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Resumen  

La mayoría de los trabajos sobre los efectos positivos de la mezcla en la relación biodiversidad-

productividad forestal se centran en mezclas de especies con rasgos diferencaidos. Pero, este efecto 

es poco conocido en pinares mixtos. Evaluamos el efecto de la mezcla en la productividad en seis 

tripletes de Pinus sylvestris L. y P. pinaster Ait. en la Sierra de la Demanda y su relación con el suelo. 

En cada parcela se analizó la productividad (área basal y densidad) a dos escalas espaciales (rodal: 1 

inventario 15 m radio/parcela; vecindario: 10 inventarios 4 m radio/parcela) y el estado hídrico 

(capacidad de retención de agua) y de fertilidad (stock de suma de bases intercambiables) del suelo 

en una calicata (50 cm) por parcela. Se observó un efecto positivo de la mezcla en la productividad a 

escala de vecindario. La mayor eficiencia en el uso del espacio (mayor densidad de árboles y área 

basal) de ambas especies de pinos en las mezclas se relacionó con la complementariedad del nicho 

subterráneo en cuanto al agua del suelo y la fertilidad. 
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1. Introducción  

 

El impacto de la pérdida de biodiversidad en el funcionamiento de los ecosistemas se ha 

convertido en un tema central en Ecología (Loreau and Hector 2001). Los bosques mixtos están 

recibiendo cada vez más atención, ya que pueden proporcionar múltiples servicios ecosistémicos de 

manera más eficiente que los bosques monoespecíficos (Knoke et al. 2008; Jactel et al. 2009; Del 

Río et al. 2015). Es conocido que la biodiversidad promueve la productividad a través de mecanismos 

complejos que involucran interacciones organismo-organismo y organismo-ambiente (Van de Peer et 

al. 2018). La teoría de la complementariedad de nicho (Tilman et al. 1997; Luo et al. 2019) parece 

ser la mejor explicación potencial para el ensamblaje de especies y un mecanismo clave por el que se 

mejora la productividad de la mezcla de especies en comparación con los respectivos monocultivos 

(Hooper and Dukes 2004). A través de la complementariedad de nicho, las especies competidoras 

cambian su patrón de uso de los recursos (Hector and Hooper 2002), lo que reduce la competencia y 

promueve la coexistencia entre especies, que deben estar en el mismo nivel trófico y sus 

requerimientos de recursos deben superponerse (Chesson 2000). Este mecanismo ya se ha descrito 

en bosques; en la explotación de recursos tanto aéreos (Forrester and Albrecht 2014; Forrester et al. 

2018) como subterráneos (Brassard et al. 2013; Seidel et al. 2013). 

Múltiples estudios forestales han analizado la relación biodiversidad-productividad a escala de 

comunidad (Grossman et al. 2017; Van de Peer et al. 2018), sin embargo, la relación positiva 

biodiversidad-productividad solo se ha demostrado a escalas espaciales más pequeñas(Fichtner et al. 

2018; Van de Peer et al. 2018).  
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Los bosques mixtos pueden considerarse como una red de individuos de diferentes especies 

que interactúan localmente (Vandermeer 1989; Michalet et al. 2015). En consecuencia, la respuesta 

de la mezcla debe ser el resultado de variaciones agregadas a pequeña escala en las interacciones a 

escala de vecindario (Fichtner et al. 2018; Van de Peer et al. 2018). El resultado de tales 

interacciones a pequeña escala puede ser positivo (p. ej., Complementariedad de nicho) o negativo (p. 

ej., Competencia por los recursos). Por lo tanto, el estudio de la relación complementariedad de nicho-

rendimiento a escala de vecindario en masas mixtas podría ayudarnos a comprender mejor este 

proceso. 

