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Aranda, |., Ramirez-Valiente, J.A., Rodriguez-Calcerrada, J. 2014. Caracteristicas funcionales que influyen en la respuesta a la sequia de
las especies del género Quercus: variacion inter- e intra-especifica. Ecosistemas 23(2):27-36. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.05

El género Quercus sp. tiene una amplia distribucion geografica a lo largo de todo el Hemisferio Norte, y esta presente desde zonas templado-frias
de Europa o Norte-Ameérica, hasta zonas tropicales de América del Sur. En términos de macro-evolucion son muchas las especies de este género
que han desarrollado mecanismos de resistencia al estrés hidrico en combinacién con caracteres funcionales y morfologicos que evitan la deshi-
dratacion de los tejidos aéreos, y que en ultimo término hacen de este grupo de especies organismos muy efectivos en ambientes caracterizados
por una fuerte restriccion hidrica esporadica o estacional. La falta de agua, sobre todo en fases como la regeneracion, interactta con la disponibilidad
luminica, y de cuyo resultado se establece una compleja modulacion de la expresion de los rasgos funcionales. Ademas, y desde un punto de vista
micro-evolutivo, es elemento caracteristico de muchas especies de Quercus un alto grado de variacion genética intraespecifica en la respuesta a
sequia. Esta diversidad en la respuesta se establece bajo distintos érdenes jerarquicos de variacion genética, y desde diferencias poblacionales
hasta lineas maternas o individuos dentro de una misma poblacién. Asi, muchas especies albergan unos niveles relativamente altos de variabilidad
intraespecifica en respuesta a la falta de agua.

En este trabajo se revisan diferentes mecanismos de tolerancia y evitacién de la sequia que explican el éxito de numerosas especies del género
Quercus en ambientes con importantes limitaciones hidricas. El analisis se hace extensible a los estudios de la variacion intra-especifica, para
finalizar con una breve vision de algunos posibles patrones de respuesta esperables en un futuro caracterizado por ambientes hidricamente mas
estresantes en amplias zonas del mundo, y en particular en el area mediterranea.

Palabras clave: estrés hidrico; encinas; cambio climatico; robles; variacion intra-especifica

Aranda, ., Ramirez-Valiente, J.A., Rodriguez-Calcerrada, J. 2014. Functional features in the response to drought by Quercus species; inter-
and intra-specific variation. Ecosistemas 23(2):27-36. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-2.05

The genus Quercus has a wide geographic distribution throughout the Northern hemisphere. Oak species spread from cold-temperate zones in
Europe or North-America to sub-tropical areas in South-America. In a macro-evolutionary frame, numerous species within the genus have mechanisms
to resist water stress together with functional and morphological traits to avoid dehydration of aerial tissues. In the last, these traits bring about oak
species to be successful organisms in environments with high seasonal or sporadic water limitations. On the other hand, water scarcity is interacting
with other resources such as light availability during forest regeneration. This inter-play between availability of resources results in a complex tuning
in the expression of functional traits. In addition, and from a micro-evolutionary point of view, it is common that many Quercus species have a high
level of intraspecific genetic variation in response to drought. This variation operates at different hierarchical levels, ranging from populations to ma-
ternal lines or clones.

Different mechanisms of tolerance and avoidance of drought are revised in this work aimed at explaining the success of Quercus in environments
prone to water stress. The overview also covers studies of intraspecific variability in traits responding to water stress. Finally, we discuss some
putative functional responses of Quercus that may occur in the future in the Mediterranea area, and for which more stressful conditions are expected.

Key words: water stress; holm oak; climate change; oak; intra-especific variability

Mecanismos de respuesta al estrés hidrico en
Quercus

Los mecanismos de respuesta al estrés hidrico en las especies
del género Quercus implican el desarrollo de adaptaciones morfo-
l6gicas vy fisioldégicas que permiten evitar la sequia, o minimizar su
impacto a través de la puesta en marcha de mecanismos de tole-
rancia al estrés hidrico. Por otra parte, y si bien dentro del género

© 2014 Los Autores. Editado por la AEET. [Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor]

se observa una gran variabilidad de respuestas y sensibilidades a
la falta de agua, no menos importante desde el punto de vista de
la microevolucion es la variabilidad intra-especifica. Ambos aspec-
tos son el objeto del presente trabajo. En una visiéon general, desde
el mecanismo funcional a la diversidad genética, se analizan algu-
nos elementos que ayudan a entender el gran éxito que este gé-
nero, en su mayoria de especies arboreas, ha tenido y tiene en la
actualidad en muchos ecosistemas del mundo.
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Adaptaciones morfologicas y fisiolégicas que permiten evitar
la sequia

Las especies caducifolias y perennifolias del género Quercus
(robles y encinas respectivamente), tienen mecanismos que per-
miten minimizar el impacto de la sequia en el estado hidrico de la
planta. En adelante, se usa el término roble para referirse de ma-
nera genérica a especies de robles y encinas. A estos mecanismos
se les conoce como de evitacién de la sequia, y a las plantas que
los poseen, como evitadoras (Levitt 1972). La gran profundidad y
extension del sistema radical, su elevada proporcion respecto a la
parte aérea, las gruesas hojas, o la rapidez del cierre de los esto-
mas cuando el suelo o el aire se secan son mecanismos que po-
seen en mayor o menor medida los robles, y que les permite
mantener frente a condiciones de sequia manteniendo un estado
hidrico relativamente alto.

