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Resumen   

Entender como el uso del agua y el estres por sequía cambian en relación a la variabilidad 

composicional, estructural y ambiental de los bosques mixtos es clave para entender su 

funcionamiento y dinámica. Las evidencias empíricas en este aspecto indican una enorme variedad 

de respuestas a la mezcla de especies, pero la replicación de medidas es costosa. Una 

aproximación complementaria consiste en emplear experimentos in silico mediante modelos de 

procesos basados en rasgos funcionales, que tienen la ventaja de permitir la interpretación de los 

efectos de la mezcla de especies en función de las diferencias entre rasgos. En este estudio 

empleamos un modelo de procesos y parcelas del Inventario Forestal Español en Cataluña para 

estudiar los efectos de la mezcla entre la encina (Quercus ilex L.) y distintas especies del bosque 

Mediterraneo. Nuestros resultados indican que los efectos de la mezcla sobre el uso del agua y el 

estrés por sequía varían en función diferencias en rasgos funcionales clave, en particular la 

eficiencia y resistencia hidráulicas, y que los efectos de distintos atributos pueden verse 

compensados entre ellos, aunque la estructura horizontal y la aridez climática pueden modular los 

efectos de la mezcla. 
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1. Introducción 

 

Las plantas terrestres pierden agua cuando sus estomas se abren para adquirir CO2, por lo 

que necesitan reponer el agua perdida para evitar la desecación. Aunque la disponibilidad de agua 

está determinada en gran medida por factores abióticos como el clima y el suelo, la estructura del 

rodal también juega un papel clave en el uso del agua y las respuestas a la sequía de las plantas, 

incluida la mortalidad (BRADFORD & BELL, 2017). Las interacciones entre plantas para la 

adquisición y el uso de recursos hídricos pueden ser positivas en determinadas situaciones 

(NEUMANN & CARDON, 2012), pero suelen ser competitivas, lo que conduce a un alivio del estrés al 

excluir competidores (GIUGGIOLA et al., 2018). Las interacciones relacionadas con el agua son 

particularmente complejas en los bosques mixtos, donde no solo la estructura del rodal sino 

también la composición de las especies juega un papel relevante (FORRESTER & PRETZSCH, 2015). 

Comprender cómo el uso del agua y el estrés por sequía de las plantas leñosas cambian en relación 

con la variabilidad composicional, estructural y ambiental de los bosques mixtos es clave para 
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comprender su funcionamiento y dinámica, así como para diseñar prácticas de manejo adecuadas 

(GROSSIORD, 2020). 

 

La enorme variación intra- e inter-específica en el uso del agua y la respuesta a la sequía, 

junto con la enorme variación espacial y temporal de la disponibilidad de agua, dificultan el estudio 

de interacciones en bosques mixtos. El uso de agua y las respuestas a la sequía están influenciadas 

por múltiples rasgos de las raíces (e.g. distribución), tallos (e.g. la eficiencia y resistencia del xilema) 

y hojas (e.g. intercambio de gases y la fenología). En los bosques mixtos, las diferencias en la 

cantidad y distribución de raíces finas implican un acceso diferenciado a los compartimentos de 

agua del suelo y a distintos niveles de estrés por sequía (SCHUME et al., 2004; ZAPATER et al., 

2013), mientras que las diferencias en la altura de copa también pueden mediar en las 

interacciones del agua al generar tasas de transpiración desiguales por unidad de área foliar 

(MANOLI et al., 2017). Si bien las diferencias de rasgos tienen principalmente un origen filogenético, 

están moduladas por la aclimatación a las condiciones ambientales locales (LIMOUSIN et al., 2012) 

incluyento las interacciones planta-planta (SCHUME et al., 2004). 

 

Las diferencias entre especies en el uso del agua y respuesta a la sequía se estudian a 

menudo comparando su tasas de crecimiento o transpiración en rodales mixtos (HÖLSCHER et al., 

2005; ZAPATER et al., 2013). Sin embargo, esta comparación no aborda adecuadamente el efecto 

de la mezcla de especies en el funcionamiento a nivel de especie o rodal. Por efecto de mezcla, nos 

referimos a cualquier diferencia en el rendimiento a nivel de rodal o a nivel de especie en la mezcla 

en comparación con la media del rendimiento correspondiente en rodales puros (FORRESTER & 

PRETZSCH, 2015). El estudio empírico de los efectos de la mezcla necesita: (i) comparar rodales 

monoespecíficos y mixtos en la misma localidad; (ii) comparar tratamientos de mezcla alternativos 

en plantaciones experimentales; o (iii) comparar sitios con diferentes grados de mezcla y 

condiciones ambientales. Estudios empíricos de este tipo han demostrado que los efectos de la 

mezcla relacionados con el agua son complejos y dependen en gran medida de la composición de 

especies, la estructura y las condiciones ambientales de los rodales objetivo (FORRESTER et al., 

2016; GROSSIORD, 2020). Se ha encontrado que la mezcla de especies aumenta la transpiración a 

nivel de rodal en plantaciones, principalmente como resultado de diámetros y áreas de albura 

mayores (KUNERT et al., 2012), pero estudios en bosques naturales y en plantaciones 

experimentales indican que el aumento de las tasas de transpiración a nivel de rodal es causada 

principalmente por efectos de la identidad de especies (GEBAUER et al., 2012; LÜBBE et al., 2016). 

