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No mires arriba. Cambios en las raices reflejan mejor que la funcion
foliar el estado de salud de Fagus sylvatica.
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Resumen

La sensibilidad de las hayas (Fagus sylvatica) a la sequia y eventos climaticos
extremos puede poner en peligro las poblaciones en el limite de distribucion de la
especie. En este estudio, seleccionamos arboles centenarios con diferente estado de
decaimiento en una de las poblaciones mas meridionales de Europa, Montejo de la
Sierra (Madrid). Aunque el crecimiento anual ha sido menor en los arboles en
avanzado estado de decaimiento durante las ultimas décadas, no detectamos
cambios en las relaciones hidricas de la copa, la vulnerabilidad del xilema a la
embolia, la capacidad fotosintética de las hojas o la respiracién del tronco. Sin
embargo, observamos cambios en el sistema radical, de tal manera que los drboles
vigorosos forman raices mas gruesas y duraderas a expensas de la capacidad de
absorcion, siguiendo una estrategia conservadora. Segun avanza el decaimiento la
estrategia pasa a ser adquisitiva y los arboles forman raices con mayor longitud y
tasa de recambio. En general, los procesos subterraneos estdn poco estudiados en
el decaimiento forestal, y pueden ser cruciales para determinar la salud de las
plantas al desempefiar un papel critico en la conexion entre la fisiologia de los
arboles y el funcionamiento del suelo.

Palabras clave

Decaimiento forestal, sequia, relaciones hidricas, fotosintesis, hidrdulica, sistema
radical.

1. Introduccion

El cambio climatico y la aparicién de nuevas plagas y enfermedades estan
provocando un aumento en los episodios de decaimiento forestal a nivel mundial.
Sequias mas frecuentes y severas han causado una mortalidad alarmante en
muchos biomas por sus profundos efectos sobre el funcionamiento de los
ecosistemas y el balance de carbono (Hammond et al.,, 2022). Los bosques de la
cuenca mediterrdnea son especialmente vulnerables a los procesos de decaimiento
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relacionados con el cambio global. La baja disponibilidad de agua es un factor muy
limitante en esta region (Pefiuelas et al., 2001), donde las sequias y las olas de calor
son cronicas y se espera que sean mds severas y frecuentes en las proximas
décadas (IPCC, 2023). Estos fendmenos podrian superar la capacidad de
aclimataciéon de algunas especies, alterar su potencial competitivo o reducir su
tolerancia a plagas y enfermedades (LOPEZ ET AL. 2022; MA ET AL., 2025).
Preocupan especialmente aquellas poblaciones que habitan en sitios marginales o
en los limites mas secos de la distribucion de las especies (LOPEZ ET AL., 2021).
Ademds, aunque la mortalidad suele afectar a los arboles jovenes, los arboles
grandes y viejos también son vulnerables (Bennet et al., 2015). La pérdida de
arboles maduros merece especial atencién, ya que desempefian un papel ecoldgico
critico y representan la mayor biomasa y almacenamiento de carbono (PARDOS ET
AlL., 2025).

El haya europea (Fagus sylvatica L.) es una especie forestal clave en los
ecosistemas templados de Europa, donde desempefia un papel fundamental en la
regulacion de los ciclos biogeoquimicos, el mantenimiento de la biodiversidad y la
provisiéon de servicios ecosistémicos. En las ultimas décadas, se ha venido
observando un aumento significativo de los sintomas de decaimiento en algunas
poblaciones de esta especie, caracterizado por la reduccion de crecimiento,
defoliacion, pérdida de vigor y, en casos extremos, mortalidad de drboles maduros
(JuMP ET AL., 2006). Este fendmeno, que afecta tanto a bosques gestionados como
naturales, plantea importantes retos ecoldgicos, econdmicos y sociales en el
contexto de cambio global en el que nos encontramos. El decaimiento del haya ha
sido asociado a una compleja interaccién de factores abidticos y bidticos. Entre los
factores abioticos destacan las sequias recurrentes, el aumento de las temperaturas
medias y olas de calor estivales, todos ellos exacerbados por el cambio climatico
(Schuldt et al., 2020). Por otro lado, factores bidticos como el ataque de hongos
patogenos corticales como Neonectria y Biscogniauxia, oomicetos de los géneros
Phytophthora y Pythium (MARTINEZ-ARIAS ET AL., 2024), y competencia inter- e
intra- especifica también juegan un papel crucial en la disminucién del vigor de los
arboles (Jung 2009).

En la Peninsula Ibérica, los hayedos estdn restringidos a los enclaves mas
humedos debido a su sensibilidad a la sequia edafica y atmosférica. En la region
mediterrdnea, estas formaciones no son muy extensas y ocupan principalmente las
laderas montafiosas a gran altitud, mayormente en areas sombrias. Los individuos
juveniles y adultos de haya se caracterizan por una gran sensibilidad a la sequia
edéfica (CANO ET AL., 2013). En condiciones de baja disponibilidad de agua en el
suelo, las hojas cierran sus estomas en mayor medida que otras especies de
bosques templados (Aranda et al., 2002). Esta sensibilidad, en el escenario actual de
cambio climatico, puede tener efectos a largo plazo en la resiliencia de los hayedos
en los limites mas meridionales de su distribucion, y a corto plazo, en el progresivo
declive de las poblaciones y su susceptibilidad a plagas y patogenos.

En este contexto, las predicciones sobre el decaimiento y la mortalidad forestal
requieren una comprension detallada de los fundamentos fisiolégicos que
subyacen a la muerte de los arboles para identificar patrones y procesos que
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permitan anticipar su vulnerabilidad y desarrollar estrategias de manejo
adaptativo. En los ultimos afios, se ha avanzado sustancialmente en demostrar que
la mortalidad es un proceso complejo en el que estdn involucrados multiples
mecanismos interdependientes que incluyen alteraciones en el balance hidrico, la
vulnerabilidad del xilema a la embolia, la capacidad fotosintética, la asignacion de
recursos a los diferentes 6rganos, la dindmica de nutrientes y la resistencia a estrés
oxidativo (RODRIGUEZ-CALCERRADA ET AL., 2017; CHOAT ET AL., 2018).

En este trabajo utilizamos el Hayedo de Montejo, situado en la Comunidad de
Madrid, como caso de estudio, ya que constituye una de las poblaciones de haya
mds meridionales de Europa y, a priori, una de las mas vulnerables al cambio
climatico (ARANDA ET AL. 2015). Su situacion geografica en el limite de la
distribucion natural del haya lo convierte en un laboratorio natural para estudiar
la resiliencia de esta especie frente a los efectos del cambio climatico, como el
estrés hidrico y las olas de calor. De hecho, en las ultimas dos décadas, la
precipitacién media anual ha disminuido un 20 % en esta zona, y se ha observado
un proceso de declive incipiente pero progresivo en la especie, afectando
principalmente a los drboles de mayor edad, aunque también a los juveniles. Entre
los sintomas detectados se encuentran el decaimiento de las copas, exudaciones
negras en el tronco, grietas y cancros en la corteza, asi como la presencia de
hongos de pudricion. Este bosque tiene un gran valor ecoldgico y cultural. Ha sido
declarado Patrimonio de la Humanidad por la UNESCO y esta protegido bajo las
figuras de Reserva de la Biosfera y Zona Especial de Conservacion Natura 2000. La
conservacion de esta poblacion de haya no solo es clave para preservar un
patrimonio natural de singular belleza, sino también para profundizar en la
comprension de los procesos ecoldgicos que afectan a las especies forestales en los
margenes de su rango de distribucion.

