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Resumen

El trabajo se desarrolla en las masas mixtas de pino pifionero, sabina y encina de los paramos calizos de la
Meseta Norte. Se estudia la supervivencia, crecimiento, respuesta fisiologica y reparto de biomasa de una planta-
cion de las tres especies a lo largo de un gradiente luminico y bajo condiciones de sequia inducida. Se establecie-
ron 12 parcelas (45 m?), divididas en dos subparcelas, a su vez con 4 bloques, donde se plantaron 9 plantas (3 plan-
tas por especie). Se fijaron 3 niveles de luz (HL: GSF~0.75: ML: GSF~0.45; LL: GSF~ 0.26); y dos niveles de dis-
ponibilidad hidrica (Co: condiciones ambientales naturales; y W-: reduccion de precipitacion del 30% mediante sis-
tema de exclusion de precipitacion). El ensayo durd desde diciembre 2011 hasta mayo 2015. Se evalud la supervi-
vencia en 19 ocasiones y se midio la fluorescencia a la clorofila 4 veces. En mayo 2015 se hizo cosecha final, ana-
lizandose el reparto de biomasa y crecimiento. Las mayores tasas de mortalidad se registraron tras el primer vera-
no, con efecto negativo del tratamiento HL sobre la supervivencia de encina y pino, y poco efecto de la exclusion.
Bajo sombra, las tasas de supervivencia fueron mayores. La supervivencia estuvo intimamente relacionada con su
comportamiento fisiologico, modificado por el ambiente luminico y la época del afio, pero no por la exclusion. Los
resultados apuntan a la mejor capacidad adaptativa de la sabina y a un peor comportamiento de la encina. Sin
embargo, la capacidad rebrotadora de la encina puede resultarle beneficiosa a medio-largo plazo.

Palabras clave: ensayo de exclusion, fluorescencia de la clorofila, Juniperus thurifera, Pinus pinea, Quercus ilex.

Abstract

The study was set up in the mixed stands in the limestone plain areas of the Northern Plateaus of Spain. The aim
was to assess the effect of a natural light gradient and a throughfall exclusion experiment on survival, growth,
physiology and biomass allocation in a plantation done with one-year old plants of stone pine, holm oak and juni-
per. Plants were distributed in twelve 45 m?* fenced plots, divided in two subplots with four blocks, where nine plants
were planted (3 plants per species). Three light levels (HL: GSF~0.75: ML: GSF~0.45; LL: GSF~ 0.26) and two
levels of water availability (Co: current climate conditions and W-: 30% rainfall) were selected. The study lasted
from December 2011 to May 2015. We assessed survival in 19 occasions and chlorophyll fluorescence was mea-
sured in four different dates. Seedlings were harvested in May 2015 and growth and biomass allocation were analy-
zed. The highest mortality was recorded during the first summer. There was a negative effect of high light on sur-
vival of holm oak and stone pine, while the effect of rainfall exclusion was small. Under shade, survival rates were
higher. Survival was intimately related to physiology that was modified by light environment and date of measure-
ment, but not by rainfall exclusion. Our results highlight the better adaptive ability of juniper and the lower perfor-
mance of holm oak. However, the resprouting ability of holm oak will benefit the species in the mid-long term.

Keywords: throughfall exclusion experiment, chlorophyll fluorescence Juniperus thurifera, Pinus pinea, Quercus
ilex.




Pardos et al. | Cuad. Soc. Esp. Cienc. For. (2019) 45(3):1-18 3

1. Introduccion

En los ambientes mediterraneos continentales la luz y el agua son los dos prin-
cipales factores ecoldgicos que controlan la distribucidn de especies y la dindmica
de la regeneracion natural, de tal manera que su interaccion puede modificar la
productividad y composicidén de sus masas (Quero et al., 2006). En general, estas
masas se caracterizan por la presencia de s6lo dos a cuatro especies arbodreas, en las
que el regenerado presenta caracteristicas morfologicas y fisioldgicas divergentes,
asi como una considerable variabilidad funcional dentro de cada especie en respues-
ta a condiciones variables de luz y disponibilidad hidrica (Valladares ef al., 2015).
En estos ambientes, la vulnerabilidad del regenerado a la cavitacion por sequia esta
intimamente relacionada con las caracteristicas estructurales de las hojas y el tallo
(Granda et al., 2014; Zhang et al., 2017). Por ello, cabe esperar que el regenerado
presente un comportamiento diferente, en términos de crecimiento y supervivencia,
de acuerdo con sus estrategias reproductivas y sus mecanismos de adaptacion a es-
treses ambientales (Mayoral et al., 2016). Sin embargo, estos ecosistemas con una
diversidad de especies tan reducida son especialmente vulnerables al cambio glo-
bal, debido al reducido nimero de especies que contribuyen al funcionamiento y
productividad de los mismos. Por tanto, la pérdida de una especie, que no podra ser
sustituida por otra, puede tener consecuencias muy negativas en su ecologia funcio-
nal (Valladares ef al., 2015).

