P50 = -5.5 MPa), que aquellas procedentes de 

poblaciones franceses o italianas, asumiendo su condición de Q. ilex ilex (en adelante 

morfotipo Ilex) (P50 = -3.9 MPa). Sin embargo, más casuística es necesaria para establecer 

la geografía de estas diferencias y sobre todo la genética de las mismas a través de las 

peculiaridades del xilema. Estas diferencias en P50 entre ambos morfotipos de encina 

pueden tener consecuencias críticas en su resistencia a la sequía, especialmente en lo 

relativo a su “margen de seguridad” (safety margin). De hecho, la distribución occidental 

del morfotipo Ballota coincide con las zonas de mayor aridez en toda el área de distribución 

de Q. ilex, ocupando zonas genuinamente semiáridas según el índice de Emberger en 

amplias zonas de la Península Ibérica y Marruecos. Por el contrario, el morfotipo Ilex ocupa 

condiciones subhúmedas-húmedas en la inmensa mayoría de su área de distribución, 

principalmente ligadas a zonas costeras, desde el sureste de Francia hasta Turquía. No 

obstante, el estudio de este parámetro ha revelado la existencia de una posible plasticidad 

en el valor de P50 en esta especie (Peguero-Pina et al., 2014). Un análisis más detallado de 

esta plasticidad debería ser considerado en sí mismo un posible objetivo a estudiar con 

mayor profundidad para esta especie.  

Las altas temperatura son un factor estresante que afecta a varios procesos y estructuras 

celulares, como: (i) la estabilidad de las membranas (Bischof et al., 1995), (ii) la función de 

determinadas enzimas (p. ej., la rubisco) (Bernacchi et al., 2002), o (iii) la integridad del PSII 

(Arnold et al., 2021), entre otras. La temperatura letal calculada por nosotros para el 

morfotipo Ballota resultó ser de 50.2 ºC, temperatura muy similar a la publicada en otras 
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especies vegetales estudiadas (Daniell et al., 1969; Ranney y Peet, 1994; Krause et al., 

2013). Al alcanzarse esta temperatura se producen los daños más drásticos en la 

ultraestructura e integridad celular de la hoja, que pueden ser fácilmente detectados 

midiendo los valores de la fluorescencia variable de clorofilas (FV/FM). Dicho umbral 

térmico está, de momento, lejos de las temperaturas máximas normalmente alcanzadas 

incluso en el extremo más cálido del área de distribución de la especie. Por lo tanto, las 

altas temperaturas, en sí mismas, no parecen ser un factor de daño tan importante como 

el estrés hídrico. No obstante, otros procesos que no son críticos para la supervivencia del 

individuo o los órganos —como son la eficiencia de la fotosíntesis— sí que podrían verse 

afectados al exponerse a temperaturas elevadas por encima de las óptimas. 

Una alta temperatura del aire combinada con una baja humedad relativa resulta en una 

elevada demanda evaporativa por parte de la atmósfera, asociada a valores de VPD altos. 

Varios estudios han puesto en evidencia que la encina es una especie sensible al valor de 

VPD, respondiendo con un cierre estomático a valores de 2-3 kPa, inferiores incluso a los 

reportados para otras quercíneas caducifolias con las que habita en simpatría (Mediavilla 

y Escudero, 2003; Sancho-Knapik et al., 2022). Además, valores altos de VPD suelen 

coincidir con valores bajos de Ψs durante el verano mediterráneo, lo cual provoca un efecto 

sinérgico que hace que la encina cierre aun antes sus estomas (Sancho-Knapik et al., 

2022). Las consecuencias de mantener los estomas cerrados, bajo condiciones de alta luz, 

conlleva la llegada de un exceso de radiación a la hoja que no es derivada a la asimilación 

de carbono. Ante la simultaneidad de ambas circunstancias, la encina ha demostrado que 

es capaz de poner en marcha diferentes mecanismos de fotoprotección. Las bajas 

temperaturas invernales también exigirán de mecanismos de fotoprotección durante los 

frecuentemente luminosos días invernales. En este caso la inactivación metabólica 

asociada a las bajas temperaturas promueve un exceso de radiación que puede ser dañino 

al no poderse canalizar hacia procesos de asimilación de carbono. 

