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Potencial de la atmésfera enriquecida en CO2 para amortiguar la respuesta ecofisiologica y
metabdlica a la sequia en Pinus spp.
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Resumen

La sequia es el estrés abidtico con mayor impacto sobre las plantas en la regién mediterranea.
Ademas, otros motores del cambio climatico y global, como altos niveles de CO2 atmosférico, pueden
modular y suavizar la respuesta funcional de las especies forestales a la sequia. Esta influencia en la
fisiologia de la planta se establece a diferentes escalas de organizacion biolégica: desde una
respuesta en la plasticidad de distintos rasgos funcionales hasta a nivel bioquimico en diferentes
organos. En este trabajo se presentan los primeros resultados de la respuesta ecofisiolégica y
metabolémica al déficit hidrico en plantas jovenes de dos especies de Pinus con diferente
sensibilidad a la sequia, y bajo ambientes contrastados de CO2 atmosférico. Se sometieron plantas
de P. pinastery P. pinea en camaras de crecimiento controlado a dos regimenes de riego (control y
sequia) y dos niveles de CO2 atmosférico (ambiente- 400 ppm- y elevado - 800 ppm). Los resultados
preliminares pusieron de manifiesto diferencias entre las especies en distintos rasgos funcionales y
en la bioguimica de diferentes 6rganos. Pese a su proximidad ecolégica y taxonémica, las especies
presentan una respuesta caracteristica a los motores de cambio climatico ensayados relativa a su
distinta tolerancia a la sequia.

Palabras clave
Estrés por sequia, CO2, coniferas, metaboloma, ecofisiologia.

1. Introduccién

Pinus pinaster y Pinus pinea son dos coniferas estrechamente relacionadas, que sin embargo
muestran diferencias en su distribucién y su tolerancia a la sequia. Pese a que ambas especies
prosperan en las condiciones propensas a la sequia propia de la cuenca mediterranea, pudiéndose
encontrar incluso en suelos arenosos, con baja capacidad de retencion de agua. Aunque P. pinea es
una especie mas termofila que P. pinaster, una especie submediterranea con menor tolerancia a la
sequia, sus requisitos ecoldgicos se superponen, existiendo rodales mixtos de ambas especies. Sin
embargo, P. pinaster muestra una mayor amplitud ecoldgica, particularmente en relaciéon con la
disponibilidad de agua, aunque como otros pinos es una especie que evita la sequia gracias a la
sensibilidad de sus estomas (De Miguel et al., 2012), pero teniendo cierta capacidad de tolerancia a
través de mecanismos como el ajuste osmético ante el déficit hidrico (De Miguel et al.2016). P. pinea
es una especie mas termdfila y xerofitica, y generalmente se encuentra en suelos mas pobres,
mostrando alta plasticidad fenotipica, con un patron de variaciébn en los rasgos morfolégicos y
fisiolégicos que permite la adaptacion a la falta de agua a corto plazo (Sanchez-Gémez et al., 2011).

La tolerancia a la deshidratacion de las hojas en contextos ecolégicos de poca disponibilidad de
agua es un rasgo funcional importante, en el que los potenciales osméticos en los puntos de pérdida
de turgencia (WTLP) y de plena turgencia (Wn100) se consideran indicadores clave en las relaciones
entre plantas y agua, manteniendo una estrecha relacion funcional con la capacidad de ajuste
osmotico. El ajuste osmético es un proceso complejo que responde al estrés que sufren las plantas
durante los periodos secos estacionales (Aranda et al. 1996, Forner et al. 2018). Puede ser un
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proceso pasivo, resultante de la reduccion del volumen celular en los tejidos deshidratados, o puede
deberse a un aumento activo de la concentracion de compuestos con actividad osmética (Turner,
2018). Por tanto, el alcance del ajuste osmético se puede inferir de los cambios en Wn100 entre
plantas control y estresadas en respuesta a la escasez de agua, pero también por la diferente
acumulacion neta de solutos como aminoacidos, azucares y otros metabolitos, que puede producirse
tanto en las hojas como en otros 6rganos de la planta como tallo y raiz, aunque la mayoria de los
estudios se han realizado solo en hoja.

