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Resumen

El cambio climético y los patégenos exdticos son dos importantes impulsores del
cambio global que pueden afectar al funcionamiento de los ecosistemas. Hemos
realizado un experimento de tres afios con infraestructuras de exclusién del 30%
de lluvia en dos bosques mediterrdneos mixtos invadidos por el patégeno exdtico
Phytophthora cinnamomi. Medimos 10 fuentes y sumideros de carbono en tres
especies de arboles adultos (alcornoque, quejigo andaluz y acebuche), ademas del
dafio foliar por hongos e insectos. Encontramos una gran variabilidad
interespecifica en la sensibilidad a la sequia y P. cinnamomi, con variables muy
sensibles a ambos factores (fotosintesis, reproduccién y quimica en raiz), que solo
responden a la sequia (produccién de hoja) o insensibles (crecimiento del tronco y
quimica en hoja). Predominaron los efectos negativos sobre la mayoria de las
variables, pero también observamos efectos indirectos positivos en afios humedos,
probablemente debido a la reduccion de P. cinnamomi en suelos mads secos.
Ademas, observamos un incremento del dafio foliar debido a los efectos indirectos
de la sequia. Estos efectos variaron entre especies, especialmente en sumideros de
carbono relacionados con la demografia de los arboles (reproduccién), sugiriendo
cambios a largo plazo en la comunidad hacia especies mas resistentes a ambos
factores de estrés.

Palabras clave

Cambio global, Olea, Phytophthora cinnamoni, Quercus spp., reduccion de lluvia

1. Introduccion

Los factores abioticos y bidticos del cambio global estdn teniendo un gran impacto
en la dindmica de las comunidades vegetales y la funcién de los ecosistemas (Asner
et al. 2004, Stocker et al. 2013, Pefiuelas et al. 2017). La reduccion de la lluvia
modifica fuertemente el rendimiento de los arboles, reduciendo su crecimiento,
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éxito reproductivo, balance de nutrientes e inversion en defensas quimicas, lo que
puede afectar a su susceptibilidad frente a factores bidticos ( Ogaya & Pefiuelas
2007, Pérez-Ramos et al. 2010, Camarero et al. 2018, Gavinet et al. 2019). Entre los
factores bidticos del cambio global, los patégenos exdticos son responsables de
muchas enfermedades emergentes graves que aumentan las tasas de mortalidad
de los arboles, constituyendo una gran amenaza para la biodiversidad global y el
funcionamiento de los ecosistemas terrestres (Lowe et al. 2000, Hansen 2008, Essl
etal. 2020). Ademads, los patdgenos exOticos coexisten con otros organismos
antagonistas nativos que se alimentan de la planta, como insectos y hongos
patégenos (Zvereva & Kozlov 2014, Nazarov et al. 2020). Los factores abidticos y
bidticos pueden actuar juntos afectando a las especies de plantas de manera
aditiva y no aditiva.

La sequia y el dafio por patégenos exdticos frecuentemente disminuyen la
absorcion de C en las plantas, traduciéndose en una menor produccion de hojas vy,
consecuentemente, en una menor asimilacion de C debido a la reduccion de tejido
fotosintéticos activo (Dietze etal. 2014, Gessler & Grossiord 2019, Weber et al.
2019). Los darboles podrian responder al cambio climdtico y al dafio bidtico
cambiando la asignacidén entre los diferentes sumideros de C, resultando en
compensaciones directas para la aptitud individual y la dindmica poblacional
(Salguero-Gémez et al. 2012, Huot et al. 2014, Huang et al. 2020). Estos cambios
pueden resultar en escenarios donde la reducciéon en la fijaciéon de C y la
disminucidén de compuestos defensivos hagan a las plantas mds susceptibles a
herbivoros y patogenos, aumentando el dafio y la pérdida de hojas (Gutbrodt et al.
2012, Heyman et al. 2021). Por otro lado, si la sequia estimula la acumulacién de
compuestos con un doble papel protector contra el estrés, las plantas pueden
volverse menos susceptibles debido a una menor calidad nutricional, reduciendo
el dafio foliar (Rivas-Ubach etal. 2014). Aun se sabe poco sobre los efectos
combinados de los factores del cambio global en aspectos clave del funcionamiento
de los bosques, como la absorciéon de carbono y su asignaciéon a diferentes
sumideros como el crecimiento, la reproduccion, la defensa y las reservas.

Los ecosistemas con una pluviometria reducida, como los de la regién
mediterrdnea, son particularmente susceptibles al impacto de diferentes factores
del cambio global (Stocker et al. 2013, Ali et al. 2022). La region mediterrdnea se
esta calentando un 20% mas rapido que el promedio global, ejerciendo una presion
adicional sobre los ecosistemas ya estresados por la escasez de agua (Pefiuelas
etal. 2017, Newbold et al. 2020). Ademads, la regiéon mediterranea alberga una
cantidad importante de especies exoticas, donde el numero de patégenos exdticos
ha aumentado exponencialmente en las ultimas décadas debido al comercio
internacional, la enorme heterogeneidad de ambientes y la alta diversidad de
huéspedes potenciales (Garbelotto & Pautasso 2012, Santini et al. 2013). Entender
estos efectos combinados es crucial, ya que pueden tener consecuencias directas
en las tasas demograficas de los arboles y determinar la capacidad de cada especie
para persistir en los bosques.