Las bajas temperaturas invernales también provocan, a su vez, numerosos ciclos de hielo-

deshielo a lo largo de toda la estación, los cuales pueden comprometer la integridad del 

xilema por los mecanismos expuestos en el capítulo I, II. El menor diámetro de los vasos 

en el morfotipo Ballota respecto del morfotipo Ilex (Capítulo II) podría garantizar una mayor 

resistencia a la cavitación asociada a estos ciclos de hielo-deshielo. No obstante, más 

estudios reportando el tamaño de los vasos en diferentes procedencias iberoafricanas son 

aún necesarios. De hecho, esto hace que el límite altitudinal y septentrional de Q. ilex esté 

más asociado al frío que a la sequía (Nardini et al., 2000). Sin embargo, esta afirmación 
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tiene un sesgo asociado al hecho de que las poblaciones sobre las que se realizó este 

estudio están probablemente conformadas por morfotipo Ilex, donde se reportan el mayor 

diámetro de vasos. En las áreas donde esto se ha realizado, las temperaturas mínimas 

durante invierno son suaves, lo que le permite a la encina producir vasos más grandes con 

un menor riesgo de cavitación por ciclos de hielo-deshielo (Lo Gullo y Salleo, 1993), con 

los beneficios hidráulicos que ello conlleva. De hecho, se encuentran diferencias 

significativas en la temperatura letal por congelación entre ambas subespecies, siendo el 

morfotipo Ilex más vulnerable que el morfotipo Ballota. Este último morfotipo, por el 

contrario, vive en zonas expuestas a temperaturas menores y heladas más frecuentes en 

invierno, especialmente en áreas del Sistema Ibérico y el Atlas marroquí. Hay que tener en 

cuenta que esta temperatura letal por heladas, al igual que la temperatura letal por calor, 

está alejada de las temperaturas mínimas promedio alcanzadas en sus respectivas 

procedencias. No obstante, como ya se ha indicado anteriormente, el frío invernal obliga a 

la planta a activar mecanismos de fotoprotección para sobrellevar el efecto combinado de 

la alta radiación invernal y las bajas temperaturas (García-Plazaola et al., 2017, Corcuera 

et al., 2005). En cualquier caso, un mejor conocimiento de algunos aspectos básicos de la 

conformación del PSII en la encina, como la caracterización de la subunidad S del PSII 

(PsbS) serían aún necesarios. La reciente publicación del genoma completo de Q. ilex 

ballota (Rey et al., 2023) facilitará este tipo de avances en el conocimiento de la encina. 

Pasando a un modelo multiespecífico que contempla la gran mayoría de los climas 

ocupados por las quercíneas (con excepción de una representación significativa de 

especies de climas ecuatoriales), también se observan patrones de respuesta 

generalizados de las especies —síndrome foliares— como respuesta a las condiciones 

ambientales. Como se explica en el capítulo III, los climas de Köppen se agruparon en 6 

macroclimas: árido, mediterráneo, tropical (zonobioma II de Walter), templado-cálido, 

templado-frío y ecuatorial (este último no considerado en el estudio). El espectro climático 

de los cinco macroclimas analizados segrega de manera bastante efectiva las diferentes 

condiciones climáticas de cada uno de los climas, con la excepción de los climas árido y 

mediterráneo, los cuales están completamente solapados, y una ligera superposición de 

ambos climas templados. 

La morfología foliar, por su parte, presenta diferencias significativas en todos los 

caracteres analizados, especialmente en los cuantitativos. Esta morfología está explicada 

en mayor medida por el clima ocupado por las especies que por su proximidad filogenética, 

con la excepción de los valores de LMA. Esto no significa que éste no responda a variables 
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climáticas, ya que ha demostrado ser bastante plástico como respuesta a la sequía, la 

exposición de luz, la herbivoría, etc. (Niinemets, 2001; Poorter et al., 2009; Onoda et al., 

2011; Mediavilla et al., 2018; Sancho-Knapik et al., 2021), sino que probablemente se deba 

a la presencia de secciones bastante homogéneas en su LMA. Cuando se analizan todos 

los caracteres mediante el FAMD, se puede apreciar como la morfología de las quercíneas 

está reflejada por un gradiente continuo, ya que el análisis no segrega grupos 

completamente aislados. Incluso teniendo en cuenta los macroclimas de las especies, se 

puede ver un amplio solapamiento entre ellos. A pesar de dicho solapamiento, 

determinados caracteres morfológicos parecen estar asociados a macroclimas 

concretos, y, por ende, a determinadas variables climáticas. Esta interpretación del FAMD 

está apoyada estadísticamente, ya que la correlación entre los valores PC1-Morph y PC1-