En los últimos años, numerosos experimentos han explorado la relación biodiversidad-

productividad en los bosques, tanto a escala global (Jactel et al. 2018) como de vecindario (Nguyen et 

al. 2012; Fichtner et al. 2018), también en masas mixtas (Forrester et al. 2004, 2005, 2006), incluso 

comparando masas mixtas vs. monoespecíficas (Pretzsch et al. 2012; Thurm and Pretzsch 2016; 

Riofrío et al. 2017a). Sin embargo, la relación biodiversidad-productividad en masas monoespecíficos 

vs mixtas que combinan especies arbóreas del mismo género sigue siendo desconocida (pero ver 

Forrester and Smith 2012 para especies de Eucalyptus), aún más para mezclas de coníferas del 

mismo género (pero ver Riofrío et al. 2017a). Esto es así a pesar de que estas mezclas son frecuentes 

en muchos ambientes, como las mezclas de Pinus sylvestris L. (pino albar) y Pinus pinaster Ait. (pino 

resinero) en España que crecen en rodales puros y mixtos, ya sea de forma natural o como resultado 

de la selección de especies para la forestación (Serrada et al. 2008). Ambas especies de Pinus 

muestran una arquitectura de copa similar y ligeras diferencias en la tolerancia a la sombra (Riofrío et 

al. 2017a) pero difieren en la tolerancia al estrés hídrico (López-Marcos et al. 2019). P. pinaster es la 

especie dominante en los bosques mediterráneos y puede sobrevivir a sequías severas, mientras que 

P. sylvestris es la especie de pino de mayor distribución en el mundo y comúnmente crece en 

ambientes húmedos (Bogino and Bravo 2013). 

Los nuevos hallazgos sobre esta mezcla de pinos en el mismo dispositivo experimental tuvieron 

un papel crucial en el desarrollo de este trabajo, como los trabajos de Riofrío et al. (2017b, 2019) que 

apuntan a una complementariedad de copas como mecanismo para mejorar la productividad del 

ecosistema o el trabajo de Cattaneo et al. (2020) sobre el aumento de la productividad en masas 

mixtas vs monoespeciíficas en relación con la eficiencia del crecimiento. En ambos trabajos ya se 

sospechaba que el aumento de la productividad en estas mezclas se debía en parte a la 

complementariedad en el uso de los recursos subterráneos, ya que en las mezclas se encontraron las 

mayores reservas de carbono orgánico del suelo debido al mayor espesor del primer horizonte del 

suelo mineral (López-Marcos et al. 2018). 

 

2. Objetivos 

 

Evaluar el efecto de la escala espacial sobre el área basal y la densidad del estrato arbóreo en 

masas mixtas vs. puras y comprender los mecanismos involucrados. 

Se parte de la hipótesis de que existe mayor rendimiento en las masas mixtas, solo detectado a 

una escala espacial pequeña, causado por la complementariedad del nicho edáfico.  

 

3. Metodología 

 

Área de estudio 

Este trabajo se desarrolló seis tripletes (6 tripletes x 3 rodales forestales (2 monoespecíficas + 

1 mixta) x 1 parcela) ubicados en la Sierra de la Demanda (Provincias de Burgos y Soria; 41°47'35''N 

- 41°53'41''N latitud y 2°56'12'' O - 3°20'46'' O longitud; Figura 1). El clima es Templado (Cfb y Csb) 

según la clasificación de Köppen (1936) para la península ibérica. La temperatura media anual varía 

entre 8,7 y 9,8 °C y la precipitación anual oscila entre 684 y 833 mm (Nafría-García et al. 2013). La 

altitud varía de 1093 a 1277 msnm y la pendiente de 0,9 al 20%. Los materiales parentales 

geológicos son areniscas y margas del mesozoico (IGME 2015). Los suelos, con un régimen de 
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humedad del suelo xérico y un régimen de temperatura del suelo mésico, son Inceptisoles y se 

clasifican como Typic Dystroxerept o Typic Humixerept (sensu Soil-Survey-Staff 2014). La textura 

edáfica es predominante arenosa y el pH varía de extremadamente ácido a muy (López-Marcos et al. 

2018, 2021a). La vegetación climácica próxima (Rivas-Martínez 2011), altamente degradada por la 

acción antropogénica, se caracteriza por melojares (Luzulo forsteri-Quercetum pyrenaicae S. y 

Festuco heterophyllae-Quercetum pyrenaicae S.) y sabinares (Juniperetum hemisphaerico-thuriferae 

S.). 