La acumulacién de carbohidratos es una respuesta rapida y ubicua al estrés hidrico en especies
de arboles forestales (Rodriguez-Calcerrada et al., 2011, Martinez-Vilalta et al., 2016), pudiendo
contribuir de forma relevante a cambios en el potencial osmético en turgencia total (Aranda et al.,
2021). La intensidad del cambio de los diferentes azlcares varia seglin la especie. En P. pinaster, es
el polialcohol pinitol el que experimenta un incremento mas relevante en respuesta al déficit de agua,
con pocas variaciones en el resto de los carbohidratos, a pesar de que constitutivamente son los
componentes mas abundantes del metaboloma (Fernandez de Simén et al., 2017). Algo similar
ocurre con los diferentes acidos organicos, que, aunque también se acumulan en gran cantidad en
las aciculas de P. pinaster, su incremento como consecuencia de la sequia es poco significativa
(Fernandez de Simoén et al., 2017). Se disponen de muy pocos datos de los cambios metabdlicos en el
proceso de ajuste osmético en P. pinea, pero llama la atencion que Deligoz & Gur (2015) detectan en
hoja, por métodos espectrofotométricos, una disminucion de azlcares solubles y el incremento de los
niveles de prolina, aminoacido relacionado con la capacidad de osmoregulacion.

Una concentracion elevada de CO2 en la atmoésfera puede reducir, e incluso eliminar o
contrarrestar muchos de estos cambios bioquimicos inducidos por la sequia en Pinus spp., sugiriendo
qgue las plantas en ambientes enriquecidos con CO2 podrian percibir menos estrés oxidativo bajo
sequia, y demostrando que juntos, estos dos factores abidticos desencadenan una respuesta
metabdlica diferente (Fernandez de Simén et al., 2020). Ademas, los metabolomas de los 6rganos
aéreos y subterraneos de las diferentes especies podrian verse afectados de manera desigual por
estos dos factores del cambio climatico, escasez de agua y alta [CO2], mostrando una respuesta
guimica diferente para modular la adaptacién de los arboles a los marcos climaticos futuros.

2. Objetivos

En este trabajo queremos conocer si la respuesta fisiologica a sequia diferenciada entre las dos
especies puede relacionarse con los cambios en los metabolitos mas abundantes en los diferentes
organos (raiz, tallo y acicula), con reconocida actividad osmética, y si hay un patrén caracteristico de
especie en esta respuesta. Por otra parte, la incidencia de la [CO2] atmosférico en esta respuesta a
sequia podria verse condicionada por la especie, y posiblemente puede presentar diferencias en los
distintos 6rganos.

3. Metodologia
3.1. Material vegetal

El ensayo consistidé en un diseno factorial con dos concentraciones de CO2, dos tratamientos
de riego y dos especies de pino. Se plantaron plantulas de P. pinaster y P. pinea germinadas a partir
de semillas en un sustrato de perlita dentro una camara a 25°C. Aproximadamente 25 dias tras la
germinacion, cuando las radiculas fueron visibles y alcanzaron 1,5 cm de longitud, se seleccionaron
136 plantulas de cada especie, las cuales se plantaron en macetas (2 plantas por maceta) rellenas
con un sustrato de turba y arena (2:1, viv) y un fertilizante NPK + micronutrientes (Nutricote). Ya que
el experimento se realiz6 en dos camaras climaticas idénticas (Fitoclima 10000EHHF, Aralab Ltd,
Sintra, Portugal), se asignaron aleatoriamente 34 macetas de cada especie a cada camara. Pasados
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dos semanas en cada camara, se dejoé solamente una de las dos plantulas en cada maceta. Las
condiciones de cultivo fueron idénticas en las dos camaras excepto en los niveles de CO-. Fijamos el
fotoperiodo a 14/10 horas luz/oscuridad. Los parametros diarios se mantuvieron a 24.8 + 0.7°C,
64.7 + 1.3% humedad relativa y 762 + 127 Umol fotones m2 si. Durante la fase oscura las
condiciones se mantuvieron a 20.0 + 0.4°Cy 60.0 + 1.1% de humedad relativa. EI CO2 atmosférico en
la camara de CO2 ambiente (aC0O2) se mantuvo a 383 + 32 ppm mientras que la camara enriquecida
con CO2 (eCO2) se mantuvo a 808 + 15 ppm. Dentro de cada camara las macetas se distribuyeron
equidistantes y su posicion fue cambiada aleatoriamente cada semana. De igual manera, para evitar
un posible efecto de la camara, se rotaron los dos tratamientos de CO2 cada 60 dias.

