]
Ecosistemas 19 (3): 24-40. Septiembre 2010. e CO S IS te m a S
http://www.revistaecosistemas.net/articulo.asp?1d=658
ASOCIACEON ESPANOLA NVESTIGACION REVISTA CIENTIFICAY TECNICA DE ECOLOGIA Y MEDIO AMBIENTE
DE ECOLOGIA TERRESTRE

Evaluando los efectos del cambio global
sobre el funcionamiento de los abetos
Ibéricos mediante analisis de iso6topos de
carbono en los anillos de crecimiento

J.C. Linares 1, J.J. Camarero 2

(1) Departamento de Sistemas Fisicos, Quimicos y Naturales. Universidad Pablo de Olavide. Ctra. Utrera km. 1, 41002 Sevilla, Spain
(2) ARAID, Instituto Pirenaico de Ecologia (CSIC). Apdo. 202, 50080 Zaragoza, Spain

¥ Recibido el 2 de junio de 2010, aceptado el 12 de julio de 2010.

Linares, J.C., Camarero, J.J. (2010). Evaluando los efectos del cambio global sobre el funcionamiento de los abetos ibéricos
mediante analisis de is6topos de carbono en los anillos de crecimiento. Ecosistemas 19(3):24-40.

Evaluando los efectos del cambio global sobre el funcionamiento de los abetos ibéricos mediante analisis de is6topos de carbono en los
anillos de crecimiento. La sequia es el principal factor limitante del crecimiento en las especies forestales de la cuenca mediterranea. Se ha
propuesto que en ecosistemas limitados por el agua, el incremento global de CO,, atmosférico puede compensar el mayor cierre estomatico

inducido por la sequia sin reducirse notablemente las tasas de produccion. En este trabajo se muestran las tasas de crecimiento secundario
y la eficiencia intrinseca de uso de agua (WUEI) de poblaciones de Abies alba y A. pinsapo. Se han comparado poblaciones con y sin
sintomas externos de decaimiento. Desde comienzos de los afios ochenta del pasado siglo la tasa de incremento de la WUEi en los sitios que
presentan sintomas de decaimiento ha descendido hasta colocarse por debajo de la tasa de incremento de CO,. Nuestros datos muestran

una buena correlacion entre el momento en que el incremento de WUEi cae por debajo del incremento del CO,, el incremento regional de la

temperatura media, la ocurrencia de varias sequias extremas, y la reduccién de crecimiento radial.

Palabras clave: Cambio climatico, dendrocronologia, eficiencia en el uso del agua, estrés, sequia

Linares, J.C., Camarero, J.J. (2010). Assessing the effects of global change on the performance of Iberian firs using carbon
isotopes analyses in tree rings. Ecosistemas 19(3):24-40.

Assessing the effects of global change on the performance of Iberian firs using carbon isotopes analyses in tree rings. Drought is the main
tree-growth limiting factor in the Mediterranean basin. It has been suggested that, in water-limited ecosystems, the global atmospheric CO,,

rise might to compensate an increasing drought-induced stomatal closure, without a significant drop in the production rates. In this paper we
show data of secondary growth and intrinsic water use efficiency (WUEi) for Abies alba and A. pinsapo trees. We compared populations
with and without external decline symptoms. Since the early eighties of the 20th century, the rate of WUEI increase has declined in the sites
with decline symptoms, being currently below the rate of CO, increase. Our data show a good relationship between the time the rate of

WAUEI increase falls below the CO, increase, the regional mean temperature increase, the occurrence of several extreme droughts, and

generalised radial growth decline.

Keywords: Climatic change, dendrochronology, drought, stress, water-use efficiency.

Introduccidon

La sequia es el principal factor limitante del crecimiento en las especies forestales de la cuenca mediterranea (ver p.ej. Sarris
et al. 2007), de manera que cualquier variacién ambiental que afecte a la disponibilidad hidrica previsiblemente tendra en esta
region un efecto mucho mas acentuado que sobre otros biomas mas humedos. Para esta region los modelos climéticos
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predicen mayores temperaturas y un incremento en la variabilidad de las precipitaciones (IPCC, 2007). Estas predicciones,
gue ya han podido verificarse en la Peninsula Ibérica y en gran parte de la cuenca mediterranea (IPCC, 2007; Luterbacher et
al. 2006), permiten prever un incremento en la frecuencia e intensidad de las sequias y probablemente conlleven cambios en
el crecimiento, el funcionamiento y la distribucion de algunas especies forestales (Linares et al., 2010; Linares y Tiscar, 2010;
Sarris et al., 2007; Pefiuelas y Boada, 2003; Camarero et al., 2002).