Las raices profundas de los robles llegan a zonas con elevada
humedad o incluso a la capa freatica, y aseguran un aporte de agua
que evita que los tejidos del arbol se sequen a medida que el suelo
pierde agua durante periodos de escasez de lluvias (e.g. David et
al. 2007; Mahall et al. 2009; Cano et al. 2013). Ademas, estas rai-
ces pueden promover en algunos casos la movilizacién de agua
desde horizontes mas profundos hacia las zonas mas superficiales
del suelo mediante el proceso conocido en inglés como “hydraulic
lifting” (Ishikawa y Bledsoe 2000; Kurz-Besson et al. 2006; Quere-
jeta et al. 2007), o su re-movilizacién entre zonas con diferente
grado de humectaciéon dentro de un mismo horizonte edafico (Na-
dezhdina et al. 2010; David et al. 2013). Por otro lado, los robles
tienen una proporcidn de biomasa subterranea respecto a la aérea
que oscila entre 1:1 y 5:1 en ambientes mediterraneos (Jackson et
al. 1996; Canellas y SanMiguel 2000), y en torno a 1:3 en robleda-
les templados (Mokany et al. 2006).

La elevada inversion en raices de los robles asegura un buen
abastecimiento de agua a las hojas durante el verano, mas aun en
la situacién de numerosos montes bajos resultado de la capacidad
de rebrote de muchas especies de Quercus, y que se han visto his-
téricamente sometidos a claras con eliminacion de la parte aérea
de manera recurrente, en algunos casos durante siglos. En estas
condiciones el rebrote muestra un mejor estatus hidrico durante los
primeros afos tras la actuacion (Kruger y Reich 1993; Castell et al.
1994; Breda et al. 1995), si bien y con el progresivo envejecimiento
del arbolado éste puede empezar a mostrar problemas de suficien-
cia hidraulica de manera especial en afios excepcionalmente secos
(Corcuera et al. 2004; 2006).

Cuando la demanda evaporativa de la atmdsfera es alta, y la
disponibilidad de agua en el suelo baja, la columna de agua que dis-
curre por el xilema puede llegar a interrumpirse; algo que inevita-
blemente ocurre incluso en especies con elevada biomasa radical
y capacidad de absorcion de agua. En estas situaciones, los vasos
conductores cavitan y se embolizan, y el transporte de agua a las
hojas se ve limitado (Tyree y Zimmermann 2002). Ante situaciones
de gran estrés hidrico se observa un cierre estomatico en las hojas
parcial o incluso total. Esto ayuda a reducir la tensién de la columna
de agua en el xilema y evitar la cavitacion de los vasos. En los ro-
bles, a semejanza de otras angiospermas, la sensibilidad del sis-
tema hidraulico a la cavitacion esta relacionada con el control de las
pérdidas de agua a través de los estomas segun la densidad, ta-
mafio y rapidez con que cierran en condiciones de sequia (Aasamaa
et al. 2001). Sin embargo existen muchos ejemplos en robles en
donde se observa un marcado cierre estomatico en respuesta a la
desecacion del aire y el suelo (Fotelli et al. 2000). En términos ge-
nerales, la regulacion estomatica de los robles se ajusta al de es-
pecies tipicamente anisohidricas. Estas son capaces de mantener
tasas de transpiracion relativamente altas pese a una disminucion
del estatus hidrico general de la planta en términos de potencial hi-
drico (Tardieu y Simonneau 1998). Ello les diferencia de otras es-
pecies forestales con un patrén isohidrico, y cuya limitacion de las
pérdidas de agua esta directamente dirigida al mantenimiento del
estatus hidrico de la planta por encima de unos determinados nive-
les, tal es el caso de los pinos (Kolb y Stone 2000; Poyatos et al.
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2008; Forner et al. 2014), u otras angiospermas (Aranda et al. 2000;
Breda et al. 2006). La estrategia anisohidrica de los Quercus esta
presente desde especies de bosques templados (Cano et al 2013),
hasta especies tipicamente mediterraneas (Chirino et al. 2011).

Junto a la regulacion estomatica, la posesion de hojas esclerofi-
las con una relacién superficie/peso baja (area foliar especifica 6
“SLA — specific leaf area”), y una gruesa cuticula, son otras adapta-
ciones que permiten a algunos robles reducir la pérdida de agua y
vivir en sitios secos o incluso semidesérticos (Larcher 1960; Levitt
1972). La presencia de hojas con SLA bajos en muchas especies de
Quercus sp, y siempre en relacion con otras especies arboreas del
mismo habito foliar con las que coexisten, es frecuente incluso en
bosques templados (Abrams y Kubiske 1990; Aranda et al. 2004).