2. Objetivos



(@)

92 CONGRESO

FORESTAL

2025
GIJON

Kol

16-20
JUNIO

MT 7: SANIDAD Y OTROS RIESGOS BIOTICOS

En este estudio investigamos los efectos individuales y combinados de los factores
abioticos (sequia) y bidticos (patégenos exdticos) del cambio global en la asignacién
de C en los arboles adultos de los bosques mediterraneos mixtos, y cdmo estos
factores del cambio global pueden afectar indirectamente a la pérdida de tejido
foliar debido al dafio por insectos y hongos. Hemos utilizado infraestructuras de
exclusion de lluvia instaladas en los bosques mediterrdneos mixtos del sur de
Europa (Figura 1), que actualmente sufren un importante declive debido al
aumento de la aridez y la infeccién por el agresivo patdgeno exdtico Phytophthora
cinnamomi. Durante los dos primeros afios de la instalacion de las infraestructuras
(2016-2018), medimos 9 variables relacionadas con la absorcién de C y la inversion
en produccién primaria, reproduccion, defensa y reservas en tres especies de
arboles, asi como el dafio foliar por insectos herbivoros y hongos patégenos. Este
estudio contribuye a avanzar en la comprension de los impactos combinados de los
factores de estrés abidticos y bidticos sobre el balance de C de las especies arboreas
que coexisten en ecosistemas particularmente sensibles al cambio global, como los
bosques mediterraneos.

Figura 1. Infraestructura de exclusion de lluvia en una de las zonas de estudio

3. Metodologia

Zona de estudio

El estudio se realiz6 en el Parque Natural Los Alcornocales (Cadiz, Espafia) entre
2016 y 2018. El clima es mediterraneo subhumedo y el 95% de las precipitaciones
se concentran entre octubre y mayo, con una precipitacion media anual de 748
mm que varia entre los 620 y los 2100 mm (Junta de Andalucia 2017). Esta amplia
variabilidad en la precipitacién total para esta drea se representd durante el
periodo de estudio: 2016 fue un afio seco (670 mm), 2017 fue un afio promedio (980
mm) y 2018 fue un afio inusualmente humedo (1384 mm). Los suelos son arenosos,
acidos y pobres en nutrientes, derivados de la roca madre dominada por areniscas
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del oligo-mioceno. Seleccionamos dos sitios separados aproximadamente por 4 km.
El primer sitio es un bosque cerrado donde Q. suber coexiste con Q. canariensis.
Dentro del parque natural, los bosques cerrados aparecen en areas humedas sobre
suelos arenosos y tienen un sotobosque escaso dominado por arbustos altos de
Erica arborea. El segundo sitio fue un bosque abierto donde Q. suber coexiste con
Olea europaea. Los bosques abiertos generalmente aparecen en las tierras bajas
mas secas de la zona, sobre suelos arcillosos y tienen un sotobosque denso y rico.
Ambos sitios de estudios estan invadidos por el patégeno del suelo Phytophthora
cinnamomi (Serrano et al. 2022, 2024), considerado una de las 100 especies exoticas
mas devastadoras del mundo (Lowe etal. 2000, Camilo-Alves et al. 2013). P.
cinnamomi es un patogeno generalista con un gran cantidad de hospedadores que
difieren considerablemente en su susceptibilidad (Hardham & Blackman 2018).
Entre las tres especies estudiadas, Q. suber es la especie mas susceptible, seguida
por Q. canariensis y O. europaea (Gomez et al. 2020).

Exclusién de lluvia y P. cinnamomi

En marzo de 2016, se instalaron infraestructuras de exclusién de lluvia para
evaluar el efecto combinado de la reduccion de la precipitaciéon y el patégeno
exotico del suelo P. cinnamomi en la dindamica de los bosques mixtos
mediterrdneos. En cada uno de los dos sitios de estudio, establecimos seis parcelas
de 20 x 15 m distribuidas en tres bloques (2 parcelas por bloque) con una distancia
promedio de 30 m entre bloques. En cada bloque, una parcela se asigné a un
tratamiento de exclusiéon del 30% de lluvia, de acuerdo con las predicciones
climdticas futuras para el sur de Espafia (modelo CMIP5 para el escenario RCP 8.5
para el periodo 2081-2100; Stocker et al. 2013) y la otra sirvié como control. La
lluvia se excluy¢ utilizando canaletas de cloruro de polivinilo (PVC) que cubrian el
30% del area de la parcela excluyendo una cantidad similar de lluvia. Las canaletas
se colocaron al menos a 1 m de altura sobre el suelo (Figura 1). En los controles, se
colocaron las mismas canaletas boca abajo para simular los posibles efectos
secundarios de la infraestructura en el microambiente del bosque mientras se
mantenia el régimen de precipitaciéon natural (Asbjornsen et al. 2018). Todos los
arboles adultos dentro de las parcelas fueron marcados individualmente (3 - 4
arboles por parcela y especie), dando como resultado 21 Q. suber y 22 Q.
canariensis en el bosque cerrado y 21 Q. suber y 22 O. europaea en el bosque
abierto (86 arboles). El efecto del tratamiento de exclusion de lluvia en la humedad
del suelo se cuantificé cada cuatro semanas a cuatro profundidades (10, 20, 30 y 40
cm) con una sonda de perfil PR2, Delta-T Devices (UK). La textura del suelo (0 - 20
cm) se midio junto a cada tubo de acceso porque estudios previos en el drea han
mostrado una gran variabilidad en el contenido de arena a pequefias escalas, lo
que podria afectar a las mediciones de humedad del suelo y, por lo tanto, a la
cuantificacion del efecto del tratamiento de exclusion de lluvia (Gomez-Aparicio
et al. 2012). Para cuantificar P. cinnamomi, tomamos muestras de suelo (5-20 cm de
profundidad) a principios de primavera (abril) de cada afio de estudio usando una
barrena de suelo dentro de un radio de 1 m de cada arbol Se procesaron alicuotas
de 10 g de cada muestra de suelo (cf. Serrano et al. 2022) preparando suspensiones
de suelo en 100 ml de agua-agar al 0.2%. Alicuotas de 1 ml tomadas de las
suspensiones de suelo se sembraron en 20 placas Petri NARPH por muestra (cf.
Romero et al. 2007). Las colonias de P. cinnamomi que crecieron en las placas se
identificaron morfolégicamente bajo el microscopio (cf. Erwin & Ribeiro 1996) y se
contaron.
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Cuantificacion de las tasas fotosintéticas de los arboles