2. Objetivos

El objetivo de nuestro trabajo es el estudio de las respuestas ecofisioldgicas, a
nivel de copa, tallo y raices que subyacen a los procesos de decaimiento de hayas
adultas en condiciones naturales. Pretendemos profundizar en los mecanismos
funcionales implicados en la mortalidad de esta especie para adaptar la gestién de
estos bosques al escenario actual de cambio global. Nuestra hipotesis de partida
estd relacionada con que el aumento de los periodos cada vez mas secos y calidos,
y la alta competencia entre las hayas en el Hayedo de Montejo, estan provocando
un declive fisiolégico progresivo que afecta principalmente a los arboles de haya
de gran tamafio. Las hayas con sintomas de decaimiento tendrdn afectado su
balance de carbono, de tal manera que esperamos encontrar tasas fotosintéticas
foliares y respiracion del tronco menores que en las hayas sanas, a la vez que un
sistema hidraulico menos resistente a la embolia producida por sequia. De la
misma manera, tanto la produccion de raices finas como la morfologia radical se
veran afectadas como respuesta a la defoliacién y la consiguiente disminucién de
carbohidratos.

3. Metodologia
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El Hayedo de Montejo es un bosque mixto de frondosas de aproximadamente
125 ha, situado entre los 1.250 y 1.600 m sobre el nivel del mar en la cordillera del
Sistema Central (41°07'N 03°03'0). Las especies dominantes son F. sylvatica,
Quercus petraea y Quercus pyrenaica, que representan el 27 %, 23 % y 50 % de la
cobertura total de arboles, respectivamente. El clima es submediterraneo, con un
periodo seco de junio a septiembre, una temperatura media anual de 11 °C y una
precipitacién media anual de 750 mm (datos promedio de 1994 a 2021 registrados
en una estacion meteorologica dentro del bosque). El suelo es un cambisol de
textura franco-arenosa con un pH promedio de 5,6.

Este estudio se llevo a cabo en una parcela de 2,5 ha donde coexisten hayas en
proceso de decaimiento y sanas de aproximadamente 150 afios de edad. Se
eligieron 20 arboles de tamafio similar, 35 cm didmetro promedio a la altura del
pecho, de los cuales 10 fueron clasificados como sanos (defoliaciéon menor del 15%
de la copa) y 10 como decaidos (con una pérdida del 40-70 % de la copa). A
principios de julio (disponibilidad hidrica éptima) e inicios de septiembre de 2021
(méaximo estrés hidrico) y con ayuda de un escalador, se recogieron ramas de 1,5-2
m de longitud, expuestas al sol, del tercio superior de la copa y orientacién sur
para caracterizar el estado hidrico y capacidad fotosintética de los arboles. El
potencial hidrico de la hoja a mediodia () se midié con una camara de presién
(1505D, PMS Instrument Company, Albany, OR, USA). La tasa de fotosintesis neta
(An), la conductancia estomatica (gs) y la tasa de transpiracién (E), asi como el
rendimiento cudntico maximo del fotosistema II en luz (Fv/Fm') se midieron
utilizando un analizador de gases de infrarrojo con una cdmara de fluorescencia
integrada (LI-6400-40, Li-Cor, Lincoln, NE, USA). Calculamos la eficiencia intrinseca
en el uso del agua (iWUE) como la ratio entre An y gs. Las mediciones se realizaron
a una concentracion de CO, de 420 ppm, temperatura promedio del aire de 25 °C,
humedad relativa ambiente y un flujo de densidad de fotones fotosintéticos (PPFD)
de 1200 umol m™2 s, Las ramas recogidas en julio fueron enviadas al laboratorio
del INRA en Clermont-Ferrand (Francia) para la construcciéon de las curvas de
vulnerabilidad a la embolia mediante la técnica de Cavitron (COCHARD ET AL.,
2005). Calculamos el margen de seguridad hidraulico (HSM) como la diferencia
entre el P50, potencial hidrico al que las plantas pierden el 50% de conductividad
hidrdulica, obtenido de la curva de vulnerabilidad a la embolia, y el potencial
hidrico més bajo medido durante la estacidn vegetativa. A finales de invierno de
2021, antes de que los arboles brotaran, se midio la respiracion del tronco (R) con
el equipo de medicién de intercambio gaseoso anteriormente descrito, pero
conectado a una cadmara de respiracion de suelos. Para ello, se habia acoplado
previamente un adaptador a los troncos, que habian sido ligeramente lijados para
eliminar liquenes, musgos y corteza suelta. Las medidas se realizaron en dos
fechas, a 10 y 12°C respectivamente, realizandose en cada fecha tres medidas por
arbol. En estos mismos &rboles se extrajeron barrenas para determinar la
profundidad de la albura de la madera con lugol, y hacer el andlisis de
crecimiento.

Las barrenas de madera extraidas con barrena de Pressler se montaron sobre
soportes de madera y se lijaron para distinguir adecuadamente los anillos de
crecimiento. Posteriormente se dataron los anillos de crecimiento de forma visual
y se midieron con una precisiéon de 0,01 mm mediante un medidor semiautomatico
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Lintab y el programa TSAP-Win (Rinntech, Heidelberg, Alemania). Finalmente, las
dataciones se validaron usando el programa COFECHA (HOLMES, 1997). Se
calcularon las series de crecimientos anuales medios a nivel de &arbol y
posteriormente se transformaron estos crecimientos radiales en incrementos en
area basimétrica (IAB), suponiendo que el crecimiento secundario anual forma
anillos circulares y concéntricos. Las series de IAB se promediaron para cada uno
de los grupos, sanos y decaidos. Para analizar las tendencias de los crecimientos, se
ajustaron los datos de IAB a una curva spline cubica de cada uno de los grupos,
estableciendo una rigidez del suavizado de A = 0.0017.