Ademas, se implementaron dos tratamientos de riego en el experimento. Durante la fase
inicial, todas las macetas se mantuvieron a un 75 % de la capacidad de campo (FC), equivalente a un
20 % de contenido volumétrico de agua en suelo (VWC) medido con un sensor de humedad
(ProCheck, Decagon Devices). Tres veces por semana las macetas se pesaron individualmente y se
regaron hasta un peso objetivo definido por el VWC. Las plantas control (bien regadas) se
mantuvieron a un 75 % de FC durante todo el experimento. Se realizaron tres cosechas,
presentandose en este trabajo los resultados de la Gltima (M3). Tras la primera cosecha (M1), el dia
77, se comenzo el tratamiento de estrés hidrico en 16 plantas de cada especie y 12 se mantuvieron
bajo las condiciones del tratamiento control. En esta primera fase del tratamiento de estrés (entre M1
y M2) se redujo la humedad al 40 % de FC (10 % VWC), hasta el dia 136 que se realiz6 la segunda
cosecha (M2). A partir de ese dia y hasta el dia de la tercera cosecha (dia 161, M3) se intensifico el
tratamiento de estrés hidrico al 10 % de FC (equivalente a 5 % VWC), manteniéndose estas
condiciones hasta el dia de la cosecha M3, cuyos resultados se presentan en este trabajo. Se
muestrearon el dia 161, M3, 6 plantas control (bien regadas, C) y 10 plantas de tratamiento de
sequia (D) de cada especie de pino y de cada tratamiento de CO-.

3.2. Rasgos ecofisiologicos

Al objeto de establecer el estado hidrico de las plantas, se midi6é el potencial hidrico de todas
las plantas cosechadas al amanecer (amanecer) ¥ @l mediodia ([ mediodia) €n dos fechas, coincidiendo
con el comienzo de los tratamientos de estrés hidrico (M2, M3). Los potenciales hidricos se midieron
en los tallos principales de cada plantula con una camara de Scholander (PMS Instrument Co. 7000,
Corvallis, OR, USA).

3.3. Muestreo y extraccion de metabolitos

Se muestrearon aciculas (A), tallos (T) y raices finas (R) de las 63 plantas estudiadas de las dos
especies, en el momento del pico del estrés. El material vegetal se mantuvo en condiciones de
oscuridad, siendo inmediatamente congelado con nitrégeno liquido y almacenado a -80°C, hasta el
momento de su liofilizacién. Una vez liofilizado, el material vegetal se moli6 en molino de bolas
(Retsch Mm 300) y se almacené a 4°C en un ambiente seco y en la oscuridad hasta su analisis. La
extraccion de metabolitos se realizd por duplicado segln lo descrito en Fernandez de Simén et al.
(2047).

3.4. Anélisis metaboléomico por CG-EM

Se utiliz6 un sistema de cromatografia de gases Agilent 6890N (Palo Alto, CA) equipado con un
espectrometro de masas de quadrupolo simple Agilent 5973N, siguiendo las condiciones descritas en
Agilent G1979AA Fiehn GC/MS Metabolomics RTL Library Software (2013). Para la identificacion de
los metabolitos se utilizaron tanto librerias comerciales de espectros de masas (Wiley7/Nist05
GC/MS Library; Agilent Fiehn GC-MS Metabolomics RTL Library), como una libreria propia con mas de
300 espectros de masas obtenidos analizando en las mismas condiciones compuestos conocidos. El
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criterio fue obtener una similitud superior al 95%, tanto de espectro de masas como de tiempo de
retencion. Se utilizaron las areas de los picos obtenidos en modo SIM (Selected lon Monitoring) y
rectas de calibracién construidas a partir de compuestos puros de referencia, analizados en las
mismas condiciones, para calcular la concentracion de cada metabolito, segin el método del patrén
interno.