Se ha demostrado que la heterogeneidad horizontal en la humedad del suelo es mayor en los 

rodales mixtos; y que el efecto de la mezcla sobre el patrón temporal de agotamiento y recarga del 

agua del suelo no es aditivo con respecto al de los rodales monoespecíficos (SCHUME et al., 2004). 

Claramente, la sensibilidad a la sequía puede verse afectada por la mezcla de diferentes formas, 

dependiendo de la identidad de los competidores (GROSSIORD et al., 2015; JONARD et al., 2011). 

En particular, las especies con un alto uso de agua pueden aumentar el estrés por sequía de las 

especies coexistentes durante los años secos (GEBAUER et al., 2012; GROSSIORD et al., 2013), 

contrariamente a la creencia de que la mezcla es beneficiosa para resistir el estrés por sequía 

(FORRESTER et al., 2016). 

 

 Dados los costes de replicación de estudios observacionales y experimentales, la evidencia 

empírica puede complementarse utilizando modelos de ecosistemas forestales (MEFs), siempre que 

representen adecuadamente la interacción entre plantas leñosas para los recursos aéreos y 

subterráneos (PRETZSCH et al., 2017; RÖTZER et al., 2017; SIMIONI et al., 2016). Por ejemplo, 

usando simulaciones MEFs GONZÁLEZ DE ANDRÉS et al. (2017) encontraron que las mezclas de 

haya y pino aliviaron la fuerte competencia intraespecífica de las hayas por el agua y aumentaron la 

interceptación de la luz por los pinos. Las evaluaciones basadas en MEFs de las interacciones de las 

plantas tienen la gran ventaja de permitir la evaluación de experimentos in silico completamente 

equilibrados que incluyen combinaciones de múltiples especies, estructuras de rodales y 
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condiciones ambientales (FORRESTER et al., 2018; FORRESTER & TANG, 2015). Más importante 

aún, cuando se parametrizan usando rasgos medibles, los MEF pueden dar cuenta de la variabilidad 

de rasgos intraespecíficos y pueden usarse para analizar el efecto neto de las compensaciones 

entre rasgos (CHRISTOFFERSEN et al., 2016). 

 

2. Objetivos 

 

El objetivo del presente trabajo es evaluar la utilidad de los MEFs para comprender los efectos 

de la mezcla en el uso del agua y el estrés por sequía en base a diferencias funcionales. 

Específicamente, usamos un nuevo MEF  basado en rasgos funcionales para responder: (a) ¿Qué 

rasgos de las plantas son más relevantes para determinar los efectos de la mezcla sobre el uso del 

agua y el estrés por sequía? (b) ¿Se puede disminuir o compensar la influencia de un rasgo dado en 

el resultado de la mezcla de especies por la influencia de otro? (c) ¿En qué medida los efectos de la 

mezcla a nivel de especies y de rodal están modulados por el contexto ambiental y estructural del 

bosque?  

Como caso de estudio, tomamos los encinares mediterraneos, donde la competencia por el 

agua del suelo es particularmente severa durante los meses de verano. Evaluamos los efectos de la 

mezcla de especies sobre la transpiración, la fotosíntesis y el estrés por sequía estival en parcelas 

del Inventario Forestal Nacional de Cataluña co-dominadas por encina (Quercus ilex L .; QI) y 

distintas especies competidoras, donde el conjunto de parcelas seleccionadas para cada especie 

competidora incluye una gama de combinaciones de aridez climática e índice de área foliar del rodal 

(LAIstand). Nuestras expectativas a priori son que (i) los efectos de la mezcla impulsados por el agua a 

nivel de especie tienen un signo opuesto para las dos especies que interactúan; (ii) el resultado de 

la mezcla sobre el uso del agua y el estrés por sequía a nivel de especie puede explicarse 

principalmente por las diferencias en los rasgos involucrados en la adquisición de recursos y en los 

rasgos que determinan la eficiencia y la resistencia hidráulicas; (iii) los efectos de la mezcla sobre la 

transpiración a nivel del rodal deberían ser generalmente bajos en los encinares mixtos, porque el 

agua que no utiliza una especie debería ser utilizada por la otra; (iv) si bien las variaciones en la 

aridez climática o LAIstand son muy relevantes para determinar el uso del agua y el estrés por sequía 

en general, no esperamos que sean clave para los efectos de mezcla, ya que estos se definen con 

respecto a rodales monoespecíficos en las mismas condiciones.  

