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Resumen

Comprender el papel de la identidad de las especies en las interacciones entre individuos es
fundamental para evaluar la productividad y estabilidad de los bosques mixtos a lo largo del tiempo.
Sin embargo, poco se sabe acerca de como varian el efecto y la respuesta de distintas especies
interactuantes a lo largo de gradientes ambientales. El objetivo de este estudio es analizar el rol de la
identidad de las especies en las interacciones entre Fagus sylvatica L., Picea abies (L.) Karst y Abies
alba Mill. a lo largo de un amplio gradiente climatico. Se dispone de los datos de una amplia red de
parcelas experimentales de las regiones montanosas de Europa, con informacién sobre la posicion y
el crecimiento (a nivel de arbol individual) de las especies de estudio. Mediante modelos estadisticos
de vecindad espacialmente explicitos, respondemos las siguientes preguntas: (1) ¢Cual es el efecto
absoluto y la importancia relativa del clima, el tamano y la competencia en el crecimiento de las
especies objetivo? (2) ¢ Varia la respuesta y/o el efecto competitivo de las especies interactuantes en
funcién del clima? (3) ¢Cual es el signo y la fuerza de las interacciones entre pares de especies a lo
largo del gradiente climatico? El conocimiento generado contribuye a la gestion de bosques mixtos,
facilitando su adaptacion a las condiciones ambientales actuales y futuras.

Palabras clave
Competencia interespecifica, competencia intraespecifica, modelos de vecindad.

1. Introduccion

Una de las estrategias identificadas para la adaptacion al cambio climatico de los bosques en
la gestion forestal es el fomento y conservacién de masas mixtas. Los bosques mixtos se consideran
mas resilientes y resistentes a las perturbaciones bibticas y (JACTEL & BROCKERHOFF, 2007; MORIN ET AL.,
2014). Sin embargo, una cuestion que todavia requiere atencion es entender bajo qué condiciones
climaticas o de disponibilidad de recursos y composicion de especies las mezclas son mas eficientes
en el uso de recursos que las masas monoespecificas (COLL ET AL., 2018).

El efecto neto de la diversidad en la productividad esta determinado por una interaccion
compleja de procesos de competencia (efecto negativo de una especie sobre otra), facilitacion (efecto
positivo de una especie sobre otra) y reduccion de la competencia (cuando la competencia inter-
especifica es menor que la intra-especifica) (VANDERMEER, 1989). La facilitacién y la reduccién de la
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competencia se denominan colectivamente complementariedad porgue la interdependencia de estos
procesos en las masas mixtas dificulta la separacion de sus efectos individuales (FORRESTER & BAUHUS,
2016). El efecto de la complementariedad se estudia normalmente comparando el crecimiento de
una especie en una masa mixta vs. pura (p. €j., PRETzZSCH & SCHUTZE, 2008; VALLET & PEROT, 2011) 0 a
nivel de arbol individual, comparando el crecimiento de una especie con diferentes proporciones de
vecinos funcionalmente diferentes (p. €j., BOTTERO ET AL., 2021; GILLEROT ET AL., 2021). Estos trabajos
muestran que el signo de la complementariedad varia a lo largo de gradientes espaciales y
temporales de disponibilidad de recursos o de condiciones climaticas, y depende en gran medida del
conjunto de especies involucradas (p. ej., FORRESTER & BAUHUS, 2016; MINA ET AL., 2018; TOIGO ET AL.,
2015). De hecho, las diferencias funcionales entre las especies parecen ser una condicién clave para
gue la produccion de una masa mixta sea mayor que la de una pura (ZHANG ET AL., 2012). Sin
embargo, rara vez se identifica o cuantifica la importancia absoluta y relativa de los procesos de
competencia, reduccion de la competencia y facilitacion en la productividad (BARRY ET AL., 2018; pero
vedse PRETzSCH, 2022). En este trabajo, abordamos parcialmente este problema centrandonos solo
en la competencia y la reduccién de la competencia, y no en la facilitacion. Las especies estudiadas
son la picea (Picea abies L), el abeto (Abies alba Mill) y el haya (Fagus sylvatica L.,), que cubren gran
parte de las zonas montanosas de Europa Central y Oriental. Coexisten en la interfaz entre los
bosques de hayas de tierras bajas y los tipos de bosques alpinos dominados por abetos en
elevaciones mas altas, cubriendo una amplia gama de condiciones de sitio, elevaciones y climas
(HILMERS ET AL., 2020). Investigaciones anteriores muestran que la naturaleza de los efectos de
complementariedad varian, entre otros, segln la calidad del rodal, el clima y la densidad (BRUNNER &
FORRESTER, 2020; FORRESTER ET AL., 2013; HOUPERT ET AL., 2018; MINAET AL., 2018).