Por otra parte, ademas del aumento de la temperatura y de la mayor variabilidad de las precipitaciones, el incremento del CO,,

atmosférico es uno de los componentes del cambio global menos cuestionados, tal vez porque no tiene restricciones
espaciales y alcanza a todo el planeta y ademas porque afecta directamente a uno de los procesos mas elementales de la
biosfera: la fotosintesis. La actual concentracion de CO, atmosférico (392 ppm; datos del observatorio de Mauna Loa en

Hawai segun http://co2now.org/) es un 30% superior a la de la época preindustrial y el doble de los valores presentes hace
18000 afios, durante la ultima glaciacién (McCarroll y Loader, 2004; Neftel et al., 1988). En todo caso, en los Ultimos 400000
afios nunca se registraron valores superiores a 290 ppm (Petit et al., 1999). Partiendo de que la capacidad de la maquinaria
fotosintética de las plantas C3 no esta saturada con las condiciones actuales de concentracion de CO, atmosférico cabria la

posibilidad de que su incremento esté estimulando, y continde haciéndolo en el futuro, la fijacion de carbono y en
consecuencia el crecimiento de la plantas. En ecosistemas limitados por el agua como los mediterraneos, tal vez pueda
compensar el mayor cierre estomatico inducido por la sequia sin reducirse notablemente las tasas de produccion (Ceulemans
et al., 1999).

Sin embargo existen serias dudas acerca de que el continuo incremento de CO, pueda estimular la produccion y el

crecimiento (Bazzaz, 1990) o con respecto a si los bosques podrian funcionar como sumideros de carbono (Norby et al.,
1992; Wullschleger et al., 1997). La falta de correlacion entre los valores de produccion y los de fotosintesis muestran que la
mayor disponibilidad de CO, no es un buen predictor de las respuestas en el crecimiento (Tognetti et al., 2000). En este

sentido, varios investigadores han planteado posibles mecanismos a través de los cuales esa mayor produccién de
fotosintatos se introduciria en canales metabdlicos diferentes de la sintesis de nueva biomasa estructural, por ejemplo
mediante un aumento del gasto respiratorio (Korner, 2003; Stan et al., 1994). Ademas de las variables antes sefaladas,
relativas a procesos de alcance global o regional, variables relativas a la estructura del bosque, tales como la edad de los
individuos, la densidad, la estructura de tamafos, o el patrén espacial de distribucion pueden ser también de gran
trascendencia para el esclarecimiento de estos procesos (Linares et al., 2009b; Martin-Benito et al., 2010; Camarero et al.,
2002).

Dendrocronologiay Andlisis de Is6topos Estables

La dendrocronologia (estudio de los anillos de crecimiento en arboles y plantas lefiosas) ha sido ampliamente usada para
investigar el efecto del estrés climatico sobre el crecimiento de los arboles (ver p.ej. Macias et al., 2006). La medida de los
anillos de crecimiento proporciona informacion referente a la solvencia del crecimiento de los individuos. Puesto que la
distribucion de carbono a la madera del tronco tiene baja prioridad dentro de la jerarquia general del arbol (por detras de la
formacion de brotes y biomasa fotosintética, produccion de raices y acumulaciéon de sustancias de reserva, ver Waring y
Pitman, 1985) su cuantia puede dar una idea de la cantidad de carbono que la planta puede acumular una vez satisfechos los
sumideros mas prioritarios. Asi, valores bajos de crecimiento secundario denotan una capacidad limitada de produccion de
sustancias de reserva y de compuestos quimicos de defensa (Waring y Schlesinger, 1985) de manera que individuos de
menor crecimiento radial y baja produccion de madera pueden resultan mas vulnerables a periodos de estrés.

En este sentido, la composicién isotépica de la madera proporciona un indice integrado a través del tiempo de la relacién
existente entre la presion parcial de CO, interna y externa a la planta, e indirectamente constituye una estima de la eficiencia
en el uso del agua durante la fotosintesis. La difusion y los procesos bioquimicos que tienen lugar durante la asimilacion
fotosintética del CO, ejercen una discriminacion contra el is6topo pesado 13C (Farquhar et al., 1989). El fraccionamiento

resultante queda reflejado en la composicién isotépica de los isétopos estables de carbono (5'3C) de los compuestos
organicos tales como azucares, almidén o celulosa y del resto de estructuras de la planta. La luz, la humedad del aire, la
precipitacion y la temperatura son variables ambientales que afectan al proceso fotosintético a través de su influencia sobre la

conductividad estomatica () y la fijacion del CO, A).

Las variaciones anuales en la discriminacion del carbono en anillos de arboles fueron inicialmente relacionadas con la
temperatura y la precipitacion (Francey y Farquhar, 1982; Leavitt y Long, 1982). Sin embargo, los modelos de discriminacion
de carbono durante su fijacion muestran que las plantas no son simples registradores de datos meteorolégicos: las
variaciones de 53C estan sujetas a importantes controles ecofisiolégicos a través de la regulacién del intercambio gaseoso a
escala estomatica y de las posteriores discriminaciones bioquimicas que tienen lugar desde los carbohidratos asimilados
hasta la madera que forma los anillos (Kodama et al., 2008; Ferrio et al., 2005; Jaggi et al., 2002). Por lo tanto, la datacién de
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anillos de crecimiento mediante dendrocronologia combinada con el analisis de la discriminacion isotopica de C puede reflejar
variaciones ambientales (precipitacion y temperatura) y estructurales (competencia) y ayudar a comprender los mecanismos
ecofisioldgicos de los arboles en respuesta a ellos.

