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Resumen

Los rasgos funcionales tienen una alta capacidad adaptativa a la variabilidad climatica y la
disponibilidad de nutrientes. En teoria, esto tiene un efecto directo sobre la tasa de crecimiento
relativo y la productividad forestal. Sin embargo, no esta claro si la respuesta de los rasgos
funcionales permite paliar el estrés abibtico, y reducir su impacto sobre el crecimiento y la
productividad. Analizamos la productividad forestal, la tasa de crecimiento y los rasgos funcionales en
30 parcelas dominadas por Quercus ilex a lo largo de un gradiente de aridez (precipitacion media
anual de 321 a 1582 mm). Nuestros resultados mostraron que la productividad forestal esta
afectada positivamente por la biomasa forestal y la tasa de crecimiento, las cuales estan afectadas
por la biomasa del arbol y la fertilidad del suelo, respectivamente. La morfologia de la hoja esta
influenciada por el clima; y su composicion quimica, por el contenido de arcilla. Sin embargo, los
rasgos funcionales no presentaron una relacion directa con la tasa de crecimiento o la productividad.
Esto sugiere que la adaptabilidad de los rasgos funcionales permite paliar el efecto negativo de la
aridez, sin reducir la tasa de crecimiento relativo y la productividad forestal en Quercus ilex.

Palabras clave
Masa especifica foliar, sequia, nutrientes crecimiento anual, modelos de ecuaciones estructurales.

1. Introduccion

Los rasgos funcionales son atributos biolégicos que reflejan el grado de adaptacion de las
plantas al medio ambiente (LAVOREL et al., 1997; VIOLLE et al., 2007). Entender cdmo cambian los
rasgos funcionales a lo largo de un gradiente ambiental es clave para determinar el funcionamiento
de las plantas y las estrategias ecolégicas en situaciones de estrés (WESTOBY, 1998). Por ejemplo, en
condiciones de sequia, la densidad de la madera y masa especifica foliar (LMA) incrementan para
reducir el riesgo de cavitacion e incrementar las funciones de defensa. Sin embargo, esto implica
costes fisiolégicos que provocan una disminucion en la produccion y el crecimiento (CHAVE et al.,
2009; VILA-CABRERA et al., 2015).

Estudios empiricos sugieren que el efecto de los factores abidticos sobre la tasa de
crecimiento relativo (RGR) esta mediada por cambios en rasgos funcionales (CHAVE et al., 2009;
SALGADO-LUARTE y GIANOLI, 2017; VIOLLE et al., 2007). Aunque esto puede ser cierto a escala local
(CHATURVEDI et al., 2011; DONG et al., 2020), el tamano del arbol parece ser un mejor indicador a
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escala regional (DE LA RIVA et al., 2016; MOORE et al., 2020). De hecho, se ha encontrado también
una relacion débil entre LMA y RGR cuando se tiene en cuenta el tamano del arbol (GIBERT et al.,
2016; WRIGHT et al., 2010), sugiriendo que el LMA no es un rasgo fisiolégico importante y que
deberia ser reemplazado por otras caracteristicas (como la concentracién de nutrientes en hoja o la
densidad de la madera) asociadas al crecimiento (ROSAS et al., 2019). En cualquier caso, el efecto
directo e indirecto de los rasgos es clave para entender el efecto de factores abidticos sobre el
crecimiento, y si estos pueden tener o no efectos sobre las funciones ecosistémicas.

Por otro lado, cambios en la tasa de crecimiento pueden estar asociados a factores
intrinsecos como la biomasa del arbol, o a otros factores como los nutrientes y las caracteristicas del
suelo (ANTUNEZ et al., 2001; CORNELISSEN and THOMPSON, 1997; LAMBERS et al., 2008). Sin
embargo, aln no esta claro el efecto directo o indirecto de estos factores sobre el crecimiento. Por
ejemplo, Bu et al. (2019) encontré que cambios en las condiciones abidticas no tuvieron un efecto
directo sobre el crecimiento, sino a través de cambios en los rasgos funcionales. De manera similar,
se ha observado que RGR se correlaciona negativamente con la biomasa del arbol durante la fase de
crecimiento, pero esta relacion desaparece durante la fase de maduracion (RUIZ-BENITO et al., 2015).
Por tanto, la fuente de variacion del RGR es aliin campo creciente de investigacion.