Clim presentan una relación significativa, incluso teniendo en cuenta la filogenia a través 

de una regresión usando el método PGLS. Esta relación parece estar indicando un eje de 

termicidad, ya que las especies tropicales ocupan un extremo y las templado-frías el 

opuesto, con una mezcla de los macroclimas restantes en el centro. Asimismo, la 

correlación entre los valores de PC2-Morph y PC2-Clim también arroja una relación 

significativa, lo que parece estar indicando un eje de xericidad, con algunas especies 

tropicales (de climas A de Köppen) y templado cálidas en el extremo lluvioso, mientras que 

las especies mediterráneas y áridas se ubicarían en el extremo seco. 

En cualquier caso, la complejidad morfológica no puede ser fácilmente reducida a la 

explicada por solo dos dimensiones. Por cuanto la continuidad morfológica y climática 

entre las especies y la variabilidad intra e interespecífica impide proponer un solo síndrome 

foliar canónico por macroclima. La incorporación de más caracteres morfológicos, 

especialmente cuantitativos, sería deseable para futuros estudios. A pesar de esta 

dificultad, sí que se han podido reconocer algunas tendencias en los síndromes foliares, 

identificables con los macroclimas estudiados, y que podrían tener una explicación 

adaptativa. Así, las especies templado-frías, algunas templado cálidas y las 

submediterráneas están caracterizadas por ser hojas grandes, malacófilas, caducifolias, 

de márgenes desde profundamente lobuladas (submediterráneas) a ligeramente 

lobuladas y obovadas. Este síndrome estaría adaptado a (i) evitar las heladas invernales a 

través de la caducifolia, (ii) optimizar la captación de luz para fotosintetizar el corto periodo 

favorable del que disponen mediante el desarrollo de grandes hojas obovadas, (iii) reducir 

su coste de producción y optimizar su payback —siguiendo los postulados del LES—, 

mediante la producción de hojas malacófilas y, (iv) especialmente en el caso de la 
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submediterráneas, a incrementar su conductividad hidráulica haciendo hojas 

profundamente lobuladas. 

Las especies tropicales tienden a presentar hojas lanceoladas, alargadas, con ápices 

acuminados, de bordes enteros, serrados u ondulados, ligeramente esclerófilas, 

perennifolias (o brevideciduas) y glabras. La perennifolia estaría presente por los largos 

periodos vegetativos, siendo en la mayoría de los casos el año completo y, en aquellos con 

un breve periodo seco, volviéndose brevideciduas. La esclerofilia incrementa la resistencia 

mecánica de las hojas, que les serviría en estos climas como refuerzo estructural frente la 

climatología adversa (p. ej., precipitaciones extremas); y, además, como defensa a la 

intensa presión de los herbívoros en estos climas. La forma alargada, con ápices 

acuminados sería una adaptación para facilitar la evacuación del agua, con la presencia 

de un característico drip-tip (ápice caudado) en aquellas especies ocupando las zonas 

más lluviosas de todo el rango de distribución del género. El cambio de una pubescencia 

por una glaucescencia podría estar orientado, una vez más, a la ayuda de la evacuación 

del agua de la lámina foliar. 

Las especies áridas y las genuinas mediterráneas se caracterizan por desarrollar hojas 

pequeñas, muy esclerófilas, mayoritariamente perennifolias, redondeadas, de bordes 

enteros y con tendencia a desarrollar pubescencia. La forma pequeña evitaría el 

sobrecalentamiento, aunque la forma redondeada, paradójicamente, dificultaría la 

disipación de calor. Se ha demostrado como la presencia de tricomas adaxiales aumenta 

la reflectancia de la hoja, disminuyendo la radiación recibida. La pubescencia abaxial ha 

sido interpretada como un rasgo xeromórfico, sin embargo, esta relación es ampliamente 

cuestionada (Aronne y DeMicco, 2001; Haworth y McElwain, 2008). Si que parece más claro 

el papel de los tricomas como elemento disuasorio contra herbívoros, al igual que la 

espinescencia que presentan algunas de estas especies (Karioti et al., 2011; Choong, 

1996). La perennifolia les permitiría optimizar el periodo vegetativo sobre las caducifolias, 

al aprovechar periodos térmica e hídricamente favorables en primavera u otoño, cuando 

las caducifolias no tienen hojas. Por otro lado, la esclerofilia sería una inversión por parte 

de las hojas para asegurar su supervivencia ante las amenazas bióticas (Capítulo V) y 

abióticas, entre ellas la deshidratación (Oertli, 1986), permitiéndoles sobrevivir el tiempo 

necesario como para recuperar la inversión hecha en la producción de dichas hojas. 