Para cuantificar la absorcién de carbono, medimos las tasas fotosintéticas netas
(Amax) en un subconjunto de los drboles experimentales (2 drboles por especie y
parcela, 48 en total). Las mediciones se tomaron dos veces durante la primavera
del primer afio del experimento: una vez justo al comienzo del tratamiento de
exclusion (abril de 2016) para caracterizar los niveles previos al tratamiento en
primavera y otra vez a principios de verano (junio de 2016) antes del comienzo de
la temporada seca. En los afios siguientes (2017-2018), estas dos mediciones se
complementaron con una tercera medicién a finales de verano (septiembre) para
explorar las diferencias en condiciones estresantes al final de la temporada seca.
Las mediciones se tomaron en una hoja completamente expandida y no dafiada de
cada 4&rbol, utilizando un sistema analizador de intercambio de gases por
infrarrojos LI-6400xt (Li-Cor Inc., Lincoln, NE, USA).

Cuantificacion de la produccién primaria

La producciéon primaria de los drboles se midié en términos de crecimiento del
tronco y produccion de hojarasca. El didmetro del tronco se midio instalando un
dendrometro de banda (DB20, EMS Brno, Republica Checa) a la altura del pecho
(DBH = 1.3 m) de cada arbol y se ley6 mensualmente para calcular el incremento
anual en el didmetro del tronco por arbol y afio. Para cuantificar la produccion de
hojarasca, colocamos trampas de caida de 0.5 m de didmetro (cestas de nailon)
colgando de las canaletas de PVC bajo el dosel de cada arbol experimento.
Colocamos 2-3 trampas por arbol (dependiendo del tamafio de su copa) a finales
del verano (septiembre) de 2016 y las vaciamos cada primavera para calcular la
produccion anual de hojarasca. La hojarasca se llevd al laboratorio, se seco
durante 48 h a 70 °C y se peso por especie para calcular la biomasa de hojarasca
producida anualmente por cada especie en g por m2.

Cuantificacion de la reproduccion

Para cuantificar la inversion reproductiva de los &rboles utilizamos dos
metodologias diferentes, una para las especies de Quercus y otras para los O.
europaea. Para Quercus, utilizamos las trampas de caida para recoger bellotas
durante cada temporada de dispersion (septiembre-mayo de 2016, 2017 y 2018).
Las bellotas se llevaron al laboratorio, se contaron y se separaron en tres
categorias: bellotas abortadas (frutos incompletos o no desarrollados con longitud
<13 mm o didmetro < 7 mm), bellotas depredadas (por aves, roedores o insectos) y
bellotas maduras y sanas (cf. Pérez-Ramos et al. 2015). Cada categoria de bellotas se
secO por separado durante 48 h a 60 °C y se pesd. Los datos se utilizaron para
calcular la produccion de bellotas y la tasa de aborto de cada arbol en cada uno de
los tres afios de estudio. En cuanto a O. europaea, dado que sus frutos
generalmente son dispersados por aves frugivoras, utilizamos una metodologia
alternativa basada en el conteo directo de frutos en ramas. Marcamos tres ramas
por arbol al inicio del experimento y la produccion anual de frutos se estim6 como
el numero de frutos maduros (1 — 3 cm de longitud y color purpura oscuro) al final
del periodo de maduracion y antes del inicio del periodo de dispersion (noviembre
— diciembre). Los datos de las tres ramas se combinaron para calcular un valor
promedio por arbol y afio.
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Cuantificacion de las defensas quimicas y reservas de C

Los andlisis de defensas quimicas (fenoles totales y taninos condensados) y
reservas de C (carbohidratos no estructurales) se realizaron dos veces al afio en
hojas y raices de cada arbol durante los tres afios de estudio: uno durante el pico
de maxima actividad en primavera (mayo) y otro al final de la estacién seca
(septiembre). Los andlisis quimicos de hojas se realizaron en una muestra de 30
hojas verdes recogidas de tres ramas por arbol. Para los andlisis quimicos de
raices, se tomaron muestras en los primero 20 cm de suelo siguiendo grandes
raices desde la base de cada tronco de arbol en, al menos, dos direcciones
diferentes. Se recolectdé una muestra de raices finas (<0.2 mm de didmetro)
adheridas a las raices mas grandes para cada arbol. Las muestras de suelo y raices
se mantuvieron humedas en bolsas de plastico selladas y se transportaron en una
nevera portatil al laboratorio, donde se almacenaron a 4°C hasta su procesamiento.
En el laboratorio, las raices se lavaron suavemente para eliminar las particulas de
suelo. Las hojas y raices se secaron en una estufa a 45°C durante 48 h y se molieron
con nitrégeno liquido. Los fenoles totales se determinaron colorimétricamente
mediante el ensayo de Folin-Ciocalteu, mientras que los carbohidratos no
estructurales (almidon y azucar) se cuantificaron utilizando el método de antrona
(Sampedro et al. 2011).