Los ecosistemas mediterraneos presentan una elevada resiliencia a episodios de
sequia extrema (Saunier, 2018). Sin embargo, todas las proyecciones climaticas
para la regién mediterranea coinciden en las predicciones sobre sequias estivales
mas prolongadas, incluyendo episodios extremos (olas de calor y sequias extre-
mas) mas frecuentes (Sperlich et al., 2015; Pardos y Calama, 2017). Dichas proyec-
ciones también predicen la reduccidn en las precipitaciones de primavera y verano
entre el 20 y el 40%, segun los escenarios de cambio climatico (Besson et al.,
2014). Las limitaciones cronicas de recursos, como es la reduccion de la precipi-
tacion, tiene efectos progresivos y acumulativos a lo largo del tiempo, especialmen-
te en ecosistemas forestales con especies arbéreas (Smith ez al., 2009). A la larga,
las sequias mas intensas estan forzando a las especies arboreas a desplegar su ma-
xima plasticidad fenotipica. Los mecanismos de resistencia a la sequia, de respues-
ta a sequias extremas y severas y su subsiguiente recuperacion incluyen procesos
desde el nivel molecular al de masa, que operan a diferentes escalas temporales
(Barbeta y Pefiuelas, 2015). A nivel fisiologico, el cierre estomatico es el proceso
mas rapido que limita la transpiracion y evita dafios irreversibles en el sistema hi-
draulico, que conducen a la muerte de la planta (Limousin et al., 2010). Por tanto,
nuestra capacidad para anticipar el futuro de estos ecosistemas se basa en conocer
la respuesta a la sequia para un rango amplio de condiciones ambientales (Martin-
StPaul ef al., 2013); y esto resulta de especial interés en la region mediterranea,
donde la respuesta in situ de las especies a periodos de sequia recurrentes y prolon-
gados no es del todo conocida.

Las masas heterogéneas de Pinus pinea-Quercus-Juniperus de los paramos ca-
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lizos de la Meseta Norte en las que se centra este estudio se sitian en una region
de escasos recursos hidricos, sometida a una sequia estival prolongada, a lo que se
unen las elevadas temperaturas y la alta insolacion estival (Pardos et al., 2010; de
Dios Garcia et al., 2018). Estas condiciones agravan el hecho de que estas masas
heterogéneas presenten problemas de regeneracién (Manso ef al., 2014), de tal
forma que las proyecciones sobre sequias estivales mas frecuentes, prolongadas y
severas en la region afectaran negativamente al establecimiento de las plantas a
corto plazo y a la regeneracion de la masa a largo plazo.

Las tres especies objeto de estudio (Pinus pinea, Quercus ilex y Juniperus thuri-
fera) son especialmente sensibles, durante el estado juvenil, a las sequias prolon-
gadas cuando crecen en espacios abiertos (Pardos et al., 2014). De hecho, la super-
vivencia del regenerado se ve muy negativamente afectada por la sequia estival en
Quercus ilex (Ogaya y Peniuelas, 2007) y Pinus pinea (Mayoral et al., 2015). Estas
especies ocupan diferentes nichos ecoldgicos dentro de la masa mixta, debido a sus
diferentes estrategias para hacer frente a la sequia y a su diferente preferencia por
la luz (Mayoral et al., 2016). Su capacidad para ajustar su fisiologia en términos de
supervivencia, crecimiento y caracteres funcionales indicara su diferente nivel de
aclimatacion y permitird adquirir un mejor conocimiento sobre los caracteres que
contribuyen a una mayor resistencia a niveles diferentes de luz y disponibilidad hi-
drica para predecir la distribucion de las especies ante fluctuaciones ambientales
(Kerr ef al., 2015). El analisis de esos caracteres y su variacion entre especies re-
sulta especialmente relevante para la coexistencia futura de las especies y sus di-
namicas poblacionales.

Este estudio tiene como objetivo estudiar la respuesta del regenerado de las
tres especies en términos de supervivencia, crecimiento, respuesta fisioldgica y re-
parto de biomasa a lo largo de tres afios, en una plantacion realizada en un gradien-
te luminico natural, considerando un ensayo de exclusién de la precipitacion, que
reduce la misma en un 30%, lo que se corresponde con la reduccion predicha en la
precipitacion estival para el entorno mediterraneo (escenario RCP 8.5, IPCC 2013).
Los ensayos de exclusion de precipitacion han sido identificados como una forma
de determinar como los cambios en la precipitacion afectan al funcionamiento de
los ecosistemas (Martin-StPaul et al., 2013). Sin embargo, como estos ensayos
estan limitados en el tiempo y en el espacio hay que tener precaucion a la de hora
de sacar conclusiones de los mismos para escalas temporales y espaciales mayores
(Rustad, 2008; Leuzinger et al., 2011). Nuestra hipodtesis es que la respuesta del re-
generado de las especies estudiadas, en términos de supervivencia, a diferentes
condiciones ambientales de luz y de disponibilidad hidrica sera especifica de cada
especie y vendra muy condicionada por las condiciones climaticas. Ademas, las di-
ferentes estrategias de uso del agua y la luz de las especies permitiran la coexisten-
cia del regenerado establecido, gracias a la complementariedad y facilitacion bajo
condiciones ambientales variables. En este sentido, esperamos encontrar:

1. Una respuesta morfoldgica plastica en Quercus ilex, debido a su comporta-
miento anisohidrico y su capacidad rebrotadora.
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2. Una estrategia conservadora en Pinus pinea.