Por ultimo, durante 2021 y 2022, se realizd el seguimiento de la produccion de
raices finas y algunos rasgos funcionales de las mismas. Se recogieron tres
muestras de suelo de 8 cm de didmetro y 10 cm de profundidad en las
proximidades de cada arbol seleccionado (en un radio de 50 cm desde el tronco).
Para medir la produccién anual de raices finas, cada punto de muestreo de
biomasa de julio de 2021 sirvi6 como testigo de crecimiento de raices. Para ello, se
rellend con suelo libre de raices del sitio, se compactd y se etiquetd con tubos de
PVC introducidos 1 cm en la superficie del suelo. Un afio después, estas muestras
de suelo se recolectaron para cuantificar la produccion y el recambio de raices
finas (Pifieiro et al., 2020). Una vez lavadas las raices finas de las particulas del
suelo, se escaned una submuestra representativa de raices (600 puntos por
pulgada, escaner Epson Perfection 4990). Las imagenes se analizaron utilizando el
software Winrhizo™ (Regent Instrument Inc., Sainte-Foy, QC, Canadd) para
determinar la longitud total y el didmetro medio de la raiz, asi como la longitud de
la raiz dentro de clases de didametro de 0,5 mm hasta 2 mm. Tras el escaneado, las
submuestras de raices, junto con el resto de la muestra de raices, se secaron
durante 48 h a 70°C y se pesaron. A partir del subconjunto de raices escaneadas,
calculamos la longitud especifica de la raiz (SRL) como la relacién entre su longitud
y peso seco, la densidad del tejido de la raiz (RTD) como la relacién entre su peso
seco y volumen, el drea especifica de la raiz (SRA) como la relacién entre su
superficie y peso seco, y la proporciéon de raices muy finas (VFR) como el
porcentaje de la longitud de la raiz con un didmetro < 0,5 mm con respecto a la
longitud total. Los rasgos funcionales de las raices finas se obtuvieron a partir de
las muestras de testigos de biomasa de 2021 y 2022. La biomasa de raices finas
(FRB; g m?) y la produccién de los testigos de crecimiento (FRP; g m™ afio™) se
evaluaron directamente a partir de la biomasa y de los testigos de crecimiento,
respectivamente (Hendricks et al., 2006). La tasa anual de renovacion de raices
finas (FRT) se calcul6 como la relacién entre la FRP y la FRB media de los dos afios
(Ostonen et al., 2005).

El andlisis estadistico de los datos para evaluar diferencias en los pardmetros de
la copa (U, An, gs, E, Fv'/Fm', P50), tronco (R, albura) y raices (SRL, RTD, SRA, VRF,
FRP, FRP) entre arboles sanos y decaidos se realiz6 mediante andlisis de la
varianza (ANOVA) de un factor. Las curvas de resistencia a la embolia se ajustaron
utilizando una funcién de Weibull, y el P50 se obtuvo con el paquete FITPLC
(Duursma & Choat, 2017) en R. Para el estudio de correlaciones de las variables
radicales, se realiz6 un analisis de componentes principales (PCA). Todos los
andlisis estadisticos se realizaron utilizando R version 4.2.2.
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4. Resultados

La fisiologia de hojas y ramas de arboles sanos y en proceso de decaimiento fue
similar, no observandose en general diferencias significativas entre drboles sanos
y decaidos. Los valores de fotosintesis y conductancia estomadtica fueron
ligeramente mayores a final del verano, 11 vs. 8 pmol CO, m* s™ y 126 vs. 86 mmol
H,0 m*s”, respectivamente (Figura 1a, 1b), mientras que se alcanzaron valores de
potencial hidrico menores -1.7 MPa frente a los -1.5 MPa, medidos a principio de
verano. Ni la eficiencia intrinseca en el uso del agua (WUE; datos no mostrados) ni
la eficiencia cudntica maxima del fotosistema II variaron entre ambos grupos de
arboles a lo largo de la estacion de crecimiento (Figura 1c). En cuanto a las curvas
de vulnerabilidad a la embolia de las ramas, tampoco observamos diferencias
significativas entre drboles sanos y en decaimiento. El valor medio de P50 fue de
-3,3 MPa, situdndose el margen de seguridad hidrdulico en mds de 1,5 MPa (Figura
2a).
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Figura 1. Tasa, de fotosintesis neta (a), conductancia estomdtica al vapor de agua (b)
y mdxima eficiencia del fotosistema II en condiciones de luz (c¢) medidas a principio
del verano, disponibilidad hidrica mdxima, y al final, momento de menor
disponibilidad de agua, del afio 2021 en drboles centenarios sanosy en proceso de
decaimiento del Hayedo de Montejo (Madrid).

Aunque hasta los afios 60 del siglo pasado el crecimiento de arboles sanos y en
decaimiento fue similar, en las ultimas décadas los arboles sanos presentaron tasas
de crecimiento significativamente mayores, diferencia que es mas clara a partir del
afio 2000 (Figura 2b). Ademads, mientras que en arboles sanos el incremento de
area basimétrica parece haberse estabilizado alrededor de los 6 cm? al afio, en los
arboles en decaimiento se observ una tendencia descendente en el incremento de
area basimétrica dese hace mads de 100 afios (Figura 2b). La profundad de la albura
fue un 35% menor en las hayas con sintomas de decaimiento, lo que sugiere que la
pérdida de la copa estd asociada a la muerte, o a la menor produccion de células
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vivas. Ello se tradujo en una tasa de respiracion (por m? de superficie de tronco) un
14% menor, aunque de forma no significativa (P > 0.15).
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Figura 2. Curvas de vulnerabilidad a la cavitacion 'y margen de seguridad hidraulico
(HSM) de ramas situadas en el tercio superior de la copa de hayas centenarias sanas
y en proceso de decaimiento (a). Incremento del drea basimétrica (lineas
discontinuas) y spliline para el estudio de las tendencias de crecimiento de hayas
sanas y en proceso de decaimiento (b).

La biomasa de raices finas (FRB) en los 10 cm superiores del suelo fue
significativamente mayor en julio de 2022 (235 + 23 g m? que en julio de 2021 (115
+ 24 g m®), afio en el que encontramos mayor FRB en arboles sanos (Figura 3a). La
produccion de raices finas (105 + 13 g m™ afio™; Figura 3a) no difirié entre arboles
en decaimiento y sanos, sin embargo, encontramos tasas de renovacion mas
rapidas en los individuos en decaimiento en comparaciéon con los sanos (Figura
3a). Los rasgos morfolégicos de las raices finas difirieron significativamente entre
los arboles en declive y los sanos. En 2021, los arboles en declive mostraron un
menor RTD y un mayor SRA (Figura 3b), mientras que en 2022 los arboles en
declive mostraron un menor didmetro medio de la raiz fina, un mayor porcentaje
de VFR, y una tendencia al aumento de SRL (Figura 3c). En el PCA, los dos primeros
ejes representaron el 91,3% en 2021 y el 83,1% en 2022 de la variacion y la
estructura de correlacion de los rasgos radicales. El primer eje estd asociado con
un gradiente en la estrategia de adquisicién de recursos, desde mads colaborativa,
es decir, con caracteres que propician la asociacién con hongos micorricicos a una
mds autosuficiente, de adquisicion por la propia planta de los nutrientes
necesarios, y mostro la fuerte correlacion negativa entre SRL y RD. El segundo eje
estd mas relacionado con el gradiente de conservacion de recursos, ya que RTD y
FRB eran casi ortogonales a SRL y el didmetro. En conjunto, los cambios en los
rasgos de las raices finas en respuesta al decaimiento apuntaron al desarrollo de
raices finas con menores costes de construccién y vida util, asociadas a una mayor
capacidad adquisitiva, pero menos colaborativas (Figura 3b,c).
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Figura 3. Biomasa, produccion y tasa de recambio de raices finas recogidas durante
2021y 2022 en arboles sanos y decaidos, el asterisco refleja diferencias significativas
(P<0.5) entre arboles sanos y decaidos (a). Analisis de componentes principales para
los pardametros de biomasa y morfologia radicales durante 2021 (b) y 2022 (c). FRB:
biomasa de raices finas, VFR: volumen de raices finas; SRL: longitud especifica
radical, SRA: drea especifica radical, Diameter: didmetro medio de las raices finas,
RTD: densidad del tejido de las raices.