Adaptaciones morfolégicas y fisiolégicas que permiten tolerar
la sequia

Los mecanismos expuestos en la seccion anterior raramente
consiguen evitar cierto grado de desecacion en los tejidos de los
robles, que por ello, presentan otros mecanismos para resistir los
periodos secos. Incluso el cierre estomatico que reduce las pérdi-
das de agua de las hojas (Mediavilla y Escudero 2004), supone en
si mismo un compromiso frente a la fijacion de carbono al disminuir
la disponibilidad de CO: en los cloroplastos (Cano et al. 2013). Es
por ello, que en muchos casos las especies de Quercus han des-
arrollado mecanismos enfocados a tolerar cierto grado de estrés
hidrico, como sistemas hidraulicos resistentes frente a la cavitacion,
0 una alta capacidad de osmoregulacion en hojas.

La tolerancia a la sequia de una planta depende en parte de
que ésta siga conduciendo agua en condiciones de baja disponibi-
lidad en el suelo y la atmdsfera, es decir bajo una alta demanda
evaporativa; si bien esto tiene como contrapartida que el xilema -
elemento conductor de agua- deba soportar tensiones elevadas.
En dltimo término esto requiere de una alta coordinacién entre la
demanda y aporte de agua a los 6rganos aéreos (Maherali et al.
2006), y de una resistencia alta a la cavitacion del sistema hidrau-
lico; marcada ésta entre otros parametros por el Wso. Esta variable,
define el nivel de tension en el xilema que da lugar a una pérdida
en la capacidad de transporte de agua por embolia de los vasos de
un 50 % respecto a la capacidad maxima (Choat et al. 2012). Es
un parametro universalmente empleado para definir la sensibilidad
del sistema hidraulico frente a los fenémenos de cavitacion, y por
tanto la tolerancia de la planta a la sequia (Pinto et al. 2012; Choat
et al. 2012). En el caso de las especies del género Quercus se ob-
serva una gran variabilidad en la susceptibilidad del sistema hidrau-
lico frente a la cavitacion (e.g. figura 3.10b en Villagrosa et al.
2012). En términos generales las especies lefiosas mediterraneas,
y algunos robles esclerofilos como Q. ilex o Q. coccifera en parti-
cular, presentan valores de Wso bajos en comparacién con otros ro-
bles como Q. robury Q. petraea (Tyree y Cochard 1996; Urli et al.
2013). Por ello los robles en general como grupo se pueden consi-
derar relativamente resistentes a los fendmenos de cavitacion den-
tro de las angiospermas (Fig. 1), aunque hay que introducir
matizaciones a esta generalizacién. En el caso especifico de los
ambientes mediterraneos, las especies de Quercus no muestran
sistemas hidraulicos especialmente resistentes en comparacion
con otras especies con las que coexisten (Jacobsen et al. 2007), y
pueden mostrar una mayor vulnerabilidad a la formacién de embo-
lismos por estrés hidrico (Wso mas alto). Tal es el caso, por ejemplo,
de Cistus albidus, Juniperus oxycedrus o Phyllirea angustifolia
cuando se comparan con Q. ilex (Martinez-Vilalta et al. 2002).

Debe considerarse que las caracteristicas hidraulicas del sis-
tema de conduccion de agua en Quercus estan moduladas por
otros procesos mas alla de las propiedades intrinsecas del xilema
como su resistencia a la cavitacién, la densidad de la madera o la
conductividad especifica. El desarrollo de una gran plasticidad en
términos alométricos, aspecto que se concreta en el ajuste de la
relacion entre la superficie foliar y la albura funcional del segmento
de tallo que sustenta las hojas, permite mantener un alto grado de
homeostasis en situaciones de sequia entre la demanda y el aporte
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Figura 1. La funcionalidad del sistema hidraulico ante tensiones crecientes en el xilema esta caracterizada por una tipica funcion sigmoide, en la que el
Wso establece el potencial hidrico bajo el cual se pierde un 50 % de la maxima capacidad de conduccién hidrica (a). Dicho parametro es usado para definir
el grado de resistencia a la cavitacion segun el potencial hidrico minimo para amplios rangos ecolégicos de especies lefiosas (b) —dibujado a partir de
Choat et al. (2012) y Gil-Pelegrin et al. (2005). De manera particular las especies de Quercus muestran una amplia variacion en Wso, y algunas de ellas
como Q. coccifera pueden llegar a valores muy bajos (tomado de Vilagrosa et al. 2003)

Figure 1. Functionality of the hydraulic system under increasing xylem tensions is depicted by a sigmoid-shaped function. Wso represents the water potential
bringing about a 50 % lost from maximum water conductivity (a). This parameter is used to establish the degree of cavitation resistance, according to min-
imum water potential, within wide ecological ranges in woody species (b). Re-drawn from Choat et al. (2012) and Gil-Pelegrin et al. (2005). Quercus
species show a wide variation in Wso, and some species such as Q. coccifera can attain very low values of Wso (from Vilagrosa et al. 2003)

hidrico a los 6rganos aéreos mediante una optimizacién de la con-
ductividad hidraulica foliar especifica, sin necesariamente modificar
otras propiedades del sistema hidraulico como la propia conducti-
vidad especifica (Bhaskar et al. 2007; Pinto et al. 2012). Esta ca-
pacidad de regular plasticamente los patrones de inversion de
biomasa es extrapolable a distintas especies del género (Caven-
der-Bares y Holbrook 2001; Mediavilla y Escudero 2010), y podria
constituirse en un elemento regulador de las relaciones hidricas en
Quercus tan importante o mas que las propias caracteristicas in-
trinsecas del sistema hidraulico en términos de eficiencia en la con-
duccion o resistencia frente a la cavitacion (Martinez-Vilalta et al.
2002; Bhaskar et al. 2007; Limousin et al. 2010a).