Mención especial merece el clima mediterráneo, ya que, de los estudiados, es el que 

induce mayor variabilidad morfológica. En el capítulo III se muestra como existe un 
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gradiente morfológico desde el síndrome exhibido por la encina (Capítulo II), y compartido 

con las especies áridas, hasta el submediterráneo, compartido con las especies 

templado-frías (p. ej., Q. pyrenaica o Q. cerris). Estas especies pueden llegar a vivir en 

simpatría o en zonas climáticamente muy similares. El éxito de esta convivencia a pesar de 

tener morfologías foliares muy variadas radica en las diferentes estrategias fisiológicas y 

ecológicas de estas especies (Ramírez-Valiente et al., 2020; Gil-Pelegrín et al., 2017). 

Continuando con el estudio multiespecífico, esta vez profundizando en parámetros 

anatómicos, llegamos a los resultados del capítulo IV. A pesar de que el estudio se realizó 

en un número de especies menor que el capítulo III, la selección de las mismas abarca 

una variabilidad climática y filogenética representativa de todo el género. En este capítulo 

queda patente que el pecíolo, como único punto de unión entre la lámina foliar y el resto 

de la planta, adapta la estructura de sus tejidos vasculares a las necesidades de la lámina. 

Aunque las tasas de transpiración y fotosíntesis por unidad de superficie pueden variar en 

gran medida entre especies, una hoja de mayor tamaño necesitará, en términos generales, 

un mayor suplemento de agua y producirá una mayor cantidad de azúcares, ambos por 

unidad de tiempo, que una de menor tamaño. Esto conlleva que el pecíolo desarrolle un 

xilema con una conductividad hidráulica suficiente para satisfacer dichas demandas, lo 

que puede lograrse mediante el aumento en el tamaño de los vasos, de la superficie 

vascular, o una combinación de ambas. La exportación de azúcares fotosintetizados 

requerirá, por su parte, un floema acorde a dicha producción, siguiendo la misma 

estrategia expuesta para el xilema. 

Estos postulados son encontrados en el estudio, donde todos los parámetros analizados 

incrementan con el LA, sin embargo, no lo hacen de manera lineal, sino que siguen un 

escalado alométrico. Es decir, hay una restricción al incremento tanto al dh como al área 

conductora en hojas de mayor tamaño. Incrementar la conductividad hidráulica a través 

del incremento en el dh es mucho más efectiva que aumentar el área conductora, pero 

compromete la funcionalidad de los conductos (Wheeler et al., 2005). Vasos del xilema 

más grandes son más susceptibles a cavitar por sequía o por frío, como se ha expuesto en 

el capítulo I. Por su parte, si los tubos cribosos fueran demasiado grandes (i) podrían tener 

dificultades para generar el gradiente de presión de turgencia necesario para mover la 

sabia elaborada por el floema y (ii) serían más susceptibles de ser atacados por áfidos. 

Estas relaciones anatómicas reflejan —en última instancia— unas necesidades 

fisiológicas, que se traducen en un incremento en el suplemento de agua (Kh) por el xilema 
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para abastecer las hojas de mayor tamaño, que tendrán —en promedio— una mayor 

conductancia estomática a nivel de hoja en comparación a una hoja de menor tamaño.  Lo 

mismo ocurre con la fotosíntesis, donde una mayor área de floema y/o células floemáticas 

más grandes en el peciolo se correlacionan con tasas fotosintéticas, a nivel de hoja, 

mayores. 