Los bosques ibéricos de abetos como modelo experimental

Sintomas de estrés y mortalidad debidos a un aumento del déficit hidrico apareceran de forma temprana en especies poco
resistentes a la sequia y de manera mas acentuada en aquellos limites de distribucién (altitudinales o latitudinales) que
vengan determinados por la disponibilidad hidrica (Macias et al., 2006; Linares et al., 2009a; Linares et al., 2010; Linares y
Tiscar, 2010; Camarero et al., 2002). Por otra parte, la interaccion de estos procesos con el incremento de CO, atmosférico,

los cambios de uso del territorio y atributos estructurales indicadores del grado de competencia al que estan sometidos los
individuos no han sido aun muy estudiados en poblaciones naturales (Linares et al. 2009b).

La incidencia diferencial de los episodios de sequia en comunidades relictas poco resistentes al estrés hidrico puede tener
efectos drasticos de sustitucion de estos ecosistemas singulares por comunidades mas ampliamente distribuidas, mejor
adaptadas a las condiciones actuales, y previsibles, de mayor estrés climatico. En algunos casos estos ecosistemas relictos
encuentran en la cuenca mediterrdnea su limite meridional de distribucién (Taxus baccata, Pinus sylvestris, Abies alba, Fig.
1) y en otros en la Regiébn Mediterranea sus Unicas poblaciones (Pinus nigra s.l., Cedrus atlantica, Abies pinsapo, A.
numidica, A, cilicica, etc., Fig. 1) resultando por tanto especialmente sensibles a cambios ambientales y especialmente
adecuados para predecir los efectos del cambio global sobre ecosistemas similares a los templados. Estos ecosistemas
estan menos adaptados a la sequia que otros de zonas mas xéricas y podrian ver comprometido en un futuro su balance
hidrico debido al incremento global de temperatura, la incidencia de cambios en el patrén de las precipitaciones, o debido a
transformaciones del habitat a causa de cambios rapidos de uso del territorio (Fig. 1).

26 «



Ecosistemas 19 (3). Septiembre 2010.

Figura 1. Algunos ejemplos representativos de Ecosistemas relictos presentes en la cuenca
mediterranea. Bosques mixtos de Abies pinsapo y Cedrus atlantica en el Parque Nacional de
Talassemtane, Marruecos (a); cedrales (Cedrus atlantica) del Medio atlas, Parque Nacional de Ifrane,
Marruecos (b); limite meridional de distribucion de Pinus sylvestris, Parque Natural Sierra de Baza,
Espafa (c); poblaciones de Pinus nigra subsp. salzmannii en el Parque Natural de Cazorla, Segura y
Las Villas, Espafia (d); sabinares (Juniperus sabina) con individuos aislados de Taxus baccata, Abies
pinsapo, Quercus alpestris, Sorbus aria y Acer granatense en el Parque Natural Sierra de las Nieves,
Espafia (e); poblaciones de Abies cilicica en la cordillera de los Tauros, Turquia (f); Bosques mixtos de
Abies alba y Faqgus sylvatica en el Pirineo oscense, Espafa (g). Fotos J. C. Linares.

En el presente trabajo se estudia la evolucion temporal de la eficiencia intrinseca del uso del agua (WUEIi) mediante el analisis
del 33C en los anillos de crecimiento en arboles de bosques de vigor contrastado de Abies alba en el Pirineo Aragonés y de
Abies pinsapo en la Sierra de las Nieves (Malaga). Nuestros objetivos fueron: 1) Mostrar tendencias medias a escala regional
en la temperatura media y la precipitacion anual y relacionarlas con el incremento global de CO, atmosférico. 2) Mostrar

tendencias medias en el crecimiento secundario y la eficiencia de uso de agua en poblaciones con y sin decaimiento de A.
alba y A. pinsapo y 3) Relacionar las tendencias en la eficiencia de uso de agua con modelos tedricos propuestos en
respuesta al incremento global de CO,, atmosfeérico.