3.5. Analisis estadistico

Los datos obtenidos fueron transformados logaritmicamente, escalados segin Pareto y
sometidos a analisis univariante y multivariante. Para ello se utilizé el software de acceso abierto
MetaboAnalyst 4.0 (Chong et al., 2018). Para cada metabolito se hizo un test univariante (ANOVA)
teniendo en cuenta los factores especie, 6rgano, disponibilidad de agua y [CO2] durante el
experimento, asi como la interaccion entre los factores. Para analizar las diferencias significativas
aplicamos las pruebas post hoc de Tukey-HSD y la Tasa de Descubrimiento Falso (FDR), obteniendo p
(valores q) ajustados, y estableciendo un valor g umbral <0.05 a partir de la correccion FDR para
considerar medias como significativamente diferentes. Con el fin de encontrar metabolitos clave que
pudieran discriminar entre 6rganos y condiciones de crecimiento, se llevaron a cabo diferentes
analisis multivariantes: Andlisis de Componentes Principales (PCA) para comparar el metaboloma
cuantitativo de cada 6rgano estudiado (acicula, tallo y raiz) entre las dos especies; y Analisis
Discriminante de Minimos Cuadrados Parciales (PLS-DA) para evaluar las diferencias en los perfiles
de metabolitos cuantitativos en cada 6rgano en relaciéon con el nivel de riego y concentracion de CO-.
Identificamos los metabolitos con mayor carga en los modelos predictivos de S-Plots, teniendo en
cuenta los que presentan mayores cargas p. La capacidad predictiva (Q2) del modelo se utilizé como
criterio de calidad.

4. Resultados
4.2, Potencial hidrico de las plantas.

Los potenciales hidricos de las plantas, tanto el Wamanecer cOMO €l Wiediodia, fueron menores bajo
ambas atmésferas de crecimiento (Figura 1). En términos comparativos, el pino pifonero tendié a
presentar valores ligeramente inferiores de Wamanecer Y Wmediodia que el pino maritimo. En cuanto al
efecto del CO2, tan s6lo el Wamanecer €S algo menor en el tratamiento de estrés hidrico en atmésfera
enriquecida (CO2=800 ppm) en los pinos de las dos especies, pero no se observaron diferencias
resenables en las dos especies en respuesta a los tratamientos de CO2 en el potencial del mediodia
(Figura 1).
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4.2. Cambios metabolomicos

Los tres 6rganos estudiados muestran metabolomas complejos, con muy pocas diferencias
constitutivas entre especies a nivel de érgano. En este trabajo se presentan los metabolitos mas
abundantes en los tres 6rganos, cuyos cambios por efecto de la sequia podrian tener posiblemente
una alta incidencia en el proceso de ajuste osmético. Incluyen algunos azlicares solubles como los
monosacaridos glucosa, fructosa y galactosa, los disacaridos sacarosa y trehalosa, y los trisacaridos
rafinosa y melecitosa, el polialcohol pinitol, y los acidos organicos quinico y shikimico.

Constitutivamente, e independientemente del riego o atmdsfera de crecimiento, las diferencias
cuantitativas mas importantes fueron entre 6rganos. Incluso fueron de mayor relevancia que entre
especies, para las que solo se aprecido una clara diferenciacion en lo relativo a la composicién
metabdlica en el caso de las aciculas (Figura 2).
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Figura 2. PCA de la distribucion cuantitativa de metabolitos en los diferentes 6rganos de las dos especies en condiciones
control de riego y [CO2]. PC1 y PC2 explicaron un 52% y un 18,3% de la varianza, respectivamente.

Se detectaron mayores niveles de rafinosa, sacarosa y melecitosa en las aciculas de P. pinea, y
de acidos quinico y shikimico en las de P. pinaster. La trehalosa fue el rasgo distintivo de la raiz, ya
gue solo se detect6é en este 6rgano, de las dos especies. Por Gltimo, los tallos se distinguen de los
otros dos érganos por sus mayores niveles de fructosa, glucosa y pinitol. El analisis estadistico de
estas diferencias mediante PCA permite el agrupamiento de las muestras en relaciéon con el érgano,
solo distinguiéndose la especie en el caso de la acicula, como puede verse en la Figura 2, que
muestra el grafico relacionando las distancias estadisticas entre muestras y el peso de los
metabolitos.

La sequia provoca cambios en las concentraciones de los metabolitos estudiados, pero estos

cambios presentan algunas diferencias no s6lo con relacion a la especie y el 6rgano, sino también a
la concentracién de CO2 atmosférico (Tablal).
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Tabla 1. Veces de cambio para cada uno de los metabolitos entre plantas control y estresadas por sequia en los diferentes
organos de las dos especies estudiadas, segtin la [CO2]. aC = 400 ppm; eC = 800 ppm. Celdas sombreadas entre 2 y -2 en
gradiente de azul a naranja, respectivamente.