El otro resultado, quizás más interesante, de este estudio se halla cuando se analizan las 

diferencias en el hábito foliar. Partiendo de la base de que los estreses climáticos —

principalmente frío y aridez— condicionan parámetros como son el LA, LMA (Capítulo III) 

y dh (Capítulo II), el siguiente paso es analizar como repercuten en la LSC de caducifolios 

y perennifolios. En casi todos los parámetros analizados, las especies caducifolias 

presentan diferencias significativas con las perennifolias, probablemente debido a un LA 

promedio significativamente mayor en caducifolias comparado con perennifolias. De 

hecho, en el rango de áreas foliares donde se solapan, presentan escalados y 

comportamientos similares. No obstante, una vez se analiza la LSC, el factor del LA se 

elimina, ya que representa la eficiencia intrínseca de una hoja, es decir, cuanta agua es 

capaz de suministrar en relación con su área foliar (LSC = Kh /LA). A pesar de esto, las 

caducifolias siguen presentando LSC significativamente más altas que las perennifolias, 

lo cual se debe a la estrategia seguida para incrementar su Kh —y, por ende, su LSC— 

mediante el aumento del tamaño de los vasos. Aunque algunas perennifolias consiguen 

aumentar su LSC a través de la producción de vasos de mayor diámetro (p. ej., Q. 

semecarpifolia), estas especies coinciden con las perennifolias de LA más grandes. Las 

perennifolias de hoja pequeña, por el contrario, son capaces de incrementar sus LSC a 

través de la producción de más área de xilema, manteniendo diámetros de vasos 

pequeños, lo cual está indicando una clara estrategia conservadora al producir más vasos, 

pero menos vulnerables. Una vez más, de acuerdo con los postulados del LES, las hojas 

más longevas tienen que seguir estrategias más conservadoras para recuperar la mayor 

inversión que supone producir dichas hojas en comparación a hojas de vida más corta. 

En lo que respecta a las estrategias defensivas frente a la presión biótica, en primer lugar, 

se observa como existe una amplia variación en la contribución relativa de los diferentes 

mecanismos de defensa considerados (WF, RGR y CT) según la especie. Sin embargo, 

dentro de esta variabilidad, las especies estudiadas tienden a maximizar una única 

estrategia defensiva en detrimento de las otras dos. Esto se explicaría por el coste que 

supone la inversión en estrategias contra la herbivoría, ya que los recursos destinados por 

parte de una planta a defenderse no pueden ser invertidos en otras funciones como son el 
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crecimiento o la reproducción (Heil y Bostock, 2002; Koricheva et al., 2004). Por otro lado, 

este trade-off entre los diferentes mecanismos estaría asociado con el gradiente de 

esclerofilia del género. Así, las especies más esclerófilas optarían por una estrategia 

basada en defensas físicas como es el WF (Alonso-Forn et al., 2023). Las especies de LMA 

intermedios y bajos optarían, indistintamente, por defenderse mediante un mecanismo de 

tolerancia como es el RGR, o bien con defensas químicas como son los taninos 

condensados.  

En ningún caso se encuentran especies que maximicen dos de las estrategias 

consideradas, aunque, por el contrario, sí que se encuentran especies con niveles 

relativamente bajos de los tres mecanismos de defensa. Los dos ejemplos más notables 

serían Q. pyrenaica y Q. cerris. En el caso de Q. pyrenaica, esta especie presenta una densa 

capa de tricomas tanto adaxial como abaxialmente, los cuales han sido descritos como 

una barrera física contra la herbivoría (Kitamura et al., 2007). En cuanto a Q. cerris, parece 

ser la especie más vulnerable en este estudio. No obstante, su principal mecanismo de 

defensa podría estar basado en estrategias no contempladas en este estudio, por ejemplo, 

de naturaleza indirecta o evasiva. 

Por último, en este estudio asumimos los postulados clásicos del LES acerca de que las 

hojas esclerófilas —de mayor LMA— son más caras, en términos de costes de 

construcción (gramos de glucosa por gramos de peso de seco). Si bien esta asunción 

generalmente se cumple (Wright et al., 2004; Onoda et al., 2017), la correlación podría 

deberse a que las hojas esclerófilas (y casi siempre perennifolias), son, generalmente, más 

pequeñas que las malacófilas caducifolias, una tendencia que también suele darse en las 

especies de Quercus, aunque con excepciones. De hecho, Merino (1987) no encuentra 

diferencias significativas al comparar los costes de producción en especies caducifolias y 

perennifolias del mismo tamaño. Por otro lado, Villar y Merino (2001) sugieren como las 

hojas de mayor tamaño alocarían más recursos a la producción de celulosa y hemicelulosa 