Dafio en hoja

Para la estimacion de dafio en hoja, utilizamos una muestra de 30 hojas por arbol.
Para cada hoja, estimamos visualmente el porcentaje de herbivoria siguiendo un
sistema de clases establecido con ocho categorias: 0%, 1%-5%, 6%-10%,11%-
15%,16%-25%,26%-50%,51%-75% y 76%-100% (Castagneyrol et al. 2013). Los
niveles de herbivoria representaron principalmente el consumo de tejido foliar
por insectos masticadores de hojas ya que otros tipos de herbivoria en hojas, como
minadores o formadores de agallas, estuvieron virtualmente ausentes de nuestras
muestras (<5%). Para cuantificar el dafio por patdgenos, las hojas se escanearon y
se midio6 el porcentaje de la superficie foliar dafiada por patégenos (necrosis de
tejido) utilizando el software de procesamiento de imagenes Image] (Schneider
et al. 2012).

Analisis estadisticos

Utilizamos modelos lineales generalizados (GLM) para examinar el impacto de la
exclusiéon de lluvia y la abundancia de P. cinnamomi en las diferentes variables
medidas para caracterizar las fuentes de C (tasas fotosintéticas) y los sumideros
(produccién primaria, reproduccién, defensas y reservas). Los modelos se
ejecutaron por separado para cada combinaciéon de tipo de bosque (cerrado y
abierto) y afio (2016, 2017 y 2018) para explorar impactos diferenciales en sitios
con caracteristicas contrastantes (textura del suelo, composicion de especies y afios
con diferente precipitaciéon). Los modelos incluyeron exclusion de lluvia (RE),
abundancia de P. cinnamomi (PC), especie de arbol (SP) y sus interacciones de dos y
tres vias como factores fijos. Para controlar la estructura anidada del disefio
experimental, el bloque (BL) se incluyé como factor fijo adicional. El bloque no se
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incluy6 como factor aleatorio porque no tenia suficientes niveles (>4 sensu Ieno &
Zuur 2015). El tamafio del arbol (DBH) y la textura del suelo (% de arena) se
incluyeron como covariables en los modelos para controlar sus posibles efectos en
el rendimiento del drbol. Partiendo del modelo completo, seguimos un proceso de
seleccion de modelos utilizando AICc (criterio de informacién de Akaike) para
encontrar el mejor modelo (AIC mas bajo) o el grupo de mejores modelos
(AAICc < 2) para cada variable.

Para modelar los efectos directos e indirectos de la humedad del suelo y
abundancia de P. cinnamomi sobre el dafio causado por insectos herbivoros y
patdgenos foliares, mediados por las alteraciones en los compuestos defensivos y
los carbohidratos no estructurales utilizamos Modelos de Ecuaciones Estructurales
(SEM). Al igual que los GLMs, los SEMs se construyeron por separado para cada
combinacién de estacidn, especie y sitio, utilizando la funcién ‘psem’ del paquete
de R piecewiseSEM (Lefcheck 2016). En todos los modelos, afiadimos la identidad
del arbol como factor aleatorio para tener en cuenta las mediciones repetidas en el
mismo arbol a lo largo de los afios. El ajuste de los SEMs se evalué con la prueba C
de Fisher (Lefcheck 2016). Las asociaciones directas, indirectas y totales se
estimaron como coeficientes de regresidn parcial estandarizados utilizando el
paquete de R semEff (Murphy 2022). Todos los andlisis estadisticos se realizaron
con el software R version 4.1.1 (R Development Core Team 2024).

4. Resultados

Impacto de la exclusion de lluvia y P. cinnamomi en las tasas fotosintéticas

Los efectos de la exclusion de lluvia en las tasas fotosintéticas madaximas
(primavera) de las tres especies aparecieron durante el segundo afio del estudio y
fueron, en general, negativos, aunque su magnitud varid entre tipos de bosque y
afios (Figura 2, Tablas 1 y 2). Se detectaron efectos generalmente negativos de P.
cinnamomi en las tasas fotosintéticas del bosque cerrado, pero no en el bosque
abierto (Figura 3, Tablas 1 y 2). No se encontraron interacciones entre la exclusion
de lluvia y los efectos de P. cinnamomi para ninguna combinacion de sitio y fecha
(Tablas 1y 2).
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Figura 2. Efectos de la exclusion de la lluvia en la fotosintesis, produccion de
hojarasca, produccion de bellotas y aborto de bellotas en los dos tipos de bosque, uno
(2017) y dos afios (2018) después del inicio del experimento. Las cajas con colores
claros representan variables para las cuales la exclusion de lluvia no fue incluida en
el mejor modelo. Los resultados se muestran separados por especie solo cuando los
mejores modelos incluyeron la interaccion de la exclusion de lluvia con las especies.
NA indica ausencia de datos. En los paneles marcados con asteriscos los valores del
ejey deben interpretarse como de un orden de magnitud menor (eje y x 10-1).