Abiotic factors

Temperature
Aridity
Soll fertility

(kg Tree?)
Tree Biomass

(Tree ha'?)

(kg ha* year )

03 Forest Productivity

Figura 1. Modelo teérico del efecto de los factores abidticos sobre los rasgos funcionales (Objetivo 1, O1). El efecto de los
rasgos funcionales, los factores abiticos y las caracteristicas del arbol sobre la tasa de crecimiento relativo (RGR, Objetivo
2, 02), y el efecto de este sobre la productividad forestal junto con la biomasa forestal (Objetivo 3, Os).

2. Objetivos

Nuestro objetivo general es determinar si los factores abidticos afectan directamente la
productividad general, o si lo hacen de manera indirecta a través de cambios en los rasgos
funcionales y el RGR (Fig. 1). Nuestra hipotesis sugiere que la productividad forestal (kg ha1 ano1)
esta relacionada con la biomasa forestal (kg ha-1) y el RGR (g kg year?). La biomasa forestal
depende del tamano medio de los arboles y de la densidad forestal, mientras que RGR depende de
los rasgos funcionales y los factores abiéticos. Para estudiar esto, combinamos datos del inventario
forestal nacional (IFN) con datos de campo. Nuestros objetivos especificos son (1) determinar cémo
los factores abiéticos (climaticos y edaficos) afectan los rasgos funcionales; (2) conocer el efecto de
factores abiobticos, rasgos funcionales, y la estructurales del bosque sobre RGR; y (3) modelar la
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productividad forestal como resultados de estos factores ecolédgicos, fisioloégicos, y medio
ambientales.

3. Metodologia

Para testar nuestra hipotesis estudiamos la encina (Quercus ilex subespecie ballota, llamada en
adelante Q. ilex), una especie esclerdfila y resistente a la sequia con una amplia distribucion en la
cuenca mediterranea (CAUDULLO et al., 2017; QUERO et al., 2011; Fig. 2). El clima mediterraneo esta
dominado por primaveras hlimedas y veranos secos, lo cual restringe el crecimiento y la productividad
forestal (FLEXAS et al., 2014). Para elegir las zonas de estudios usamos parcelas del IFN, son
parcelas permanentes de 50 metros de diametro donde se registra la altura y el diametro de los
arboles. Seleccionamos 30 parcelas dominadas por Q. ilex distribuidas a lo largo de un gradiente
climatico desde Lugo hasta Granada. Las parcelas fueron elegidas segin su localizacion,
accesibilidad, y abundancia arbérea. La distancia entre las parcelas fue considerada como covariable
para evitar pseudoreplicacion. La temperatura media entre parcelas varia entre 10.9y 17.4 °C, y la
precipitacion varia entre 357 y 858 mm.

~7 2 == ’_‘F—'““.* —
s B o — S o
- o~ W T i
’ A e 4 ‘
e “. ..¢ ] Il
U : = <3 | J
oy T W ) e S5 /
‘:‘!
o o~ \ J
‘ Y, e L { ‘
! Ir ¢ _ 4
} >| f \l o '} \:,,-"
Rl A 5 . /
L v ! e
,. e
!—4_I ) D
! L {
o { [ .
A A ) w
— [ ¥ s '4,] 7 .
Lag | ¢ N L
J i 5 - i o
"| i r@@ ...\] v Arldlty
| / {
{ < K e 40 to 45
i ey 48 4510 50
i 50 to 55
¥ e 55 to 60
| - 60t 65 |
- ® 651070
®70ta75
® 75to 80

Figura 2. Distribucion especial de las 30 parcelas dominadas por Quercus ilex a través de un gradiente ambiental en
Espafa. El color de los puntos indica la aridez media. Los circulos azules indican la zona climética incluida como efecto
aleatorio dentro de los modelos.