Tendencias en el crecimiento secundario y la eficiencia intrinseca del uso del agua

En este trabajo se muestran las tasas de crecimiento secundario (expresado como incremento del area basimétrica; BAI) y la
eficiencia intrinseca de uso de agua (WUEI) de poblaciones de Abies alba y A. pinsapo (Fig. 2) estudiadas en el Pirineo
Aragonés (Valle de Ansé, Huesca) y la Sierra de las Nieves (Mélaga). Se han comparado en ambas &reas de estudio
poblaciones con y sin sintomas externos de decaimiento, como amarilleamiento de las aciculas, defoliacion pronunciada y
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crecimiento reducido (ver tabla 1 y figura 3), con el fin de comprobar si sus tasas de BAI y WUEI difieren significativamente.
En cada poblacion se muestrearon entre 10 y 20 individuos mediante una barrena de Pressler; de cada arbol se sacaron
testigos independientes para la estimacion del crecimiento (dos-tres testigos) y para los analisis isotépicos (dos testigos).
Los cores usados para el analisis dendrocronoldgico se secaron en estufa (70 °C 48 h), fueron montados en listones de
madera, lijados y datados visualmente con ayuda de una lupa binocular utilizando el método denominado de datacion cruzada
(cross-dating). La anchura de los anillos fue medida con una exactitud de 0.01 mm en un medidor semiautomatico ANIOL y
las series resultantes fueron chequeadas estadisticamente con el programa COFECHA (Holmes 1983).

A,
pinsapd

1000 km

Figura 2. Localizacion de las poblaciones estudiadas (flechas) y distribucién del conjunto de abetos
circunmediterraneos: A. pinsapo en Espafia (pi), A. pinsapo var. marocana y A. pinsapo var. tazaotana
en Marruecos (ma), A. numidica en Argelia (nu), A. nebrodensis en Sicilia (ne), A. nordmanniana (no),
A. bornmuelleriana (bo) y A. equi-trojani (eq) alrededor del Mar Negro, A. cilicica en Turquia (ci), A.
cephalonica (ce) y el hibrido natural A. borisii-regis (A. alba x A. cephalonica) (br) en Grecia y A. alba
(al) en el centro y sur de Europa.
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Pahlacion Paco Ezpela * Famueta funguers * Fionida
Especie Abvas zlha Abves zlha Abvias bins gho Al bins gho
Localidad Huesca Huesca Malaga Malaga
Latitud (M) 420 45 420 EF 5 4F 260 47
Longitud () e o4y 4o 5% g 01
Orientacion M-ME M- M-HME P
Altitud (m 5.n.m.) 1230 1400 1226 1743
Temnperatura media anual (*C) 9.1 29 116 23
Precipitacidn anual {mm) 1000 23ED 1100 1600
Pendiente (%) 27 ot 30 15
Didmetro a1, m {cm) 35 &4 1% i
Area hasal (m¢ hat) 10 L6 39 3
Edad media esimada a 1,% m (afios) i3 130 L21] 40
. o varcis aloestis,
(Ofras especies arbdreas Faglszl, .‘”"‘?"':‘** Sszgj; ;gilfua;f;; Finus halepensis S0 Aty
ek gouifolivm Eobiio a1 : Acer granatanse,
Taxus baccats

Tabla 1. Caracteristicas generales de las poblaciones de abetos estudiadas. *, poblaciones con
sintomas de decaimiento.
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Figura 3. a. Decaimiento de Abies alba en el Paco Ezpela (Ansé, Huesca). Foto tomada en junio
del 2007. Los individuos de color marrén y los troncos defoliados abundantes en la zona inferior de
la imagen corresponden a abetos moribundos y muertos. Dichos sintomas se observan en este
monte desde 1986. Foto J. J. Camarero. b. Decaimiento de Abies alba en el abetar de Montinier
(valle de Pineta, Huesca, 1350-1450 m s.n.m). Los individuos mas afectados aparecen en la zona
mas baja del monte. N6tese que en esta localidad el decaimiento no era patente en el afio 2000.
Foto de agosto del 2009. Foto J. J. Camarero. c. Poblaciones de Abies pinsapo con sintomas de
decaimiento cerca del limite altitudinal inferior de distribucion de la especie (Ladera de Caucon,
Yunquera, Malaga) Foto J. C. Linares. d. Poblaciones de Abies pinsapo cerca del limite altitudinal
superior de distribucion de la especie (Cafiada de Enmedio, Ronda, Mélaga) Foto J. C. Linares.

Breve marco tedrico y modelos

Los cores usados para el andlisis isotopico fueron secados en estufa (70 °C 48 h), lijados y datados visualmente con ayuda
de las muestras anteriores. Los anillos, tras ser datados, fueron separados con un bisturi con ayuda de una lupa binocular. La
ratio 13C/12C fue determinada en un espectrometro de masas modelo Termo Finnigan Delta plus XP, en la Estacién
Experimental del Zaidin, CSIC (Granada, Espafia). Se incluyeron dos estandares analiticos cada diez muestras analizadas:
celulosa (513C = -24.72 %) y éacido ftalico (3'3C = -30.63 %). El analisis repetido de ambos estandares presenté una
desviacion estandar de menos de 0.1%o.