 

3. Metodología 

 

3.1 Descripción del modelo 

 

El modelo MEDFATE ha sido diseñado para simular los balances hídricos del suelo y de las 

plantas en rodales forestales heterogéneos en cuanto a estructura y  composición. El presente 

modelo amplía el modelo de DE CÁCERES et al. (2015) al aumentar el detalle en los procesos que 

determinan la transpiración de las plantas (hidráulica de las plantas, fotosíntesis, regulación de los 

estomas, extinción de la radiación y balance energético). La estructura del rodal se representa en 

términos de altura total, índice de área foliar  y proporción de copa de un conjunto de cohortes de 

plantas leñosas pertenecientes a la misma o distintas especies. El suelo se representa mediante un 

conjunto de capas verticales y cada cohorte puede tener una distribución de raíces diferente. 

MEDFATE requiere datos meteorologicos diarios y la mayoría de los procesos hidrológicos se 

evalúan en pasos diarios. Sin embargo, la extinción de la radiación, las ecuaciones de balance de 

energía y los flujos de agua mediados por la hidráulica de la planta se evalúan en pasos horarios. 

Aunque la extinción de la radiación y los balances de energía de las hojas iluminadas por el sol / 

sombra se estiman dividiendo el dosel en capas, las ecuaciones de balance de energía a nivel del 

dosel se evalúan asumiendo una sola capa que intercambia energía con la atmósfera y el suelo. La 

función de supply de SPERRY & LOVE (2015) se utiliza para representar la correspondencia entre 

las tasas de flujo instantáneo en estado estacionario y los potenciales hídricos a través del sistema 
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suelo-planta-atmósfera, que incluye segmentos de la rizosfera, raíces, tallos y hojas. El  modelo 

permite considerar dos compartimentos de agua simplásticos (en hojas y tallos) y un compartimento 

apoplásico del tallo. El compartimento apoplástico del tallo está acoplado a los flujos de agua a 

través de dos funciones supply que representan las vías del suelo a la planta y de la planta a la 

atmósfera, respectivamente (Fig. 1). La fotosíntesis bruta de la cohorte se aproxima utilizando el 

modelo de hojas en sol/sombra de DE PURY & FARQUHAR (1997). La regulación estomática sigue el 

modelo de optimalidad de SPERRY et al. (2017), donde se determina una conductancia estomática 

óptima comparando el riesgo de daño hidráulico con la ganancia fotosintéticas. Mientras que la 

conductancia hidráulica de raíces y hojas se recupera completamente cuando las lluvias restauran 

el agua edáfica, la recuperación de la conductancia del tallo es más lenta, a través de la formación 

de nuevos conductos xilemáticos en función del potencial hídrico en el compartimento simplástico 

(CABON et al., 2020). La salida del modelo incluye los componentes del balance hídrico del suelo, 

así como valores horarios de transpiración (E), fotosíntesis neta (An) y estrés por sequía para cada 

cohorte de plantas, cuantificado por el contenido relativo de agua (RWC) en los compartimentos de 

la planta y la conductancia relativa de toda la planta (kplant,rel). En  https://emf-

creaf.github.io/medfatebook/index.html se puede encontrar una formulación detallada del modelo, 

que se incluye dentro del paquete 'medfate' R (De Cáceres et al. 2015), disponible en CRAN 

(https://cran.r-project.org/package=medfate).  
 

 

Figura 1. Representación esquemática del submodelo hidráulico en MEDFATE. Las flechas negras representan la vía 

hidráulica suelo-planta y la flecha roja representa la vía planta-atmósfera. 

 

3.2 Especies objetivo 

 

La encina (Quercus ilex L., QI) es una especie arbórea de hoja perenne común  en la cuenca 

del Mediterráneo occidental, donde se encuentra en una amplia gama de condiciones ambientales y 

estructuras forestales coexistiendo con otras especies: (i) Dado su crecimiento lento y tolerancia a la 

sombra, QI se encuentra con frecuencia como sotobosque o sub-dosel de bosques dominados por 

https://emf-creaf.github.io/medfatebook/index.html
https://emf-creaf.github.io/medfatebook/index.html
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pinos; (ii) QI coexiste con frecuencia con otras especies de  Quercus  (sub-)mediterráneos; (iii) Los 

bosques QI a menudo incluyen árboles y arbustos más pequeños, más o menos resistentes a la 

sequía que QI. Aquí estudiamos las interacciones relacionadas con el agua entre QI y ocho especies 

representantes de las tres situaciones mencionadas anteriormente: Pinus halepensis Mill., Pinus 

nigra ssp. salzmannii J.F. Arnold y Pinus sylvestris L.  para el caso (i); Quercus pubescens Mill. y 

Quercus faginea Lam. para el caso (ii); Arbutus unedo L., Phillyrea latifolia L. y Buxus sempervirens 

L. para el caso (iii). Las ocho especies seleccionadas difieren de QI en varios rasgos relacionados 

con el uso del agua y respuesta a la sequía. Para una edad similar, los pinos son normalmente más 

altos y tienen raíces más superficiales. Además, pueden considerarse especies relativamente 

ahorradoras de agua, porque sus acículas exhiben un control estomático más estricto que QI 