 

Figura 1. Localización de los tripletes en la Sierra de la Demanda en la península Ibérica, de las parcelas dentro de cada 

triplete (círculos rojos: parcelas puras de pino albar, PS; círculos amarillos: parcelas puras de pino resinero, PP; círculos 

azules: parcelas mixtas de ambas especies de pinos, MM), y de los inventarios del sotobosque (pequeños cuadrados 

negros) e inventarios del estrato arbóreo (pequeñas circunferencias negras) dentro de cada parcela. Modificado de López-

Marcos et al. (2021b). 

 

Cada triplete consistió en dos parcelas dominadas por pino albar (PS) o pino resinero (PP) y una 

parcela mixta de ambas especies (MM) ubicadas a menos de 1 km entre sí a fin de que las 

condiciones ambientales fueran homogéneas dentro del triplete. Las parcelas eran circulares de 15 m 

de radio y la composición de especies del estrato arbóreo fue el principal factor variable. El porcentaje 

del área basal de las especies dominantes en las parcelas monoespecíficas fue mayor al 83% o 95% 

para pino albar o pino resinero respectivamente, mientras que el porcentaje del área basal de ambas 

especies en las parcelas mixtas varió del 33 al 67%. Históricamente, la zona ha estado ocupada por 

bosques que tradicionalmente se ha gestionado mediante raleos selectivos, beneficiando al pino 

albar. Los rodales no han tenido si daños ni intervención silvícolas en los últimos diez años. La edad 

de las parcelas seleccionadas oscila entre 44 y 151 años, la densidad entre 509 y 1429 árboles ha-1, 

el área basal entre 33,3 y 70,30 y m2 ha-1 y la altura dominante entre 15,60 y 25,04 m (López-Marcos 

et al. 2018, 2021). Estas parcelas pertenecen a la red de parcelas permanentes de iuFOR-UVa.  

 

Muestreo del estrato arbóreo 

En el análisis del estrato arbóreo se quiso testar tanto el efecto de la escala como de la 

distribución espacial.  
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A fin de conocer si el efecto de la mezcla variaba con la escala espacial se estudió el estrato 

arbóreo a dos escalas espaciales: escala de rodal, inventariando todos los pies dentro de cada 

parcela circular de 15 m radio; y a escala de vecindario, inventariando todos los pies dentro de cada 

subparcela. Se realizaron 10 subparcelas circulares de 4 m radio distribuidas aleatoriamente en cada 

parcela y se promedió cada parámetro estudiado (Rodríguez-Calcerrada et al. 2010). 

En cada inventario, sea a escala de rodal (15m radio) o a escala de vecindario (10x4m radio) se 

determinó, de todos los individuos > 7,5 cm a la altura del pecho, la altura dominante (Ho) y el 

diámetro medio cuadrático (dq) para cada especie de Pinus, la densidad (N), el área basal total (GT) y 

el área basal de cada especie de Pinus (GPS: área basal de P. sylvestris; GPP: área basal de P. 

pinaster), el porcentaje de área basal de P. pinaster (% PP) y el de P. sylvestris (% PS). 

A fin de conocer si el patrón de distribución variaba en función del tipo de masa forestal se 

testó la 'aleatoriedad' en el patrón de distribución espacial de los individuos (Byth and Ripley 1980). 

Se hizo de dos maneras, teniendo en cuenta la especie a la que pertenecían los individuos (P. 

sylvestris o P. pinaster) o independientemente de la especie a la que pertenecían (P. sylvestris + P. 

pinaster). Para aplicar este método se deben tomar dos distancias (Hopkins 1954): distancia punto-

individuo (Dii), que fue la distancia desde un punto aleatorio hasta el árbol más cercano; y distancia 

individuo-individuo (Dpi), que fue la distancia desde ese árbol a su vecino más próximo.  