En el 2018 tomamos datos de diametro a la altura del pecho para calcular la biomasa de los
arboles a través de las ecuaciones alométricas de RUIZ-PEINADO et al. (2011). Usando los datos del
IFN, calculamos la biomasa de los arboles en el pasado (del periodo 1997-2007), la densidad
forestal, y la biomasa forestal (en Mg hal). Comparando los datos de campo y los datos del IFN,
calculamos la tasa de crecimiento relativo de los arboles y la productividad forestal. RGR se calculd
como: RGR = [Ln (B2) - Ln (B1)] / [t2 - t1], donde B es la biomasa de los arboles y t es el tiempo, con
2 y 1 refiriéndose a las fechas de nuestro muestreo, y al muestreo del IFN, respectivamente
(POMMERENING y MUSZTA, 2015; VILLAR et al., 2017). Calculamos la productividad forestal (kg ha
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anol) como la diferencia en biomasa forestal entre nuestro muestreo y el muestreo del IFN teniendo
en cuenta solo los arboles vivos en ambos periodos, dividido por el tiempo en anos.

Se tomaron muestras de hojas maduras y tallo en primavera y verano de cada arbol de la
parcela. Las muestras se conservaron en papel himedo y se transportaron al laboratorio para medir
rasgos funcionales. Una submuestra de hojas se escaneo para calcular el area foliar (LA) y medir el
grosor de la hoja (LT). Luego las hojas se secaron en una estufa a 60° C durante dos dias para
calcular el peso seco foliar. El area especifica foliar (LMA, g m-2) se calculé como la division entre el
peso seco foliar (g) y el area de la hoja (m2), la densidad de la hoja (LD; g cm-3) se calculé como la
division entre el LMA (g m-2) y el grosor de la hoja (um), y el contenido en materia seca de la hoja
(LDMC; g g1) se calculé como el contenido en materia seca (g) divido por contenido en materia fresca
(8).

Otra submuestra de hojas fue secada y guardada para analizar la concentraciéon de nutrientes.
La concentracion de N se midi6 usando un analizador elemental (Eurovector EA3000), La
concentracion de fosforo se determin6é usando el método de azul de molibdato (MURPHY y RILEY,
1962). El Ca, M, Fe, Mn, Cu y Zn se determinaron por espectrofotometria de absorcion atémica,
mientras que el Ky Na se determinaron por espectrofotometria de emision atdmica.

Dos ramas de 5 cm de largo y 1 cm de diametro de cada arbol se pesaron para calcular el peso
seco, luego se calculé el volumen a través del método de Arquimedes. Las ramas se secaron a 60° C
por 4 dias para obtener el contenido en materia seca de la rama (BWDM por sus siglas en ingles). La
densidad de la madera (BWD, g cm-3) se calculé como BWDM / volumen de la madera, y el contenido
en materia seca (BWDMC) se calculé como el peso seco dividido por el peso fresco de la madera.
Todas las medidas de rasgos funcionales se midieron siguiendo la metodologia de Pérez-
Harguindeguy et al. (2013).

Se tomaron 4 muestras de suelo de 0 a 20cm de profundidad en cada parcela. Se secaron a
temperatura ambiente y se tamizaron en laboratorio. La textura del suelo se midié usando la pipeta
robinson (GEE y BAUDER, 2018). El carbono organico del suelo se midi6é usando el método de Walkley
and Black (1934) con dicromato de potasio. Se midié la concentracién de macro (P, K, Ca, and Mg) y
micronutrientes (Na, Fe, Mn, Cu, and Zn). La topografia del suelo se midié6 usando modelos de
elevacion del terreno a partir de archivos raster obtenidos con el paquete “elevatr” del software R. La
pendiente, aspecto, el indice de posicion topografica (TPI), el indice de rugosidad del terreno (TRI), y el
grado de exposicion al sol provocado por la pendiente y aspecto del terreno (Ilamado a partir de ahora
como Umbria) se calcularon para todas las parcelas.

La temperatura media anual (MAT) y la precipitacion anual (MAP) se tomaron de la base de
datos del WorldClim (HIJMANS et al., 2005). Ademas, usamos la precipitacion y la temperatura del
mes mas seco (DMP y DMT, respectivamente) para calcular el indice modificado de Martonne
(STEPHEN, 2005) como Alm = {{MAP] / [MAT + 10]} + {[12 x DMP] / [DMT+10]/ 2}. Dado que un alto
Alm indica alta disponibilidad hidrica, decidimos invertir la variable para que sea mas intuitiva: Al =
100 - Alm. La transformacion de este indice y su inverso tienen una correlacion linear y no afectaron
los resultados de este estudio.

