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Resumen

La conversion de rodales monoespecificos en mixtos es una estrategia de gestion para la adaptacion
al cambio climatico que podria mejorar la productividad y la respuesta a perturbaciones, como las
sequias extremas, de las masas forestales. La respuesta de los principales componentes de la
resiliencia, resistencia y recuperacion, a eventos de sequia extrema se evalué en rodales mixtos y
monoespecificos de Pinus sylvestris y Quercus pyrenaica en la Sierra de Guadarrama. Para ello se
emplearon técnicas dendrocronolégicas y modelos lineales mixtos. Nuestros resultados muestran
efectos diversos del tipo de rodal sobre la resistencia y la recuperacion de P. sylvestris y Q. pyrenaica
a los eventos de sequia extrema. La mezcla de especies maximiza la resistencia de P. sylvestris y la
recuperacion de Q. pyrenaica, mientras se reduce la recuperacion de P. sylvestris y la resistencia de
Q. pyrenaica. Estos resultados indican una posible compensacion entre resistencia y recuperacion, asi
como un efecto especie-especifico de la mezcla en los componentes de la resiliencia. Por otro lado,
los valores negativos del LogRatio entre resistencia y recuperacion sugieren un mayor peso de la
recuperacion en la resiliencia que la resistencia. Las diferencias especie-especificas registradas en el
presente estudio pueden resultar de gran ayuda a la hora de explorar los efectos de la mezcla de
especies en la resiliencia a los eventos de sequia.

Palabras clave
Cambio climatico, crecimiento, estabilidad, manejo forestal, masas mixtas, adaptacion.

1. Introduccion

El cambio climéatico estéa alterando la composicion, estructura y funcionamiento de los bosques
(ALLEN et al., 2010, 2015; RUIZ-BENITO et al., 2017a), peligrando asi muchos de los servicios
ecosistémicos que proveen a las sociedades humanas (NELSON et al.,, 2013). Los escenarios de
cambio climatico prevén un aumento de entre 2 y 5 °C durante el siglo XXI, asi como una reduccién de
un 30% en las precipitaciones y el incremento en la intensidad y frecuencia de sequias extremas
(IPCC, 2021; SPINONI et al., 2018). Estos cambios afectaran especialmente a zonas donde la
disponibilidad hidrica es limitada, como es el caso de los bosques mediterraneos (ASTIGARRAGA et
al., 2020; LINARES & TISCAR, 2010; LINDNER et al., 2010), propiciando una disminucion de la
productividad y favoreciendo cambios de estado hacia comunidades con mayor dominancia de
formas arbustivas en caso de eventos de mortalidad arbérea (GAZOL et al., 2018; HERRERO &
ZAMORA, 2014; MADRIGAL-GONZALEZ et al., 2018; RUIZ-BENITO et al., 2017a; SERRA-MALUQUER et
al., 2018; VAYREDA et al., 2016). Asi, resulta de especial importancia mejorar nuestro conocimiento
sobre la respuesta de los bosques a las sequias extremas, a fin de disenar estrategias que mejoren la
resiliencia de los bosques a largo plazo.