Efecto de la exclusion de lluvia y P. cinnamomi en la produccion primaria

La produccion primaria expresada en términos de crecimiento del tronco no se vio
afectada ni por la exclusion de lluvia ni por la abundancia de P. cinnamomi, como
lo demuestra el hecho de que estos factores rara vez se retuvieron en los mejores
modelos de crecimiento (Tablas 1 y 2). Por el contrario, la produccién de hojarasca
mostré una clara respuesta negativa a la exclusion de lluvia en todas las especies
(Figura 2, Tabla 1 y 2). La disminuciéon de la produccién de hojarasca fue
particularmente grande en Q. suber el primer afio después del inicio del
experimento en el bosque abierto, donde los arboles en las parcelas de exclusion
de lluvia tuvieron una produccion de hojarasca un 27% menor que los arboles
control (Figura 2). P. cinnamomi no aparecio en el mejor modelo de produccidn de
hojarasca para ninguna combinacion de sitio y especie (Figura 3).
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Figura 3. Relaciones entre la abundancia de P. cinnamomi en el suelo y las tasas
fotosintéticas, la produccion y el aborto de bellotas y la produccion de frutos de O.
europaea en los dos tipos de bosque, uno (2017) y dos afios (2018) después del inicio
del experimento. Las lineas y las dreas sombreadas representan las predicciones del
modelo y los intervalos de confianza del 95% asociados (respectivamente). Las lineas
continuas indican los efectos incluidos en los mejores modelos, mientras que las
lineas discontinuas indican los efectos incluidos en el subconjunto de los mejores
modelos. Las regresiones se muestran separadas por especies solo cuando los
mejores modelos incluyeron la interaccion de la exclusion de lluvia con las especies.
NA indica ausencia de datos. Notese que el rango del eje x varié entre los tipos de
bosque y los afios, siendo mayor en el bosque cerrado, particularmente en 2018. En
los paneles marcados con asteriscos (es decir, produccion de bellotas en 2018), los
valores del eje y deben interpretarse como de un orden de magnitud menor (eje y x
10-1).

Efecto de la exclusiéon de lluvia y la abundancia de P. cinnamomi en la
reproduccion

La reproduccion de todas las especies experimentd cambios importantes asociados
tanto a la exclusion de lluvia como a la abundancia de P. cinnamomi (Tablas 1y 2).
En 2017, la produccion de bellotas fue menor y las tasas de aborto mas altas en
arboles bajo exclusién de lluvia que en parcelas de control, particularmente en Q.
suber (Figura 2). Sin embargo, el efecto de la exclusion de lluvia se volvié positivo
en el humedo 2018, mostrando los robles bajo exclusién de lluvia una mayor
produccion de bellotas y menores tasas de aborto que los drboles de control
(Figura 2). La respuesta de O. europaea a la exclusiéon de lluvia siguié un patrén
similar al de los robles, con una disminucion en el nimero de frutos detectada en
2017 pero no en 2018 (Figura 2). La abundancia de P. cinnamomi en el suelo se
relaciond negativamente con la produccién de bellotas y positivamente con las
tasas de aborto (Figura 3). Los efectos de P. cinnamomi en la produccién de bellotas
fueron modificados por el tratamiento de exclusion de lluvia en el bosque cerrado
con tasas de aborto que aumentaron con la abundancia de P. cinnamomi solo en
parcelas de control tanto en 2017 como en 2018 (Figura 3). También se detectaron
relaciones negativas entre la abundancia de P. cinnamomi y la reproduccién en O.
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europaea, particularmente el primer afio del experimento (Figura 3).

Efecto de la exclusion de lluvia y la abundancia de P. cinnamomi en las
defensas quimicas y reservas, y efectos indirectos sobre el dafio en hoja

La exclusién de lluvia y P. cinnamomi no tuvieron efectos importantes en las
defensas de las hojas (fenoles) y reservas (NSC) (Tablas 1 y 2). Por el contrario, la
quimica de las raices (particularmente NSC) fue afectada por los dos impulsores
del cambio global, pero fueron efectos muy variables tanto entre tipos de bosque
como en el tiempo a lo largo de los afios (Tablas 1y 2). Los efectos de la abundancia
de P. cinnamomi en NSC de las raices también variaron de negativos a positivos
dependiendo de la combinacidn de sitio y afio (Figura 3). El conjunto de relaciones
causales propuesto en los SEMs reveld efectos indirectos de los cambios inducidos
por la sequia en el dafio foliar, mediados por las defensas foliares (Figura 4). Los
fenoles totales mediaron consistentemente los efectos ascendentes similares del
contenido de agua del suelo sobre el dafio foliar causado tanto por herbivoros
como por patégenos, en todas las especies y sitios (Figura 4).
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Figura 4. Modelos de ecuaciones estructurales (SEMs) que prueban los efectos en
cascada del contenido de agua del suelo y la abundancia de P. cinnamomi sobre la
quimica de las hojas (reservas y defensas) y el dafio foliar causado por herbivoros de
alimentacion libre y patdgenos fungicos. Los SEMs se ejecutaron por separado para
cada combinacion de sitio y especie (Q. suber y Q. canariensis en el bosque cerrado,
Q. suber y O.europaea en el bosque abierto). Los valores junto a cada flecha son
coeficientes de regresion estandarizados, donde los valores en negro y rojo
representan asociaciones positivas y negativas, respectivamente. Las lineas
continuas representan efectos causales y las lineas discontinuas representan
correlaciones entre variables.