 

Muestro del suelo y análisis de laboratorio 

En cada parcela se realizó una calicata de al menos 50 cm de profundidad (dieciocho en total) 

para la caracterización de los horizontes minerales. En cada horizonte mineral se tomaron dos 

muestras inalteradas con un cilindro de acero (98,18 cm3) y una muestra alterada (aprox. 2,5 kg). 

Tanto las muestras de suelo mineral inalteradas como las alteradas se secaron a 105 ° C durante 24 

h antes de los análisis. Las muestras de suelo mineral alterado se tamizaron (2 mm) antes de los 

análisis físicos y químicos.  

Los análisis físicos incluyeron la densidad aparente (bD), pesando las muestras inalteradas (± 

0,001 g), el porcentaje elementos gruesos (> 2 mm) y tierra fina (<2 mm). El agua útil (AW) se 

determinó mediante el método MAPA (1994) como la diferencia entre el contenido de agua a la 

capacidad de campo (agua que queda en un suelo después de haber sido completamente saturado 

durante 2 días y dejado drenar libremente) y el punto de marchitez permanente (contenido de agua 

del suelo retenido a 1500 kPa utilizando el equipo Eijkelkamp pF).  

Los parámetros químicos analizados para cada horizonte mineral incluyeron los cationes 

intercambiables (Ca+2, Mg+2, K+, Na+) extraídos con acetato de amonio 1 M a pH=7 (Schollenberger 

and Simon 1945) y determinados usando un espectrómetro de absorción/emisión atómica. La suma 

de bases de cambio (SB) se calculó como la suma de las concentraciones de Ca+2, Mg+2, K+, Na+ 

(cmol+kg−1) 

A partir de toda esta información de los análisis químicos y físicos de los horizontes minerales 

del suelo se calcularon stocks para el conjunto del perfil (0-50 cm; López-Marcos et al. 2019). 

 

Análisis de datos 

Las diferencias de área basal total y densidad entre los tres tipos de masas forestales (PS, MM 

y PP) a dos escalas espaciales, se analizaron utilizando modelos lineales mixtos (LMM; Pinheiro and 

Bates 2000) con el método de máxima verosimilitud restringida (REML; Richards 2005). También se 

analizaron las diferencias entre los tres tipos de masas forestales en Dii y Dpi utilizando LMM con 

REML de dos maneras: 1) sin tener en cuenta la especie a la que pertenecían (P. sylvestris + P. 

pinaster) y 2) y teniendo en cuenta la especie (P. sylvestris o P. pinaster). 

El patrón de respuesta de ambas especies de Pinus a lo largo de las propiedades del suelo 

(WHC y SBstock) fueron modelados con los modelos de Huisman-Olff-Fresco (HOF; Huisman et al. 

1993). Es conjunto jerárquico de cinco modelos de respuesta, clasificados según su complejidad 

creciente (Modelo I, tendencia monótona, es decir, con abundancia constante; Modelo II, tendencia 

creciente o decreciente; Modelo III, tendencia creciente o decreciente hasta o desde un máximo; 
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Modelo IV, curva unimodal simétrica; Modelo V, curva unimodal asimétrica. Se utilizó el Criterio de 

información de Akaike (AIC; Akaike 1973) para seleccionar el modelo de respuesta más apropiado 

(Johnson and Omland 2004); valores más pequeños de AIC indican mejores modelos. Finalmente, se 

calculó el óptimo (μ) y la amplitud de nicho (2t) para aquellas especies con respuesta unimodal 

(Lawesson and Oksanen 2002). Los valores de 2t se hallaron resolviendo para los puntos del 

gradiente definido por los modelos de HOF ajustados a un modelo gaussiano estricto en 2t (Lawesson 

and Oksanen 2002).  

Todos los análisis estadísticos se implementaron en el entorno de software R (versión 3.3.3; R 

Development Core Team 2016) utilizando el paquete nlme para modelos lineales mixtos (LMM, 

versión 3.1-137; Pinheiro et al. 2018) y el paquete eHOF para HOF modelado (versión 3.2.2; Jansen 

and Oksanen 2013).  