La diversidad de especies puede desempenar un papel importante en los sistemas fo[estales
para mantener su funcién, estructura y estabilidad frente a las perturbaciones (DE-DIOS-GARCIA et al.,
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2015; DEL RIO et al., 2016; GAMFELDT et al., 2013; GROSSIORD, 2019; VAN DER PLAS et al., 2016).
Asi, en la practica forestal se han promovido las masas mixtas como parte de la gestion para la
adaptacion a los diferentes motores de cambio global (BOLTE et al., 2010). Sin embargo, varios
estudios han constatado que la sequia puede disminuir los efectos beneficiosos de la mezcla de
especies en el crecimiento y la productividad (JACTEL et al., 2018; TOIGO et al., 2015). Asi, el estudio
de la resiliencia del crecimiento, entendida como la capacidad de los individuos de recuperar los
niveles de crecimiento previos a la perturbacion (HOLLING, 1996; LLORET et al., 2011), puede
resultar de gran utilidad a la hora de evaluar el establecimiento de masas mixtas en zonas secas o
estacionalmente secas. A pesar de que existen evidencias sobre el efecto positivo de la diversidad
sobre la resiliencia ante las sequias extremas (GAZOL & CAMARERO, 2016; LEBOURGEOQIS et al.,
2013; STECKEL et al., 2020), estos efectos pueden depender del sitio y de las especies implicadas
(GRANDA et al., 2018; GROSSIORD et al., 2014; JOURDAN et al., 2019a,b; MERLIN et al., 2015;
MOLDER & LEUSCHNER, 2014; PRETZSCH et al., 2013). La recuperacién (i.e. la capacidad de
aumentar el crecimiento después de la sequia) y la resistencia (i.e. la capacidad de mantener el
crecimiento durante la sequia) son los componentes principales de la resiliencia, y pueden mostrar
relaciones de compensacion entre ambos (HODGSON et al., 2015; KUNZ et al., 2018; LLORET et al.,
2011). Estudiar como la mezcla de especies modula estos componentes puede ayudarnos a explorar
los mecanismos subyacentes del efecto de la diversidad sobre la resiliencia del crecimiento a eventos
de sequia.

La complementariedad es el principal mecanismo asociado a las relaciones positivas entre la
diversidad y la estabilidad de las masas forestales, a través de la facilitacién y la reduccién de la
competencia (AMMER, 2019; LOREAU & MAZANCOURT, 2013). En los bosques mediterraneos son
especialmente importantes los efectos de la diversidad sobre la competencia por la captacion y
eficiencia en el uso del agua (JUCKER et al., 2014; Ruiz-BENITO et al., 2014). En este sentido, la
reduccion de la competencia mediante la estratificacion de las raices (raices superficiales vs.
profundas), las diferencias en el control estomatico (especies isohidricas vs. anisohidricas) (DEL
CASTILLO et al., 2016; JUCKER et al., 2014; MARTIN-GOMEZ et al., 2017; MARTINEZ-FERRI et al.,
2000; QUEREJETA et al.,, 2021; ZAVALA et al., 2000), y los mecanismos de facilitacion como la
redistribucion hidrica (QUEREJETA et al., 2003; ZAPATER et al., 2011) o la liberacién nocturna de agua
(PRIETO et al., 2012) pueden incrementar la disponibilidad hidrica del suelo o la eficiencia de su uso.
Las diferencias morfolégicas, fisiologicas y fenoldgicas entre las especies coexistentes favorecen las
diferentes estrategias de adquisicion de recursos, mejorando asi su rendimiento (CALLAWAY, 1995;
FORRESTER, 2014; FORRESTER & BAUHUS, 2016). Por lo tanto, la diversidad funcional de las
especies implicadas puede tener un papel fundamental en la complementariedad (RATCLIFFE et al.,
2016; RUIZ-BENITO et al., 2017b).

En este estudio analizamos la relacion entre la resistencia y la recuperacion, los principales
componentes de la resiliencia, a las sequias extremas en rodales mixtos y monoespecificos de Pinus
sylvestris L. y Quercus pyrenaica Willd. usando los indices propuestos por LLORET et al. (2011).
Ambas especies presentan caracteristicas fisioldgicas, estructurales y fenoldgicas distintas, como es
el caso del control estomatico (siendo P. sylvestris mas isohidrico y Q. pyrenaica mas anisohidrico;
GEA-IZQUIERDO et al., 2021), la tolerancia a la sombra, la estructura radicular o el habito foliar (DEL
CASTILLO et al., 2016; MARTIN-GOMEZ et al., 2017). Ambas especies abarcan grandes extensiones
en la Peninsula Ibérica, ocupando P. sylvestris zonas con mayor altitud y Q. pyrenaica zonas mas
bajas, formando un ecotono en altitudes intermedias (De DIOS et al., 2019). Esta configuracion del
paisaje es fruto de la interaccion entre su distribucion natural y el manejo que se ha efectuado sobre
ellas (FRANCO-MUGICA et al., 1998). Las masas de Q. pyrenaica han sido empleadas histéricamente
como combustible (CANELLAS et al., 2011; VALBUENA-CARABANA et al., 2010), mientras que las de P.
sylvestris han sido objeto de politicas de reforestacion durante los siglos XIX y XX (VADELL et al.,
2016). El manejo pasado y su reciente abandono han dado lugar a extensas masas densas y
homogéneas de ambas especies (VAYREDA et al., 2012; VILLAR-SALVADOR, 2016), especialmente