5. Discusion
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Efectos de la exclusion de lluvia y los patégenos exoticos en las fuentes y
sumideros de C en las especies de arboles mediterraneos

Los estudios disponibles que utilizan infraestructuras de exclusion de lluvia suelen
llegar a la conclusién comun de que un clima mads seco reduciria la transpiracién
de los arboles y la asimilacion de C por cierre estomatico, con consecuencias
negativas para el crecimiento y la reproduccion (Limousin et al. 2009, Sperlich
etal. 2015, Grossiord et al. 2018, Pefiuelas et al. 2018, Ogaya & Pefiuelas 2020).
Nuestros resultados mostraron que esta conclusion es mas compleja de lo
informado anteriormente cuando se consideran otros impulsores del cambio
global. En nuestro estudio, las respuestas del rendimiento de los arboles a la
exclusion de lluvia variaron de negativas a positivas, y esta variacion
probablemente estuvo relacionada con la invasién del patégeno exotico P.
cinnamomi. Los patdgenos del suelo dependen en gran medida de la disponibilidad
de agua del suelo para su dispersidn e infeccion de raices, por lo que su capacidad
para causar dafio puede reducirse con un clima mas seco (Gonzalez et al. 2020,
Homet et al. 2021, 2024, Serrano et al. 2021, 2022). La menor abundancia de P.
cinnamomi podria explicar por qué Q. suber, la especie mds susceptible al patégeno
entre las tres estudiadas, fue la especie que mostro las respuestas positivas mas
importantes a la exclusion de lluvia tanto en términos de mayor fijacion de C como
de menor aborto de frutos, y estos efectos positivos se limitaron al humedo 2018.
La capacidad limitada de P. cinnamomi para causar dafio en un suelo mas seco
también se respaldo por el hecho de que el incremento de las tasas de aborto con la
abundancia del patégeno solo se detect6 en las parcelas control, y no en las
parcelas de exclusién de lluvia. Encontramos una gran variacién entre los
sumideros de C en la magnitud de los efectos negativos causados por los
impulsores abidticos y bidticos del cambio global explorados, siendo la
reproduccién el sumidero mdés gravemente afectado por ambos factores. La
disminucidén proyectada de las precipitaciones se tradujo en mayores tasas de
aborto de bellotas, asi como en reducciones de la produccion de bellotas (Quercus)
y la abundancia de frutos (Olea) hasta un 33% y un 46% respectivamente. Estos
resultados respaldan estudios previos de exclusion de lluvia que mostraron efectos
negativos de un clima mads seco para la reproduccién de especies de darboles
mediterrdneos (Ogaya & Pefiuelas 2007, Sanchez-Humanes & Espelta 2011, Pérez-
Ramos et al. 2013). Indicando que la sequia interrumpe el desarrollo de los frutos y
favorece la abscision prematura de las bellotas antes de que hayan completado el
proceso de maduracion (Pérez-Ramos et al. 2010). Nuestro estudio afiade la
novedad de mostrar que, en bosques invadidos por patogenos exoticos, altos
niveles de abundancia de patogenos pueden causar reducciones en la produccion
de frutos de magnitud similar a las de un clima mas seco.

La produccion primaria medida en términos de produccion de hojarasca también
respondié fuertemente a la sequia experimental, pero no mostré ninguna
respuesta a la abundancia de P. cinnamomi en el suelo. La exclusion de lluvia
provocé una fuerte reduccion de la produccién de hojarasca desde el primer afio
después del inicio de la exclusiéon, mostrando la fuerte sensibilidad de la
produccién de hojarasca al estrés por sequia (Brando et al. 2008, Korner 2003,
Moser etal. 2014), y respaldando estudios previos de la exclusion de lluvia
realizados en ecosistemas con limitacion de agua (Limousin et al. 2009, Adams
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etal. 2015, Liu etal. 2015, Jin etal. 2018). Las plantas bajo estrés hidrico
disminuyen la produccién de hojarasca para minimizar la evapotranspiracion,
previniendo la desecacion de la planta (Morgan 1984, Limousin et al. 2009, Adams
et al. 2015). Por el contrario, no encontramos efectos negativos de la produccion de
la lluvia o de la abundancia de P. cinnamomi en la produccién primaria medida en
términos de crecimiento de los arboles para cualquier combinacidn de sitio, afio y
especie. Curiosamente experimentos previos de exclusion de lluvia también han
encontrado respuestas negativas limitadas del crecimiento del tronco en un clima
mas seco(Brando et al. 2008, Nepstad et al. 2002, Gavinet et al. 2019, Chambi-Legoas
etal. 2020, Ogaya & Pefiuelas 2020). En general, estos resultados muestran
claramente una sensibilidad diferencial de los diferentes componentes del
crecimiento vegetativo en arboles adultos (hoja y tronco) a la reduccién de lluvia.
Afadimos a estos estudios que se observa también una menor sensibilidad del
crecimiento de la parte aérea a los patégenos exoticos que a la sequia. Una posible
explicacion seria que los impactos de los patégenos del suelo son generalmente
mucho mas rapidos y fuertes en la biomasa vegetal subterranea que en la aérea
(Camilo-Alves et al. 2013, Homet et al. 2019), pero se necesitan mas estudios que
analicen la producciéon primaria en ambos compartimentos para aclarar su
sensibilidad diferencial a los impulsores del cambio global.

La dimensidn quimica del rendimiento de las plantas ha sido raramente abordada
en experimentos de exclusion de lluvia (Rosas etal. 2013, Adams et al. 2015,
Dickman et al. 2015), particularmente en el compartimento subterrdaneo (Jin et al.
2018b, Guo et al. 2022). Nuestros resultados mostraron respuestas complejas a los
impulsores del cambio global que impidieron la detecciéon de cualquier patrén
general. Esta dificultad podria estar influenciada por la alta variabilidad inherente
que caracteriza la quimica de los tejidos vegetales tanto en el espacio como en el
tiempo (Feeny & Bostock 1968, Salminen etal. 2004). A pesar de la gran
variabilidad, encontramos que la quimica de las raices fue mas sensible a los
impulsores del cambio global estudiados que la quimica de las hojas. Este patron
podria tener explicaciones alternativas no excluyentes, como un aumento de los
azucares solubles cruciales para el ajuste osmadtico y la evitacidon de la desecacion
de la planta bajo sequia (Morgan 1984, Kuang et al. 2017, Signori-Miiller et al.
2021), o una reduccidn en la demanda de carbono de la parte aérea debido a una
menor producciéon de hojas y bellotas. Claramente se necesitan mas estudios
experimentales para mejorar nuestra comprension de los patrones y las
implicaciones de los impulsores del cambio global en las reservas y defensas de las
plantas, particularmente en el comportamiento subterraneo.