Para reducir el nimero de variables de nutrientes en suelo, realizamos un PCA. Los ejes
principales (S1 y S2) explicaron 39.6% y 21% de la varianza. El eje S1 estaba relacionado con la
concentracion de Ca y N, mientras que el eje S2 esta relacionado con la concentracion de Py Fe. Para
evitar colinealidad en las variables climaticas, excluimos MAT y MAP por su alta correlaciéon con Al.

De manera similar, realizamos un PCA con los nutrientes en hoja. ademas, para evitar la
colinealidad entre rasgos funcionales, excluimos LD, LA y LT por su alta correlacion con LMA. Asi
mismo excluimos BWDMC por su alta correlacién con BWD.

Para determinar el efecto de los factores abidticos sobre rasgos funcionales y la concentracion
de nutrientes en la hoja, realizamos un modelo linear mixto (LME) para cada variable de respuesta a
nivel de arbol (Objetivo 1; Fig. 1). Para explorar el efecto de los factores abibticos y los rasgos
funcionales sobre RGR, realizamos un LME a nivel de arbol (Objetivo 2; Fig. 1). Antes de llevar a cabo
los modelos, los datos fueron trasformados con la funcion “scale” para comparar el peso de los
parametros estimados para cada variable.
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Finalmente, para explicar el efecto causal de estas variables sobre la productividad forestal y
tener en cuenta los efectos directos e indirectos construimos dos modelos de ecuaciones
estructurales (SEM) usando datos a nivel de arbol para explicar RGR, y datos a nivel de parcela para
explicar la productividad forestal (Objetivo 3). La estructura causal entre las variables se establecid
segln nuestra hipoétesis inicial (Fig. 1). Nuestro modelo tedrico cambio segln los resultados del
modelo para excluir relaciones no significativas.

El analisis de datos fue llevado en (R Core Team, 2017). El modelo linear se llevé a cabo con
el paquete “Imer”, y los modelos de ecuaciones estructurales se llevaron a cabo con el paquete
“piecewiseSem”.

4. Resultados

Los modelos explicaron entre un 0.52 y 0.9 de la varianza de los rasgos morfologicos (ver R2
condicional, Tabla 1). Sin embargo, el efecto de los factores aleatorios explicd una parte substancial
de la varianza, en algunos casos, superior a los factores fijos (ver R2 marginal y condicional, Tabla 1)
El indice de aridez fue la variable mas importante para explicar la variabilidad del LMA y el grosor de
la hoja, teniendo un efecto positivo en ambos casos (Figuras 2A y B). Los factores abi6ticos no fueron
capaces de explicar significativamente la variabilidad de LD, LA y BWD. Sin embargo, las
caracteristicas del suelo tuvieron un efecto significativo sobre el grosor de la hoja y BWDMC (Tabla 1).
La variabilidad de los nutrientes de la hoja, resumidos dentro del componente 1 del PCA (L1) se
explicaron por el porcentaje de arcilla en suelo (Figuras. 2C y D, respectivamente) y el grado de
Umbria. Un alto porcentaje de arcilla se relaciond con la concentracién de Ca, Cu y Fe, y una baja
concentracion de N, Py Na.

Tabla 1. Resultados de los modelos LME explicando el efecto de factores abidticos sobre la variacion de los rasgos
funcionales. Los parametros estimados y su significancia se marcan en negrita (* P <0.05y ** P <0.01) y valores casi
significativos (a 0.1>P >0.05) se marcan en negrita y cursiva. Se incluye el R2 marginal (que contiene la varianza explicada
solo por los factores fijos) y el R2 condicional (que contiene factores fijos y aleatorios

Variable
respuesta Variables independientes
Al S1 S2 Arcilla % Umbria TRI TPI R2M R2C