 

4. Resultados 

 

Densidad y área basal del estrato arbóreo a dos escalas espaciales 

No se encontraron diferencias de densidad entre los tipos de masa forestal a ninguna escala 

espacial (Fig. 2a, b,): a escala de rodal (Fig. 2a) la densidad aumentó desde PS (684±49 ind. ha-1) a 

PP (776±137 ind. ha-1), mientras que a escala de vecindario (Fig. 2b) la densidad parecía ser mayor 

en MM (869±128 ind. ha-1) con respecto a los rodales monoespecíficos (PS: 567±97 ind. ha-1; PP: 

728±107 ind. ha-1). 

 

Figura 2. (a) Densidad (ind. ha-1; media+ES), y (c) área basal (m2 ha-1; media+ES) al nivel del rodal (dentro de las parcelas 

circulares de 15 m de radio); y (b) densidad, y (d) área basal a escala de vecindario (dentro de las subparcelas circulares de 

4 m de radio). PS: masas puras de pino albar (n = 6), MM: masas mixtas (n = 6) y PP: masas puras de pino resinero (n = 6). 

Diferentes letras indican diferencias entre los tipos de masa forestal (p <0.05) en densidad total y área basal. Modificado de 

López-Marcos et al. (2021b). 

 

En contraste, se encontraron diferencias significativas en el área basal total entre los tipos de 

masa forestal a ambas escalas espaciales (Fig. 2c, d): a escala de rodal (Fig.2c), el área basal total 

aumentó desde PS (48,04±3,19 m2 ha-1) a PP (62,19±5,19 m2 ha-1), siendo intermedio en MM 
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(55,24±4,94 m2 ha-1). A escala de vecindario (Fig.2d), el área basal total aumentó desde PS 

(39.15±4.93 m2 ha-1) a MM (66.21±8.00 m2 ha-1) y no se encontraron diferencias entre MM y PP 

(63.31±6.79 m2 ha-1). 

 

Patrón de distribución espacial de árboles 

La distribución espacial de los árboles independientemente de la especie a la que pertenece, 

es decir tratándoles simplemente como individuos, fue aleatoria en los tres tipos de masa (Tabla 1). 

Sin embargo, la distribución espacial de P. sylvestris y P. pinaster considerados por separado fue 

aleatoria en las masas monoespecíficos y regular en las masas mixtas (Tabla 1). 

 
Tabla 1. Distribución espacial de los árboles independientemente de la especie (todos los árboles: P. sylvestris + P. 

pinaster), y para cada especie de Pinus por separado, en cada tipo de masa forestal, calculada por el coeficiente de 

agregación de Hopkins (1954) con p <0.05; Dpi: distancia desde un punto aleatorio (el centro del inventario del estrato 

arbóreo) hasta el árbol más cercano, y Dii: distancia desde ese árbol hasta su vecino más cercano. Modificado de López-

Marcos et al. (2021b) 

 PS  MM PP  

Todos los árboles Aleatoria (Dpi = Dii) Aleatoria (Dpi = Dii) Aleatoria (Dpi = Dii) 

Pinus sylvestris Aleatoria Dpi = Dii) Regular (Dpi < Dii) - 

Pinus pinaster - Regular (piD < iiD) Aleatoria (Dpi = Dii) 

 

 

Figura 3. Diferencias de las distancias entre tipos de masas forestales (Dpi: distancia desde un punto aleatorio al árbol más 

cercano; Dii: distancia desde ese árbol a su vecino más cercano), independientemente de la especie a la que pertenecen los 

árboles (P. sylvestris + P. pinaster) o teniendo en cuenta la especie a la que pertenecen (P. sylvestris o P. pinaster). 

Modificado de López-Marcos et al. (2021b). 
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Sin tener en cuenta la especie a la que pertenecen, la distancia de un punto aleatorio al árbol 

más cercano (Dpi) y la distancia de ese árbol al vecino más cercano (Dii) eran menores en MM que en 

las masas monoespecíficas, aunque solo para la primera las diferencias fueron significativas (Fig. 3a, 

c). Sin embargo, teniendo en cuanta la especie (P. sylvestris o P. pinaster), Dpi era menor en las MM 

que en las masas monoespecíficas, pero Dii era mayor en MM que en las masas monoespecíficas 

(Fig. 3b, d). 