Encontramos que un aumento en los fenoles totales de las hojas con una baja
disponibilidad de agua en el suelo estaba relacionado con un mayor dafio foliar.
Este resultado parece bastante contradictorio dado el papel bien conocido de los
fenoles como compuestos defensivos contra los antagonistas (Hale et al. 2005,
Kosonen etal. 2012, Kuczyk etal. 2021, Lin etal. 2021). Sin embargo, se ha
demostrado que los compuestos fendlicos no solo pueden actuar contra los
herbivoros y patégenos, sino que también pueden promover la interaccidén. De
hecho, se ha demostrado que ciertos fenoles, como las quercetinas, estimulan la
herbivoria y el crecimiento de patdgenos fungicos (Close & McArthur 2002, Bais
et al. 2010, Kosonen et al. 2012, Ahammed et al. 2023). Estos efectos se hicieron
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significativamente evidentes durante el verano, siguiendo el pico de fenoles que
actuan como antioxidantes en condiciones de sequia (Varela et al. 2016, Park et al.
2023). Estos resultados implican que el aumento previsto en la severidad y
frecuencia de las sequias en los ecosistemas mediterraneos debido al cambio
climdtico (Stocker et al. 2013, Ali et al. 2022) podria indirectamente aumentar la
cantidad de dafio foliar causado por herbivoros y patdgenos a través de cambios
en la quimica de las hojas. Nuestros resultados sugieren que las respuestas
quimicas de las plantas a la sequia no son adaptativas para resistir el dafio foliar,
lo que puede crear un conflicto entre la respuesta de la planta a la sequia y el dafio
foliar.

6. Conclusiones

Nuestros hallazgos revelaron que la absorcién y asignacion de carbono (C) en los
bosques mediterraneos mixtos son altamente sensibles a la disminucion de las
precipitaciones y al aumento de la abundancia de patégenos exoticos del suelo, y
que dicha sensibilidad varié considerablemente tanto en los sumideros de C como
entre las especies de arboles. Especificamente, la especie dominante en nuestros
bosques de estudio, Q. suber, pareci6 ser la especie mas vulnerable a los efectos
combinados del cambio climatico y los patdogenos exdticos, particularmente en
términos de inversion en reproduccidon. Este hallazgo es extremadamente
relevante dado los grandes problemas de regeneraciéon natural que sufren el
arbolado del bosque mediterraneo y la dehesa (Moreno & Pulido 2009, Pérez-
Ramos & Marafién 2012). El consumo de frutos por vertebrados y la mortalidad de
plantulas debido a la sequia estival han sido reconocidos durante décadas como
impulsores fundamentales del fracaso de la regeneraciéon en estos valiosos
sistemas, amenazando su sostenibilidad a largo plazo (Bonal et al. 2007, Pérez-
Ramos et al. 2012, 2013, Canelo et al. 2021). Los resultados de este estudio sugieren
que esta limitacién podria agravarse en el futuro debido a la baja produccién y
viabilidad de frutos impulsada por los efectos combinados del aumento de la
sequia y los patdgenos exoticos, y a pesar de los efectos atenuantes de la sequia en
el dafio por patégenos (Homet et al. 2019, 2024, Serrano et al. 2021). Una menor
densidad de 4rboles y una mayor abundancia relativa de las especies mas
resistentes a la sequia y a los patdgenos son expectativas plausibles que podrian
traducirse en importantes alteraciones del balance del carbono en el bosque.

Ademads, el dafio en hojas causado tanto por insectos como por patégenos foliares
probablemente aumente en un escenario de menor disponibilidad de agua en el
suelo. Esto implica que el cambio climético podria no solo reducir el rendimiento
de los arboles directamente al aumentar la limitacién hidrica (Adams et al. 2015,
Chambi-Legoas etal. 2020, Ogaya & Pefiuelas 2020), sino que también
indirectamente al alterar los rasgos de las hojas que fomentan el consumo de
insectos y la infeccion por patdgenos. Sin embargo, la identidad de los rasgos
especificos de las hojas que subyacen a este pardn es incierta. Aqui nos centramos
en la quimica de las hojas como un rasgo clave potencial debido a su conocido
papel en la palatabilidad de las mismas (Barton & Koricheva 2010, Castagneyrol
etal. 2018, Gaytdn et al. 2022). Nuestros resultados sefialan a los fenoles como
compuestos quimicos clave que ayudan a las plantas a mitigar el impacto de la
sequia, pero a expensas de aumentar los niveles de dafio en hojas. Este hallazgo
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sugiere claramente que las especies de arboles podrian enfrentarse a un conflicto
fundamental sobre como protegerse del creciente estrés impuesto por los
componentes abidticos y biéticos del cambio global.