(BORGHETTI et al., 1998). Entre ellos, Pinus halepensis tiene una madera más densa con una 

conductividad hidráulica específica más baja que P. nigra y P. sylvestris (MARTÍNEZ-VILALTA et al., 

2004). Quercus pubescens y Q. faginea son especies de raíces profundas como QI. Ambas especies 

son de hoja caduca de invierno y tienen una conductividad específica de la madera más alta que QI 

(TOGNETTI et al., 1998), pero sus hojas son más vulnerables hidráulicamente (CORCUERA et al., 

2002). Como QI, Phillyrea latifolia y Arbutus unedo tienen sistemas de raíces dimórficos y dependen 

de la absorción de agua profunda durante la sequía de verano (BARBETA et al., 2015). Además, P. 

latifolia exhibe poca regulación estomática y tiene un xilema menos vulnerable que A. unedo y QI. 

Por lo tanto, es capaz de mantener el transporte de agua a potenciales hídricos más negativos 

durante la sequía de verano (BARBETA et al., 2012). Finalmente, Buxus sempervirens es una 

especie de hoja perenne de crecimiento lento, sombra y tolerante a la sequía que tiene un sistema 

hidráulico menos eficiente pero también menos vulnerable que QI (RODRÍGUEZ-CALCERRADA et al., 

2013). Las ocho especies leñosas fueron seleccionadas debido a la disponibilidad de rasgos 

funcionales en cinco parcelas forestales experimentales co-dominadas por QI y ubicadas en España 

y el sureste de Francia. DE CÁCERES et al. (2021) incluye la descripción de los sitios experimentales, 

los valores de los parámetros específicos de cada especie, los resultados de la evaluación del 

modelo en dichas parcelas y un análisis de sensibilidad respecto a los parámetros del modelo.  

 

3.3 Selección de parcelas de inventario y parametrización del modelo 

 

Para el estudio de simulación se seleccionaron parcelas del Tercer Inventario Nacional 

Forestal Español (IFN3) (VILLANUEVA, 2004) dentro de Cataluña. Para cada una de las ocho 

especies, primero seleccionamos el conjunto de parcelas SFI3 donde tanto QI como la especie 

competidora ocurrían con una altura media > 1.5 m y juntas representaban al menos el 50% de 

LAIstand. Con el objetivo de muestrear uniformemente sobre gradientes ambientales y estructurales 

del rodal, realizamos un remuestreo aleatorio estratificado de la selección de parcela inicial en un 

espacio bidimensional definido por el índice de humedad de verano (moisture index; MIsummer) y 

LAIstand. MIsummer se estimó como la relación entre la precipitación media de verano y la 

evapotranspiración potencial media de verano durante el periodo 1986-2015. Usamos 

combinaciones de intervalos de LAIstand y MIsummer para definir los estratos y muestreamos 

aleatoriamente una parcela por estrato.  

 

Las propiedades físicas del suelo se obtuvieron de la base de datos SoilGrids (HENGL et al., 

2017). Inicialmente consideramos cuatro capas de suelo hasta una profundidad total de 4 m, pero 

las capas más profundas se fusionaron en una capa rocosa (95% de rocas) siguiendo la profundidad 

del horizonte R. Como los protocolos de muestreo de SFI3 no incluían parámetros fisiológicos, 

utilizamos datos de las parcelas experimentales para obtener estimaciones de rasgos de plantas, 

complementando otras fuentes (DE CÁCERES et al. 2021). Se estimaron varios rasgos a nivel de 

especie, incluida el área foliar específica (SLA), el valor de Huber (Hv), la densidad de la madera 

(WD), las tasas de carboxilación fotosintéticas máximas y el transporte de electrones a 25 ºC (Vmax298 

y Jmax298), máxima conductancia hidráulica de la hoja (kleaf,max), máxima conductividad hidráulica del 

xilema del tallo (Kstem,max), conductancia máxima de la hoja al vapor de agua (Gw,max) y los parámetros 
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de las curvas de vulnerabilidad hidráulica. Para otro conjunto de parámetros, se disponia de 

estimaciones específicas para cada especie en cada parcela del IFN3: la altura del árbol (H) y el 

diámetro del árbol a la altura del pecho, que se utilizó para obtener estimaciones de la biomasa 

foliar y la proporción de copa (CR) a través de alometrías específicas de especies (DE CÁCERES et al. 

2021). Las profundidades correspondientes al 50% y 95% acumulados de raíces finas (Z50 y Z95) se 

derivaron de relaciones empíricas derivadas de Cabon et al., (2018). Las conductancias hidráulicas 

máximas de distintos segmentos (kroot,max, kstem,max y krhizo,max) y la capacidad de almacenamiento de 

agua del tronco (Wstem) también variaron de una parcela forestal a otra como resultado de su 

dependencia respecto al tamaño de las plantas. 