3. Una elevada plasticidad fisiologica en Juniperus thurifera, 1o que facilitara
su supervivencia.

2. Material y métodos

Este estudio se lleva a cabo en las mixtas mixtas de Pinus pinea-Quercus-Ju-
niperus de los paramos calizos de la Meseta Norte, donde ocupan una superficie de
11000ha, en un rango de altitud de 800-850 m. En concreto, el estudio se lleva a
cabo en el MUP “El Carrascal”, en la provincia de Valladolid (41°36°, 4°19°W),
donde Pinus pinea (pino pifionero) convive con Juniperus thurifera (sabina albar)
y Quercus ilex (encina). Hasta 1980 estas masas estuvieron en manos privadas, por
lo que la falta de una gestion enfocada a favorecer al Pinus pinea para la produc-
cion de pina ha dado lugar a unas masas heterogéneas, que actualmente se gestio-
nan para el mantenimiento de dicha diversidad.

El clima es mediterraneo continental, con temperatura media anual de 11°C, re-
gistrandose una marcada sequia estival, que se alarga durante cuatro meses, con
temperaturas maximas que pueden alcanzar los 45°C, y temperaturas relativamen-
te frias en invierno (minimas absolutas de -15°C). Existe, ademas, una gran varia-
bilidad interanual en las precipitaciones, que pueden variar entre 220 y 630 mm
anuales y precipitaciones estivales de 21 mm (Calama y Montero 2007). Los sue-
los son inceptisoles, con una capacidad de retencion de agua de 176 mm.

En diciembre 2011 se instalaron 12 parcelas valladas de 45 m* (5 x 9 m?) que
cubrian el rango de condiciones de luz y suelo de la zona, siguiendo un disefio fac-
torial. Cada parcela se dividié en dos subparcelas de 4m x 4m, divididas a su vez
en 4 bloques de 2m x 2m, donde se plantaron 9 plantas (3 plantas por especie). Se
fijaron 3 niveles de disponibilidad de luz, basandose en los valores de GSF (alto
HL, con GSF de 0.75; medio ML, con GSF de 0.45; y bajo LL, con GSF de 0.26),
identificandose 4 parcelas por nivel de luz. GSF (Global Site Factor) se calcula
basandose en una transmisividad de la luz de 0.8 y una relacién de radiacion direc-
ta: radiacion difusa de 0.1 GSF, empleando el software Hemiview 2.1 para su ana-
lisis (Delta-T Devices, Ltd, Cambridge, UK). Se tomaron dos fotografias hemisfé-
ricas por parcela para caracterizar el entorno luminico de las mismas.

Se distinguieron, ademas, dos niveles de disponibilidad hidrica, uno (control,
Co) correspondiente a las condiciones ambientales naturales y otro (sequia induci-
da, W-) en el que se estableci6 una reduccion de precipitacion del 30%, que corres-
ponde con la reduccién predicha en la precipitacion estival para el entorno medi-
terraneo (escenario RCP 8.5, IPCC 2013). Con tal fin, se instalaron un sistema de
exclusion de precipitacidon consistente en unos marcos metalicos de 1.5 m x 3 m en-
cima de los cuales se colocaron una piezas de metacrilato en forma de V, sin filtro
de rayos UV (Barlocast®, Faberplast SL, Madrid) (ver Figura I con la representa-
cion esquematica del ensayo). Los sistemas de exclusion se instalaron en cada sub-
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parcela de 6 de las 12 parcelas, por tanto cubriendo 2 subparcelas por tratamiento
de luz. En diciembre de 2011 se plantaron 864 plantas de una savia (12 parcelas x
2 subparcelas x 4 bloques x 3 especies x 3 plantas), suministradas por el vivero Cen-
tral de la Junta de Castilla y Ledn. El sistema de exclusion se retrasé a marzo de
2013 debido a las condiciones de sequia marcadas del 2012, que obligaron a regar
a mediados de julio y septiembre con 12.7 1 m? en cada ocasién. A pesar del riego,
la mortalidad a finales de 2012 fue del 47%. El ensayo se prolong6 hasta mayo
2015.

Los datos climaticos diarios se registraron en una estacion meteorologica cer-
cana. Ademas, se realizé un registro continuo de la humedad del suelo (primeros 20
cm) en las subparcelas control y las de sequia inducida, de parcelas con alta y baja
disponibilidad de luz mediante microestaciones HOBO (Micro HWS, ONSET,
Massachussetts, USA); asi como un registro continuo de la temperatura ambiental
y de la intensidad de la luz a 20 cm sobre el suelo con un HOBO Pendant®.

A
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Figura 1. Representacion esquematica de la plantacion en una de las 6 parcelas instaladas con ex-
clusion de precipitacion. Cada parcela contiene dos subparcelas, con (izquierda) y sin (derecha) ex-
clusion. Las tiras verticales grises a la izquierda representan los dispositivos de exclusidn. Las es-
pecies se representan por cuadrados (pino), tridngulos (encina) y circulos (sabina).