Tabla 1. Mejores modelos lineales que analizan el impacto de la exclusion de la
lluvia (RE), la abundancia de P. cinnamomi (PC) y las especies de drboles (SP) sobre
las fuentes y sumideros de carbono en el bosque cerrado durante los tres afios del
experimento. Los modelos completos también incluyeron tres covariables: bloque (B),
tamafio del arbol (diametro a la altura del pecho, DBH) y textura del suelo (T). AAICc
representa la diferencia entre el AICc (Criterio de Informacion de Akaike corregido
para tamarios de muestra pequerios) de los mejores modelos y los modelos nulos.
También se da el numero total de pardmetros en el mejor modelo ("Par") y el ajuste
del modelo (R2). [RE] y [PC] indican cuando la exclusion de la lluvia y P. cinnamomi
fueron incluidos en el subconjunto de mejores modelos (AAIC < 2 con el mejor
modelo). Para las variables medidas mds de una vez por afio (tasas fotosintéticas y
quimica de hojas/raices), solo se muestran los resultados de primavera.

Afio Variable respuesta Predictores AAICc
Par R2
2016 Fotosintesis Null ) 0.00
Tronco DBH + SP 26.32
4 0.50
Hojarasca DBH + SP [PC] 28.31
4 0.57
Produccién de Null 0.00
bellota 2
Bellotas abortadas Null ) 0.00
Fenoles en hoja SP 6.29
3 0.20
NSC en hoja SP [RE] 419
3 0.16
Fenoles en raiz B +RE +PC 5.02
5 0.13
NSC en raiz T+RE+PC+REx 2.07
6 0.27
PC
2017 Fotosintesis T+PC+SP+PCx 6.65
6 0.47
SP
Tronco DBH + SP 4.31
4 0.40
Hojarasca T 1.32
3 0.09
Produccién de B +RE +SP 4.03
bellota 5 0.36
Bellotas abortadas B+ DBH + RE + PC 242.02
+SP+RE x SP + RE 9 0.26
x PC
Fenoles en hoja DBH + SP [PC] 1.45
4 0.04
NSC en hoja Null [PC] ) 0.00
Fenoles en raiz Null [RE, PC] ) 0.00
NSC en raiz B+ T+RE[PC] 7.47
5 0.31
2018 Fotosintesis B +RE + SP [PC] 0.70
5 0.49
Tronco B+DBH+T+SP 6.74
[RE, PC] 6 0.45
Hojarasca RE 0.61
3 0.07
Produccién de RE + PC + SP + RE x 3.38
bellota PC 6 012
Bellotas abortadas B+ DBH + RE + PC 79.80
+SP+RE x SP + PC 10 0.26
x SP + RE x PC
Fenoles en hoja B +T[PC] 25.26
4 0.58
NSC en hoja B+T+RE+SP 5.49
6 0.46
Fenoles en raiz B [RE] 0.92
3 0.16
NSC en raiz RE 1.08
3 0.08
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Tabla 2. Mejores modelos lineales que analizan el impacto de la exclusion de la
lluvia (RE), la abundancia de P. cinnamomi (PC) y las especies de drboles (SP) sobre
las fuentes y sumideros de carbono en el bosque abierto durante los tres afios del
experimento. Los modelos completos también incluyeron tres covariables: bloque (B),
tamafio del arbol (didmetro a la altura del pecho, DBH) y textura del suelo (T). AAICc
representa la diferencia entre el AICc (Criterio de Informacion de Akaike corregido
para tamarios de muestra pequefios) de los mejores modelos y los modelos nulos.
También se da el numero total de pardmetros en el mejor modelo ("Par") y el ajuste
del modelo (R2). [RE] y [PC] indican cuando la exclusion de la lluvia y P. cinnamomi
fueron incluidos en el subconjunto de mejores modelos (AAIC < 2 con el mejor
modelo). Para las variables medidas mds de una vez por afio (tasas fotosintéticas y
quimica de hojas/raices), solo se muestran los resultados de primavera.

Afio Variable respuesta Predictores Par AAICc R2
2016 Fotosintesis DBH 3 0.85 0.09
Tronco DBH + SP 4 22.83 0.47
Hojarasca DBH+T 4 18.85 0.43
Produccién de Null 2 0.00
bellota
Bellotas abortadas B+DBH+T 5 77.29 0.13
Numero de frutos Null [RE] 2 1.70
(Olea)
Fenoles en hoja SP [RE] 3 58.21 0.76
NSC en hoja T + SP 4 52.36 0.73
Fenoles en raiz DBH + RE 4 24.32 0.39
NSC en raiz RE + SP + RE x SP 5 12.21 0.36
2017 Fotosintesis SP 3 29.84 0.70
Tronco DBH + SP 4 2.61 0.58
Hojarasca RE + SP + RE x SP 5 22.38 0.66
Numero de frutos RE +PC 4 443 0.38
(Olea)
Fenoles en hoja RE 3 32.09 0.05
NSC en hoja DBH [PC] 3 1.95 0.09
Fenoles en raiz DBH [PC] 3 39.50 0.62
NSC en raiz DBH + PC 4 7.44 0.24
2018 Fotosintesis RE + SP + RE x SP 5 7.38 0.33
Tronco DBH + PC + SP + PC 6 0.65 0.52
x SP
Hojarasca DBH + RE 4 19.30 0.42
Produccién de DBH [PC] 3 1.51 0.18
bellota
Bellotas abortadas RE + PC 4 18.47 0.08
Numero de frutos Null [PC] 2 0.00
(Olea)
Fenoles en hoja B + DBH 4 3.42 0.64
NSC en hoja DBH 3 12.68 0.30
Fenoles en raiz DBH + PC + SP 5 30.02 0.60
NSC en raiz DBH [RE] 3 1.77 0.12
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