Especie Pinus pinea Pinus pinaster

Organo tallo raiz acicula tallo raiz acicula
[CO,] aC eC aC eC aC eC aC eC aC eC
galactosa 05 03 [126 44| 05 02| 00 00| 01 00
ac. shikimico -0.1 0.2 -0.2 0.0 -0.3 0.1 -1.6 -1.3 0.1 0.2
ac. quinico -0.2 0.2 0.6 -0.3 0.6 0.1 -1.1 -1.3 0.0 -0.1
pinitol 1.0 1.3 0.8 -0.5 1.0 0.2 0.7 0.5 1.1 0.5
fructosa -0.7 -0.7 -0.6 0.8 0.1 -1.2 -1.2 0.0 0.3
glucosa -0.7 -0.8 -0.5 0.4 0.4 -1.3 -1.0 -0.3 0.6
sacarosa -1.0 0.5 -1.2 0.0 -0.6 0.6 -0.3 0.7
trehalosa -0.2 0.7 -0.1 1.3

rafinosa -1.3 0.0 1.0 -1.5 -1.7 -0.7 0.6 1.3
melecitosa 14 03 13 04 | 47 02| 06 | 17 |

Los cambios que se producen en los Organos de P. pinaster fueron de poca intensidad,
manteniéndose las diferencias en el metaboloma entre distintos érganos como el factor de mayor
relevancia (Figura 2) y destacando el pinitol como el Unico metabolito que incrementa su
concentracion en los tres 6rganos por efecto de la sequia, tanto en condiciones de [CO2] atmosférico
de 400 ppm como de 800 ppm, si bien en [CO2] elevada el impacto de la sequia sobre el incremento
de este metabolito es mucho menor. Las variaciones mas relevantes se produjeron en los trisacaridos
(rafinosa y melecitosa), con un importante descenso en las raices como consecuencia de la sequia a
400 ppm, mientras que se produce un incremento en acicula y especialmente en tallo. El crecimiento
en una atmoésfera enriquecida en CO2 da lugar a que la disminucién de estos compuestos en raiz sea
menor que bajo aCO2, disminuyendo incluso en tallo la rafinosa, y mostrando por el contrario en
acicula incrementos significativos.
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Figura 3. Score plot del modelo PLS-DA de la distribucién cuantitativa de metabolitos en acicula (AT), raiz (RT) y tallo (TT) en
plantas de Pinus pinaster bien regadas (C) y con estrés hidrico (D) en condiciones de [CO2] de 400 ppm (aC) y 800 ppm (eC)
(R2=0,75, Q2 = 0,52 para los tres primeros componentes).
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En Pinus pinea los cambios provocados por la sequia en la concentracion de los diferentes
metabolitos son mas importantes que en el caso de Pinus pinaster, especialmente en ambientes de
400 ppm de [CO2], y en acicula y tallo (Figura 4). En tallo se detectan cambios significativos en
respuesta a la sequia, pero Unicamente en ambiente de 400 ppm de [CO2], con incrementos notables
de todos los metabolitos estudiados. En aciculas, el incremento se produce en los tres
monosacaridos, pinitol y acido quinico, mientras que descienden los trisacaridos. El incremento en la
concentracion de CO2 provoca, en las plantas estresadas por sequia, la disminucién de todos los
compuestos estudiados en aciculas. En raiz los cambios son menos intensos, con incrementos del
pinitol a causa de la sequia independientemente del nivel de CO2 atmosférico. El resto de los
compuestos disminuyen por efecto de la sequia en condiciones de 400 ppm de CO2, especialmente
trisacaridos, mientras que en condiciones de 800 ppm solo disminuyen los niveles de glucosa y
fructosa.
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Figura 4. Score plot del modelo PLS-DA de la distribucién cuantitativa de metabolitos en acicula (Ann), raiz (Rnn) y tallo (Tnn)
en plantas de Pinus pinea bien regadas (C) y con estrés hidrico (D) en condiciones de [CO2] de 400 ppm (aC) y 800 ppm (eC)
(R2 = 0,55, Q2 = 0,35 para los tres primeros componentes, Componente 1 (59 %), Componente 2 (17.5%) y Componente 3
(9.8%)). Las flechas se han anadido para mostrar el desplazamiento en el espacio estadistico de las muestras DaC respecto
a las CaC, en cada uno de los 6rganos.