Se evalu¢ la supervivencia en 19 ocasiones, con una periodicidad de 50 dias.
Ademas, se realizaron medidas de fluorescencia a la clorofila en 4 ocasiones
(J12013, Fb2014, J12014, My2015), en 4 plantas por especie, tratamiento y parce-
la (48 plantas en total), en las 6 parcelas donde se instalaron los sistemas de exclu-
sion. La fluorescencia de la clorofila se midié a media mafana (10 am-12 pm) en
el tallo principal de las plantas con un fluorimetro portatil de pulso modulado
(FMS2, Hansatech Instruments Ltd, UK) El rendimiento fotoquimico del PSII
(PPSII) se calculdo como ®PSII=(F 'm-Fs)/F'm, donde F'm es la fluoresencia ma-
xima con luz y Fs es el régimen estacionario de la fluorescencia adaptada a luz
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(Kramer et al., 2004). La eficiencia fotoquimica maxima del PSII (Fv/Fm) se cal-
cul6 después de un periodo de adaptacion a la oscuridad de 30 minutos. Al finali-
zar el ensayo en mayo 2015, se cosecharon las plantas vivas. Se excavaron y se con-
servaron en hielo para su transporte al laboratorio y posterior procesado. Se midie-
ron las alturas, el diametro y la superficie foliar, se separaron las fracciones de
parte aérea y radical y se secaron en estufa a 70°C, analizandose el reparto de bio-
masa (pesos secos de hojas, parte aérea, raiz y total) y su crecimiento. Se calcula-
ron las relaciones de pesos de las distintas fracciones: peso seco parte aérea a raiz
(S/R), peso seco hojas a parte aérea (PSni/PS.er), peso seco parte aérea a total
(PSaer/PSiot), peso seco raiz a total (PSwiz/PSwt), peso seco raiz principal a total
(PSrzpp/PStet), peso seco raices secundarias a total (PSr2/PSwt),asi como SLA (rela-
cion superficie foliar a peso foliar).

El analisis del efecto de la especie, luz, exclusion y sus interacciones sobre la
supervivencia se realiz6 mediante un modelo mixto lineal generalizado, asumien-
do una distribucion binomial (0,1) para la variable de respuesta, e incluyendo un
efecto aleatorio de parcela con el objetivo de considerar el anidamiento del efecto
exclusion en el efecto luz. El analisis se realizo tanto para la supervivencia obser-
vada tras el primer verano (cuando aun no se habia instalado el experimento de ex-
clusion) como para el experimento en su totalidad (ya considerando el efecto de la
exclusion).

Los andlisis de los parametros de fluorescencia de la clorofila y parametros
biométricos se realizaron mediante un modelo mixto lineal, incluyendo un efecto
de parcela al objeto de considerar el anidamiento propio del disefio del experimen-
to, empleandose el test de comparacion de medias de Tukey (P-valor < 0.05) para
identificar diferencias significativas entre tratamientos.

Los analisis estadisticos se realizaron con SAS 9.2 (SAS Institute, Cary, NC,
USA).

3. Resultados

Los datos obtenidos de las estaciones meteorologicas instaladas en las parce-
las muestran una reduccion de la humedad del suelo del 14.8% en el tratamiento de
exclusion de la precipitacion (W-) comparado con el control (Co), siendo el efecto
de la exclusion menos significativo en las épocas mas secas (verano 2013: P-valor=
0.0270 y otoiio 2014: P-valor = 0.0937). Ademas, aunque se observo en general una
menor humedad del suelo en las parcelas con una mayor cobertura (LL), el efecto
de la exclusién sobre la humedad del suelo fue mas patente en las parcelas locali-
zadas a plena luz (HL).

Los resultados de la supervivencia a lo largo del tiempo mostraron un efecto
muy significativo de la fecha, de tal manera que las mayores tasas de mortalidad se
produjeron en el primer verano tras la plantacion (Figura 2), llegandose a alcanzar
unas tasas de mortalidad entre el 7% y 70%, segun la especie y el tratamiento. Para
ese primer periodo se observé un efecto muy significativo tanto de la luz (P-valor
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Figura 2. Evolucion de la supervivencia desde diciembre 2011 hasta mayo de 2015 de una plan-
tacidn de sabina (en azul), pino pifionero (en rojo) y encina (en verde), segin el ambiente [umini-
co (—— tratamiento LL; = =- tratamiento ML; ........ tratamiento HL).

<0.0001) como de la especie (P-valor < 0.0001), no observandose efecto de la
interaccion (P-valor = 0.5343). En el caso del ambiente luminico se observaron
valores menores de supervivencia a medida que disminuia la cobertura arborea
(43.1% en HL, 58.2% en ML y 67.1% en LL), mientras que a nivel de especie, la
supervivencia de la encina (35.2%) se vio muy negativamente afectada tras el pri-
mer verano, seguido del pino (52.2%) y por ultimo de la sabina albar (80.9%).
Tras este primer verano, las plantas de sabina albar bajo sombra (LL) mostra-
ron unas tasas de supervivencia del 93.5%, que contrastan con las tasas de super-
vivencia del 28.1% en las plantas de encina crecidas a pleno sol (HL). Si se reali-
za un analisis sobre el ensayo en su totalidad se observa un efecto no significativo
de la exclusion (P-valor = 0.7363) o de sus interacciones con la especie (P-valor =
0.3277) o la luz (p-valor = 0.6748), por lo que la exclusion se excluye del analisis.
La supervivencia al final del ensayo se vio afectada por la especie (P-valor <
0.0001) (17.2% en encina, 35.4% en pino pifionero y 68.6% en sabina albar) y el
ambiente luminico (P-valor<0.0001) (28.8.1% en HL, 42.5% en ML y 50.0% en
LL). También debe indicarse un efecto significativo de la interaccion luz x especie
(P-valor = 0.0112), que indica un comportamiento diferencial del pino pifionero y
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la encina, con una tendencia a equilibrar la supervivencia en los tratamiento LL y
ML al final del periodo de estudio (Figura 1).