La composicion isotépica de un compuesto de carbono se expresa como 53C, que es la desviacion proporcional del cociente
13¢/12C con respecto a la del carbonato del estandar PeeDee Belemnite (PDB) (Craig, 1957)

€y
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El 5°°C del CO, atmosferico (5-°C,,

fraccionamientos asociados con procesos fisicos y enzimaticos determinan que la materia organica esté empobrecida en 13C
con respecto al aire. Asi, la biomasa de las plantas C3 presenta unos valores de entre —22%o. y —34%.. Esta discriminacion
isotopica de la planta se expresa como A:

) tiene actualmente un valor en torno a —8%.. Durante la fijacion del carbono distintos
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Este empobrecimiento de 13C esta regulado por la tasa a la que el CO, difunde dentro de la hoja y es fijado por la enzima

ribulosa-1.5-bi-fosfato carboxilasa/oxigenasa (RuBisCO). Modelos de discriminacion (Farquhar et al., 1989; Farquhar et al.,
1982) muestran que A esta relacionado con el cociente entre la concentracion de CO, (umolemol-1) en el espacio intercelular

(Ci) y la concentracion de CO, en la atmdsfera (Ca) mediante la siguiente relacion:
A =a+(b-a)c/c, )

siendo b el fraccionamiento por difusion en el aire (4.4%0) y b el fraccionamiento neto durante la carboxilacion, el cual esta
determinado por la discriminacion de la enzima RuBisCO (27 %o).

Por otra parte, la fotosintesis neta (A) medida como incorporacién de CO, y la conductancia estomatica al CO, (gC02) estan

relacionadas mediante la Ley de Fick:
A= gco,C - C) )

La conductancia estomatica al vapor de agua, gy,o, €s mayor que gcn, €n una relacion de 1.6, correspondiente al mayor
peso molecular del CO,, comparado con la molécula de H,O:

9H20 = 1:605 Gcp )

Usando esta relacion y despejando en las ecuaciones anteriores, podemos expresar A como:

(6)
ﬂ=a+(b—cx}[1—£( 2 )}
[

E o

El cociente A/gHzo’ se denomina eficiencia intrinseca de uso de agua (Ehleringer et al., 1993) y se suele abreviar WUEI

siguiendo las correspondientes siglas en inglés. Este cociente cuantifica la cantidad de carbono asimilado por unidad de area
foliar por unidad de tiempo y por unidad de coste de agua, permitiendo comparar directamente las caracteristicas fisioloégicas
de distintos individuos o especies.

Los valores de concentracion (Ca) y 813C del CO, atmosférico (513C_. ) han sido estimados a partir de datos publicados

atm
(McCarroll y Loader, 2004). Los valores de CO, atmosférico han sido medidos en muestras de aire y en burbujas de hielo.

Para el periodo 1740-1988 se usaron datos de concentracién atmosférica recopilados por (Keeling et al., 1989); para el
periodo 1989-1992 se emplearon los valores medios del observatorio de Mauna Loa en Hawai (Keeling et al., 1996) y del Polo
Sur (Keeling y Whorf, 1994). Las variaciones de 613Catm han sido también medidas directamente en muestras atmosféricas

(Keeling et al., 1989) u obtenidas a partir de CO,, separado de burbujas de aire contenidas en testigos cilindricos (“cores”) de
hielo (Friedli et al., 1986).

Para cuantificar el efecto del incremento global de CO, testamos si los valores de G (ver ecuaciones 3 y 4) han permanecido

constantes a lo largo del siglo XX, lo cual implica un incremento del 53C en los anillos de crecimiento, valores constantes de
Ci/Ca y Ay un fuerte incremento en los valores de WUEI (Saurer et al., 2004).

El primer valor de A de cada serie temporal (el anillo de crecimiento mas antiguo medido en cada individuo) fue calculado
mediante la ecuacion 2 y a partir de ese valor calculamos los valores iniciales de C;. A partir de ese punto inicial, la tendencia

temporal de A y WUE:I fue calculada bajo tres escenarios tedricos (ver Saurer et al., 2004) basados en diferentes supuestos
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de regulacion del intercambio gaseoso por parte de la planta en respuesta al incremento de CO,: (1) escenario en el que C;
permanece constante, (2) escenario en el que el cociente Ci/Ca permanece constante, y (3) escenario en el que la diferencia
G - Ca permanece constante. El escenario 1 donde asumimos valores constantes de C;, el valor de 513C de los anillos de
crecimiento deberia incrementarse, mientras que el cociente Ci/Ca y los valores de A descenderian, y los valores de WUEiI

presentarian un fuerte incremento. En el caso del escenario 2, los valores de 5'3C de los anillos de crecimiento deberian
descender en paralelo con los de 3'3C de la atmésfera, puesto que A 'y Ci/Ca permanecen constantes; de acuerdo con esto,

WUEI aun mostraria una tendencia positiva, pero en este caso con un incremento menor que en el escenario 1. En el
escenario 3, C; varia como Cy luego los valores de WUEI no se incrementan.