La competencia, el tamano del arbol y el clima se encuentran entre los factores mas influyentes
del crecimiento de un arbol. El efecto individual de cada uno de estos factores en el crecimiento de
diferentes especies ha sido objeto de numerosos estudios (p. ej., BEGOVIC ET AL., 2020; Das, 2012;
LEBOURGEOIS ET AL., 2005). De igual modo, el efecto del tamano del arbol en la sensibilidad al clima de
diferentes especies también ha sido objeto de estudio (DE LuisS ET AL., 2009; MERIAN & LEBOURGEOIS,
2011). Sin embargo, se sabe menos acerca de como el tamano de los arboles y especialmente el
clima interactian con la capacidad competitiva de una especie. La capacidad competitiva se puede
estudiar tanto en términos de su respuesta competitiva (capacidad para tolerar la supresion del
crecimiento por parte de los arboles vecinos) como de su efecto competitivo (capacidad para suprimir
el crecimiento de otros individuos mediante el agotamiento de los recursos) (GOLDBERG,
1990). Aunque se ha demostrado que la respuesta competitiva de diferentes especies puede variar a
lo largo de gradientes climaticos y de tamanos de arboles (CARNWATH & NELSON, 2016; GOMEZ-APARICIO
ET AL., 2011), hasta donde sabemos, ningln estudio ha analizado en arboles adultos como varian los
efectos competitivos de las especies interactuantes a lo largo de un gradiente climatico, aunque si se
ha estudiado en especies herbaceas (GOLDBERG ET AL., 1999) o juveniles (FICHTNER ET AL., 2017). Sin
embargo, para entender como interacciona la capacidad competitiva de las especies con el clima se
requieren enfoques de modelizacion complejos que permitan (1) incorporar los factores clave que
afectan directamente el crecimiento de los arboles (es decir, la competencia, el clima y el tamafo de
los arboles) y, al mismo tiempo, permitan (2) tener en cuenta los posibles efectos indirectos del clima
y el tamafo de los arboles en la respuesta y el efecto competitivo de las especies interactuantes.

Los indices de competencia que dependen de la distancia a menudo asumen que la intensidad
de la competencia varia linealmente con la distancia y el tamano de los competidores, y no tienen en
cuenta las posibles diferencias en los efectos competitivos interespecificos (p. €j., DANIELS, 1976). En
cambio, los modelos de vecindad permiten que los parametros varien de forma no lineal y que el
efecto competitivo de una especie pueda diferir del de otra (CANHAM ET AL., 2004), es decir, el efecto
per capita de una especie sobre otra (FRECKLETON & WATKINSON, 2001). Los modelos de vecindad han
permitido cuantificar en arboles adultos la fuerza de los efectos de la competencia intraespecifica e
interespecifica para una variedad de pares de especies (CANHAM ET AL., 2004; COATES ET AL., 2009; Das,
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2012; GOMEZ-APARICIO ET AL., 2011; URIARTE ET AL., 2004). Sin embargo, todos estos estudios asumen
que los coeficientes de competencia interespecificos son independientes de las condiciones
climaticas o de la disponibilidad de recursos. En este trabajo, estimamos los coeficientes competitivos
para la picea, el abeto y el haya a lo largo de un gradiente de disponibilidad hidrica y esperamos que
varien en concordancia con lo observado en los estudios de complementariedad realizados con estas
especies. Siguiendo el marco de complementariedad-disponibilidad de recursos propuesto por
FORRESTER & BAUHUS, (2016), esperamos coeficientes interespecificos mas bajos que los
intraespecificos cuando la disponibilidad de un recurso determinado sea baja, siempre que las
interacciones interespecificas conduzcan a un aumento en la disponibilidad, uso o eficiencia en el uso
de ese recurso.

2. Objetivos

El objetivo principal es responder a las siguientes preguntas de investigacion: (1) ¢Cual es el
efecto absoluto y la importancia relativa del clima, el tamano y la competencia en el crecimiento de
las especies objetivo? (2) ¢ Varia la respuesta y/o el efecto competitivo de las especies interactuantes
en funcion del clima? (3) ¢Cual es el signo y la fuerza de las interacciones entre pares de especies a
lo largo del gradiente climatico?

3. Metodologia
2.1 Area de estudio

Este estudio se basa en los datos de didmetros de arboles de 39 parcelas permanentes de monitoreo
que cubren la mayor parte de las regiones montanosas de Europa donde se encuentran los bosques
mixtos de picea, abeto y haya (

Figura 1). Con el fin de analizar el crecimiento de las especies objetivo, de cada parcela se
seleccionaron dos o un maximo de tres censos consecutivos en los que el area basal no cambi6 en
mas del 10% entre censos. La altitud de las parcelas seleccionadas varia de 425 a 1463 m, la
temperatura media anual de 4.4 a 7.0°Cy la precipitacion anual de 706 a 2021 mm.
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Figura 1. Ubicacién de las 39 parcelas de seguimiento (puntos negros) en bosques mixtos de montana de piceas, abetos y
hayas.