Aparte de las propiedades del sistema hidraulico, otro elemento
a considerar en relacion con la tolerancia a la sequia es la capa-
cidad para mantener la turgencia y estructura celular en situacio-
nes de déficit hidrico; elemento comin a muchas especies
presentes en ambientes altamente estresantes desde el punto de
vista de la disponibilidad hidrica, y en particular a muchas especies
de Quercus. La acumulacion activa de moléculas de bajo peso mo-
lecular, que permiten mantener la turgencia celular bajo potencia-
les hidricos bajos (ajuste osmético), es un mecanismo por el cual
las plantas pueden retrasar el marchitamiento de los tejidos en
condiciones de sequia (Abrams 1990; Abrams y Kubiske 1994; Ba-
tlett et al. 2012 para una revisién reciente). Es un mecanismo ex-
plotado por un gran nimero de Quercus (Abrams 1990), y un
elemento caracteristico en especies tipicamente Mediterraneas
como el caso de Q. ilex, Q. coccifera, Q. wislizenii, Q. douglasii
(Callaway y Mahall 1996; Momen et al. 1992; Salleo y Lo Gullo
1990), observable también en aquellas de caracter mas sub-me-
diterraneo como Q. pyrenaica, Q. pubescens o Q. faginea (Hinc-

kley et al. 1983; Corcuera et al. 2002; Aranda et al 2004), e incluso
en las que son mas propias de bosques templados como Q. pe-
traea, Q. robur, Q. alba, Q. prinus, Q. rubra (Parker et al. 1982;
Bahari et al. 1985; Gebre et al. 1998; Aranda et al. 2000). El ajuste
osmotico se concreta a nivel molecular en la acumulacion de di-
versos compuestos con actividad osmotica como azucares: glu-
cosa, fructosa y sacarosa (Epron y Dreyer 1996; Gebre vy
Tschaplinski 2002). Este incremento también es observable para
otros metabolitos como alcoholes azucarados (polialcoholes y ci-
clitoles: glicerol, manitol, quercitol, etc.), amino-acidos (e.g. prolina)
0 compuestos amonicos cuaternarios como la glicina-betaina
(Oufir et al. 2009). Algunos incluso como el quercitol, toman su
nombre precisamente por ser un metabolito cuya concentracién
aumenta de manera significativa en diferentes especies de Quer-
cus sometidas a estrés hidrico o bajas temperaturas (Passarinho
et al. 2006; Spiel’ et al. 2012). El mantenimiento de la fotosintesis
y la acumulacién de carbohidratos en condiciones de sequia son
importantes para su uso en el mantenimiento de los procesos me-
tabodlicos de la planta a través de la respiracion, y como soporte
del crecimiento. No obstante, estudios en Q. ilex y Q. pubescens
sugieren que los azucares solubles no limitan la respiracién de los
tejidos en condiciones de estrés hidrico, sino mas bien, que la res-
piracion disminuye por la regulacion general a la baja de muchos
procesos metabdlicos de la planta e incluso el propio crecimiento,
quedando disponibles mas azucares como posibles osmolitos (Ro-
driguez-Calcerrada et al. 2011a). Esta redirecciéon en cuanto al
papel metabdlico de los azucares es constatable en situaciones
de estrés hidrico moderado, y un elemento importante en la tole-
rancia al estrés en diferentes especies de Quercus (Eprony Dreyer
1996; Gebre y Tschaplinski 2002).
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Por ultimo, cabe mencionar otro tipo de mecanismos que per-
miten minimizar el dafo oxidativo en las células cuando la fotosin-
tesis y la transpiraciéon se ven mermadas por la sequia. En estos
casos, las hojas captan mas energia luminica de la que pueden
utilizar en la asimilacion del CO2, y ese exceso de energia puede
llegar a provocar dafios irreparables en la maquinaria fotosintética.
Para evitarlo, se ponen en marcha mecanismos de disipacion de
la energia alternativos a la propia canalizaciéon de la misma hacia
la fijacidon de carbono. Ejemplo de ello es la disipacién de la ener-
gia en forma de calor, acoplada al ciclo de las xantofilas, y con una
variable modulacién en el tiempo que es observable en lapsos
temporales que varian de segundos, como ha sido recientemente
estudiado en Q. coccifera (Peguero-Pina et al. 2013), hasta modi-
ficaciones diarias o estacionales (e.g. Q. suber en Garcia-Plazaola
et al. 1997). El ciclo de las xantofilas junto al incremento de dife-
rentes carotenos, son elementos clave en el proceso de la atenua-
cion de la fotoinhibicion que acompania al estrés hidrico en muchas
ocasiones. En este sentido, las especies del género Quercus se
muestran relativamente eficaces en la minimizacién de los dafios
provocados cuando se ve impedida y minimizada la canalizacion
de la luz capturada hacia la fijacion de carbono (Garcia-Plazaola
et al. 2002). Ademas de la variacion en diferentes pigmentos, debe
considerarse el papel de otros compuestos antioxidantes (e.g. com-
puestos organicos volatiles —VOC en inglés-), y cuya sintesis es
también comun a muchas especies de roble. Estos juegan un papel
importante como atenuantes de los efectos del estrés hidrico sobre
la fotoquimica foliar al igual que carotenos y xantdéfilas, aunque la
especie quimica predominante difiera entre taxones (terpenos, iso-
preno, etc., Staudt et al. 2004; Blanch et al. 2007). Finalmente, la
maquinaria bioquimica antioxidante se completa con la capacidad
para acumular otros compuestos como aminoacidos, péptidos y
acidos organicos con una capacidad complementaria a la de los
anteriores compuestos en la reduccion de los efectos de la acumu-
lacion de ROS (“reactive oxigenic species”) fruto del estrés oxida-
tivo que se desencadena bajo condiciones de sequia. Asi,
compuestos como el acido ascorbico o el glutation, juegan también
un papel importante en Quercus con aumentos significativos de su
concentracion en hoja bajo situaciones de estrés hidrico (Hansen
et al. 2003; Wolkerstorfer et al. 2011; Nogués et al. 2014).