5. Discusion

El decaimiento de arboles centenarios en el Hayedo de Montejo ha sido asociado
a una combinacién de factores, mayormente de estrés abidtico y de elevada
competencia debida a la ausencia de gestiéon forestal durante las ultimas seis
décadas (RUBIO-CUADRADO ET AL., 2024). En este trabajo mostramos algunas de
las diferencias en parametros morfoldgicos y fisioldgicos de arboles con sintomas
de decaimiento y los comparamos con darboles sanos cercanos. Aunque la
defoliacion parcial, de hasta el 70% de la copa, es caracteristica del proceso de
decaimiento, no hemos encontrado diferencias significativas ni en la capacidad
fotosintética ni en las relaciones hidricas a nivel foliar. Es decir, las hojas sanas de
los &rboles decaidos funcionan de manera similar a las de los arboles sanos (Figura
1). Algo parecido sucede con la resistencia a la embolia de las ramas. Aunque
pensabamos que los arboles en decaimiento podrian estar construyendo un xilema
menos resistente a la sequia, nuestros resultados apuntan a que el proceso de
decaimiento no afecta al xilema de las ramas que permanecen vivas. Ademas, los
potenciales hidricos alcanzados durante el verano tampoco fueron distintos,
resultando en un margen de seguridad hidrdulico (parametro que describe la
diferencia entre el ¥ que una planta puede tolerar antes de que ocurra un fallo
funcional significativo en el sistema hidraulico y el ¥ mds bajo que normalmente
experimenta durante su funcionamiento) amplio (Figura 2a). Es decir, al menos
durante el afio de medicidn, el riesgo de fallo hidrdulico de los &arboles en
decaimiento fue bajo.
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En cuanto al crecimiento radial del tronco, observamos que los arboles decaidos
mostraron tasas de crecimiento menores que los sanos desde los afios 60 del siglo
pasado, y que ademas estas tasas de crecimiento tenian una tendencia descendente
desde los afios 20, mientras que la tasa de crecimiento de los arboles sanos se ha
mantenido mdas o menos estable (Figura 2b). El crecimiento radial del tronco es un
proceso altamente integrador influenciado por la fisiologia del arbol en su
totalidad y regulado por las condiciones ambientales (MARTINEZ-VILALTA, 2018).
Se ha observado que estreses ambientales agudos, tales como sequias extremas,
desencadenan una disminucién del crecimiento radial que puede durar varios
afios o incluso décadas antes de la muerte del d4rbol (DESOTO ET AL., 2020; LOPEZ
ET AL. 2021), probablemente como consecuencia del declive gradual en las
reservas de carbono, junto con una disfuncién hidrdulica progresiva (CAILLERET
ET AL., 2017). De hecho, los arboles decaidos mostraron menor volumen de albura
que los sanos, y menores tasas de respiracion del tronco, aunque no
proporcionales a la pérdida de albura, lo que podria sugerir que las células vivas
del tronco de los arboles decaidos tienden a compensar la pérdida de albura
aumentando su actividad metabdlica.

Los &rboles adultos en condiciones naturales son mas resistentes y resilientes
frente a la sequia que las plantulas. Sin embargo, la mayoria de estudios sobre los
mecanismos de mortalidad de especies arboreas han utilizado plantas en maceta
donde la sequia se impone de manera mas rapida que en condiciones naturales, y
el sistema radical estd muy constrefiido (MITCHELL ET AL., 2014; RODRIGUEZ-
CALCERRADA ET AL., 2017). En nuestro trabajo, hemos observado que a medida
que avanza el decaimiento del arbol, la biomasa de raices finas disminuye. Este
patréon también se ha observado en encinas en decaimiento, particularmente
cuando la disponibilidad de nutrientes es baja (ENCINAS-VALERO ET AL, 2022) o
cuando los arboles estan infectados por patégenos (CORCOBADO ET AL., 2020). Los
arboles decaidos, sin embargo, aumentan la produccién de raices finas y su
renovacion, de manera similar a la respuesta compensatoria observada en el haya
en condiciones de baja disponibilidad de nutrientes (DELAPORTE ET AL., 2017) o
limitacién de agua (HERTEL ET AL., 2013; MEIER & LEUSCHNER, 2008). En tales
circunstancias, las hayas tienden a aumentar la mortalidad de las raices finas, lo
que conduce a una reduccion de la biomasa radical. Esta pérdida se compensa
posteriormente con un aumento de la produccidén y la renovacion, con el objetivo
de restaurar las raices finas y mejorar su eficiencia. Las raices de las hayas
decaidas tuvieron mayor SRL y SRA y menor didmetro en comparacion con los
sanos, caracteres propios de una estrategia poco “colaborativa” (BERGMANN ET
ALL., 2020), es decir poco propensa a establecer simbiosis con hongos micorrizicos.
Estas raices fueron ademds menos densas. Estas caracteristicas morfoldgicas
indican una estrategia mas adquisitiva para la obtencién de recursos, como ya se
ha observado en otros estudios relacionados con el decaimiento en suelos con baja
disponibilidad de nutrientes (ENCINAS-VALERO ET AL., 2022). El acelerado
recambio de raices finas y la tendencia hacia la adquisicién de recursos en arboles
en decaimiento pueden generar diferencias notables en la interaccién de estos
arboles con su microbioma rizosférico y con los ciclos biogeoquimicos edaficos.
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6. Conclusiones

Los procesos que ocurren en el suelo han sido poco estudiados con relacién al
decaimiento forestal y parece que, al menos en algunos casos, pueden ser cruciales
para determinar el estado de vigor de los drboles. Ademads, algunos caracteres de
las raices relacionados con su biomasa, capacidad de absorcién de nutrientes y su
tasa de reposicidn, desempefian un papel fundamental en la conexion entre la
fisiologia del arbol y el funcionamiento del suelo. En cuanto a la parte aérea,
caracteristicas de la planta mads integradoras, tales como el crecimiento radial o el
indice de 4rea foliar, reflejan mejor el estado de vigor de la planta que variables
relacionadas con el intercambio gaseoso, fotosintesis, transpiracion, eficiencia del
aparato fotosintético, o las relaciones hidricas de la copa.
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Resumen