Resultados y Discusién

Durante los Ultimos 100 afios la fraccion molar de CO, en la atmoésfera se ha incrementado desde 300 hasta mas de 380

pmol mol™? (Fig. 4). Si los niveles crecientes de CO, en la atmosfera inducen un incremento de la tasa de fotosintesis pero

las tasas de transpiracién permanecen constantes o incluso se reducen, la relacién entre carbono asimilado y agua
transpirada se incrementard, lo que en teoria permitiria compensar un aumento de la aridez. Sin embargo, la mayor parte de
los impactos relacionados con el calentamiento global en ecosistemas mediterraneos parecen ser negativos para el balance

hidrico y el crecimiento de las especies forestales (Macias et al., 2006; Linares et al., 2009b; Linares y Tiscar, 2010; Ogaya
et al., 2003; Martinez-Vilalta et al., 2008).
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Figura 4. Valores regionales de temperatura media anual (media de las &reas de estudio, linea roja)
y evolucion de la concentracion anual de CO, en la atmosfera (linea azul) (grafica superior) e

incremento relativo (%) de ambas variables (gréfica inferior) tomando como referencia el valor medio
de la década de 1980 (temperatura, barras rojas; CO,, barras azules).

32«



Ecosistemas 19 (3). Septiembre 2010.

La figura 5 muestra la precipitacion anual para las dos areas de estudio (Pirineos y Sierra de las Nieves). En la region
Pirenaica se han producido periodos relativamente secos en las décadas de 1940 y 1950 y a comienzos de los ochenta
(Fig. 5A). En la Sierra de las Nieves (Fig. 5B) se ha observado un descenso significativo de las precipitaciones desde
comienzos de la década de 1970, con episodios recurrentes de sequia desde mediados de la década de 1990 (1995, 1999,
2002 y 2005).
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Figura 5. Valores regionales de precipitacion anual para el area de estudio pirenaica (A) y para la
Sierra de las Nieves (B).

Los valores de crecimiento secundario de la poblacién de abeto con decaimiento de Paco Ezpela fueron siempre inferiores a
los de la poblacién sin sintomas de decaimiento estudiada en Gamueta (Fig. 6A). Por otra parte, los valores de crecimiento
secundario de la poblacién de pinsapo con decaimiento de Yunquera (Fig. 6B) se incrementaron hasta comienzos de los
ochenta y comenzaron a decrecer coincidiendo con el incremento regional de temperatura. Sin embargo en la poblacion de
pinsapo estudiada en Ronda, los valores medios de incremento de area basimétrica presentaron una tendencia positiva desde
aproximadamente 1970 (Fig. 6B). Es necesario tener en cuenta que los individuos mas viejos muestreados en Ronda son
mas jovenes que los mas viejos muestreados en Yunquera. Sin embargo, las tendencias observadas en cada localidad fueron
independientes de la edad (ver Linares et al. 2009b), es decir, los arboles jévenes de Yunguera presentan la misma tendencia
de incremento del area basimétrica hasta comienzos de los ochenta y comenzaron a decrecer coincidiendo con el incremento
regional de temperatura.
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Figura 6. Crecimiento secundario (incremento del area basimétrica) del conjunto de individuos
seleccionados para el analisis isotopico. A: Poblaciones de Abies alba estudiadas en Gamueta,
linea verde y Paco Ezpela, linea roja, ambas en el Pirineo Aragonés. B: Poblaciones de Abies
pinsapo estudiadas en Ronda, linea verde y Yunquera, linea roja, ambas en la Sierra de las Nieves.
En ambos casos se indica la fecha de inicio del decaimiento en las dos zonas de estudio.

A pesar de que el incremento en la concentracion de CO, atmosférico ha sido probablemente similar en todas las poblaciones
estudiadas, resulta evidente la falta de correlacion entre el incremento de CO,, y el crecimiento secundario en las poblaciones

con sintomas de decaimiento de A. pinsapo y A. alba (Figs. 4 y 6). Estos resultados avalan la hip6tesis de que otros
factores, como por ejemplo la incidencia de periodos de sequia o el incremento de temperatura, pueden interactuar limitando
la respuesta de los arboles al incremento de CO,. Los valores medios de 5%3C fueron significativamente mas negativos

(empobrecidos en 13C) en las poblaciones de A. pinsapo y de A. alba que reciben mayor precipitacién media anual (Tabla 1).
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Contrariamente a lo esperado, las poblaciones de pinsapo y de abeto mas limitadas por agua fueron las que menos
correlacion mostraron entre la composicion isotépica de los anillos y el clima (Linares et al., 2009b; Camarero et al., 2002).