LMA 0.42** -0.21 0.017 0.08 0.26 -0.1 -0.21 0.33 0.52
LD -0.09 0.23 -0.22 -0.01 -0.10 -0.27 -0.11 0.08 0.43
LT 0.64** -0.48* 0.27a 0.09 0.44** 0.17 -0.17 0.45 0.62
LA -0.06 0.22 -0.02 -0.24 -0.07 0.12 0.25 0.1 0.43
BWDMC 0.40 -0.21 0.28a -0.05 0.22 0.38* -0.08 0.1 0.43
BWD -0.02 -0.01 -0.16 0.03 0.02 0.12 -0.28a 0.05 0.43
L1 0.21 0.16 0.09 0.33* -0.28%* 0.05 0.05 0.28 0.79
L2 -0.08 -0.02 -0.05 0.12 0.06 -0.04 0.13 0.03 0.9
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Figura 2. Relacion entre el LMAy LT con la aridez (A y B, respectivamente), y relacion entre el eje L1y L2 del PCA con el
porcentaje de arcilla en suelo (Cy D, respectivamente) a nivel de arbol. El are gris indica el intervalo de confianza del 95%.

El RGR se correlacioné negativamente con el segundo eje del PCA del suelo y con la biomasa
del arbol (Figuras 3A y B, respectivamente). Los rasgos funcionales, la topografia del suelo, y los
factores climaticos no se relacionaron significativamente con RGR, y el modelo mostré un R2 marginal
de 0.28 (Tabla 2).
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Figura 3. Relacion entre la tasa de crecimiento relativo y (A) el eje 2 del PCA de los nutrientes del suelo, y (B) la biomasa
forestal (eje x transformado a logaritmo). El are gris indica el intervalo de confianza del 95%.

Los dos modelos de ecuaciones estructurales construidos a partir de nuestro modelo teérico
para explicar la productividad forestal y RGR mostraron un buen ajuste (Fisher's C = 28.9, P value =
0.15, y Fisher's C = 8.1, P-value = 0.74, respectivamente) e incluyeron tanto efectos directos como
indirectos de factores abibticos y rasgos funcionales. A nivel de arbol, la textura del suelo y la
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topografia explicaron la concentracion de nutrientes de la hoja (L1; Fig.4). L1 y la densidad de la
madera explicaron la biomasa del arbol, y junto con los nutrientes del suelo (S1 y S2) explicaron RGR.
A nivel de parcela, la aridez y los nutrientes en hoja explicaron el LMA, el cual junto L1 explico la
biomasa forestal. Por ultimo, la biomasa forestal y el RGR medio de la parcela explicaron la
productividad forestal (Fig. 4).
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Figura 4. (Arriba) Modelo de ecuacion estructural que explica la productividad forestal a partir de la biomasa forestal y la
tasa de crecimiento relativo usando los datos a nivel de parcela (n = 30). (Abajo) Modelo de ecuacion estructural que explica
RGR a partir de las caracteristicas del suelo y la biomasa del arbol usando los datos a nivel de individuo (n = 135). Las lineas

continuas indican relaciones no significativas. El color de las cajas indica el tipo de variable (azul: factores abidticos verde:
rasgos funcionales, verde: factores de los arboles) Las flechas cortas indican el coeficiente de correlaciéon de cada variable

de respuesta.

Tabla 2. Resultados del modelo linear mixto explicando la tasa de crecimiento a partir de la biomasa del arbol (TB), los
rasgos funcionales (LMA y BWDMC), los ejes principales de los PCA de los nutrientes de hoja (L1 y L2), y suelo (S1yS2), la
textura del suelo, la topografia (arcilla, TPI, TRI, y Umbria), y la aridez. Las correlaciones significativas se indican con un
asterisco (* P <0.05 and ** P <0.01). R2 Marginal y condicional esté incluido. La tabla se muestra en dos filas.

Variables

independientes TB LMA BWDMC L1 L2 S1 S2
-0.58** 0.05 0.07 0.01 0.14 0.34* -0.39*%*

Variables

independientes Arcilla TPI TRI Umbria Al R2M R2C
-0.19 0.02 0.03 0.04 -0.04 0.28 041
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5. Discusion

Nuestros resultados demostraron que la productividad forestal esta principalmente explicada
por la tasa de crecimiento relativo, la cual a su vez esta explicada directamente por la biomasa del
arbol y los nutrientes del suelo, e indirectamente por los rasgos funcionales y los factores climaticos.
Esto sugiere que la variabilidad de los rasgos funcionales en respuesta a factores climaticos puede
afectar las reservas de carbono forestal a largo plazo.