2.2 Base de datos

-
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En las parcelas seleccionadas se conoce la posicion y el diametro a la altura del pecho (DAP) de
todos los arboles en cada censo. El analisis del crecimiento se limitd a aquellos arboles de las
especies objetivo situados a mas de 10 m del limite de las parcelas para evitar posibles efectos de
borde. Para cada arbol objetivo, se calculd el crecimiento en diametro (en centimetros por ano) entre
dos censos dividiendo el aumento total en DAP (en centimetros) por el nimero de anos entre dos
censos. El nimero de arboles objetivo seleccionados por especie y su crecimiento medio en diametro
se muestran en la Tabla 1.

Todos los arboles dentro de la parcela con un DAP >7,5 cm y una distancia <10 m a un arbol
objetivo se consideraron sus vecinos. Para todas las especies de arboles objetivo, el ndmero
promedio de vecinos por arbol objetivo fue similar, al igual que el DAP promedio de los vecinos (Tabla
1).

Tabla 1 Caracteristicas de las parcelas, arboles objetivo y vecinos al inicio del periodo de crecimiento (primer celjso) por
especie objetivo. Media + desviacion estandar (minimo-maximo). DAP, diametro a la altura del pecho. SPElreb-wu, Indice de
precipitacion evapotranspiracion estandarizado de febrero a julio. NSPElrep-jul, SPElFreb-jut Normalizado.

Picea Abeto Haya
NGm. arboles objetivo 2897 1145 1717
DAP (cm) 24.6+18.0 27.4+184 18.6+14.6
(3.2-113.7) (4.5-116.2) (2.9-89.9)
Crecimiento en DAP (cm ano?) 0.31+0.23 0.34+0.30 0.22+0.19
(-0.62-1.68) (-0.05-2.07) (-0.198-1.67)
Nim. promedio de vecinos por arbol objetivo 30+ 15 30+ 16 34+14
(3-74) (6-86) (3-91)
DAP (cm) 22.0+143 23.0+7.7 21.8+17.3
(7.5-116.1) (7.5-116.5) (7.5-116.5)
Nam. parcelas 38 34 31
Area basal (m2ha!) 36.0+11.5 36.4+11.3 358+ 12.6
(19.5-69.0) (20.0-69.0) (19.5-69.0)
Densidad (pies hal) 517 +202 562+ 221 560 + 208
(205-986) (226-1128) (205-1128)
No. intervalos 72 61 57
SPElfepsu  0.06 + 0.40 0.07 +0.28 0.02 +0.28
(-0.43-1.03) (-0.43-1.03) (-0.43-1.03)
NSPElfebyu 0.34 £0.28 0.34+0.19 0.31+0.19
(0.00-1.00) (0.00-1.00) (0.00-1.00)

Los datos de precipitacion y temperatura media mensual para el periodo 1901-2016 de las
parcelas de estudio se obtuvieron de las estaciones meteorolégicas mas cercanas y del conjunto de
datos de cuadricula CRU TS3.10 (HARRIS ET AL., 2014). Utilizamos el indice de Evaporacién de
Precipitacion Estandarizado (SPEI) (VICENTE-SERRANO ET AL., 2010) para evaluar los efectos
diferenciales de la disponibilidad hidrica del suelo en diferentes escalas de tiempo sobre el
crecimiento de los arboles. Mediante un analisis de componentes principales (PCA) se selecciond el
SPEI de febrero a julio (SPElrensu) para modelar el crecimiento de los arboles. Para cada parcela e
intervalos entre censos, se calcul6 la media del SPElrenyuy luego se normalizéd. Esto produjo un indice
de 0 a 1, donde O y 1 representaron el minimo y el maximo, respectivamente, de la media SPElreb-jul
(NSPElreb-u) (Tabla 1).

-
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2.3 Anélisis de datos

A partir de un conjunto de modelos candidatos (ver 2.3.1 Modelos de referencia y 2.3.2
Modelos alternativos), utilizamos métodos de maxima verosimilitud y el criterio de informacién de
Akaike corregido (AICc) para seleccionar el mejor modelo de crecimiento para cada especie objetivo
(ver 2.3.3 Estrategia de modelizacion) y estimar los parametros del modelo que maximizan la
probabilidad de observar los datos de crecimiento medidos en el campo (ver 2.3.4 Estimacion de
parametros).

2.3.1 Modelos de referencia

Los principales factores que determinan el crecimiento de un arbol incluyen el tamano del
arbol, las caracteristicas del vecindario y las condiciones climaticas. En consecuencia, para cada
especie objetivo, el crecimiento se modelé en funcién de varios componentes multiplicativos: (1)
crecimiento en didmetro potencial (PDG), es decir, el crecimiento estimado cuando todos los demas
factores tienen valores Optimos, (2) efecto del tamafo, es decir, el efecto del tamano del arbol
objetivo en el crecimiento del arbol, (3) efecto del clima y (4) el efecto de la competencia, que tiene en
cuenta la identidad de las especies vecinas, el niimero y el tamaio de los vecinos, y su distancia al
arbol objetivo:

Crecimiento = PDG X Efecto del tamafio X Efecto del clima
X Efecto de la competencia [Eq.1]