Con respecto al comportamiento fisioldgico de las plantas en términos de fluo-
rescencia a la clorofila se observo un efecto significativo de la fecha de medicion
(P-valor<0.0001), con valores significativamente mayores de ®PSII y Fv/Fm en ve-
rano (julio 2013) y mediados de primavera (mayo 2015), con respecto a los obser-
vados a principios de otofio (septiembre 2013) y mediados de invierno (febrero
2014) (Tabla 1). Analizando el efecto global de la especie en cada fecha de medi-
cion sobre el estado fisiologico en términos de fluorescencia de la clorofila se ob-
serva que el pino pifionero presenta el menor valor de ®PSII tras el verano (P-
valor= 0.0286), mientras que en las otras tres fechas present6 los valores mas altos.
En el caso de Fv/Fm el comportamiento es similar, identificando en el mes de julio
de 2013 valores significativamente superiores para el pino con respecto al resto de
especies (P-valor= 0.0232).

Tabla 1. Valor promedio de ®PSII y Fv/Fm para las especies (Jt: sabina; Pp: pino pifionero; Qi:
encina) y fechas estudiadas (media de todos los tratamientos de luz y exclusion).

Fecha 18/07/2013 23/09/2013 19/02/2014 28/05/2015
espec | Jt Pp Qi It Pp Qi Jt Pp Qi Jt Pp Qi
@PSII | 0.685 | 0.703 | 0.672 | 0.604 | 0.523 | 0.589 | 0.535 | 0.576| 0.543 | 0.699 | 0.706 | 0.681
Fv/Fm| 0.766 | 0.797 | 0.749 | 0.734 | 0.719] 0.751 | 0.739 | 0.767| 0.744 | 0.774 | 0.78 | 0.77

Tabla 2. P-valores asociados al ANOVA realizado por especie y fecha para determinar el efecto del
nivel de luz y exclusion de precipitacion sobre el ®PSII y Fv/Fm

OPSII Fv/Fm
Jt Pp Qi Jt Pp Qi
18/07/2013| Luz <0.0001 | <0.0001 | 0.0005 | <0.0001 | <0.0001 | 0.0015
Exclusién | 0.1640 | 02678 | 02465 | 03070 | 0.0581 0.2196
LuzxExc| 0.0417 | 00760 | 02426 | 0.5808 | 03164 | 0.3826
23/09/2013| Luz <0.0001 | <0.0001 | <0.0001 | 0.0003 | 0.1914 | 0.0033
Exclusién | 0.0983 | 0.4591 0.9935 | 0.8686 | 02718 | 0.5881
LuzxExc| 08756 | 0.6928 | 02100 @ 0.8664 | 02364 | 0.01744
19/02/2014|  Luz 0.0002 | 0.0068 | <0.0001 | 0.0316 | 0.0079 | 0.0005
Exclusion | 04795 | 02168 | 03047 | 03365 | 0.6563 | 0.0794
LuzxExc| 0.0785 | 03378 | 0.1637 | 0.0994 | 0.1593 | 02524
28/05/2015| Luz <0.0001 | 0.1310 | 03567 | 0.0022 | 0.4054 | 0.0831
Exclusion | 0.0027 | 09824 | 0.8790 | 0.0375 | 0.8755 | 0.6250
LuzxExc| 00135 | 02712 | 07152 | 0.0162 | 09107 | 02364

De manera analoga a la supervivencia, se registrd un efecto significativo del
ambiente luminico tanto para FPSII como para Fv/Fm (Tabla 2) de tal forma que
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los valores de ambos parametros disminuyeron al aumentar la luz (LL>ML>HL).
Este efecto se observa en todas las especies y fechas, salvo para el pino pifionero
y la encina en la medicion de mayo 2015 (®PSII) y para el pifionero en septiembre
2013 y mayo 2015 (Fv/Fm). Por su parte, no se observa un efecto significativo de
la exclusion de la precipitacion ni de la interaccion luz x exclusion, salvo en el
caso de la sabina en las ultimas mediciones, indicando, en este caso, un valor mas
alto de ®PSII en las subparcelas no excluidas, bajo los ambientes luminicos HL y
LL.