La sensibilidad de las hayas (Fagus sylvatica) a la sequia y eventos climaticos
extremos puede poner en peligro las poblaciones en el limite de distribucion de la
especie. En este estudio, seleccionamos arboles centenarios con diferente estado de
decaimiento en una de las poblaciones mas meridionales de Europa, Montejo de la
Sierra (Madrid). Aunque el crecimiento anual ha sido menor en los arboles en
avanzado estado de decaimiento durante las ultimas décadas, no detectamos
cambios en las relaciones hidricas de la copa, la vulnerabilidad del xilema a la
embolia, la capacidad fotosintética de las hojas o la respiracién del tronco. Sin
embargo, observamos cambios en el sistema radical, de tal manera que los arboles
vigorosos forman raices mas gruesas y duraderas a expensas de la capacidad de
absorcion, siguiendo una estrategia conservadora. Segun avanza el decaimiento la
estrategia pasa a ser adquisitiva y los arboles forman raices con mayor longitud y
tasa de recambio. En general, los procesos subterraneos estdn poco estudiados en
el decaimiento forestal, y pueden ser cruciales para determinar la salud de las
plantas al desempefiar un papel critico en la conexion entre la fisiologia de los
arboles y el funcionamiento del suelo.

Palabras clave

Decaimiento forestal, sequia, relaciones hidricas, fotosintesis, hidraulica, sistema
radical.

1. Introduccion

El cambio climatico y la aparicién de nuevas plagas y enfermedades estan
provocando un aumento en los episodios de decaimiento forestal a nivel mundial.
Sequias mas frecuentes y severas han causado una mortalidad alarmante en
muchos biomas por sus profundos efectos sobre el funcionamiento de los
ecosistemas y el balance de carbono (Hammond et al., 2022). Los bosques de la
cuenca mediterrdnea son especialmente vulnerables a los procesos de decaimiento
relacionados con el cambio global. La baja disponibilidad de agua es un factor muy
limitante en esta region (Pefiuelas et al., 2001), donde las sequias y las olas de calor
son cronicas y se espera que sean mds severas y frecuentes en las préximas
décadas (IPCC, 2023). Estos fendmenos podrian superar la capacidad de
aclimatacion de algunas especies, alterar su potencial competitivo o reducir su
tolerancia a plagas y enfermedades. Preocupan especialmente aquellas
poblaciones que habitan en sitios marginales o en los limites mas secos de la
distribucion de las especies. Ademas, aunque la mortalidad suele afectar a los
arboles jovenes, los arboles grandes y viejos también son vulnerables (Bennet et
al., 2015). La pérdida de arboles maduros merece especial atencion, ya que
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desempefian un papel ecoldgico critico y representan la mayor biomasa y
almacenamiento de carbono.

El haya europea (Fagus sylvatica L.) es una especie forestal clave en los
ecosistemas templados de Europa, donde desempefia un papel fundamental en la
regulacion de los ciclos biogeoquimicos, el mantenimiento de la biodiversidad y la
provision de servicios ecosistémicos. En las ultimas décadas, se ha venido
observando un aumento significativo de los sintomas de decaimiento en algunas
poblaciones de esta especie, caracterizado por la reducciéon de crecimiento,
defoliacidn, pérdida de vigor y, en casos extremos, mortalidad de drboles maduros
(JuMP ET AL., 2006). Este fendmeno, que afecta tanto a bosques gestionados como
naturales, plantea importantes retos ecoldgicos, econdmicos y sociales en el
contexto de cambio global en el que nos encontramos. El decaimiento del haya ha
sido asociado a una compleja interaccion de factores abidticos y bioticos. Entre los
factores abidticos destacan las sequias recurrentes, el aumento de las temperaturas
medias y olas de calor estivales, todos ellos exacerbados por el cambio climatico
(Schuldt et al., 2020). Por otro lado, factores bidticos como el ataque de hongos
patdgenos corticales como Neonectria y Biscogniauxia, oomicetos de los géneros
Phytophthora y Pythium (MARTINEZ-ARIAS ET AL., 2024), y competencia inter- e
intra- especifica también juegan un papel crucial en la disminucién del vigor de los
arboles (Jung 2009).

En la Peninsula Ibérica, los hayedos estdn restringidos a los enclaves mas
humedos debido a su sensibilidad a la sequia edéfica y atmosférica. En la regién
mediterrdnea, estas formaciones no son muy extensas y ocupan principalmente las
laderas montafiosas a gran altitud, mayormente en dreas sombrias. Los individuos
juveniles y adultos de haya se caracterizan por una gran sensibilidad a la sequia
edéfica. En condiciones de baja disponibilidad de agua en el suelo, las hojas cierran
sus estomas en mayor medida que otras especies de bosques templados (Aranda et
al., 2002). Esta sensibilidad, en el escenario actual de cambio climatico, puede tener
efectos a largo plazo en la resiliencia de los hayedos en los limites mads
meridionales de su distribucidn, y a corto plazo, en el progresivo declive de las
poblaciones y su susceptibilidad a plagas y patdgenos.

En este contexto, las predicciones sobre el decaimiento y la mortalidad forestal
requieren una comprension detallada de los fundamentos fisioldgicos que
subyacen a la muerte de los drboles para identificar patrones y procesos que
permitan anticipar su vulnerabilidad y desarrollar estrategias de manejo
adaptativo. En los ultimos afios, se ha avanzado sustancialmente en demostrar que
la mortalidad es un proceso complejo en el que estdn involucrados maultiples
mecanismos interdependientes que incluyen alteraciones en el balance hidrico, la
vulnerabilidad del xilema a la embolia, la capacidad fotosintética, la asignacion de
recursos a los diferentes 6rganos, la dindmica de nutrientes y la resistencia a estrés
oxidativo (RODRIGUEZ-CALCERRADA ET AL., 2017; CHOAT ET AL., 2018).