El LMA es el rasgo funcional mas usado para describir la eco-fisiologia de las plantas. Nuestros
resultados indican que el LMA se relacion6 positivamente con la aridez y con la exposicion al sol por el
efecto de umbria. En otros estudios, el LMA también se ha relacionado negativamente con la
precipitacién (OGAYA AND PENUELAS, 2007) y la temperatura (POORTER et al., 2009; VILA-CABRERA
et al., 2015). El grosor de la hoja también se relacion6 con la aridez y la umbria. Esto sugiere que el
incremento en LMA bajo condiciones de sequia es provocado por un incremento en el grosor de la
hoja asociado con un el incremento del volumen del meséfilo (POORTER et al., 2009; VILLAR et al.,
2013). En teoria, este cambio morfoldgico tiene un impacto directo en el intercambio gaseoso (MAIRE
et al., 2015), en el transporte de agua (ROSAS et al., 2019), y puede reducir el impacto del estrés
abibtico sobre el crecimiento.

La concentracidon de nutrientes en la hoja se relaciond con el porcentaje de arcilla y la
exposicion al sol provocada por el efecto umbria. Un alto porcentaje de arcilla en suelo esta
normalmente asociado con una menor perdida de agua por lixiviacion y a un mayor contenido de
nutrientes disponibles en suelo (ANDERSON et al., 2006). Sin embargo, un contenido alto de arcilla
también puede estar asociado con un incremento en la concentracion de 6xido de hierro, lo cual
puede disminuir el potencial matrico del suelo y el transporte de nutriente, una situacion descrita
como efecto inverso de la textura (FERNANDEZ-ILLESCAS et al., 2001). Este puede ser nuestro caso
segln la correlacion negativa entre el porcentaje de arcilla y el eje dos del PCA de la hoja (explicado
principalmente por la concentracion foliar de N y P), y el efecto negativo de la arcilla sobre la
concentracion de P del suelo. Ademas, el incremento de P foliar se relaciond con un incremento de
Mn foliar. La acumulacion de Mn foliar es comun cuando la movilidad del P en el suelo esta limitada
(LAMBERS et al., 2015). Las raices modifican localmente la concentracion de pH en suelo, lo cual
incrementa la movilidad del Py el Mn (WHITE et al., 2013). Por tanto, es posible que el porcentaje de
arcilla en suelo incremente la disponibilidad de nutrientes, pero reduzca la movilidad de nutrientes
con alta demanda, como el P. El incremento a la exposicion del sol puede provocar estrés oxidativo en
la hoja y danar el parénquima a pesar del incremento del grosor de la hoja (DEMMIG-ADAMS AND
ADAMS, 2006). Esto podria reducir la tasa fotosintética y la concentracion de nutrientes en hoja de
una manera similar al estrés generado por las condiciones de sequia. Nuestros resultados
demuestran la importancia de la textura y la topografia del suelo para explicar la composicién
nutricional de la hoja.