Interacciones de la sequia con otros factores ecologicos

Otros factores bioticos y abioéticos, mas alla de la propia dispo-
nibilidad de agua en el suelo o la atmdsfera, también modulan la
capacidad de las plantas para hacer frente a la sequia. Los herbi-
voros, los organismos patdgenos, el frio o el calor, y la sombra in-
tensa son factores que afectan la capacidad para extraer agua del
suelo y conducirla hasta las hojas, el balance de carbono de la
planta, y su capacidad para tolerar la desecacion de los tejidos o
reparar estructuras celulares dafiadas por la falta de agua. Es
decir, la capacidad para hacer frente a la sequia es muy variable
entre individuos que estan sometidos a distintas presiones bitticas
o abidticas.

La herbivoria es un factor que regula la respuesta a la sequia,
aungue no de una manera evidente, y en ocasiones con respuestas
ambivalentes. La defoliacion por fitéfagos o ungulados de una
planta, genera un aumento de la proporcién de biomasa de raices
respecto a la superficie transpirante; en el caso de robles, sobre
todo de la raiz pivotante y de las raices gruesas (Drexhage y Colin
2003). La reduccion de superficie foliar y el aumento de la propor-
cion de raices puede no traducirse necesariamente de manera in-
mediata en una reducciéon de la fijacion de carbono. Dicha
reduccion se ve compensada por el incremento de la tasa de foto-
sintesis en las hojas restantes, debido en parte al aumento del
aporte de agua y nutrientes a esas hojas. Aunque por otra parte,
también se ha observado como el desarrollo de raices finas puede
verse comprometido por la defoliacion y reducir a medio y largo
plazo la capacidad para absorber agua y sobrevivir en condiciones
de sequia, como sucede en Q. robury Q. petraea (Gieger y Tho-
mas 2002). En este sentido, la resultante sobre la respuesta de las
pantulas de Quercus sp. a la interaccion entre herviboria y sequia,
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depende en gran medida del grado de defoliacion e intensidad y
duracion de los periodos secos.

La tolerancia a la sequia de diferentes especies de Quercus se
complementa con una gran plasticidad fenotipica en lo relativo a la
luz (Valladares et al. 2002; Quero et al. 2006), lo que aumenta en
ultimo término el dinamismo y potencial de adaptacion a muy dife-
rentes nichos. Entre los factores abiéticos, la disponibilidad de luz
ejerce una marcada influencia en la capacidad para sobrellevar la
sequia. Existe un creciente nimero de evidencias de que un am-
biente de crecimiento moderadamente sombreado es el mas favo-
rable para los robles a edades tempranas (Gomez-Aparicio et al.
2008; Rodriguez-Calcerrada et al. 2010; Prévosto et al. 2011;
Pérez-Ramos et al. 2013), en buena parte debido al mayor conte-
nido de agua en el suelo y la mayor capacidad fisioldgica para
hacer frente a la sequia con respecto a zonas de bosque muy um-
brias o claros muy iluminados. En ambientes en los que se pro-
duzca la concurrencia de limitaciones importantes de luz y agua,
se pueden establecer compromisos funcionales dificiles de superar
para la planta a largo plazo. Por ejemplo, Rodriguez-Calcerrada et
al. (2010) observaron que plantulas de Q. pyrenaica plantadas en
claros de pinar, tenian mejor estado hidrico y perdian la marchitez
a potenciales hidricos mas bajos que aquellas plantadas en el so-
tobosque de pinares muy densos. Todo ello resultado, entre otros
factores, de la dificultad de poner en marcha algunos mecanismos
de respuesta a la sequia como el previamente mencionado ajuste
osmotico (Fig. 2).