En este trabajo utilizamos el Hayedo de Montejo, situado en la Comunidad de
Madrid, como caso de estudio, ya que constituye una de las poblaciones de haya
mas meridionales de Europa y, a priori, una de las mas vulnerables al cambio
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climatico (ARANDA ET AL., 2015). Su situacién geografica en el limite de la
distribucion natural del haya lo convierte en un laboratorio natural para estudiar
la resiliencia de esta especie frente a los efectos del cambio climdtico, como el
estrés hidrico y las olas de calor. De hecho, en las ultimas dos décadas, la
precipitacién media anual ha disminuido un 20 % en esta zona, y se ha observado
un proceso de declive incipiente pero progresivo en la especie, afectando
principalmente a los arboles de mayor edad, aunque también a los juveniles. Entre
los sintomas detectados se encuentran el decaimiento de las copas, exudaciones
negras en el tronco, grietas y cancros en la corteza, asi como la presencia de
hongos de pudricion. Este bosque tiene un gran valor ecoldgico y cultural. Ha sido
declarado Patrimonio de la Humanidad por la UNESCO y estd protegido bajo las
figuras de Reserva de la Biosfera y Zona Especial de Conservacién Natura 2000. La
conservacion de esta poblacion de haya no solo es clave para preservar un
patrimonio natural de singular belleza, sino también para profundizar en la
comprension de los procesos ecoldgicos que afectan a las especies forestales en los
margenes de su rango de distribucion.

2. Objetivos

El objetivo de nuestro trabajo es el estudio de las respuestas ecofisioldgicas, a
nivel de copa, tallo y raices que subyacen a los procesos de decaimiento de hayas
adultas en condiciones naturales. Pretendemos profundizar en los mecanismos
funcionales implicados en la mortalidad de esta especie para adaptar la gestion de
estos bosques al escenario actual de cambio global. Nuestra hipodtesis de partida
estd relacionada con que el aumento de los periodos cada vez mas secos y cdlidos,
y la alta competencia entre las hayas en el Hayedo de Montejo, estan provocando
un declive fisiolégico progresivo que afecta principalmente a los arboles de haya
de gran tamafio. Las hayas con sintomas de decaimiento tendrdn afectado su
balance de carbono, de tal manera que esperamos encontrar tasas fotosintéticas
foliares y respiracion del tronco menores que en las hayas sanas, a la vez que un
sistema hidraulico menos resistente a la embolia producida por sequia. De la
misma manera, tanto la produccion de raices finas como la morfologia radical se
veran afectadas como respuesta a la defoliacién y la consiguiente disminucién de
carbohidratos.

3. Metodologia

El Hayedo de Montejo es un bosque mixto de frondosas de aproximadamente
125 ha, situado entre los 1.250 y 1.600 m sobre el nivel del mar en la cordillera del
Sistemma Central (41°07'N 03°03'0). Las especies dominantes son F. sylvatica,
Quercus petraea y Quercus pyrenaica, que representan el 27 %, 23 % y 50 % de la
cobertura total de arboles, respectivamente. El clima es submediterrdneo, con un
periodo seco de junio a septiembre, una temperatura media anual de 11 °C y una
precipitacién media anual de 750 mm (datos promedio de 1994 a 2021 registrados
en una estaciéon meteorologica dentro del bosque). El suelo es un cambisol de
textura franco-arenosa con un pH promedio de 5,6.

Este estudio se llevd a cabo en una parcela de 2,5 ha donde coexisten hayas en
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proceso de decaimiento y sanas de aproximadamente 150 afios de edad. Se
eligieron 20 arboles de tamafio similar, 35 cm didmetro promedio a la altura del
pecho, de los cuales 10 fueron clasificados como sanos (defoliaciéon menor del 15%
de la copa) y 10 como decaidos (con una pérdida del 40-70 % de la copa). A
principios de julio (disponibilidad hidrica éptima) e inicios de septiembre de 2021
(maximo estrés hidrico) y con ayuda de un escalador, se recogieron ramas de 1,5-2
m de longitud, expuestas al sol, del tercio superior de la copa y orientacién sur
para caracterizar el estado hidrico y capacidad fotosintética de los arboles. El
potencial hidrico de la hoja a mediodia () se midié con una camara de presion
(1505D, PMS Instrument Company, Albany, OR, USA). La tasa de fotosintesis neta
(An), la conductancia estomatica (gs) y la tasa de transpiracién (E), asi como el
rendimiento cudntico maximo del fotosistema II en luz (Fv'/Fm') se midieron
utilizando un analizador de gases de infrarrojo con una cdmara de fluorescencia
integrada (LI-6400-40, Li-Cor, Lincoln, NE, USA). Calculamos la eficiencia intrinseca
en el uso del agua (iWUE) como la ratio entre An y gs. Las mediciones se realizaron
a una concentracion de CO, de 420 ppm, temperatura promedio del aire de 25 °C,
humedad relativa ambiente y un flujo de densidad de fotones fotosintéticos (PPFD)
de 1200 ymol m™2 s™. Las ramas recogidas en julio fueron enviadas al laboratorio
del INRA en Clermon-Ferrand (Francia) para la construcciéon de las curvas de
vulnerabilidad a la embolia mediante la técnica de Cavitron (COCHARD ET AL,
2005). Calculamos el margen de seguridad hidrdulico (HSM) como la diferencia
entre el P50, potencial hidrico al que las plantas pierden el 50% de conductividad
hidraulica, obtenido de la curva de vulnerabilidad a la embolia, y el potencial
hidrico mas bajo medido durante la estacion vegetativa. A finales de invierno de
2021, antes de que los arboles brotaran, se midio la respiracion del tronco con el
equipo de mediciéon de intercambio gaseoso anteriormente descrito, pero
conectado a una cadmara de respiracion de suelos. Para ello, se habia acoplado
previamente un adaptador a los troncos, que habian sido ligeramente lijados para
eliminar liquenes, musgos y corteza suelta. Las medidas se realizaron en dos
fechas, a 10 y 12°C respectivamente, realizdndose en cada fecha tres medidas por
arbol. En estos mismos darboles se extrajeron barrenas para determinar la
profundidad de la albura de la madera con lugol, y hacer el andlisis de
crecimiento.

Las barrenas de madera extraidas con barrena de Pressler se montaron sobre
soportes de madera y se lijaron para distinguir adecuadamente los anillos de
crecimiento. Posteriormente se dataron los anillos de crecimiento de forma visual
y se midieron con una precision de 0,01 mm mediante un medidor semiautomatico
Lintab y el programa TSAP-Win (Rinntech, Heidelberg, Alemania). Finalmente, las
dataciones se validaron usando el programa COFECHA (HOLMES, 1997). Se
calcularon las series de crecimientos anuales medios a nivel de arbol y
posteriormente se transformaron estos crecimientos radiales en incrementos en
area basimétrica (IAB), suponiendo que el crecimiento secundario anual forma
anillos circulares y concéntricos. Las series de IAB se promediaron para cada uno
de los grupos, sanos y decaidos. Para analizar las tendencias de los crecimientos, se
ajustd una spline cubica a las series de IAB de cada uno de los grupos,
estableciendo una rigidez del suavizado de A = 0.0017.