En la transicion a la década de los 80 el incremento del CO, atmosférico pudo compensar la mayor aridez climatica,

forzadndose un incremento en la eficiencia intrinseca del uso de agua (Figs. 7 y 8). Sin embargo, el progresivo aumento de la
competencia entre individuos (por la elevada densidad) en el caso de A. pinsapo (Tabla 1), y otros factores relacionados con
la historia de talas y la eliminacion selectiva de los individuos de mayor crecimiento en el caso de A. alba, sumado a la
recurrencia de periodos de sequia, finalizd en un proceso de declive del crecimiento y en la aparicién de sintomas de
decaimiento. Esto sugiere un balance hidrico cada vez mas comprometido en las poblaciones sometidas a mayor estrés
hidrico, que culmina en el minimo de crecimiento de 1986 y 1995 en A. alba y A. pinsapo, respectivamente, y la aparicién de
elevadas tasas de mortalidad, que en el caso de A. pinsapo alcanzaban en 2003 en torno al 16 % del area basal para
poblaciones por debajo de 1200 m de altitud (Linares et al., 2009a).
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Figura 7. Valores de eficiencia de uso de agua (WUEiI) obtenidos mediante el analisis isotépico de
los anillos de crecimiento en poblaciones de Abies alba en el Pirineo aragonés de vigor
contrastado: poblaciones sin decaimiento en Gamueta (A) linea verde y poblaciones con
decaimiento en Paco Ezpela (B). La flecha indica el momento de aparicién de sintomas de declive.
La linea azul indica los valores de WUEi predichos por el modelo teérico en el cual los valores de

concentracion intracelular de CO, (Ci) permanecen constantes, lo cual implica un incremento del

513C en los anillos de crecimiento, valores constantes de Ci/Ca y 4, y un fuerte incremento en los
valores de WUEI.
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Figura 8. Valores de eficiencia de uso de agua (WUEiI) obtenidos mediante el analisis isotépico de
los anillos de crecimiento en poblaciones de Abies pinsapo de vigor contrastado en la Sierra de las
Nieves: poblaciones sin decaimiento en Ronda (A) y poblaciones con decaimiento en Yunquera (B).
La flecha indica el momento de aparicion de sintomas de declive. Los valores observados aparecen
comparados con tres modelos teéricos (ver Saurer et al. 2004).

Nuestros resultados muestran que el incremento de CO, no es un buen predictor de las respuestas en el crecimiento. El

aumento de las temperaturas posiblemente provoca un incremento de las tasas de respiracién y un mayor gasto de agua por
transpiracion. Si las precipitaciones no aumentan, y las tendencias muestran en general justo lo contrario (Fig. 5; IPCC,
2007), se producira una reduccién del agua disponible en el suelo con consecuencias locales y regionales sobre los bosques
estudiados. Si consideramos que en muchas zonas, los bosques de pinsapo y abeto se encuentran creciendo en condiciones
climatica sub-6ptimas, esta disminucion de las reservas hidricas del suelo podria provocar la sustitucion de estos bosques por
especies mejor adaptadas a la sequia o mas plasticas, como Pinus halepensis, Quercus rotundifolia y Q. faginea en los
pinsapares, o Pinus sylvestris y Fagus sylvatica en los abetales pirenaicos (Linares et al., 2010; Camarero et al., 2002).

Estas localidades sometidas a mayor estrés hidrico (Yunquera y Paco Ezpela) presentan una creciente correlacion entre sus
tasas de crecimiento y las precipitaciones de primavera, en muchos casos con tendencias negativas en ambas variables
(Linares et al., 2010; Camarero et al., 2002). El incremento de temperatura puede afectar al balance hidrico del suelo, a pesar
de no existir tendencias significativas en la precipitacion anual o estacional. Una reduccion méas temprana de la reserva hidrica
del suelo puede inducir un acortamiento del periodo de crecimiento o una disminucién de las tasas de formacién de xilema en
las poblaciones con mayor déficit hidrico.
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Todas las poblaciones estudiadas aumentaron su eficiencia intrinseca de uso de agua en respuesta al incremento global de
CO, aunque la pendiente de las poblaciones sin sintomas de decaimiento de A. pinsapo y A. alba fueron significativamente

superiores a la de las poblaciones con decaimiento (Figs. 3. 7 y 8). Los valores mas altos de WUEi a comienzos de la
década de 1980 fueron los de esta Ultima poblacion, que muestra un proceso aparentemente irreversible de decaimiento (Paco
Ezpela alrededor de 100 ymol/mol), aunque las diferencias entre las poblaciones tienden a reducirse en tiempos recientes (en
torno a 110 ymol/mol en ambas poblaciones pirenaicas y en torno a 85 pymol/mol en las poblaciones de pinsapo).