No obstante, la particular interaccion de la disponibilidad de luz
y agua sobre el ensamblaje de rasgos funcionales podria acarrear
que, ante un incremento general de la aridez, la regeneracion de
los brinzales de algunos robles se desplazase a ambientes mas ne-
morales de los actuales (Pérez-Ramos et al. 2013).

La luz en exceso, junto con las altas temperaturas, pueden ser
elementos coadyuvantes con la sequia en una exacerbacion de
los fendmenos de fotoinhibicion (Rodriguez-Calcerrada et al.
2007). No obstante se observa como la fotoquimica foliar en Quer-
cus es en general relativamente estable, tanto en especies tem-
pladas (Epron et al. 2002), como mediterraneas (Mahall et al.
2009; Grant et al. 2010; Nogués et al. 2014). Todo ello podria ex-
plicar la tradicional clasificacion de muchas especies del género
Quercus como especies de media-sombra, si bien, con el paso del
tiempo, se constituyen en dominadoras del dosel forestal en mu-
chas formaciones boscosas precisamente por su capacidad para
afrontar situaciones de multi-estrés tan frecuentes en las copas de
los arboles a medida que las hojas se tienen que desarrollar en
ambientes mas iluminados (Niinemets 2010; Kitao et al 2012; Cano
et al. 2013).

Variacion intra-especifica

La importante diversidad de especies en el género Quercus es
tal vez consecuencia de la propia diversidad genética intra-espe-
cifica, y que ha permitido la evolucién de poblaciones con adapta-
ciones a unas particulares condiciones locales, hasta incluso
generar problemas taxonémicos en cuanto a la adscripcion a una
determinada especie. Este aspecto concurre con otros procesos
evolutivos como una alta capacidad de hibridacion entre individuos
pertenecientes incluso a linajes diferentes, o la propia convergen-
cia evolutiva en rasgos morfo-funcionales en regiones de alta di-
versidad especifica (Cavender-Bares et al. 2004). Todas estas
caracteristicas apuntan a que realmente nos encontramos ante un
género que posiblemente esté en pleno proceso de diversificacion
y especiacion hoy en dia; todo ello pese a tenernos que remontar
al Terciario para encontrar sus origenes (Manos y Stanford 2001;
Zhou 1992).

En el caso concreto de la respuesta a la sequia, la plasticidad
fenotipica es el elemento predominante que modula la expresion
de diferentes rasgos morfo-funcionales ante ambientes o afios con
fuerte contraste en la disponibilidad hidrica (Gratani et al. 2003; Ba-
quedano et al. 2008; Gimeno et al. 2009; Gouveia y Freitas 2009).
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Figura 2. La baja disponibilidad de luz da lugar a que algunas plantas no puedan desarrollar plenamente su capacidad para poner en marcha mecanismos
de tolerancia a la sequia como el ajuste osmético. En este ejemplo, tal limitacién es dependiente de la especie, siendo mucho menor la capacidad de os-
moregulacion en hojas de plantulas de Q. petraea creciendo en el sotobosque de un pinar (trazo rojo, gréfico inferior), que en aquellas de Q. pyrenaica
(trazo rojo, gréfico superior) pese a los crecientes niveles de estrés hidrico evaluado a partir de la medida del potencial hidrico al amanecer.

Figure 2. Low light availability causes that some plants are not able to fully develop its capacity to tolerate drought via osmotic adjustment. In this example
the limitation to osmotic adjustment was dependent on the species; osmoregulation in leaves of Q. petraea in the shady understory of a pinewood was
much lower (red trend from lower graph) than in Q. pyrenaica (red trend from top graph) despite increasing levels of water stress assessed from predawn

water potential.

Pese a lo cual, no es despreciable la influencia del propio genotipo,
entendido en un sentido amplio, en su contribucién a la expresion
de un determinado fenotipo. Asi el control genético sobre caracte-
res ecofisioldgicos en respuesta al estrés hidrico, se manifiesta a
distintos niveles: individuos, diferentes lineas maternas y pobla-
ciones. La importancia de este control genético viene apoyada por
la definicion de QTLs (Quantitative Trait Loci) para algunos rasgos
funcionales como la eficiencia intrinseca en el uso del agua (e.g.
Brendel et al. 2008), y la observacién de varianza genética aditiva
que da lugar a que la heredabilidad (h?) de ciertos caracteres al-
cance valores moderados (rango de variacién de h? entre 0.2 y
0.5). Esto pone de manifiesto su sensibilidad a la accion de la se-
leccion natural o artificial sobre diferentes rasgos funcionales y
morfoldgicos, y que puede devenir en la aparicion de fendbmenos
de adaptacion local (Arntz y Delph 2001). Aunque debe remarcarse
que las diferencias genéticas observadas dependen del caracter
considerado. Asi por ejemplo Matzner et al. (2001) no encontraron
diferencias entre poblaciones en la sensibilidad del sistema hidrgu-
lico frente a la cavitacion en Q. wislizenii, lo que apuntaria a un
alto conservadurismo entre poblaciones para este caracter, y a la
plasticidad fenotipica como principal elemento condicionante de
su variacion en respuesta a la sequia. Sin embargo, esto contrasta
con otros estudios enfocados al analisis de caracteres como el
area foliar especifica (SLA), eficiencia en el uso del agua u otros
caracteres funcionales (e.g. tasa fotosintética o conductancia es-
tomatica al vapor de agua), y en los cuales se ha observado una
significativa variacion a nivel individual entre clones de Q. robur
(Roussel et al. 2009), entre lineas maternas de Q. suber (Rami-
rez-Valiente et al. 2011), o entre poblaciones de Q. robur, Q. pe-