Por ultimo, durante 2021 y 2022, se realizd el seguimiento de la produccion de
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raices finas y algunos rasgos funcionales de las mismas. Se recogieron tres
muestras de suelo de 8 cm de didmetro y 10 cm de profundidad en las
proximidades de cada arbol seleccionado (en un radio de 50 cm desde el tronco).
Para medir la produccién anual de raices finas, cada punto de muestreo de
biomasa de julio de 2021 sirvi6 como testigo de crecimiento de raices. Para ello, se
rellend con suelo libre de raices del sitio, se compactd y se etiquetd con tubos de
PVC introducidos 1 cm en la superficie del suelo. Un afio después, estas muestras
de suelo se recolectaron para cuantificar la produccién y el recambio de raices
finas (Pifieiro et al., 2020). Una vez lavadas las raices finas de las particulas del
suelo, se escane6 una submuestra representativa de raices (600 ppp, escaner Epson
Perfection 4990). Las imagenes se analizaron utilizando el software Winrhizo™
(Regent Instrument Inc., Sainte-Foy, QC, Canadd) para determinar la longitud total
y el didmetro medio de la raiz, asi como la longitud de la raiz dentro de clases de
didmetro de 0,5 mm hasta 2 mm. Tras el escaneado, las submuestras de raices,
junto con el resto de la muestra de raices, se secaron durante 48 h a 70°C y se
pesaron. A partir del subconjunto de raices escaneadas, calculamos la longitud
especifica de la raiz (SRL) como la relacién entre su longitud y peso seco, la
densidad del tejido de la raiz (RTD) como la relacién entre su peso seco y volumen,
el area especifica de la raiz (SRA) como la relacién entre su superficie y peso seco, y
la proporcién de raices muy finas (VFR) como el porcentaje de la longitud de la raiz
con un didmetro < 0,5 mm con respecto a la longitud total. Los rasgos funcionales
de las raices finas se obtuvieron a partir de las muestras de testigos de biomasa de
2021 y 2022. La biomasa de raices finas (FRB; g m™) y la produccion de los testigos
de crecimiento (FRP; g m™? afio™) se evaluaron directamente a partir de la biomasa
y de los testigos de crecimiento, respectivamente (Hendricks et al., 2006). La tasa
anual de renovacion de raices finas (FRT) se calculd como la relacién entre la FRP y
la FRB media de los dos afios (Ostonen et al., 2005).

El andlisis estadistico de los datos para evaluar diferencias en los pardmetros de
la copa, tronco y raices entre arboles sanos y decaidos se realiz6 mediante analisis
de la varianza (ANOVA) de un factor. Las curvas de resistencia a la embolia se
ajustaron utilizando una funcién de Weibull, y el P50 se obtuvo con el paquete
FITPLC (Duursma & Choat, 2017) en R. Para el estudio de correlaciones de las
variables radicales, se realiz6 un andlisis de componentes principales (PCA). Todos
los andlisis estadisticos se realizaron utilizando R version 4.2.2.

4. Resultados

La fisiologia de hojas y ramas de arboles sanos y en proceso de decaimiento fue
similar. Los valores de fotosintesis y conductancia estomdtica fueron ligeramente
mayores a final del verano, 11 vs. 8 pumol CO, m* s y 126 vs. 86 mmol H,0 m? s,
respectivamente (Figura 1a, 1b), mientras que se alcanzaron valores de potencial
hidrico menores -1.7 MPa frente a los -1.5 MPa, medidos a principio de verano. Ni
la eficiencia intrinseca en el uso del agua (iWUE; datos no mostrados) ni la
eficiencia cuantica maxima del fotosistema II variaron entre ambos grupos de
arboles a lo largo de la estacion de crecimiento (Figura 1c). En cuanto a las curvas
de vulnerabilidad a la embolia de las ramas, tampoco observamos diferencias
entre arboles sanos y en decaimiento. El valor medio de P50 fue de -3,3 MPa,
situdndose el margen de seguridad hidraulico en mds de 1,5 MPa (Figura 2a).
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Figura 1. Tasa, de fotosintesis neta (a), conductancia estomdtica al vapor de agua (b)
'y maxima eficiencia del fotosistema II en condiciones de luz (c) medidas a principio
del verano, disponibilidad hidrica mdxima, y al final, momento de menor
disponibilidad de agua, del afio 2021 en drboles centenarios sanosy en proceso de
decaimiento del Hayedo de Montejo (Madrid).

Aunque hasta los afios 60 del siglo pasado el crecimiento de arboles sanos y en
decaimiento fue similar, en las ultimas décadas los arboles sanos presentaron tasas
de crecimiento mayores, diferencia que es mads clara a partir del afio 2000 (Figura
2b). Ademas, mientras que en arboles sanos el incremento de area basimétrica
parece haberse estabilizado alrededor de los 6 cm?* al afio, en los arboles en
decaimiento se observd una tendencia descendente en el incremento de 4rea
basimétrica dese hace mds de 100 afios (Figura 2b). La profundad de la albura fue
un 35% menor en las hayas con sintomas de decaimiento, lo que sugiere que la
pérdida de la copa estd asociada a la muerte, o a la menor produccion de células
vivas. Ello se tradujo en una tasa de respiracion (por m? de superficie de tronco) un
14% menor, aunque de forma no significativa (P > 0.15).
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Figura 2. Curvas de vulnerabilidad a la cavitaciéon y margen de seguridad hidrdulico
(HSM) de ramas situadas en el tercio superior de la copa de hayas centenarias sanas
y en proceso de decaimiento (a). Incremento del drea basimétrica (lineas
discontinuas) y spliline para el estudio de las tendencias de crecimiento de hayas
sanas y en proceso de decaimiento (b).

La biomasa de raices finas (FRB) en los 10 cm superiores del suelo fue mayor en
julio de 2022 (235 + 23 g m®) que en julio de 2021 (115 + 24 g m?, afio en el que
encontramos mayor FRB en drboles sanos (Figura 3a). La produccion de raices
finas (105 + 13 g m™ afio™; Figura 3a) no difirié entre arboles en decaimiento y
sanos, sin embargo, encontramos tasas de renovacién mdas rapidas en los
individuos en decaimiento en comparacion con los sanos (Figura 3a). Los rasgos
morfoldgicos de las raices finas difirieron entre los drboles en declive y los sanos.
En 2021, los arboles en declive mostraron un menor RTD y un mayor SRA (Figura
3b), mientras que en 2022 los arboles en declive mostraron un menor didmetro
medio de la raiz fina, un mayor porcentaje de VFR, y una tendencia al aumento de
SRL (Figura 3c). En el PCA, los dos primeros ejes representaron el 91,3% en 2021 y
el 83,1% en 2022 de la variacion y la estructura de correlacion de los rasgos
radicales. El primer eje estd asociado con un gradiente en la estrategia de
adquisicion de recursos, desde mads colaborativa, es decir, con caracteres que
propician la asociacién con hongos micorricicos a una mds autosuficiente, de
adquisiciéon por la propia planta de los nutrientes necesarios, y mostré la fuerte
correlacidn negativa entre SRL y RD. El segundo eje esta mas relacionado con el
gradiente de conservacion de recursos, ya que RTD y FRB eran casi ortogonales a
SRL y el didmetro. En conjunto, los cambios en los rasgos de las raices finas en
respuesta al decaimiento apuntaron al desarrollo de raices finas con menores
costes de construccién y vida util, asociadas a una mayor capacidad adquisitiva,
pero menos colaborativas (Figura 3b,c).
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Figura 3. Biomasa, produccion y tasa de recambio de raices finas recogidas durante
2021y 2022 en drboles sanos y decaidos (a). Andlisis de componentes principales
para los pardametros de biomasa y morfologia radicales durante 2021 (b) y 2022 (c).
FRB: biomasa de raices finas, VFR: volumen de raices finas; SRL: longitud especifica
radical, SRA: drea especifica radical, Diameter: didmetro medio de las raices finas,
RTD: densidad del tejido de las raices.