Los efectos de tamano, clima y competencia son escalares que van de 0 a 1y, por lo tanto,
reducen el crecimiento del didmetro potencial estimado. Es decir, si el tamaifo del arbol objetivo, la
competencia y el clima estan en niveles que maximizan el crecimiento del arbol (si sus efectos son
iguales a 1), entonces el crecimiento observado es igual al crecimiento potencial estimado. Siguiendo
estudios clasicos que utilizaron este enfoque (CANHAM ET AL., 2006; COATES ET AL., 2009; GOMEZ-
APARICIO ET AL., 2011), el efecto de los principales factores que determinan el crecimiento de un arbol
se modelaron segln las ecuaciones mostradas en la Tabla 2. Se describe con mas detalle el indice
de competencia o modelo de vecindad utilizado (NCI) (Tabla 2, Eq.5), que cuantifica el efecto neto de
j=1, ..., n arboles vecinos de i=1, ..., s especies en el crecimiento de un arbol objetivo z. Ademas,
asumimos que los efectos de los vecinos en el arbol objetivo z varian entre especies. En
consecuencia, el efecto neto de un vecino se multiplicé por un indice de competencia especifico de
especie (A), que varia de O a 1, y representa las diferencias entre especies en sus efectos
competitivos sobre el arbol objetivo.

Tabla 2. Descripcion de las ecuaciones utilizadas para modelar el efecto del tamaio del arbol, el clima y la competencia en
el crecimiento de picea, abeto y haya.

Factores y ecuaciones Descripcion
e Funcién lognormal.
1 /In(DBH/X1 A 3 ieti
(Eq.2] Efecto del tamafio = exp |—~ (DBH/X1,) * Xlo, tamafio de arbol objetivo en el que se
2 X1, produce el crecimiento maximo.

e X1b. parametro que controla la amplitud de
la funcion.

e Funcién gaussiana univariante.
) 1 mSPEIpep_jy — X2 2 ® X20, NSPElrebsu €n el que se produce el
[Eq.3] Efecto del clima = exp [_E( X2, ) maximo potencial de crecimiento.
® X2, parametro que controla la amplitud de
la funcion.

-
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e Funcion de Weibull. Si b=1, funcién
exponencial negativa y si b > 1, la funcién
es sigmoidal.

¢ NCI, indice de competencia ver Eq. 5.

[Eq.4] Efecto de la competencia = exp[—a(NCI)"]

e 0 y = parametros que determinan la forma
del efecto del tamano del vecino y la
[Eq.5] NCI= ZZA distancia al arbol objetivo.
i=1 )= dLstance e A= efecto per capita de una especie sobre
otra. Varia de O a 1.

2.3.2 Modelos alternativos

Mediante la introduccion de variaciones en la ecuacion del efecto de la competencia, probamos
varias hipétesis. En primer lugar, para probar si la respuesta competitiva varia en funcion de las
condiciones climaticas y el tamano del arbol objetivo, y siguiendo a GOMEZ-APARICIO ET AL., (2011),
permitimos que el término de decaimiento exponencial (a) de la Eq. 4 variara en funcién de nSPElreb-jui
y el tamano del arbol

a = a’ X nSPElpep_py° % DBHY [Eq.6]

si & oy son O, entonces la respuesta de la competencia no varia en funcién de las condiciones
climaticas (es decir, nSPElren-u) y DAP (respectivamente). Si § o y < O, entonces la respuesta de la
competencia disminuye con nSPElreru Y/0 DAP. Finalmente, sid oy > O, entonces la respuesta a la
competencia aumenta con NSPElreb-su y DAP.

En segundo lugar, para examinar si los efectos competitivos de las especies varian en funcion
de las condiciones climaticas, en la Eq. 5, se permitié que A variara en funcion de nSPElfessu con una
funcion gaussiana univariante:

, 1
Aiz = Aiz X exp [_E(

NSPElpep—jui — X30>2
Eq.7
X3, [Eq.7]

donde X30 es la media nSPElrer-u €n la que se producen los efectos maximos de competencia
entre especies, y X3p s un parametro estimado que controla la amplitud de la funcion. X3 puede ser
el mismo para todas las especies o especifico de la especie.

2.3.3 Estrategia de modelizacion

Se utilizo el criterio de informacion de Akaike corregido (AlCc) para seleccionar el mejor modelo
de referencia, que fue para cada especie objetivo, el modelo con el valor AIC mas bajo, lo cual indica
un apoyo empirico mas fuerte para un modelo (BURNHAM & ANDERSON, 2002). El modelo de referencia
completo se compard con modelos de referencia que ignoraron o bien la influencia del clima, o la
competencia, o el tamano o los tres factores (es decir, el modelo nulo). Los mejores modelos de
referencia se compararon con el modelo alternativo completo y con modelos alternativos que
ignoraron la influencia del clima y/o el tamano del arbol en la respuesta competitiva y/o la influencia
del clima en los efectos competitivos de las especies o los tres (es decir, el modelo de referencia
seleccionado). Para cada especie objetivo, se compard el mejor modelo de referencia con el mejor
modelo alternativo y en base al AlCc obtenido se seleccion6 el mejor.