traea 'y Q. pubescens (Arend et al. 2011) y Q. ilex (Bonito et al.
2011).

El estudio de la variacion intra-especifica en rasgos morfo-fun-
cionales en Quercus es extremadamente complejo. Son organis-
mos muy longevos, que por otra parte dilatan hasta décadas el
paso de la fase juvenil a la adulta. Esto da lugar a que la propia im-
portancia de algunos rasgos ecofisiolégicos relacionados con la
respuesta a la sequia, se vea modificada con la edad de los indivi-
duos (Fig. 3). Asi en un estudio con Q. petraeay Q. pyrenaica, pese
a observarse diferencias entre familias en la discriminacion isot6-
pica del carbono (A™C) en hojas (interpretada como elemento in-
tegral de la eficiencia intrinseca en el uso del agua), fue el conocido
efecto del tamafio de la bellota el que en mayor medida determiné
la supervivencia de los individuos durante el primer afio (Ramirez-
Valiente et al. 2009a; Rodriguez-Calcerrada et al. 2011b). Esto con-
trasta con la influencia que la A"C tuvo en el crecimiento en
diferentes afos para poblaciones de Q. suber en individuos juveni-
les de nueve afios de edad establecidos en campo, y que habian
superado el efecto inicial del tamafio de la bellota (Ramirez-Valiente
et al. 2010).

Los robles ante la perspectiva de un ambiente mas
seco en el futuro

La sequia es uno de los factores causantes del deterioro de
los bosques de roble de muchas regiones del mundo (Johnson et
al. 2002; Shifley et al. 2006). La capacidad fisioldgica para hacer
frente a la sequia, que como hemos visto pasa por evitar y/o tolerar
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Figura 3. (A) La composicion isotépica del carbono (5'3C), variable que puede ser interpretada como integradora de la eficiencia en el uso del agua,
muestra una gran variabilidad intra-especifica —barras de diferente color indicativas del comportamiento en cada especie de distintas familias de polini-
zacion abierta-. No obstante el impacto de 6'3C sobre caracteres directamente relacionados con el éxito biolégico (“fitness”) depende de la fase onto-
génica. En el primer afio de crecimiento en campo, y pese a variar significativamente con la especie y linea materna, es el tamafio de la bellota el que
determina en mayor medida el crecimiento de los brinzales en dos robles, tal y como recoge el “path analysis” que sefiala la relacion entre distintas va-
riables y el crecimiento final durante el primer afio (redisefiado a partir de Rodriguez-Calcerrada et al. 2011b); (B) En el caso del alcornoque la variabilidad
intra-poblacional de la especie es importante (cada barra indica el valor medio de diferentes familias de polinizacién abierta dentro de tres poblaciones
—Espafia, Marruecos, Portugal-), con un rango de variacién entre familias de la discriminacion isotépica (A*C) de alrededor de 1.5 %0 —barras horizontales
rojas dentro de una misma poblacion-, y analogo al del valor promedio para todas las poblaciones cuando se analiza el patron de respuesta entre un
ario seco y un afio himedo. (C) Esta gran variacién da lugar a valores significativos en la heredabilidad en sentido estricto (h? valor promedio + e.s.)
para diferentes caracteres de crecimiento y funcionales (area foliar especifica — SLA; contenido en nitrégeno por unidad de peso seco de hoja — Nn).
Nota aclaratoria: 6'°C y A"*C mantienen una misma relacion con la eficiencia en el uso del agua, si bien en el caso de A™°C se asumié en su calculo un
073C de -8 %o en el aire (ver Ramirez-Valiente et al. 2009b para mas detalles). Global site factor - GSF (% de luz incidente en la planta); masa foliar por
unidad de area — LMA; potencial hidrico al amanecer - Yps; Dia de emergencia en campo - DOE; crecimiento de la planta; contenido en nitrégeno por
unidad de area — Nx