 

3.4 Simulaciones y análisis estadísticos 

 

Ejecutamos MEDFATE en cada parcela seleccionada utilizando datos meteorológicos diarios 

correspondientes a un período de 10 años (1996-2005), centrados en las fechas del muestreo del 

IFN3 en Cataluña, y obtenidos por interpolación de datos de estaciones meteorológicas mediante el 

paquete de R 'meteoland' (DE CÁCERES et al., 2018). Para cada parcela realizamos tres 

simulaciones, donde las proporciones de LAI de QI y su competidor se establecieron en 100-0% 

(rodal QI puro), 50-50% (rodal mixto) o 0-100% (rodal puro dominado por el competidor), pero donde 

LAIstand se mantuvo igual al valor estimado a partir de los datos del IFN3. Las variables de respuesta 

fueron las sumas anuales para E y An; y medias de verano para kplant,rel y RWCleaf, tanto a nivel de 

especie (QI y su competidor) como a nivel de rodal. Los valores E y An se expresaron por unidad de 

área foliar a nivel de especie y por unidad de área terrestre a nivel de rodal. El efecto de la mezcla 

(mixing effect; ME) a nivel de especie se definió como la diferencia en la variable de respuesta en el 

rodal mixto con respecto al valor en el rodal puro de la misma especie. Cuantificamos el efecto de 

mezcla a nivel de rodal mediante (FORRESTER & PRETZSCH, 2015): 

 

ME = p1,2 - 0,5 · (p1 + p2) 

 

donde p1 y p2 son los valores de respuesta a nivel del rodal para rodales puros de las dos especies, 

respectivamente, y p1,2 es el valor correspondiente para el rodal mixto. Cuando ME = 0, el 

rendimiento de la mezcla es exactamente como la media de los valores en rodales puros (es decir, 

efectos aditivos puros). Si ME> 0 la respuesta es más alta de lo esperado por efectos aditivos puros, 

con unidades dependiendo de la variable de respuesta, mientras que ocurre lo contrario si ME <0.  

  

Los resultados de la simulación para las parcelas individuales (respuestas en rodales puros y 

rodales mixtos, así como los ME resultantes) se representaron primero en diagramas de dispersión 

con ejes LAIstand y MIsummer para cada especie competidora. Luego promediamos los ME para cada 

especie competidora, para enfocarnos en la variación debida a la identidad del competidor, y 

representamos estas medias en los ejes de un diagrama de ordenación PCA de diferencias de 

rasgos. Por último, utilizamos modelos lineales para estimar hasta qué punto los resultados de las 

simulaciones se explicaban por las diferencias de características de las plantas, la aridez climática 

(MIsummer) y la estructura del rodal (LAIstand). Los modelos lineales se ajustaron tanto a la respuesta 

("absoluta") en rodales mixtos como al ME, utilizando como factores explicativos la diferencia en 

cada rasgo de la planta, MIsummer, LAIstand y la relación LAIstand / MIsummer que representa su 

interacción. Dividimos la R2 de modelos lineales en la contribución de cada factor utilizando la 

métrica lmg desarrollada por LINDEMAN et al. (1980) y disponible en el paquete R relaimpo.  

 

4. Resultados 

 

La Fig. 2 muestra el biplot del PCA de la matriz de diferencias de rasgos entre el competidor y 

QI. El primer eje se define por una mayor resistencia hidráulica del xilema (en comparación con QI), 

menor altura de planta y menor capacidad de almacenamiento. El segundo eje se define por una 
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mayor conductancia hidráulica y una mayor conductancia estomática. Gran parte de la variación en 

las diferencias de rasgos proviene de la identidad de las especies competidoras, pero se puede 

observar la dispersión dentro de las especies debido a las diferencias en rasgos que incluyen 

variación a nivel de parcela. 

 

 

Figura 2. Biplot de análisis de componentes principales de las diferencias de valor de rasgo entre QI y su competidor en 

cada parcela. Los pesos (loadings) de la diferencia de rasgos están representados por flechas y SFI3 están representadas 

por puntos. Au - Arbutus unedo; Bs: Buxus sempervirens; Ph - Pinus halepensis; Ps - P. sylvestris; Pn - P. nigra; Pl: Filadelfia 

latifolia; Qp - Quercus pubescens; Qf - Q. faginea.  
 

La Fig. 3. muestra la transpiración, la fotosíntesis y el estrés por sequía simulados en rodales 

simulados puros y mixtos de QI y Pinus halepensis para las parcelas seleccionadas de esta especie 

competidora. Las cuatro variables de respuesta se vieron fuertemente afectadas por LAIstand, tanto 

en rodales puros como mixtos, mientras que la aridez climática era influyente en combinación con 

valores altos de LAIstand. Los efectos de mezcla correspondientes a la Fig. 3 se muestran en la Fig. 4, 

donde encontramos que la mezcla con P. halepensis incrementó la transpiración anual (E) para QI, 

con respecto a los rodales monoespecíficos (Fig. 4a), mientras que disminuyó su fotosíntesis (An; 