6D

FORESTAL



3/19

vulnerables a sequias y eventos de mortalidad, incendios y plagas (NAVARRO-CERRILLO et al., 2018;
SANCHEZ-SALGUERO et al., 2013; VAYREDA et al., 2016). En este contexto, la mezcla de especies
podria ser una buena herramienta de manejo para reducir el impacto de las sequias extremas en los
bosques mediterraneos.

2. Objetivos

El objetivo principal de este estudio es evaluar la relacion entre la resistencia y recuperacion del
crecimiento a eventos de sequia extrema en rodales mixtos y monoespecificos de P. sylvestris y Q.
pyrenaica. Los objetivos especificos son los siguientes:

- Evaluar el efecto del tipo de rodal sobre la resistencia y recuperacion a eventos de sequia
extrema en P. sylvestris y Q. pyrenaica.

- Evaluar la evolucion con el tiempo de la resistencia y recuperacion a eventos de sequia
extrema en individuos de P. sylvestris y Q. pyrenaica en rodales mixtos y monoespecificos.

- Explorar la relaciébn entre resistencia y recuperacion a eventos de sequia extrema en
individuos de P. sylvestris y Q. pyrenaica en rodales mixtos y monoespecificos.

Basandonos en la complementariedad esperada entre especies funcionalmente distintas, esperamos
una mayor recuperacion y resistencia a eventos de sequia extrema en rodales mixtos que en
monoespecificos para ambas especies.

3. Metodologia
3.1. Area de estudio

Este estudio se llevd a cabo en el Parque Nacional de la Sierra de Guadarrama, en el centro de
la Peninsula lbérica (40°50'26" N; 3°49'34” W). El clima de la zona es mediterraneo continental, que
se caracteriza por inviernos frios y veranos calidos y secos, con las precipitaciones concentradas en
primavera y otono. La temperatura media y la precipitacion total anual es de 6,6 °C y 135 mm
respectivamente (periodo 1961-2018; datos de la estacidon de Navacerrada, a 25 km del sitio de
muestreo mas cercano y a 1894m s.n.m.).

3.2. Diseno de muestreo

Seleccionamos seis sitios independientes a una altitud que va desde los 1286 m hasta los
1544 m. s.n.m (Tabla 1). En cada sitio elegimos aleatoriamente 15 rodales de 20 x 20 m (0,04 ha),
con una separacion de al menos 20 m entre cada uno, siguiendo un diseno de tripletes. Muestreamos
cinco rodales monoespecificos para cada especie (area basal del 100%) y 5 rodales mixtos (area
basal de la especie dominante menor del 70%) en cada sitio. Los rodales muestreados no mostraban
signos recientes de manejo. El muestreo en campo se llevé a cabo entre noviembre de 2018 y febrero
de 2019. Elegimos un arbol en cada rodal monoespecifico y dos (uno de cada especie) en los rodales
mixtos (arboles focales a partir de ahora), a los que extrajimos un testigo de madera. Siguiendo este
protocolo muestreamos 120 arboles (60 arboles por especie, la mitad en rodales mixtos y la otra
mitad en rodales monoespecificos). Se muestrearon arboles dominantes o codominantes sin senales
de decaimiento o de danos fisicos. En los rodales mixtos, se eligieron dos arboles de cada especie
con un tamano similar y con una distancia entre ellos menor de 5 m. Se midi6 el didmetro a la altura
del pecho (DBH) de cada arbol muestreado y de todos los individuos en un radio menor de 7m a partir
del arbol focal. Muestreos previos en la zona mostraron un area basal y densidad similares entre los
rodales de 7 y 10 m de radio. También calculamos el indice de competencia independiente de la
distancia descrito por Lorimer (LORIMER, 1983):

-
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n
LCI; = Z DBH;/DBH;
j=1
donde DBHi es el diametro a la altura del pecho del arbol focal i, y DBH; es el diametro a la altura del
pecho del arbol vecino j.