Figure 3. (A) Carbon isotopic composition (5'3C) can be considered as surrogate of water use efficiency, and shows a high intra-specific variability —bars
of different colour depict value of leaf 8'°C for three open-pollinated maternal lines in two oak species-. The importance of 8'°C in plant fitness depends
on age; during the first year of growth in the field acorn size was the most influencing variable on plant growth. This was despite important differences
in 87°C between species and families within species were observed. A path analysis summarized the influence of all variables considered in the original
study (re-drawn from Rodriguez-Calcerrada et al. 2011b). In cork oak the intra-specific variability in different phenotypic traits is remarkable (each bar
indicates the average value for different open-pollinated maternal lines in three populations from: Spain, Morocco and Portugal). The range of variation
among maternal lines for A°C was around 1.5 %0 —red horizontal bars on each population-, and similar to the phenotypic plasticity between a dry and
wet year for the overall pool of maternal lines. The narrow heritability was significant (h?; average value * e.s.) for different growth and functional traits
(specific leaf area — SLA; leaf nitrogen content on a dry weight basis — Nm). Note: 6'°C and A'3C maintain the same relationship with water use efficiency,
though for calculus of A°C it was considered a constant value of air 6’°C = -8 %o (see Ramirez-Valiente et al. 2009b for more details). Global site factor
- GSF (% of light above plant); leaf mass per area — LMA; predawn water potential - Wys; Day of seedling emergence - DOE; crecimiento planta — plant
growth; leaf nitrogen content per unit area — Na.
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el estrés hidrico en los tejidos, determinara la vitalidad de los ro-
bledales en el futuro. Dicha capacidad es relativamente flexible, y
depende del ambiente de crecimiento y la competencia entre los
individuos de una o varias especies. Por ello, podemos contribuir
activamente a la adaptacion de los bosques a la amenaza de un
futuro mas seco modificando la estructura del bosque con practi-
cas selvicolas que optimicen el estado fisiologico de las plantas, o
a través de programas de mejora encaminados a seleccionar ge-
notipos o procedencias mas aptas para su repoblacion en aquellos
casos en los que el deterioro pudiera alcanzar la pérdida de adap-
tabilidad a nivel local.

En la ultima década, ha habido numerosos trabajos que han
empleado dispositivos experimentales de exclusién de lluvia en el
campo con el objetivo de investigar la manera en que los procesos
fisioldégicos de las plantas podrian aclimatarse a la sequia a largo
plazo. En ambientes mediterraneos, merecen destacarse los siste-
mas de reduccion de precipitacion permanentes establecidos cerca
de Tarragona (Espafa) y Montpellier (Francia), que han proporcio-
nado abundante informacion sobre Q. ilex. En general, el aumento
experimental de la sequia no parece tener un efecto notorio en la
fisiologia. No se han detectado variaciones significativas en la con-
ductividad hidraulica de los tallos (Limousin et al 2010a), la eficien-
cia fotoquimica potencial (Ogaya et al. 2011) y la respiracion foliar
(Rodriguez-Calcerrada et al. 2011c), u otros parametros relaciona-
dos con la asimilacion de carbono de las hojas (Limousin et al.
2010b) en plantas sometidas a una exclusion de lluvia con respecto
a plantas sometidas a un régimen de precipitacion normal. Varios
trabajos han mostrado igualmente que una reduccién de la precipi-
tacion no tiene un efecto significativo en la eficiencia en el uso del
agua, tanto en arboles adultos (Ogaya y Pefuelas 2008) como en
plantulas (Pérez-Ramos et al. 2013) de Q. ilex. No obstante, pese
a estos resultados, también se han observado pequefios cambios
en algunas variables fisiolégicas y bioquimicas tras una reduccion
sostenida de la precipitacion; que produjo una reduccion de la fo-
tosintesis en primavera, y un aumento de los niveles de antioxidan-
tes, relacionado probablemente con un incremento del estrés
oxidativo (Nogués et al. 2014). En resumen, los trabajos que han
estudiado la influencia de una reduccién sostenida de la precipita-
cion en los procesos fisioldgicos de los robles, indican un efecto
leve o nulo. Esto podria apuntar a que al menos en algunas espe-
cies de Quercus, como Q. ilex es esperable cierto grado de resi-
liencia en ambientes mas estresantes como los que son esperables
en el futuro (Barbeta et al. 2013). Asi, la aclimatacion de encinares
y robledales a un aumento de la intensidad de la sequia a largo
plazo podria reflejarse mas en aspectos morfoldgicos y arquitectu-
rales del arbol (Limousin et al 2010a; Martin-StPaul et al. 2013). Se
deben investigar, ademas, las interacciones que pueden llegar a
suceder entre la sequia y otros factores bioticos y abidticos que
cambiaran en el futuro, como la herbivoria, el papel de las micorri-
zas, o la luz y la temperatura. Incluso el consabido efecto que ni-
veles variables de CO:2 tienen sobre la fisiologia a corto y medio
plazo, asi como su interaccion con la disponibilidad de agua y nu-
trientes, es un elemento que deberia contemplarse en los préximos
afos en las agendas de investigacion; maxime teniendo en cuenta
que las politicas actuales no evitaran escenarios con atmosferas
muy enriquecidas en CO2 en comparacion con aquellos bajo los
que han evolucionado los bosques de encinas y robles en los ulti-
mos 15 000 afos.
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