Fig. 4b) y estrés de verano (kplant,rel y RWCleaf; Fig. 4c-d), con LAIstand modulando la intensidad del 

efecto de mezcla. Se observaron efectos de mezcla opuestos para P. halepensis, con respecto a los 

rodales de pino puro. Los efectos de la mezcla a nivel del rodal en E y An fueron cualitativamente 

similares a los efectos correspondientes a nivel de especie en QI (Fig. 4a-b). 
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Figura 3. Uso del agua, fotosíntesis y estrés por sequía estival a nivel de especies y de rodal para rodales puros y mixtos 

(50-50% LAI) de QI y Pinus halepensis: (a) transpiración anual (E), (b) fotosíntesis neta anual (An), (c) conductancia relativa 

de toda la planta (kplant,rel) y (d) contenido relativo de agua en hoja (RWCleaf). Los valores E y An a nivel de especie se 

calculan por unidad de área foliar, mientras a nivel de rodal se presentan por unidad de área de suelo. Los ejes de cada 

panel son el índice de área foliar del rodal (LAIstand) y el índice de humedad de verano (MIsummer). El tamaño y el color del 

punto indican la magnitud de la respuesta.  
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Figura 4. Efectos de la mezcla (‘mixing effects’) a nivel de especie y de rodal de QI con Pinus halepensis sobre (a) la 

transpiración anual (E), (b) la fotosíntesis neta anual (An), (c) la conductancia relativa de toda la planta (kplant,rel) y (d) 

contenido relativo de agua de la hoja (RWCleaf). Los valores E y An a nivel de especie se calculan por unidad de área foliar, 

mientras que a nivel de rodal se presentan por unidad de área de suelo. Los ejes de cada panel son el índice de área foliar 

del rodal (LAIstand) y el índice de humedad de verano (MIsummer). El tamaño y el color del punto indican la magnitud y el 

signo del efecto de mezcla, respectivamente.  
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La Fig. 5 representa los efectos de mezcla promedio entre QI y cada especie competidora, 

usando símbolos ubicados en las coordenadas del espacio de ordenación de la Fig. 2. La 

transpiración anual (E) aumentó para QI bajo mezcla (en relación con rodales de QI puro) con todas 

las especies competidoras excepto con los dos robles, aunque se obtuvieron efectos positivos más 

leves con los pinos (Fig. 5a). La fotosíntesis neta (An) para QI aumentó o disminuyó durante la 

mezcla como resultado de las diferencias en la posición de la copa dentro del dosel, es decir, 

aumentó cuando se mezcló con árboles más bajos y disminuyó cuando se mezcló con árboles más 

altos (Fig. 5b). Los patrones de respuesta de los dos indicadores de estrés por sequía fueron 

similares a nivel de especie (Fig. 5c-d): el estrés por sequía disminuyó (es decir, kplant,rel y RWCleaf 

aumentó) para QI en mezclas con los tres pinos, Buxus sempervirens y Arbutus unedo; mientras que 

aumentó en mezclas con robles y Phillyrea latifolia. El efecto de la mezcla sobre el estrés por sequía 

de las especies competidoras fue siempre de signo opuesto al de QI. A nivel del rodal, siempre se 

predijo un efecto de mezcla promedio positivo en E, que oscila entre +4,8 mm·año-1 (+1,6%) con P. 

nigra y +26,0 mm·año-1 (+8,2%) con B. sempervirens (Fig. 7a). Efectos de la mezcla en el nivel del 

rodal en cuanto a la fotosíntesis tuvo un signo diferente dependiendo de la mezcla específica, desde 

-66,1 g·m-2·año-1 (-4,7%) con P. latifolia hasta +88,5 g·m-2·año-1 (+ 7,7%) con Q. faginea (Fig. 5b). Los 

efectos de la mezcla a nivel del rodal sobre el estrés por sequía fueron bastante pequeños (Figs. 5c-

d).  
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Figura 5.  Efecto de la mezcla sobre (a) la transpiración anual (E), (b) la fotosíntesis neta anual (An), (c) la conductancia 

relativa de toda la planta (kplant, rel) y (d) el contenido relativo de agua de la hoja (RWCleaf) a nivel de especie y rodal, 

dependiendo de la identidad de la especie del competidor (Au - Arbutus unedo; Bs - Buxus sempervirens; Ph - Pinus 

halepensis; Ps - P. sylvestris; Pn - P. nigra; Pl - Phillyrea latifolia; Qp - Quercus pubescens; Qf - Q. faginea). Los puntos están 

ubicados en las coordenadas medias de las especies competidoras en el espacio de ordenación de las diferencias de 

rasgos (Fig. 2), mientras que el tamaño y el color de los puntos indican la magnitud y el signo del efecto de mezcla. Los 

valores mostrados son promedios de distintas parcelas.  