5. Discusion

El decaimiento de arboles centenarios en el Hayedo de Montejo ha sido asociado
a una combinacién de factores, mayormente de estrés abidtico y de elevada
competencia debida a la ausencia de gestion forestal durante las ultimas seis
décadas (RUBIO-CUADRADO ET AL., 2024). En este trabajo mostramos algunas de
las diferencias en parametros morfolégicos y fisioldgicos de arboles con sintomas
de decaimiento y los comparamos con drboles sanos cercanos. Aunque la
defoliacion parcial, de hasta el 70% de la copa, es caracteristica del proceso de
decaimiento, no hemos encontrado diferencias significativas ni en la capacidad
fotosintética ni en las relaciones hidricas a nivel foliar. Es decir, las hojas sanas de
los arboles decaidos funcionan de manera similar a las de los arboles sanos (Figura
1). Algo parecido sucede con la resistencia a la embolia de las ramas. Aunque
pensabamos que los arboles en decaimiento podrian estar construyendo un xilema
menos resistente a la sequia, nuestros resultados apuntan a que el proceso de
decaimiento no afecta al xilema de las ramas que permanecen vivas. Ademads, los
potenciales hidricos alcanzados durante el verano tampoco fueron distintos,
resultando en un margen de seguridad hidrdulico (parametro que describe la
diferencia entre el ¥ que una planta puede tolerar antes de que ocurra un fallo
funcional significativo en el sistema hidraulico y el ¥ méas bajo que normalmente
experimenta durante su funcionamiento) amplio (Figura 2a). Es decir, al menos
durante el afio de medicién, el riesgo de fallo hidraulico de los &arboles en
decaimiento fue bajo.

En cuanto al crecimiento radial del tronco, observamos que los arboles decaidos
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mostraron tasas de crecimiento menores que los sanos desde los afios 60 del siglo
pasado, y que ademas estas tasas de crecimiento tenian una tendencia descendente
desde los afios 20, mientras que la tasa de crecimiento de los arboles sanos se ha
mantenido mdas o menos estable (Figura 2b). El crecimiento radial del tronco es un
proceso altamente integrador influenciado por la fisiologia del arbol en su
totalidad y regulado por las condiciones ambientales (MARTINEZ-VILALTA, 2018).
Se ha observado que estreses ambientales agudos, tales como sequias extremas,
desencadenan una disminucidon del crecimiento radial que puede durar varios
afios o incluso décadas antes de la muerte del arbol (DESOTO ET AL., 2020; LOPEZ
ET AL. 2021), probablemente como consecuencia del declive gradual en las
reservas de carbono, junto con una disfuncién hidrdulica progresiva (CAILLERET
ET AL., 2017). De hecho, los arboles decaidos mostraron menor volumen de albura
que los sanos, y menores tasas de respiraciéon del tronco, aunque no
proporcionales a la pérdida de albura, lo que podria sugerir que las células vivas
del tronco de los arboles decaidos tienden a compensar la pérdida de albura
aumentando su actividad metabdlica.

Los &arboles adultos en condiciones naturales son mads resistentes y resilientes
frente a la sequia que las plantulas. Sin embargo, la mayoria de estudios sobre los
mecanismos de mortalidad de especies arbdreas han utilizado plantas en maceta
donde la sequia se impone de manera mas rapida que en condiciones naturales, y
el sistema radical estd muy constrefiido (MITCHELL ET AL., 2014; RODRIGUEZ-
CALCERRADA ET AL., 2017). En nuestro trabajo, hemos observado que a medida
que avanza el decaimiento del arbol, la biomasa de raices finas disminuye. Este
patrén también se ha observado en encinas en decaimiento, particularmente
cuando la disponibilidad de nutrientes es baja (ENCINAS-VALERO ET AL., 2022) o
cuando los arboles estan infectados por patégenos (CORCOBADO ET AL., 2020). Los
arboles decaidos, sin embargo, aumentan la produccién de raices finas y su
renovacion, de manera similar a la respuesta compensatoria observada en el haya
en condiciones de baja disponibilidad de nutrientes (DELAPORTE ET AL., 2017) o
limitacion de agua (HERTEL ET AL., 2013; MEIER & LEUSCHNER, 2008). En tales
circunstancias, las hayas tienden a aumentar la mortalidad de las raices finas, lo
que conduce a una reduccién de la biomasa radical. Esta pérdida se compensa
posteriormente con un aumento de la produccién y la renovacion, con el objetivo
de restaurar las raices finas y mejorar su eficiencia. Las raices de las hayas
decaidas tuvieron mayor SRL y SRA y menor didmetro en comparacion con los
sanos, caracteres propios de una estrategia poco “colaborativa” (BERGMANN ET
AL., 2020), es decir poco propensa a establecer simbiosis con hongos micorrizicos.
Estas raices fueron ademds menos densas. Estas caracteristicas morfoldgicas
indican una estrategia mas adquisitiva para la obtencién de recursos, como ya se
ha observado en otros estudios relacionados con el decaimiento en suelos con baja
disponibilidad de nutrientes (ENCINAS-VALERO ET AL., 2022). El acelerado
recambio de raices finas y la tendencia hacia la adquisicién de recursos en arboles
en decaimiento pueden generar diferencias notables en la interacciéon de estos
arboles con su microbioma rizosférico y con los ciclos biogeoquimicos edaficos.

6. Conclusiones

Los procesos que ocurren en el suelo han sido poco estudiados con relacion al
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decaimiento forestal y parece que, al menos en algunos casos, pueden ser cruciales
(f D para determinar el estado de vigor de los arboles. Ademas, algunos caracteres de
R las raices relacionados con su biomasa, capacidad de absorcién de nutrientes y su
r;‘;js‘“ 15-72}:; tasa de reposicidn, desempefian un papel fundamental en la conexién entre la
GIJON | JUNIO fisiologia del arbol y el funcionamiento del suelo. En cuanto a la parte aérea,
caracteristicas de la planta mds integradoras, tales como el crecimiento radial o el
indice de 4rea foliar, reflejan mejor el estado de vigor de la planta que variables

relacionadas con el intercambio gaseoso o las relaciones hidricas de la copa.
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