3.3. Métodos dendroecoldgicos

Extrajimos un testigo de madera de cada arbol focal a la altura del pecho usando una barrena
Pressler (5mm; Haglof, Suecia). La mayoria de los individuos tenian troncos rectos y cilindricos y se
encontraban en zonas sin fuertes pendientes, lo que reduce el error potencial de usar un solo testigo
por arbol (WOODALL, 2008). Los testigos de madera se procesaron siguiendo los métodos
dendrocronolégicos estandar (FRITTS, 1976). Primero, los testigos de madera se secaron a
temperatura ambiente y se pegaron en unos soportes de madera. Después, se lijaron usando lijas de
grano progresivamente mas fino para maximizar la visibilidad de los anillos. Los testigos de madera
se escanearon a una resolucion de 1200 ppp (EPSON® Perfection v800) y las anchuras de los anillos
de crecimiento se midieron con una precision de 0,01 mm usando el software ImageJ® (Schneider et
al., 2012). Las series de crecimiento de los anillos se convirtieron en incremento del area basal (Basal
Area Increment, BAl), asumiendo que el crecimiento del tallo es aproximadamente concéntrico:

BAI = ww(r? — 1._4%)

Donde rt y rt1 son el radio al final y al inicio de un determinado anillo de crecimiento,
respectivamente. ElI BAl refleja el crecimiento de todo el arbol mejor que el crecimiento
unidimensional que representa la anchura del anillo de crecimiento (BIONDI & QEADAN, 2008).
También cuantificamos el tamano anual del arbol como el area basal del individuo para toda la serie
de crecimiento. Seleccionamos 1961-2018 como periodo de estudio para maximizar el nimero de
muestras. Se realiz6 la datacién cruzada de las series de crecimiento radial usando el método
propuesto por YAMAGUCHI, (1991). Usamos la correlacion media entre series (Rbar) y la senal
poblacional expresada (EPS) para evaluar la fuerza de la senal de crecimiento comun entre los
arboles muestreados para cada especie (WIGLEY et al., 1984). Rbar y EPS fueron de 0.46 y 0.92 para
los P. sylvestris, y de 0.40 y 0.86 para Q. pyrenaica, 1o que sugiere una senal comUn fuerte para las
series de crecimiento analizadas. El Rbar y EPS se calcularon usando el paquete de R dpIR (BUNN,
2010).

Tabla 1. Estructura de los rodales y caracteristicas de los arboles focales en las zonas de studio. CAN: Canencia, MIR:
Miraflores, MOR: Morcuera, NAV: Navafria, PNA: Pefa Alta, SMP: Santa Maria del Paular. Mix: rodales mixtos, MoP: Rodales
monoespecificos de P. sylvestris, MoQ: rodales monoespecificos de Q. pyrenaica. Edad del arbol a 1.3 m (Numero de anos);
DBH: Diametro a la altura del pecho (cm); LCI: Indice de competencia independiente de la distancia de Lorimer; Densidad:
ndmero de arboles por hectarea. Los valores mostrados son la media + SD. Se indica la altitud y las coordenadas para cada