—como compuestos de refuerzo estructural—, que son, a su vez, los compuestos con 

menor coste de producción. No obstante, otros estudios han demostrado como las 

especies esclerófilas ganan dureza (p. ej., Fuerza máxima, WF, etc.,) a través de la 

inversión en compuestos baratos en términos de coste de producción, es decir, la celulosa 

o la hemicelulosa (Kitajima et al., 2012; Alonso-Forn et al., 2023). Por lo tanto, el debate 

sobre si las especies perennifolias son necesariamente más caras por unidad de superficie 

que las caducifolias está aún abierto.
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6.2. Conclusiones 

A continuación, se detallan las conclusiones extraídas de cada uno de los objetivos 

específicos expuestos en el capítulo I: 

 

i) Elaborar un sistema de estudio que incluya un clima con diferentes 

restricciones ambientales (clima mediterráneo) y una especie perennifolia de 

amplia distribución (Q. ilex) que tenga que soportar dichas restricciones. 

Evaluar y discutir en dicho sistema qué estreses son los que más comprometen 

la funcionalidad de la especie estudiada.  

 

1. La encina (Q. ilex) es una especie con multitud de adaptaciones para enfrentarse a las 

limitaciones impuestas por el clima mediterráneo. Como especie perennifolia, sigue 

estrategias extremadamente conservadoras para minimizar cualquier posible daño a 

sus hojas: su xilema presenta una alta resistencia a la cavitación, cierra estomas a 

valores de VPD bajos, es decir, sigue una estrategia ahorradora en el uso del agua y 

presenta numerosos mecanismos de fotoprotección. 

 

2. Dentro de su gran conservadurismo en comparación a otras especies, Q. ilex presenta 

diferencias significativas entre sus dos morfotipos, estando el morfotipo Ballota ligado 

a condiciones más continentales y adversas que el morfotipo Ilex, el cual está ligado a 

zonas costeras con condiciones más suaves. Así, el morfotipo Ballota presenta vasos 

más pequeños, mayor resistencia a la cavitación y mayor tolerancia al frío que el 

morfotipo Ilex. 

 

ii) Estudiar en un diverso set de especies, que intenten representar la mayor 

cantidad posible de grupos filogenéticos y climas ocupados por Quercus, como 

la morfología foliar es modulada por las diferentes condiciones climáticas de 

los hábitats; así como discutir la ventajas adaptativas que representan dichas 

modificaciones.  
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3. Las especies de Quercus se organizan, a nivel global, en grupos climáticos definidos 

que reflejan síndromes morfológicos foliares específicos. Incluso cuando crecen en las 

mismas condiciones climáticas, los robles desarrollan rasgos que sugieren 

adaptaciones ecológicas distintivas en sus lugares de origen. 

 

4. Aunque no se puede rechazar una señal filogenética presente en los rasgos 

morfológicos analizados, especialmente en el caso del LMA, la morfología foliar 

responde de manera más efectiva al clima ocupado por las especies que a la filogenia. 

 

iii) Analizar como la anatomía de los tejidos conductores del peciolo escalan 

proporcionalmente a las demandas fisiológicas de la hoja en un variado set de 

especies caducifolias y perennifolias de Quercus que ocupan diferentes 

climas. 

 

5. Las especies de Quercus presentan dos estrategias diferentes a la hora de producir y 

empaquetar sus conductos vasculares que se identifican con los dos hábitos foliares. 

Así, las especies caducifolias que tienen hojas más grandes y necesitan una mayor Kh, 

optan por incrementar dicha conductividad mediante la producción de vasos muy 

grandes, con sus respectivas implicaciones sobre su vulnerabilidad. Por el contrario, 

las especies perennifolias, que suelen tener hojas más pequeñas, producen vasos más 

pequeños, y, por tanto, menos vulnerables. A pesar de tener una menor LSC que las 

caducifolias, las especies perennifolias son capaces de incrementar, hasta cierto 

punto, su LSC mediante el incremento en área de xilema. 