Si la mayor proporcién del crecimiento secundario ocurre en primavera en ambas especies del género Abies, cuando la
limitacion hidrica no es muy acusada, y se reduce fuertemente entre comienzos de verano y otofio, a consecuencia de un
aumento del estrés hidrico, es probable que la composicion isotopica de los anillos no registre una composicion de sequia (lo
que supondria un aumento de la proporcién 3C/12C y un incremento de la WUEI). Por el contrario, las poblaciones de
pinsapo de Ronda y de abeto de Gamueta muestran tendencias de WUEi muy similares a las predichas por el escenario
tedrico de valores constantes de C; (Figs. 7 y 8), lo cual no ha sido previamente observado en bosques naturales e implica un

incremento particularmente acusado en la eficiencia de uso de agua (ver Saurer et al. 2004 y las referencias incluidas).

El estrés hidrico es probablemente menor en las poblaciones de A. pinsapo situadas a mayor altitud y en las localidades
pirenaicas de A. alba situadas a mayor altitud o latitud donde la precipitacién estival es mayor. En estas localidades, donde el
crecimiento no parece estar tan limitado por la disponibilidad de agua, un alargamiento del periodo vegetativo ligado al
incremento de temperatura podria explicar que las tasas de crecimiento sean en muchos casos estables o incluso positivas,
lo cual ha sido observado también en algunas poblaciones de otras especies como Pinus nigra subsp. salzmanii (Linares y
Tiscar, 2010) o P. sylvestris (Martinez-Vilalta et al., 2008). Sin embargo, estas poblaciones también han experimentado
drasticos cambios de uso del territorio durante las Ultimas décadas, fundamentalmente mediante un abandono de los usos
tradicionales (pastoreo, talas, etc.), que sin duda también estan condicionando sus tendencias actuales de crecimiento y
regeneracion, dificultando la distincion entre efectos climaticos y el efecto de cambios en el manejo del bosque (Linares et al.
2009a).

Los datos presentados indican que el incremento global de CO, es el principal factor relacionado con las tendencias a largo

plazo de la WUEI en las poblaciones de abeto estudiadas. Las tendencias positivas de WUEI a lo largo de la segunda mitad
del siglo XX, que muestran un aumento entre un 20% y un 34 %, coinciden con otros estudios realizados en otras regiones
que reflejan un incremento en la WUEiI como tendencia general durante el pasado siglo (Bert et al., 1997; Duquesnay et al.,
1998; Feng, 1998; Saurer et al., 2004). Sin embargo resulta interesante que estos mismos estudios a menudo muestran un
descenso en la respuesta (tasa de incremento de WUEI) en relacion al incremento de CO, (Waterhouse et al., 2004;

Pefiuelas et al., 2008), tal y como encontramos en las poblaciones de A. pinsapo y A. alba mas limitadas por la
disponibilidad hidrica (Figs. 7 y 8).

Desde comienzos de los afios ochenta del pasado siglo la tasa de incremento de la WUEI en los sitios que presentan
sintomas de decaimiento ha descendido hasta colocarse por debajo de la tasa de incremento de CO,. Aunque las razones

para explicar ese desacople pueden ser varias, nuestros datos muestran una buena correlacion entre el momento en que el
incremento de WUEI cae por debajo del incremento del CO, (comienzos de los ochenta; Figs. 7 y 8), el incremento regional

de la temperatura media (Fig. 4), la ocurrencia de varias sequias extremas a mediados de los ochenta y los noventa (Fig. 5),
y la reduccién de crecimiento radial (Linares et al., 2009b; Linares et al., 2010; Camarero et al., 2002). Estas evidencias
sugieren que existe un umbral de disponibilidad hidrica por debajo del cual no es posible continuar incrementando la WUEiI, tal
y como ha sido previamente mostrado en Fagus sylvatica (Pefiuelas et al., 2008). El incremento en la WUEI en respuesta a
un aumento del estrés hidrico puede conseguirse mediante una reduccion de la conductancia estomatica. Sin embargo, si el
cierre estomatico inducido por la baja disponibilidad hidrica es muy acusado, también puede comprometer la tasa de
fotosintesis y el crecimiento (Wullschleger et al., 1997).

Si las especies de abetos circunmediterraneos mas sensibles a la sequia como A. alba responden con una fuerte reduccién
de la conductancia estomatica, la reduccion de la transpiracion y la reduccion en la tasa de fijacion de carbono pueden ser
proporcionales, a pesar del incremento de CO,. Este resultado parece confirmar que especies poco adaptadas al estrés

hidrico, como A. alba y A. pinsapo, no pueden mitigar el efecto negativo de una menor disponibilidad hidrica reduciendo las
tasas de conductancia estomatica, sin que esto no implique también un descenso del crecimiento radial. Dicho declive en la
capacidad de crecimiento puede ir ligado a fenédmenos de decaimiento caracterizados por defoliacién acusada y mortalidad
masiva. Queda pendiente determinar los mecanismos que relacionen estos procesos Yy si el andlisis de isétopos de carbono
permitird diagnosticar o pronosticar el decaimiento forestal de los individuos, poblaciones o especies mas vulnerables.
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