Los resultados de la cosecha final mostraron un efecto significativo del ambien-
te luminico, de tal manera que en las plantas que sobrevivieron se observo un mayor
crecimiento en didmetro, asi como mayor biomasa foliar, aérea y total a mayor
grado de iluminacion (7abla 3). Por su parte, el efecto de la exclusion so6lo se ob-
servo en el didmetro, con valores superiores en las plantas control. Por ultimo, se
observo un efecto muy significativo de la especie. Asi, mientras que el pino pifo-
nero presentd mayores valores asociados a la parte aérea (pesos secos de parte
aérea y total, S/R y relacion de pesos secos de la parte aérea a la total); la encina
mostro valores mayores relacionados con el sistema radical (peso seco raiz total y
principal, relacion de pesos secos de la raiz a la total, SLA); y la sabina albar pre-
sento valores intermedios. Por ultimo, se observé una interaccion significativa entre
el ambiente luminico y la exclusion y entre el ambiente luminico y la especie para
varios de los parametros medidos (7abla 3, Figura 3).

Tabla 3. Resultados del ANOVA vy test de medias de Tukey de los diferentes parametros morfoldgicos
y alometria estudiados, considerando el efecto del ambiente luminico (HL, ML y LL), el ensayo de
exclusion (excluido (W-) vs no excluido (Co)) y la especie (Jt: sabina; Pp: pino pifionero; Qi: encina)
y sus interacciones de primer orden significativas.

Luz Exclusion Especie Luz x Luz x
exclusion especie
HL ML LL | W- Co | Pp Jt Qi

H a b b
D a b c b a a b a ok
PShojas b c c a b
PSpaér a b c a b b oAk
PSraiz b c a
PStotal a b c a ¢ b ok
S/R a b c a b c * *
PShoj/PSpaér c a b *
PSaér/PStot a b b a a b ok oAk
PSrz/PStot a a b b b a ok oAk
PSrzpp/PSraiz b c a
PSrz2?%/PSraiz b a c
SLA b b a a b b

*#% P<0.0001; ** P<0.001; *P<0.05. Diferentes letras muestran diferencias significativas en los niveles de cada efecto.
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Figura 3. Diagramas de interaccion entre el ambiente luminico (HL: densidad baja; ML, densidad
media; LL: densidad alta) y la especie (Jt: sabina; Pp: pino pifionero; Qi: encina).

4. Discusion

Este estudio pone de manifiesto el diferente comportamiento morfoldgico, fi-
sioldgico y de supervivencia de las plantas de las tres especies estudiadas en una
plantacion, bajo ambientes luminicos diferenciados, considerando el efecto de la ex-
clusion de la precipitacidn, siendo mas notable el efecto de la disponibilidad lumi-

nica que el de la exclusion.

Nuestros resultados corroboran el efecto negativo que el verano (el primero
tras la plantacion, en mayor medida) tiene sobre la supervivencia de las plantas en
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ambientes mediterraneos continentales (Pardos et al., 2014, Mayoral et al., 2015 y
2016, Calama et al., 2015), ya que la concurrencia de altas temperaturas e irradia-
ciones elevadas incrementan el efecto negativo de la sequia. Las condiciones esti-
vales limitantes durante el periodo de estudio se vieron agravadas, en mayor medi-
da, durante el verano excepcionalmente seco de 2012, cuando la precipitacion es-
tival no super6 los 10 mm, valores que se consideran muy escasos para que las
plantas lo puedan aprovechar (Vallejo ef al., 2012) y que ni atn los dos riegos apli-
cados lograron paliar.

Aunque la supervivencia de las tres especies estudiadas se vio muy negativa-
mente afectada tanto tras el primer verano, como a lo largo de los 3.5 anos de es-
tudio fue, en concreto, la encina la especie que mostré una mayor vulnerabilidad.
Resulta especialmente importante que, en los primeros meses tras la plantacion, las
plantas sean capaces de reanudar su desarrollo radical y alcanzar rapidamente capas
del suelo con humedad, siendo éste un mecanismo que refleja la integridad funcio-
nal y el vigor de la planta (Grossnickle 2012). La supervivencia de la planta en am-
bientes mediterraneos esta intimamente relacionada con el crecimiento del sistema
radical durante el verano (Villar-Salvador et al., 2012, 2013) y antes de que se ini-
cie la sequia estival (Navarro et al., 2006). Nuestros resultados apuntan a que tanto
la encina, como el pino pifionero, en menor medida, sufrieron el efecto combina-
do de las altas temperaturas estivales, la sequia y un sistema radical poco desarro-
llado fuera del cepelldn, lo que contribuy6 a las bajas tasas de supervivencia. Al
final del ensayo, sin embargo, las plantas de encina que sobrevivieron presentaron
un mayor crecimiento del sistema radical con respecto al peso total de la planta que
las otras dos especies.

Por su parte, la sabina se caracterizo por un lento crecimiento tanto aéreo como
radical, lo que supuso tasas de crecimiento inferiores a las de la encina y el pino pi-
fionero. Esta especie presenta una serie de caracteristicas que favorecieron unas
tasas de supervivencia mas elevadas comparadas con la encina y el pino pifionero,
tanto durante el primer verano como a lo largo del periodo de estudio. Por una par-
te, su capacidad para mantener tasas de ganancia de carbono positivas incluso en
verano, lo que le supone una ventaja adaptativa (Granda et al., 2014). Por otra, el
menor tamafo de planta en el momento de la plantacion. En tercer lugar, que su su-
pervivencia no se vea afectada por temperaturas medias diarias superiores a 25°C
(de Dios Garcia, 2019). Y, por ultimo, su capacidad para colonizar terrenos aban-
donados por la agricultura, siempre que existan episodios de lluvias esporadicas
(Gimeno et al., 2012).