 

La Fig. 6 muestra la proporción de variación de los resultados de la simulación explicada por 

las diferencias de rasgos, la estructura del rodal y la aridez climática, donde el R2 de los modelos 

lineales se divide en la contribución de factores individuales o en grupos de factores ('diferencias de 

rasgos' y 'estructura y aridez'). Como era de esperar, el uso de agua, la fotosíntesis y el estrés por 
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sequía en rodales mixtos dependieron en gran medida de la estructura del rodal, la aridez climática 

y su interacción, aunque las diferencias en los rasgos también fueron relevantes (Fig. 6a). Por el 

contrario, los efectos de la mezcla se explicaron en gran medida por las diferencias de rasgos (Fig. 

6b). A nivel de especie, las diferencias en resistencia al embolismo del xilema parecieron más 

importantes para mezclar los efectos en las cuatro variables de respuesta, mientras que las 

diferencias en la eficiencia hidráulica también influyeron mucho en E, las diferencias en altura 

fueron importantes para An y las diferencias en la capacidad de almacenamiento para el estrés por 

sequía. Los efectos de mezcla sobre E también se vieron influenciados por las diferencias en la 

eficiencia y resistencia del xilema. LAIstand y la aridez climática también fueron relevantes para 

modular los efectos de mezcla a nivel del rodal para E y An. La estructura del rodal y la aridez 

climática casi no influyeron en los efectos de la mezcla a nivel de rodal (o de especie) sobre el estrés 

por sequía (Fig. 6b).  
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Figura 6.(a) Porcentaje de variación (R2) del rendimiento a nivel de especie (QI) y a nivel de rodal en rodales mixtos, en 

términos de transpiración, fotosíntesis, conductancia relativa de toda la planta y contenido relativo de agua de la hoja, 

explicado por diferencias en los rasgos,  la estructura (LAIstand) y aridez climática (MIsummer); (b) Porcentaje de variación de 

los efectos de mezcla a nivel de especie y de rodal explicados por los mismos factores. Los paneles de la izquierda indican 

la variación explicada por factores individuales, mientras que los paneles de la derecha indican la variación explicada por 

los dos grupos de factores.  
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5. Discusión 

 

El resultado de la mezcla a nivel de especie a menudo tuvo efectos opuestos para QI y las 

especies competidoras y los efectos dependieron en gran medida de la identidad de especie 

competidora (GROSSIORD et al., 2019). Nuestro estudio ilustra cómo diferentes combinaciones de 

posición de la copa, eficiencia hidráulica y resistencia al embolismo pueden conducir a una gran 

variedad de resultados. Obtuvimos efectos de mezcla relativamente pequeños en combinaciones de 

QI con Q. faginea y Q. pubescens, porque las tres especies compartían valores similares para varios 

rasgos clave. La mezcla de efectos de QI con P. halepensis, P. nigra y P. sylvestris ilustra casos en 

los que las diferencias en un rasgo pueden anular el efecto de las diferencias en otro. Los pinos 

tienen copas generalmente más altas que las de QI, por lo que su mejor posición para cosechar luz 

provocó una disminución en An para QI bajo mezcla y, tomando solo las diferencias de altura, 

también se esperaría una disminución en E para QI. Sin embargo, el sistema hidráulico de QI, más 

eficiente y menos vulnerable, aumentó la E para QI en mezclas con pinos, anulando el efecto de las 

diferencias de posición de las copas. Además, la mayor capacidad de extracción de QI condujo a un 

aumento del estrés por sequía de los pinos. Esto está en aparente contradicción con los efectos 

positivos observados de la mezcla del roble sobre el crecimiento de Pinus pinea L. como resultado 

de una reducción de la competencia intraespecífica (DE-DIOS-GARCÍA et al., 2015), pero también 

observamos un efecto de mezcla positivo sobre An para pinos, compatible con efectos positivos 

sobre el crecimiento. Nuestros resultados están de acuerdo con la relación sucesional tradicional 

entre QI y pinos y los impactos diferenciales de sequías severas en robles y pinos coexistentes 

(AGUADÉ et al., 2015). Encontramos interacciones complejas en mezclas de QI con Buxus 

sempervirens, Phillyrea latifolia y Arbutus unedo. La mezcla de especies en los tres casos produjo un 

aumento en E y An para QI, explicado por las diferencias en la altura de las copas y la disminución de 

auto-sombreado de QI. Este efecto se vio reforzado por un sistema hidráulico menos eficiente en el 

caso de B. sempervirens y el agotamiento más rápido del agua del suelo llevó a un ligero aumento 

del estrés por sequía para B. sempervirens. Sin embargo, los niveles absolutos de estrés por sequía 

aún fueron bastante bajos para B. sempervirens, de acuerdo con la capacidad de esta especie para 

resistir sequías intensas (RODRÍGUEZ-CALCERRADA et al., 2013). La mayor vulnerabilidad de las 

hojas y la distribución de raíces menos profundas de A. unedo también llevaron a nuestro modelo a 

predecir un mayor estrés por sequía de A. unedo bajo mezcla con QI, de acuerdo con las tasas más 

altas de senescencia foliar observadas en rodales mixtos sujetos a sequía (SPERLICH et al., 2015). 