2.3.4 Estimacioén de parametros

-
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Los valores de crecimiento se modelaron con una distribucion de error gamma definida por un
parametro de forma n que variaba desde exponencial hasta en forma de campana, pero sesgada a la
izquierda. Usamos el algoritmo de simulated annealing, un procedimiento de optimizaciéon global,
para determinar los parametros mas probables (es decir, los parametros que maximizan el
loglikelihood) dados nuestros datos observados (GOFFE ET AL., 1994). La pendiente de la regresion
(con una interseccion cero) del crecimiento radial observado sobre el crecimiento radial predicho se
us6 para medir el sesgo y el R2 de la regresion se usé como una medida de bondad de ajuste.
Utilizamos intervalos de apoyo asintéticos de dos unidades para evaluar la fuerza de la evidencia para
las estimaciones de parametros de maxima verosimilitud individuales (EDWARDS, 1992). Todos los
analisis se realizaron utilizando el paquete estadistico R 4.0.3 y la funcién "anneal" del paquete
Likelihood.

4. Resultados

4.1 Comparaciéon de modelos y evaluacion

Los modelos que mejor explicaron el crecimiento de las especies objetivo incluyeron el efecto
de la competencia y del tamano del arbol, mientras que el efecto del clima solo se incluyd en el
modelo de picea (Tabla 3, AICc en negrita).

El efecto negativo de la competencia tuvo una mayor influencia en el crecimiento de las
especies objetivo que los otros factores, ya que los valores de AlCc disminuyeron de una forma mas
drastica cuando se incluy6 este factor (Tabla 3, AlCc en cursiva). Los mejores modelos indicaron que
la respuesta competitiva de las especies no parece variar con el clima, pero si, en el caso de la picea,
con el tamano del arbol (Tabla 3, AlCc en negrita). Ademas, el efecto competitivo de las especies
vecinas (es decir, ) sobre la picea y el abeto también se vio modificado por el clima (Tabla 3, AlCc en
negrita). En el caso del haya, ninguna de las variaciones propuestas en la ecuacion para modelar el
efecto de la competencia mejord el modelo que omitié estas variaciones.

Para cada especie, los mejores modelos fueron imparciales, es decir, las pendientes no fueron
significativamente diferentes de 1y explicaron entre el 30 % y el 48 % de la varianza segln la especie
objetivo (Tabla 3, AlCc en negrita).

Tabla 3. Comparacion de los modelos de referencia y alternativos para entender el crecimiento de las especies objetivo
utilizando el Criterio de informacién de Akaike corregido (AICc). EI mejor modelo es aquel con el AlCc resaltado en negrita.
En cursiva se resalta el AICc del mejor modelo de referencia y entre paréntesis el mejor modelo alternativo. En "Variaciones
del efecto de la competencia” se especifica con si 0 no qué términos se incluyen en el mejor modelo alternativo, y en negrita
si el termino forma parte del mejor modelo.

Modelo Efectos Picea Abeto Haya
Competencia especifica Tamano -712.2 -28.5 -1736.9
de la especie y clima Competencia (-1078.5)

Clima
Competencia especifica Tamano -516.7 -61.8 -1851.0
de la especie Competencia (-75.8) (-1836)
No clima - Tamano -142.5 390.6 -1035.7

No competencia

Nulo Ninguno -72.5 488.4 -724.8

Variaciones del efecto de la competencia

Respuesta del arbol Clima No No No

-
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objetivo Tamano Si No No
Eéici;r:(;:e las especies Clima Si Si Si
NUmero de parametros 14 11 8
Pendiente 1.00 0.99 1.00
R2 0.30 0.40 0.48

4.2 Efecto del tamaio de los arboles, el clima y la competencia

La variacion del crecimiento potencial en funcién del DAP reveld tres patrones diferentes segin
la especie objetivo (Figura 2a). Para la picea y el haya, la tasa de crecimiento potencial alcanzo el
maximo a un DAP similar 32,5 cm y 36,6 cm, respectivamente. Después del pico, el crecimiento se
ralentizd en ambas especies, pero la tasa de disminucion con el tamano del arbol fue mucho mas
rapida en el haya que en la picea (Figura 2a). En cambio, en el abeto la tasa de crecimiento potencial
aumentdé monétonamente con el tamano del arbol.

El efecto del clima (es decir, nSPElres-su) tuvo un efecto positivo en el crecimiento de la picea,
alcanzando éste el maximo hacia el extremo himedo del gradiente (Figura 2b).