El comportamiento diferenciado de las tres especies en términos de superviven-
cia se mantuvo bajo los tres niveles de disponibilidad luminica disponibles, con
tasas mayores de supervivencia a mayor densidad de masa (tratamiento LL), mien-
tras que el efecto de la exclusidon no resultdé muy significativo. De hecho, la exclu-
sion disminuy6 la humedad del suelo significativamente durante las épocas de
mayor disponibilidad de agua en el suelo (primavera y mediados de otofio), aunque
su efecto dejo de ser tan evidente durante el verano y comienzos del otofio, que es
cuando la supervivencia resultdé mas afectada. Durante el verano, el régimen de
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precipitaciones esporadico y escaso en el entorno mediterraneo continental conlle-
va pérdidas en la intercepcidén de agua debido a las tasas de evaporacion elevadas
(Limousin ef al., 2008), lo que puede reducir la eficiencia del experimento de ex-
clusion.

El efecto facilitador del arbolado adulto resulta especialmente beneficioso en
las etapas iniciales del crecimiento en ambientes mediterraneos (Schupp, 1995;
Ledo et al., 2014), ya que el exceso de luz puede resultar un factor de estrés impor-
tante (Gomez-Aparicio et al., 2006). En general, las plantas bajo sombra ven redu-
cido el sobrecalentamiento, el déficit de presion de vapor y el estrés oxidativo
(Sack et al., 2003), aunque algunas adaptaciones al estrés hidrico pueden oponer-
se a las condiciones de sombra, si estas son muy intensas (Jiménez et al., 2009).
Esas condiciones no se dan en nuestro estudio, donde el ambiente de mayor som-
bra (tratamiento LL) no es tan intenso (GSF = 0.25). En cualquier caso, el efecto
beneficioso del ambiente mas sombreado sobre la supervivencia de las plantas de
las tres especies estudiadas no radica tanto en una mayor humedad en el suelo,
como en unos niveles de radiacion y temperaturas de suelo no tan elevados. Dichos
niveles disminuyen la demanda evaporativa y reducen el estrés hidrico, a pesar de
la baja disponibilidad de agua en el suelo, favoreciendo la supervivencia de las
plantas (Gémez-Aparicio ef al., 2006).

Estudios anteriores han demostrado las bajas tasas de supervivencia del rege-
nerado del pino pifionero y la encina en espacios abiertos, sobre todo en plantacio-
nes (Pardos et al., 2014; Ogaya y Petiuelas, 2007). En concreto, la regeneracion del
pino pifionero en la Meseta Norte requiere ambientes de media sombra para opti-
mizar su nicho de regeneracion, en términos de supervivencia y asimilacién de car-
bono (Calama et al., 2015). Por su parte, la sabina es una especie que presenta di-
ficultades de emergencia, sin embargo, su probabilidad de establecimiento es alta
una vez que se ha producido dicha emergencia (Granda et al., 2014). Es por ello que
se requieren unas condiciones medias de luz con GSF inferiores a 0.75 para asegu-
rar la supervivencia de las tres especies estudiadas, siendo la encina mas exigente
a este respecto (GSF~0.26), que el pino o la sabina (GSF~0.45 a 0.75).

La supervivencia de las plantas de las tres especies estuvo intimamente relacio-
nada con su comportamiento fisioldgico, que a su vez se vio modificado por el am-
biente luminico y por la época del afio, pero no por la exclusion. Los valores regis-
trados de Fv/Fm por debajo de 0.75, en verano, otofio e invierno, fueron un signo
de fotoinhibicion (Ogaya ef al., 2011). En concreto, la encina fue la especie que pre-
sentd en verano un peor estado fisiologico, en términos de fluorescencia a la clo-
rofila, principalmente en las plantas crecidas a pleno sol (tratamiento HL), lo que
se tradujo en la elevada mortalidad. Por su parte, la sabina present6 una mayor
plasticidad a los tratamientos, con una ligeramente mayor sensibilidad al frio, lo que
le confiere una ventaja adaptativa. Las altas irradiaciones junto con la baja dispo-
nibilidad hidrica incrementa el efecto negativo de la sequia sobre las plantas, lo que
conduce a la fotoinhibicion y a una limitacion en la asimilacion de carbono (Valla-
dares et al., 2005), lo que lleva al fallo hidradlico y finalmente conduce a la muer-
te de las plantas (Calama et al., 2015). Resulta interesante destacar los valores
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bajos de Fv/Fm y ®PSII que se observaron al final de verano en las tres especies
cuando crecieron a pleno sol. En estas plantas, el efecto de la sequia estival se agu-
diz6 con el inicio de un otofio seco, que no permitio la recuperacion fisiologica de
las mismas. Este hecho es especialmente notable en la sabina y el pino, que dismi-
nuyeron sus valores de Fv/Fm con respecto al verano, mientras que la encina los in-
crement6 ligeramente. Esta ausencia de reduccion en Fv/Fm en la encina al prin-
cipio del otono puede deberse a la pérdida de hojas en verano por efecto de la se-
quia (Ogaya et al., 2011). Por su parte, las plantas de las tres especies crecidas en
la sombra (tratamiento LL) mantuvieron unos valores de Fv/Fm relativamente cons-
tantes a lo largo del periodo de estudio.