 

Complementariedad de nichos de especies de Pinus: agua del suelo y fertilidad 

Ambas especies de Pinus respondieron a la humedad del suelo (WHC) y la fertilidad (SBstock) 

con tendencias opuestas (Fig. 4 a y b). P. sylvestris mostró ambas curvas de respuesta unimodales 

asimétricas (HOF-modelo V) con el máximo sesgado hacia los valores más altos de WHC y SBstock. 

Por el contrario, P. pinaster mostró ambas curvas de respuesta unimodal asimétricas (HOF-modelos 

V) con el máximo sesgado hacia los valores más bajos de WHC y SBstock. 

De hecho, la ubicación del óptimo de las especies del estrato arbóreo a lo largo de los 

gradientes de WHC y SBstock (Fig. 4 a y b y Tabla 2) mostró como P. pinaster tenía la mayor 

probabilidad de ocurrencia (h>50 y h>90 para WHC y SBstock respectivamente) en suelos con bajo 

WHC (µ<2 gagua cm-2) y SBstock (µ<3 Mg ha-1), mientras que P. sylvestris tenía la mayor probabilidad 

de ocurrencia (h>30 y h>40 para WHC y SBstock respectivamente) en suelos con mayor WHC (µ>5 

gagua cm-2) y SBstock (µ>3 Mg ha-1). Ambas especies de Pinus mostraron amplitud de nichos más 

amplias para WHC que para SBstock (Fig. 4c, dy Tabla 2), y un bajo grado de superposición entre 

ellos. 

 

 

Figura 4. Curvas de respuesta derivadas de los modelos de HOF de las especies del estrato arbóreo (Pisy: Pinus sylvestris y 

Pipi: Pinus pinaster) relativas a: (a) gradientes de humedad del suelo (WHC: capacidad de retención de agua) y (b) fertilidad 

(SBstock: stock de suma de bases); y ubicación del óptimo (µ) y amplitud de nicho (2t) para ambas especies de Pinus en 

relación con: (c) gradientes de humedad del suelo (WHC) y (d) fertilidad (SBstock)). Modificado de López-Marcos et al. 

(2021b). 
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Tabla 2 Óptimo (μ), probabilidad de máxima ocurrencia (h) y amplitud de nicho basada en tolerancias de 2t para ambas 

especies de Pinus a lo largo de dos gradientes de suelo: humedad (WHC: capacidad de retención de agua) y fertilidad 

(SBstock: stock de suma de bases). Modificado de López-Marcos et al. (2021b). 

Gradientes edáficos Especies Modelo h µ 2t 

WHC 
P. sylvestris V 30,56 9,12 5,35 

P. pinaster V 54,21 1,75 5,45 

SBstock 
P. sylvestris V 45,06 3,61 0,57 

P. pinaster V 92,63 2,42 0,90 

 

5. Discusión 

 

La estructura del estrato arbóreo varía con la escala. 

La densidad y el área basal total del estrato arbóreo difieren entre los tipos de masas de 

diferente manera dependiendo de la escala espacial (Fig. 2). A escala de rodal, la densidad y el área 

basal total aumentaron desde las masas puras de pino albar hacia las masas puras de pino resinero, 

siendo intermedias en las mixtas (sólo el área basal fue significativa), mientras que a escala de 

vecindario se detectó un exceso de área basal y de densidad (sólo el área basal significativa) en las 

masas mixtas. Este cambio puede deberse al cambio en el patrón espacial de la mezcla condicionado 

por la escala espacial (Bravo-Oviedo et al. 2014). A escala de rodal la mezcla es en forma de parches. 