sitio.
Sitio Rodal Edad (afos) DBH (cm) LCI Densidad (pies ha)
MIR Mix 67.4+75 235+11.4 104+43 994 + 178
1287 m MoP 77.0+6.6 281+7.3 129+27 1196 + 74
40.82,-3.79 MoQ 67.8+62 11.7+6.4 85+ 4.9 2,274 + 492
SMP Mix 62.0+225 184+149 17.0+17.2 1,098 + 647
1288 m MoP 86.6+15.4 346+125 9.7+3.8 923 + 354
40.86,-389 MoQ 47.0+17.6 143+55 148+86 1,507 + 922
CAN Mix 77.2+125 256+14.0 6.0+19 864 + 539
1341m MoP 67.4+31.2 258+143 7.6+22 897 + 527
40.84,-3.77 MoQ 51.6+142 146+81 6.7+3.8 1,546 + 884
NAV Mix 73.7+27.2 14.1+10.6 19.8+13.8 2,417 + 569
1530 m MoP 105.0+2.2 32.1+83 13.1+45 1,052 + 404
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40.98,-3.79 MoQ 52.6+1.9 11.8+41 208+7.2 3,482 + 872
PNA Mix 63.8+20.7 215+145 13.2+96 1,195 + 312
1536 m MoP 82.0+31.6 229+10.6 13.1+3.8 1,546 + 587
40.98,-380 MoQ 85.0+21.6 12.7+48 162+12.7 3,366 + 536
MOR Mix 63.2+11.9 17.7+143 13.0+10.6 1,182 + 479
1544 m MoP 73.2+33 349+97 6.4+ 1.8 546 + 187
40.84,-380 MoQ 64.2+63 10.2+51 158+12.8 3,898 + 876

3.4. Identificacion de eventos de sequia extrema

Se usé la base de datos CRU TS3.10 (HARRIS et al., 2014) para caracterizar el clima en los
sitios de estudio para el periodo 1961-2018. Tanto la temperatura como la precipitacion anual estan
altamente correlacionadas (r = 0.89 y 0.74, respectivamente) con los datos locales de la estacion
meteoroloégica mas cercana (Navacerrada). La disponibilidad de agua (P-PET) se defini6 como la
diferencia entre la precipitacion anual (P) y la evapotranspiracion potencial (PET). El PET se calculé
usando el método de (THORNTHWAITE, 1948). El P-PET se ha utilizado comUnmente para evaluar las
relaciones entre clima y crecimiento radial (p.e. Bigler et al., 2006). Calculamos el P-PET desde
octubre del ano previo hasta septiembre del presente ano para tener en cuenta la influencia de las
condiciones del ano anterior en la temporada de crecimiento (GEA-IZQUIERDO et al., 2014;
MADRIGAL-GONZALEZ et al., 2017). Seleccionamos como eventos de sequia extrema los afos en los
qgue el P-PET esta por debajo del percentil 15 de la serie temporal (i.e. por debajo de -251.4mm).
Siguiendo ese criterio, seleccionamos 1986, 1989, 1992, 1995, 1999, 2005, 2012 y 2017 como
eventos de sequia extrema.

3.5. Resistencia y recuperacion a eventos de sequia

Para evaluar las respuestas del crecimiento a los anos de sequia seleccionados, calculamos los
indices de resistencia (Rt) y recuperacion (Rc) (Lloret et al. 2011):

Rt = Dr/PreDr
Rc = PostDr/Dr
Donde Dr es el BAIl del ano de sequia y PreDr y PostDr la media del BAI para los dos anos
previos y posteriores al evento de sequia seleccionado, respectivamente. En el ano 2017 solo
calculamos el indice de resistencia ya que la serie de crecimiento termina en 2018. Para evaluar la
relacion entre resistencia y recuperacion calculamos el logaritmo del ratio de ambos indices (LogRatio
Rt/Rc). Valores negativos del LogRatio Rt/Rc nos indican que la recuperacién es mayor que la
resistencia y viceversa cuando los valores del LogRatio Rt/Rc son positivos.

3.6. Analisis de datos

Para evaluar la estabilidad del crecimiento ante eventos de sequia extrema en rodales mixtos y
monoespecificos, ajustamos un modelo lineal mixto para cada componente de la resiliencia
(resistencia y recuperacion). Dado que evaluamos distintos eventos de sequia, incluimos la identidad
del arbol anidada en el rodal y el sitio de muestreo como efecto aleatorio para controlar la
autocorrelacion resultante de tomar medidas repetidas. Los componentes de la resiliencia fueron
transformados logaritmicamente para conseguir la homocedasticidad. Para evaluar como se modulan
los componentes de la resiliencia a lo largo del tiempo en funcién del tipo de rodal y la especie,
incluimos la interaccion triple especie * tipo de rodal * ano. También incluimos el tamano del arbol y
el LCI como covariables en el modelo.