Al final del ensayo (3.5 afios después de la plantacidén) y contrariamente a lo es-
perado (p.ej. Gémez-Aparicio et al., 2006; Mayoral et al., 2016, Poorter et al.,
2012) se observo una mayor inversion en la parte aérea en las plantas de las tres es-
pecies (principalmente en el pino y la encina) expuestas a pleno sol (tratamiento
HL). Por su parte, el peso del sistema radical varié con la especie, pero no con la
luz. Esto supone que las diferencias encontradas en el peso total, S/R, PSpaer/PSto-
tal y PSrz/PStotal fueron debidas a las diferencias en el peso de la parte aérea. En
la cosecha final quedaron también reflejadas las diferencias ya conocidas (Mayo-
ral et al., 2016) en el desarrollo morfoldgico de las tres especies estudiadas, con una
clara diferenciacion entre las coniferas y la frondosa. Asi, se observé una mayor in-
version en la parte aérea en el pino, y mayor inversion en la parte radical en la en-
cina, con valores intermedios en la sabina. Resulta interesante destacar también
coémo la luz modificé el efecto de la especie para el diametro, PSpaér, PStot, S/R,
PSpaer/PStot y PSrz/PStot. Asi, el didmetro se mantuvo relativamente constante con
independencia de la luz en la sabina, mientras que fue disminuyendo al hacerlo la
disponibilidad de luz en las otras dos especies. Por su parte, el peso seco de la parte
aérea disminuy¢ al hacerlo la luz en el pino, pero se mantuvo relativamente cons-
tante en el pino y la encina. Por ultimo, PSpaer/PStot disminuy6 y PSrz/PStot au-
ment6 solo en la encina al disminuir la cantidad de luz.

Nuestros resultados ponen de manifiesto un peor comportamiento en términos
de supervivencia, crecimiento y fisiologia de la encina frente a las otras dos espe-
cies. Sin embargo, la capacidad rebrotadora de esta especie probablemente le con-
ferird una ventaja ecoldgica adaptativa. A través del sistema radical extenso y una
parte aérea pequeina rebrotadora podré usar las reservas del suelo y desplegar una
mayor capacidad para asimilar el agua y los nutrientes disponibles (Moreira et al.,
2009, Guardia et al., 2012). Por su parte, la mayor plasticidad de las plantas de la
sabina (en términos fisioldgicos) y de la encina (en términos de alometria) a dife-
rentes ambientes de luz y disponibilidad hidrica, asi como su capacidad para apro-
vechar las lluvias esporadicas durante el verano, les conferirdn una ventaja adap-
tativa a estas dos especies, una vez que el regenerado esta establecido. Por tanto,
cabe esperar que la persistencia potencial a medio-largo plazo de las tres especies
en la Meseta Norte resultaran especialmente negativa para el pino pifionero. No hay
que olvidar, sin embargo, que la prevision de una mayor frecuencia de episodios de
sequia y su alargamiento durante parte del otofno en los ecosistemas mediterrane-
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os, reducira la resiliencia de la encina, al verse posiblemente afectada su capacidad
rebrotadora (Barbeta y Pefiuelas, 2016). Ademas, existen evidencias de que la
mayor duracidn de la sequia serd el factor que mas negativamente afecte la persis-
tencia de estos ecosistemas (Barbeta y Pefiuelas, 2016).

5. Conclusiones

La supervivencia y comportamiento de la plantacion de las tres especies estudia-
das estan intimamente relacionadas con la cobertura arborea, requiriéndose unas con-
diciones medias de luz con GSF inferiores a 0.75. Dicha supervivencia esta ligada con
el comportamiento fisiologico de las especies, que a su vez se vio modificado en fun-
cion del ambiente luminico y la época del afio, y no tanto por la exclusion.

Las mayores tasas de supervivencia se obtuvieron para las tres especies bajo las
cubiertas arboreas mas densas. Este efecto beneficioso del ambiente més sombre-
ado radica en unos niveles de radiacion y temperaturas de suelo no tan elevados bajo
sombra, mas que en una mayor humedad del suelo.

Nuestros resultados muestran un peor comportamiento de la encina frente a las
otras dos especies, en términos de supervivencia, crecimiento y fisiologia. Sin em-
bargo, la capacidad rebrotadora de la encina, junto con su mayor plasticidad en tér-
minos de reparto de biomasa a diferentes ambientes de luz y disponibilidad hidri-
ca le conferirdn una ventaja ecologica adaptativa frente al pino pifionero. Esta ven-
taja adaptativa frente al pino pifionero también la muestra la sabina debido a su
mayor plasticidad fisioldgica, asi como a su capacidad para aprovechar las lluvias
esporadicas durante el verano. Es por ello que la persistencia potencial a medio-
largo plazo de las tres especies en la Meseta Norte resultardn especialmente nega-
tiva para el pino pinonero. No hay que olvidar, sin embargo, la reduccion de la re-
siliencia de la encina al poderse ver afectada su capacidad rebrotadora bajo episo-
dios de sequia mas frecuentes y que se alargan durante parte del otofio.
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