Es decir, grupos individuos de pino albar están rodeados por grupos de individuos de pino resinero, y 

viceversa. Mientras que a escala de vecindario la mezcla es más íntima, pie a pie. La mezcla más 

íntima tiene una zona de contacto más grande, por lo que es más probable que los efectos derivados 

de la mezcla sean más visibles (Bravo-Oviedo et al. 2014). Pretzsch et al. (2012) ya mencionaron que 

la productividad y la eficiencia en el uso de recursos pueden cambiar como resultado de los 

diferentes patrones de mezcla espacial, ya que las interacciones de las plantas a escala de vecindario 

juegan un papel fundamental en la regulación de las relaciones entre biodiversidad y productividad 

(Fichtner et al. 2018). 

Postulamos que el exceso de área basal a pequeña escala encontrado en las masas mixtas 

deriva de una mayor eficiencia en el uso del espacio tal como ya han descrito Riofrío et al. (2017b) en 

el mismo dispositivo experimental. Por lo tanto, la distancia desde un punto aleatorio (centro del 

inventario) hasta el árbol más cercano, y la distancia desde ese árbol hasta su vecino más próximo 

disminuyen en las mezclas (Fig. 3). Además, el patrón de distribución espacial de ambas especies de 

Pinus, consideradas por separado, cambia de aleatorio en las masas monoespecíficas a regular en 

las masas mixtas. Esto es muy interesante puesto que la distribución espacial regular es la que mayor 

productividad soporta (Pukkala 1989). En las masas mixtas la competencia intraespecífica es más 

intensa que la competencia interespecífica, los árboles de especies diferentes parecen mostrar una 

atracción mutua y crecen más cerca unos de otros (Szwagrzyk 1992). Como resultado, en el mismo 

espacio caben más árboles en las mezclas. 

 

Mayor eficiencia en el uso del espacio derivada de la complementariedad del nicho 

La complementariedad de nicho ha sido descrita como un impulsor de las relaciones diversidad-

productividad (Loreau et al. 2001). Aquí, la complementariedad en el uso de recursos, como la 

fertilidad y el agua en el suelo, podría explicar la mayor eficiencia en el uso del espacio de ambas 

especies de Pinus cuando conviven (Fig. 4). Ya se ha visto, en el mismo dispositivo experimental, 

que el pino resinero tolera un contenido de agua del suelo menor que el pino albar (López-Marcos 

et al. 2019). De hecho, el carácter mesófilo de P. sylvestris y el carácter xerofítico de P. pinaster 

son bien conocidos (Bravo-Oviedo and Montero 2008), así como la capacidad de P. pinaster para 

crecer en suelos muy pobres y bajo prolongadas sequías estivales (Alía and Martín 2003). Aquí, 

encontramos mayor probabilidad de ocurrencia del área basal de P. sylvestris en suelos más 

húmedos y fértiles (con mayor WHC y SBstock) y mayor probabilidad de ocurrencia del área basal 

de P. pinaster en suelos más secos y pobres (con menor WHC y SBstock), mostrando ambas 
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especies de Pinus nichos amplios y con bajo grado de superposición entre ellos. Se ha descrito 

también una complementariedad de las copas de ambas especies como un impulsor del mayor 

rendimiento en las mezclas de pino resinero y pino albar (Riofrío et al. 2017a). Sin embargo, ya se 

sospechaba que la complementariedad de los recursos subterráneos podría ser la causa de esa 

mayor productividad en las mezclas. 

 

6. Conclusiones 

 

Nuestros resultados destacan el papel fundamental de la escala en la determinación de la 

relación observada entre la riqueza de especies y el funcionamiento del ecosistema forestal. En las 

masas mixtas se encuentra evidencia de un sobre-rendimiento a pequeña escala espacial, 

relacionado con la mayor densidad y área basal, ya que las distancias entre árboles en mezclas se 

reducen en comparación con las masas monoespecíficas, gracias a la mezcla más íntima de ambas 

especies de Pinus a escala de vecindario. Este uso más eficiente del espacio en las mezclas por parte 

de las especies del estrato arbóreo se relacionó a su vez con la complementariedad del nicho con 

respecto al uso de los recursos del suelo (agua y fertilidad) de ambas especies de Pinus.  
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