5. Discusion

El efecto del tratamiento de sequia aplicado se reflejé en los cambios que se producen en los
potenciales hidricos de las plantas, tanto al amanecer como al mediodia. Ambos fueron buenos
descriptores del nivel de estrés hidrico real soportado por cada planta. A pesar de que el agua
disponible en el suelo no varid6 entre especies, los potenciales hidricos reflejan la diferente
sensibilidad a eventos de sequia de ambas especies, con potenciales hidricos ligeramente menores
bajo condiciones control y mayores disminuciones en respuesta a sequia en P. pinea que en P.
pinaster. especialmente al mediodia. El enriquecimiento de la atmésfera en CO2 parece que tiene un
efecto en el potencial de base que es menor en condiciones de sequia en ambas especies, a
diferencia de lo que ocurre a mediodia, que tiene un comportamiento igual que en condiciones de
aCoo.
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Esta diferente respuesta a sequia a nivel fisiolégico se produjo también a nivel bioquimico, en
los tres 6rganos estudiados de las dos especies. En P. pinaster el factor 6rgano gobierna las
caracteristicas de los componentes mayoritarios del metaboloma, aunque también muestra algunos
cambios desencadenados por el estrés hidrico y el nivel de CO2 en la atmésfera de crecimiento,
confirmando estudios anteriores que exponen que los cambios metabolémicos provocados por la
sequia incluyen la acumulacion de osmolitos en aciculas y raices, principalmente pinitol y varios
aminoacidos, asi como cambios en los metabolitos secundarios en las aciculas (de Miguel et al.,
2016; Fernandez de Simdn et al., 2017). El aumento en la [CO2] alivia este estrés oxidativo, lo que se
ve acompanado por una menor afeccion del metabolismo de azlcares (Fernandez de Simén et al.,
2020). Ademas, la abundancia relativa y diferencial entre 6rganos aéreos y subterraneos de los
metabolitos mayoritarios parece coordinada, en una respuesta conjunta de toda la planta a la
escasez de agua y matizada por los niveles de CO2 en la atmoésfera de crecimiento. Dicha respuesta
esta determinada por una activa participacion especialmente de los trisacéaridos.

En P. pinea, si bien el factor 6rgano también contribuye a los rasgos distintivos del metaboloma,
los niveles de disponibilidad de agua y CO2 tienen una incidencia mucho mas relevante que en P.
pinaster, en los tres 6rganos, en especial los aéreos, mas sensibles a los motores de cambio climatico
ensayados. P. pinea muestra una respuesta metabdlica intensa a la disminucion en la disponibilidad
de agua, con una importante acumulacién de osmolitos, que sin embargo se ve suavizada y modulada
cuando el nivel de CO2> atmosférico es elevado. De tal forma que esta respuesta bioguimica
disminuye, se anula o incluso se produce en el sentido contrario al de los niveles actuales de CO2. Es
decir, la percepcion de estrés hidrico cambia.

6. Conclusiones

Las dos especies de pino estudiadas, a pesar de estar estrechamente relacionadas ecoldgica y
filogenéticamente, muestran un patrén especifico de especie para enfrentarse a la sequia, y con una
modulacion diferencial segln los niveles de CO2 en la atmésfera. Este patron especifico de respuesta
se produce a nivel funcional, como refleja el potencial hidrico al amanecer y al mediodia, pero
también a nivel bioquimico, con visibles diferencias en la acumulacién desencadenada por la sequia
de los osmolitos mas abundantes, que aparece claramente condicionada por el CO2 atmosférico. La
mayor plasticidad fenotipica observada en Pinus pinea que en Pinus pinaster tiene su correlato en la
respuesta a nivel molecular. Variacién genética y plasticidad fenotipica son los elementos que
explican la respuesta a la seleccién natural. La primera especie es conocida por su baja variabilidad
genética, que quedaria compensada por unos altos niveles de plasticidad fenotipica (Sanchez-Gémez
et al. 2011; Saez-Laguna et al. 2014). En el caso de la segunda, es la variabilidad genética la que
explicaria el éxito de la especie en cuanto a su capacidad de ocurrencia en ambientes mediterraneos
muy diferentes. Variabilidad que se expresa a distintos niveles desde la diferenciaciéon morfo-
funcional en poblaciones y dentro de poblaciones (Aranda et al. 2010, Sanchez-Gémez et al. 2010),
hasta la variacion entre individuos (De Miguel et al. 2012; Sanchez-Gémez et al. 2017). En este
Gltimo caso dicha variacion se hace extensible a la respuesta bioquimica (Fernandez de Simén et al.
2017, 2020).
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