 

6. El xilema y floema del pecíolo acomodan su anatomía a las necesidades fisiológicas de 

las hojas: transpiración y fotosíntesis, respectivamente. Existen claras relaciones de 

escalado entre el área conductora y el tamaño de los conductos con el LA, aunque 

dichas relaciones reflejan en todos los casos una alometría. Estas limitaciones al 

crecimiento lineal estarían explicadas por una serie de restricciones, principalmente 

de carácter ambiental.  
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iv) Evaluar las diferentes estrategias posibles para hacer frente a la herbivoría en 

varias especies de Quercus abarcando todo el rango de esclerofilia del género. 

 

7. Las especies de Quercus muestran un trade-off entre los mecanismos defensivos 

estudiados, apostando principalmente por un único mecanismo y exhibiendo niveles 

de bajos a intermedios de los dos restantes. 

 

8. Los mecanismos defensivos estudiados se asocian con el gradiente de LMA del género. 

Así, las especies más esclerófilas se defienden aumentando su WF, mientras que las 

especies malacófilas y de esclerofilia intermedia o bien presenten altos ratios de 

crecimiento relativo, o bien producen altas concentraciones de taninos condensados. 
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6.3. Conclusions 

Below are the conclusions drawn from each specific objective presented in Chapter I: 

 

i) Develop a study system that incorporates a climate with various environmental 

constraints (Mediterranean climate) and an evergreen species with a wide 

distribution (Q. ilex) that must cope with these conditions. Evaluate and discuss 

within this framework which stresses most compromise the functionality of the 

studied species. 

 

1. The holm oak (Q. ilex) is a species with numerous adaptations to cope with the 

limitations imposed by the Mediterranean climate. As an evergreen species, it 

developpes highly conservative strategies to minimize potential leaf damage: the xylem 

shows high resistance to cavitation, stomata are closed at low VPD values, this is, a 

water-conserving strategy and has various photoprotection mechanisms. 

 

2. Despite its conservative nature compared to other species, Q. ilex shows significant 

differences between the two morphotypes proposed. The Ballota morphotype is 

associated with harsher, more continental conditions, while the Ilex morphotype 

thrives in milder, coastal environments. Consequently, Ballota has smaller vessels, 

higher cavitation resistance, and greater cold tolerance than Ilex. 

 

ii) Study in a diverse set of species, represented by a wide range of phylogenetic 

groups and climates occupied by Quercus, how leaf morphology is modulated 

by different environmental conditions and discuss the adaptive advantages 

these modifications confer. 

 

3. Globally, Quercus species are grouped into distinct climate clusters that 

correspond to specific leaf morphological syndromes. Even when growing under 

the same climatic conditions, oaks display traits that relate to ecological 

adaptations in their native habitats. 
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4. While a phylogenetic signal cannot be neglected in the analyzed traits, particularly 

for LMA, leaf morphology is more strongly influenced by the climate occupied by the 

species than by the phylogenetic legacy. 

 

iii) Analyze how the anatomy of the vascular tissues in the petiole scales 

proportionally to the physiological demands of the leaves in a varied set of 

deciduous and evergreen Quercus species occupying different climates. 

 

5. Quercus species exhibit two distinct strategies for constructing and organizing their 

vascular conduits, corresponding to their leaf habits. Deciduous species, with 

larger leaves and higher hydraulic conductivity (Kh), increase this conductivity by 

producing large vessels, which in turn affect their vulnerability. Evergreen species, 

with generally smaller leaves, have smaller, less vulnerable vessels. Despite a 

lower leaf-specific conductivity (LSC) compared to deciduous species, evergreens 

can increase LSC to some extent through greater xylem area. 

 

6. The xylem and phloem in the petiole adapt anatomically to meet the physiological 

requirements of the leaves: transpiration and photosynthesis, respectively. There 

are clear scaling relationships between both conductive area and conduit size with 

leaf area, though these relationships show allometry in all cases. These limitations 

to scaling are likely explained by a set of environmental constraints. 

 

iv) Evaluate different strategies to cope with herbivory across several Quercus 

species that span the full range of sclerophylly within the genus. 

 

7. Oak species exhibit a trade-off among the studied defensive mechanisms, typically 

investing in one primary strategy while maintaining low to intermediate levels of the 

other two. 
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8. The defensive mechanisms are associated with the LMA gradient present in the 

genus. Highly sclerophyllous species defend themselves by increasing their work 

to fracture (WF), while species with low to intermediate LMA either exhibit high 

relative growth rates or produce high concentrations of condensed tannins. 
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