La biomasa de los arboles fue la variable mas importante para explicar el RGR. Esta relacion
negativa sugiere que arboles mas grandes tienden a crecer mas lentamente, lo cual podria deberse a
una menor proporcion de hojas (BONGERS et al.,, 2017). Seglin esta teoria, el incremento de la
biomasa esta asociado con una disminucién proporcional en el transporte recursos, lo cual disminuye
RGR. La competencia por luz y nutrientes reduce el crecimiento durante los primeros anos (BINKLEY,
2004). Por tanto, la relacion biomasa-crecimiento depende también de las interacciones abi6ticas
(RUIZ-BENITO et al., 2015). ademas, limitaciones hidricas y nutricionales son comunes en arboles
adultos debido a las restricciones mecanicas en los vasos xilematicos (MENCUCCINI et al., 2005). Un
incremento en la fertilidad del suelo deberia incrementar la biomasa del arbol, pero esto parece solo
ser cierto en arboles pequenos (LI et al., 2018). El incremento en la concentracién de nutrientes en el
suelo no es suficiente para mitigar los cambios morfolégicos que ocurren en el arbol cuando alcanza
una biomasa adulta (DRAKE et al., 2010). En nuestro caso, RGR se explica por la concentracion de
nutrientes en el suelo (S1y S2). Sin embargo, también se han encontrado resultados opuestos (PAOLI
y CURRAN, 2007; ZEMUNIK et al.,, 2018), y seria necesario realizar estudios adicionales para
determinar el efecto de la fertilidad del suelo sobre el crecimiento.
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Los factores climaticos mostraron un efecto menor sobre RGR. Estudios previos mostraron
resultados similares y sugieren que el clima tiene poca relevancia en comparaciéon con factores
locales como la disponibilidad de nutrientes, la textura del suelo y la densidad forestal (VILLAR et al.,
2017). Los rasgos funcionales tampoco mostraron un efecto significativo sobre RGR, lo cual
contradice numerosos estudios que demuestran que la variabilidad de los rasgos funcionales tiene
repercusiones en toda la planta (POORTER et al., 2009; VIOLLE et al., 2007). Sin embargo, la mayoria
de estos estudios han sido realizados en plantulas (BASTIAS et al., 2018), cuando distinguimos los
resultados segun la fase de crecimiento, LMA no parece tener un efecto directo sobre RGR (LAUGHLIN
et al.,, 2017; WRIGHT et al., 2010). En las hojas perennes de Q. ilex, el LMA esta asociado al tejido
esclerenquimatico que confiere resistencia a la difusion de agua desde los vasos hasta el meséfilo
durante los periodos de estrés climatico (DE LA RIVA et al.,, 2016). Probablemente, la plasticidad
funcional de la hoja estad reduciendo el efecto negativo del estrés ambiental, y la perdida de
crecimiento (GRATANI, 2014). Esta adaptaciéon morfolégica permite mantener el crecimiento
constante a pesar de las condiciones ambientales.

Nuestros modelos confirman nuestra hipétesis inicial, la cual sugiere que la productividad
forestal depende tanto de RGR como de la biomasa forestal. Los rasgos funcionales afectan la
productividad forestal, pero no lo hacen de manera directa, como habiamos sugerido inicialmente.
Por ejemplo, no encontramos un efecto directo del LMA y el clima sobre RGR. En su lugar
encontramos que el LMA afecta la biomasa del arbol, y este afecta RGR (ANTUNEZ et al., 2001;
LAMBERS y POORTER, 2004). Esta relacion no se presenta en arboles de gran tamano porque las
pérdidas de carbono por respiracion superan los costes de mantenimiento (MENCUCCINI et al.,
2005). Por tanto, aunque el LMA es sensible a la variacion Ambiental, esto no siempre representa una
ventaja adaptativa que permita incrementar RGR. Otros factores abidticos, como la textura y la
topografia del suelo, mostraron efectos indirectos sobre la biomasa del arbol al afectar la
concentracion de nutrientes en la hoja. Por tanto, cambios en la composicion quimica de la hoja
podrian jugar un papel importante en el mantenimiento de la biomasa forestal en respuesta a la
disponibilidad de nutrientes en el suelo.

En este estudio nos hemos enfocado en el crecimiento y la productividad forestal, pero otros
procesos demograficos como la mortandad o la regeneracién podrian afectar la dinamica forestal a
largo plazo (ASTIGARRAGA et al., 2020; LINES et al.,, 2020). Ademas, cambios en estos procesos
pueden alterar la densidad poblacional, la diversidad, y la composicion funcional de las especies,
alterando la competencia interespecifica y la productividad (BECKAGE y CLARK, 2003; GILLNER et al.,
2013).

6. Conclusiones

Nuestros resultados demuestran que la variabilidad intraespecifica de los rasgos funcionales
esta asociada con la variabilidad climatica, y muestra como estos no necesariamente tienen un efecto
directo sobre el crecimiento o la productividad forestal. En cambio, la fertilidad del suelo y la biomasa
del arbol tienen efectos importantes sobre el crecimiento, lo que sugiere que el manejo forestal
podria tener un rol mas importante del que pensamos sobre el mantenimiento de los servicios
ecosistémicos.
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