Para las tres especies objetivo, el crecimiento potencial disminuy6 abruptamente a medida que
aumento la competencia (Figura 2 ¢ y d). El abeto fue menos sensible a la competencia que el haya
(Figura 2c). En cambio, la respuesta competitiva de la picea dependié del tamano del arbol, siendo los
arboles mas pequenos mucho mas sensibles a la competencia que los arboles mas grandes (Figura
2d).
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Figura 2. Relaciones entre los valores predichos por los modelos y el crecimiento potencial basados en el mejor modelo de
crecimiento de cada especie objetivo (Tabla 3, AICc en negrita). Predicciones del efecto del (a) tamano del arbol objetivo
(DAP) sobre el crecimiento de las especies objetivo, (b) del indice estandarizado de precipitacién-evapotranspiracion
normalizado de febrero a julio (nSPElreb-su1) SObre el crecimiento de la picea, (c) del indice de competencia (NCI) sobre el
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crecimiento del abeto y del haya y para la picea (d) del NCI con la respuesta competitiva dependiente del tamario del arbol.
Los efectos de tamano y clima se calcularon sin considerar la competencia.

4.3 Variaciones en los efectos competitivos de las especies a lo largo del gradiente climatico

La fuerza del efecto competitivo de la picea y el haya, y en menor medida del abeto, cambi6 a lo
largo del gradiente de disponibilidad hidrica cuando compitieron contra la picea y el abeto, pero no
cuando lo hicieron contra el haya (Figura 3). En promedio, el haya y la picea, fueron competidores
mucho mas fuertes que el abeto (Figura 3, Anaya = Apicea™ Aabeto).

El efecto competitivo de las especies sobre la picea (es decir, A) fue mayor en condiciones
templadas que en los dos extremos del gradiente, donde disminuyd especialmente en el caso del
haya (Figura 3a). En condiciones templadas, el haya fue un fuerte competidor de la picea mientras
que el abeto fue un competidor débil de ésta (Figura 3a, Anaya > Apicea™> Aabeto). Por el contrario, en los
dos extremos del gradiente el orden en la jerarquia competitiva de las especies cambio: el haya pasé
a ser un competidor débil de la picea mientras que el efecto competitivo del abeto sobre la picea fue
similar o ligeramente superior al de la propia picea (Figura 3a, Aaveto = Apicea™ Anaya).

-9 Picea & Abeto e Haya
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Figura 3. Variacion del coeficiente per capita de competencia (\) de las especies sobre un arbol objetivo de (a) picea, (b)
abeto y (c) haya a lo largo del gradiente nSPElrebu. NSPElrebui, indice normalizado de precipitacién evapotranspiracion
estandarizada de febrero a julio.

Para el abeto, a diferencia de la picea, la competencia interespecifica siempre fue mayor que la
intraespecifica, ambas aumentando su fuerza a medida que la disponibilidad hidrica disminuyé,
como indican los coeficientes per capita estimados (Figura 3b). Ademas, el orden en la jerarquia
competitiva de las especies no cambié a lo largo del gradiente climatico (Figura 3b, Apicea > Anaya>
)\abeto).

Los efectos competitivos de las especies sobre el haya fueron constantes a lo largo del

gradiente (Figura 3c). El haya siempre tuvo un efecto competitivo mas fuerte sobre sus conspecificos
que la picea o el abeto, que fue su competidor mas débil (Figura 3¢, Anaya > Apicea™> Aabeto).

-
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5. Discusion

Efecto del tamafiio del arbol, el clima y la competencia en el crecimiento potencial

La competencia tuvo un efecto mucho mayor en el crecimiento de las tres especies que el
tamano del arbol o el clima (primera pregunta de investigacion). Sin embargo, encontramos
diferencias en la respuesta competitiva de las especies estudiadas. El abeto fue menos sensible a la
competencia que el haya, mientras que, en la picea, la competencia escalé mas rapidamente con el
tamano de los vecinos y disminuydé mas abruptamente con la distancia, por lo que fue la especie mas
sensible. A pesar de que las especies estudiadas tienen un temperamento comparable, nuestros
resultados probablemente estén relacionados con los requisitos de luz de estas especies, ya que la
picea es mas exigente que las otras dos especies (VALLADARES & NINEMETS, 2008). Ademas, la
respuesta competitiva de la picea varié con el tamafo del arbol, siendo los arboles mas pequenos
mas susceptibles a la competencia que los arboles mas grandes, lo que respalda alin mas la idea de
una relacion entre la tolerancia a la sombra de las especies y la respuesta competitiva.