-
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Para estudiar el efecto de la especie y el tipo de rodal sobre la relacion entre resistencia y
recuperacion ajustamos un modelo lineal mixto con el LogRatio Rt/Rc como variable explicativa,
incluyendo la identidad del arbol anidada en el rodal y el sitio de muestreo como efecto aleatorio.
Para evaluar el efecto de la intensidad de las sequias en el LogRatio Rt/Rc, incluimos la interaccion
triple especie*tipo de rodal*PPET. Incluimos también el tamano del arbol y el LCl como covariables en
el modelo. Para los dos grupos de modelos, construimos todos los modelos alternativos vy
seleccionamos los mas parsimoniosos basandonos en el Criterio de Informaciéon de Akaike corregido
para muestras pequenas (AICc) (BURNHAM & ANDERSON, 2002), usando dos unidades de diferencia
en el AICc como umbral (Zuur et al., 2009). Todos los analisis estadisticos fueron realizados en R (R
v3.5.2; (R CORE TEAM, 2018), usando los paquetes nime (Pinheiro et al., 2018) y MuMIn (BARTON,
2016).

4. Resultados
4.1 Estructura de los rodales y caracteristicas de los arboles.

La estructura del rodal, el tamano de los arboles y la edad de los mismos varié entre los sitios
de estudio (Tabla 1). En general, los rodales monoespecificos de Q. pyrenaica fueron mas densos y
mostraron una mayor area basal que los rodales mixtos y los monoespecificos de P. sylvestris. El LCI
no mostré ninguna tendencia clara entre los tipos de rodal (Tabla 1). Ambas especies mostraron una
edad y DBH similar (media + SD). La proporcién media del area basal de P. sylvestris en rodales
mixtos se situd entre el 35% y el 54%, en PNA y CAN respectivamente.

4.2. Resistencia y recuperacion

La resistencia se ve afectada por el tamano de los individuos, asi como por las interacciones
especie * tipo de rodal y especie * ano (Tabla 2). La resistencia de P. sylvestris y Q. pyrenaica varia en
funcion del tipo de rodal, mostrando P. sylvestris mayor resistencia en rodales mixtos que en
monoespecificos y Q. pyrenaica mas resistencia en rodales monoespecificos que en mixtos (Figura 1).
El efecto del ano también varia en funcién de la especie, aumentando la resistencia en P. sylvestris
(0.003 + 0.001) y reduciéndola en Q. pyrenaica (-0.002 + 0.001) conforme nos acercamos al
presente (Figura 2). El tamano afecta de la misma manera a la resistencia de ambas especies, siendo
esta menor en los individuos mas grandes (-0.033 + 0.01).

En cuanto a la recuperacion, esta se ve afectada por la interaccién entre especie * tipo de rodal
(Figura 1, Tabla 3). En este sentido P. sylvestris muestra una mayor recuperacion en rodales
monoespecificos que en mixtos, mientras que Q. pyrenaica presenta mayor recuperacion en rodales
mixtos (Figura 1).

Tabla 2. Resumen de los 10 mejores modelos de resistencia ordenados en funcion del Criterio de Informacion de Akaike
corregido para muestras pequenas (AlCc). El modelo completo contenia el tamano, el indice de competencia (LCI) y la
interaccion triple entre la especie, el tipo de rodal y el afio. Todos los modelos incluyen la identidad del individuo anidada en
el sitio de muestreo como efecto aleatorio. La tabla muestra ademas el nimero de parametros estimados en el modelo (df)
y el incremento del AlCc (AAICc) entre el modelo evaluado y el modelo seleccionado (AAICc = O en negrita).