La eficiencia hidráulica de P. latifolia es similar a QI pero su xilema es más resistente. En este caso, 

si bien la mezcla con QI también disminuyó E para P. latifolia, la absorción de agua del suelo 

continuó durante más tiempo durante el verano (BARBETA et al., 2012), lo que llevó a un aumento 

del estrés por sequía para QI. Nuestros resultados concuerdan cualitativamente con la evidencia 

empírica de las respuestas diferenciales de desprendimiento de hojas, crecimiento y mortalidad de 

A. unedo, P. latifolia y QI a la sequía experimental (OGAYA & PEÑUELAS, 2006; OGAYA & PEÑUELAS, 

2007a).  

 

A nivel del rodal, encontramos que los efectos de mezcla promedio fueron positivos para la 

transpiración en todos los pares de especies, lo que indicaría complementariedad en el uso de los 

recursos (LÜBBE et al., 2016), aunque los efectos de mezcla fueron modestos en términos relativos. 

De acuerdo con esta idea, se ha observado que la complementariedad en las estrategias de uso 

ligero es la base de los aumentos en la productividad de los bosques mixtos tanto en estudios 

empíricos como en estudios de modelización (PRETZSCH, 2014; FORRESTER et al., 2018), pero que 

este efecto puede reducirse severamente bajo una mayor competencia por el agua (JUCKER et al., 

2014). En nuestro caso, los efectos de mezcla a nivel de rodal para An tuvieron un signo distinto 

según el par de especies considerado, y en algunos casos los efectos positivos desaparecieron en 

los bosques con mayor LAIstand. Si agregamos a estos resultados el hecho de que los efectos de 

mezcla promedio a nivel de rodal en kplant,rel y RWCleaf fueron a menudo negativos (Fig.5), nuestro 
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estudio apoya globalmente la idea de que la mezcla de especies no siempre tiene efectos positivos 

a nivel de rodal cuando el agua es un factor limitante (GROSSIORD, 2019). 

 

Al analizar la importancia relativa de diferentes factores en los efectos de la mezcla (Fig.6), 

encontramos que las diferencias en los rasgos, particularmente la resistencia y eficiencia del xilema, 

tenían una influencia dominante en los efectos de mezcla tanto a nivel de especie como a nivel de 

rodal para los cuatro resultados. variables consideradas. En contraste, no encontramos que la 

estructura del rodal o la aridez climática tuvieran un papel relevante en la modulación de los efectos 

de mezcla, de acuerdo con FORRESTER et al. (2016). Sin embargo, la importancia relativa de los 

diferentes grupos de rasgos en la determinación de los efectos de la mezcla debe interpretarse con 

cautela, debido al número relativamente bajo de pares de especies examinados. 

 

Nuestros resultados pueden haber sido afectados por suposiciones no probadas, 

representación inadecuada de procesos y / o parametrizaciones inexactas. En particular, asumimos 

que las cohortes de plantas extendían sus raíces horizontalmente a través de toda la parcela, 

mientras que los MEF que permiten interacciones 3-D para el agua muestran dinámicas distintas de 

la humedad del suelo bajo árboles de distinta especie y tamaño (RÖTZER et al., 2017). Con respecto 

a la parametrización, abordamos la parametrización de las resistencias de las raíces y la rizosfera 

haciéndolas proporcionales a las resistencias aéreas, sin tener en cuenta que existen diferencias en 

la asignación de la biomasa de las raíces incluso entre los robles (COTILLAS et al., 2016). 

Abordamos la variabilidad intraespecífica de algunos rasgos en relación con las condiciones 

ambientales locales y la densidad del rodal, pero omitimos la variabilidad conocida en otros, como el 

área foliar específica (OGAYA & PEÑUELAS, 2007b) o el valor de Huber (ROSAS et al., 2019). 

Además, se asumió que la distribución de raíces era igual en simulaciones de rodales 

monoespecíficos y mixtos, mientras que se sabe que los árboles adaptan dinámicamente los 

sistemas de raíces (MACKAY et al., 2019).  

 

6. Conclusiones 

 

MEDFATE tiene varias características que lo hacen adecuado para estudiar el papel de la 

composición y la estructura en las interacciones relacionadas con el agua y los impactos de la 

sequía en las masas forestales. Sus predicciones en el caso de los bosques de encinas coinciden en 

general con el conocimiento existente sobre las interacciones relacionadas con el agua entre las 

especies involucradas. Además, nuestros resultados indican que el uso del agua y el estrés por 

sequía en los bosques mixtos con limitaciones de agua están fuertemente determinados por las 

diferencias en las características de las plantas, con un papel destacado de la eficiencia y 

resistencia del xilema. Sin embargo, el resultado complejo de la mezcla de especies depende de 

efectos compensadores impulsados por múltiples diferencias de rasgos y puede ser modulado por la 

estructura del rodal y la aridez climática. Nuevos desarrollos en la modelización forestal basada en 

procesos deberían permitir volver a examinar este tema al tiempo que se tienen en cuenta procesos 

adicionales, como el balance de carbono, el crecimiento y la aclimatación. 
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