Los efectos de mezcla a nivel de rodal a veces estan mas relacionados con las diferencias en
el tamano de los arboles que con las diferencias entre especies (FORRESTER, 2019) por eso es
importante entender la relacion entre tamano y crecimiento de las especies estudiadas. La relacién
entre el tamano del arbol y el crecimiento varié entre las especies, al igual que en otros estudios
(CANHAM ET AL., 2006; MULLER-LANDAU ET AL., 2006; GOMEZ-APARICIO ET AL., 2011). El abeto y el haya
mostraron un patron que se encuentra cominmente en la literatura, es decir, una disminucién en el
crecimiento después de alcanzar un pico de crecimiento (CANHAM ET AL., 2006; COATES ET AL., 2009;
GOMEZ-APARICIO ET AL., 2011). Por otro lado, el descenso tras el pico de crecimiento fue mucho mas
pronunciado en el haya que en el abeto, lo que sugiere que el tamano del arbol es de mayor
importancia en el haya que en las otras dos coniferas. En relacion al efecto del clima en el
crecimiento, el SPEI tuvo un efecto positivo en el crecimiento de los abetos, en consonancia con otros
estudios (p. €j., HILMERS ET AL., 2019; ZANG ET AL., 2014). Sin embargo, el crecimiento del haya no se
vio afectado por las condiciones climaticas (BOSELA ET AL., 2018; HILMERS ET AL., 2019), y tampoco el
del abeto, lo que contrasta con estudios recientes que han encontrado un aumento de su crecimiento
inducido por la temperatura (BOSELA ET AL., 2018; HILMERS ET AL., 2019). Una posible explicacion es que
las parcelas seleccionadas, aunque cubren una amplia gama de elevaciones, no estan limitadas por
el agua para el abeto y el haya.

Respuesta y efecto competitivo de las especies a lo largo del gradiente climatico

La respuesta competitiva de las especies fue constante a lo largo del gradiente de
disponibilidad hidrica, pero no los efectos competitivos que variaron dependiendo de la identidad de
la especie objetivo (segunda pregunta de investigacion). La falta de variacién de la respuesta
competitiva de las especies con el clima, respalda la idea de su relacién con el grado de tolerancia a
la sombra. En cambio, el efecto competitivo vario con el clima, lo que sugiere que el efecto
competitivo estd mas relacionado con la capacidad para competir por los recursos subterraneos. Sin
embargo, para el abeto y el haya esto no parece plausible porque (1) el clima no fue determinante
para su crecimiento, y (2) el orden de las especies en el rango de las habilidades competitivas
(respuesta y efecto) coincidié (p.ej. el abeto es el competidor mas débil y el menos sensible a la
competencia), por lo que los rasgos funcionales involucrados en la respuesta y el efecto competitivo
de las especies deberian ser los mismos. Si asumimos que la respuesta competitiva esta relacionada
con el grado de tolerancia a la sombra de las especies, entonces los rasgos relacionados con el efecto
competitivo también deberian estarlo. En el caso de la picea, en cambio, el orden en el rango de las
especies en la respuesta y el efecto competitivo no fue tan coincidente, sobre todo en las condiciones
mas secas del gradiente. Esto sugiere que cuando las especies compiten contra la picea, los rasgos
relacionados con la respuesta y el efecto competitivo de las especies difiere, y por tanto es probable
que los rasgos funcionales involucrados en los efectos competitivos estén mas relacionados con la
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capacidad de competir por los recursos subterraneos que por la luz. Ademas, la disponibilidad hidrica
tuvo un efecto positivo en el crecimiento de la picea.

Teniendo en cuenta el recurso mas escaso para cada especie objetivo, se discute a
continuacion el signo de las interacciones entre pares de especies a lo largo del gradiente climatico
(tercera pregunta de investigacion).

Interacciones entre picea y haya a lo largo del gradiente

El crecimiento del haya se vio beneficiado de la mezcla con la picea a lo largo del gradiente,
mientras que para la picea el efecto del haya fue positivo s6lo en los extremos climaticos. En el caso
del haya, y siguiendo el marco propuesto por FORRESTER & BAUHUS, (2016), las interacciones positivas
podrian estar relacionadas principalmente, con mejoras relacionadas con disponibilidad, uso o
eficiencia en el uso de la luz. En este sentido, se ha observado que el haya desarrolla copas mas
grandes cuando se mezcla con la picea que en monocultivos (DIELER & PRETzZSCH, 2013; PRETZSCH &
SCHUTZE, 2005). En el caso de la picea, y para el gradiente estudiado, el agua parece ser mas
limitante para su crecimiento que la luz, aunque a medida que aumenta la disponibilidad hidrica la
competencia por la luz deberia ser también relevante. La picea y el haya tienen sistemas de raices
profundas similares, pero el haya puede extraer agua de una profundidad media mayor que el abeto
durante los periodos de escasez de agua, mejorando la disponibilidad hidrica para la picea en la capa
superior del suelo (BRINKMANN ET AL., 2018). No obstante, dado que la disponibilidad hidrica no parece
afectar el crecimiento del haya, la explicacién anterior podria parecer contradictoria. Sin embargo, al
calcular el SPElI medio entre dos censos, existen cambios temporales en la disponibilidad hidrica,
como eventos de sequia, donde el haya puede haber obtenido agua de una fuente diferente a la de la
picea. Otros estudios también observaron que la picea se beneficidé de la mezcla con el haya en sitios
de baja calidad o en anos de bajo crecimiento (PRETZSCH ET AL., 2010; DEL RIO ET AL., 2014). En cambio,
el efecto positivo del haya sobre la picea cambié a negativo a medida que aumenté la disponibilidad
hidrica. Otros autores han observado para esta mezcla efectos negativos del haya en sitios fértiles y
en anos de alto crecimiento (PRETZSCH ET AL., 2010; DEL Ri0 ET AL., 2014). Cuando hay suficiente agua
disponible en las capas superiores del suelo, la picea y el haya parecen utilizar las mismas fuentes de
agua (BRINKMANN ET AL., 2018), pero la capacidad superior del haya en rodales mixtos para competir
por el espacio de las raices a través de adaptaciones morfolégicas y fisiolégicas de su sistema
radicular (CURT & PREVOSTO, 2003) puede perjudicar a la picea. Sin embargo, la intensidad del efecto
competitivo del haya disminuy6 después de alcanzar un valor SPEI intermedio, lo que sugiere que la
competencia subterranea disminuye cuando la disponibilidad hidrica supera un cierto umbral, como
también se observé en HOUPERT ET AL., (2018).

Interacciones entre picea y abeto a lo largo del gradiente

La picea tuvo un efecto negativo sobre el abeto a lo largo del gradiente, mientras que para la
picea el efecto del abeto fue positivo menos en el extremo seco del gradiente. En el caso del abeto,
las interacciones negativas con la picea deberian estar relacionadas principalmente con la luz, ya que
el agua no parece ser un recurso limitado. La falta de una interaccion positiva se explica por la mayor
tolerancia a la sombra del abeto, que la hace menos sensible a las diferencias en la morfologia de la
copa entre especies (BOURDIER ET AL., 2016). Ademas, el abeto podria compensar el efecto negativo de
la picea gracias a su baja sensibilidad a la competencia. En el caso de la picea, el efecto negativo del
abeto en el extremo seco del gradiente es consistente con estudios previos (FORRESTER ET AL., 2013;
VITALI ET AL., 2018; BOTTERO ET AL., 2021). FORRESTER ET AL., (2013) sugieren que el abeto, con un
sistema de raices mas profundo que la picea, puede mejorar el acceso y la absorcion de los recursos
del suelo cuando disminuye la disponibilidad hidrica, por lo que la mejor capacidad del abeto para
acceder al agua proporcionaria una ventaja competitiva sobre la picea. A medida que aument6 la
disponibilidad hidrica, el abeto se convirtié en un competidor débil de la picea, probablemente debido
a las diferentes profundidades de sus raices.

-
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Interacciones entre haya y abeto a lo largo del gradiente

El haya se vio beneficiada de la mezcla con el abeto a lo largo del gradiente, mientras que
ésta tuvo un efecto negativo sobre el abeto a lo largo del gradiente. En ambos casos, los efectos de
las interacciones deberian estar relacionados con mejoras en la disponibilidad, uso o eficiencia en el
uso de la luz. En el caso del haya, el efecto positivo del abeto se explica posiblemente, al igual que
ocurrié cuando se mezcld con la picea, por el desarrollo de copas mas grandes en mezclas de haya-
abeto que en masas puras. En el caso del abeto, el efecto negativo del haya podria ser compensado a
través de su mayor respuesta competitiva.

Variacion de la intensidad del efecto competitivo de las especies a lo largo del gradiente

En el caso de la picea observamos que los efectos de la competencia interespecifica
alcanzaron su punto maximo en la posicion del gradiente donde su productividad fue mayor. Esto es
consistente con la hipétesis de GRIME (1973) de que la intensidad de la competencia aumenta a lo
largo de un gradiente de productividad. Los resultados sugieren que la competencia (efecto negativo)
pero también la reduccion de la competencia (efecto positivo) serdan mas relevantes donde se relinen
las condiciones 6ptimas para el crecimiento de la especie objetivo, en lugar de en las condiciones
mas alejadas de su 6ptimo, donde el crecimiento ya es lento y seguramente ni los efectos negativos
ni los positivos seran lo suficientemente grandes como para alterar la baja tasa de crecimiento. Esto
es consistente con los resultados del meta analisis realizado por MAESTRE ET AL., (2009), donde se
muestra que las interacciones positivas pueden ser mas pronunciadas en condiciones ambiantales
moderadasv y con varios estudios que han encontrado poca evidencia de un efecto positivo de la
diversidad de especies en la resiliencia de diferentes especies a anos secos (GILLEROT ET AL., 2021;
VITALI ET AL., 2018). Para probar esta observacién con el abeto, usamos las estimaciones de los
parametros que incluian el efecto climatico ("Competencia especifica de la especie con el clima") y
encontramos que el crecimiento del abeto también fue mas alto donde la intensidad de la
competencia fue mayor (no se muestra).

6. Conclusiones

La naturaleza del efecto de mezcla, es decir si el efecto es positivo 0 negativo, depende de la
identidad de las especies interactuantes y de cual es el recurso mas escaso para el crecimiento de la
especie objetivo a lo largo del gradiente. La fuerza de los efectos competitivos, independientemente
de su naturaleza, parecen ser mas importantes cuando se relinen las condiciones 6ptimas para el
crecimiento de la especie objetivo.
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