Especificacion del modelo (Resistencia) df AlCc AAICc
Tamano + especie* rodal + especie*ano 11 653.5 0
Tamano + especie *rodal + especie *ano + rodal*ano 12 655.4 1.9
Tamano + especie * rodal + especie *ano + LCI 12 655.4 1.9
Tamano + especie *rodal 9 656.3 2.8
Tamano + especie *rodal*ano 13 656.7 3.2
Tamano + especie *rodal + especie *ano + rodal*ano + LCI 13 657.2 3.7
Tamano + especie *rodal + LCI 10 658.1 4.6
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Tamano + especie *rodal + ano 10 658.3 4.8
Tamano + especie *rodal*ano + LClI 14 658.5 5.0
Especie *rodal + especie *ano + LCI 11 659.3 5.8
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Figura 1. Grafico de cajas de la resistencia y la recuperacion para las especies estudiadas y el tipo de rodal. Se muestra el p
valor de la comparacion entre tipos de rodal para cada especie. Los asteriscos indican interacciones significativas (P<0.05).
Las cajas representan los percentiles 95% y 5%, los bigotes muestran los valores maximos y minimos y la linea sélida
representa la media.
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Figura 2. Prediccion de la resistencia a los eventos de sequia extrema (intervalo de confianza + 95%) en funcion del afio del
evento de sequia para P. sylvestris y Q. pyrenaica.
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Tabla 3. Resumen de los 10 mejores modelos de recuperacion ordenados en funcién del Criterio de Informacién de Akaike
corregido para muestras pequenas (AlCc). El modelo completo contenia el tamano, el indice de competencia (LCI) y la
interaccion triple entre la especie, el tipo de rodal y el afo. Todos los modelos incluyen la identidad del individuo anidada en
el sitio de muestreo como efecto aleatorio. La tabla muestra ademas el nimero de parametros estimados en el modelo (df)
y el incremento del AlCc (AAICc) entre el modelo evaluado y el modelo seleccionado (AAICc = O en negrita).

Especificacion del modelo (Recuperacion) df AlCc AAICc
Especie *rodal 8 508.3 0
Especie *rodal +especie *ano + LCI 11 506.6 -1.7
Especie *rodal + especie *ano 10 506.7 -1.6
Especie *rodal + LCI 9 508.2 -0.1
Especie *rodal + especie *ano + rodal*ano 11 508.5 0.2
Especie *rodal + especie *ano + rodal*ano + LCI 12 508.5 0.2
Tamano + especie *rodal + especie *ano + LCI 12 508.6 0.3
Tamano + especie *rodal + especie *ano 11 508.6 0.3
Especie *rodal*ano + LCI 13 509.5 1.2
Especie *rodal*ano 12 509.5 1.2

Respecto al LogRatio Rt/Rc el modelo mas parsimonioso incluye la interaccion entre la
especie y el tipo de rodal y la especie y el PPET (Tabla 4). Ambas especies presentan valores de
LogRatio Rt/Rc mayormente negativos tanto en rodales mixtos como en monoespecificos (Figura 3),
lo cual indica que tienden a recuperarse mejor de las sequias extremas que a resistir a ellas. AUn asi,
P. sylvestris muestra valores de LogRatio Rt/Rc inferiores a Q. pyrenaica (Figura 3). El efecto del PPET
en el LogRatio Rt/Rc varia en funcién de la especie, mostrando P. sylvestris mayor sensibilidad en el
LogRatio Rt/Rc a la disponibilidad hidrica que Q. pyrenaica (0.122 + 0.02 y 0.051 + 0.02
respectivamente) (Figura 4).

Tabla 4. Resumen de los 10 mejores modelos de Logratio Rt/Rc ordenados en funcién del Criterio de Informacién de Akaike
corregido para muestras pequenas (AlCc). El modelo completo contenia el tamano, el indice de competencia (LCI)y la
interaccion triple entre la especie, el tipo de rodal y el PPET. Todos los modelos incluyen la identidad del individuo anidada
en el sitio de muestreo como efecto aleatorio. La tabla muestra ademas el nimero de parametros estimados en el modelo
(df) y el incremento del AlCc (AAICc) entre el modelo evaluado y el modelo seleccionado (AAICc = O en negrita).

Especificacion del modelo (LogRatio Rt/Rc) df AlCc AAICc
Especie *rodal + sp*PPET 10 68.4 0
Especie *rodal + especie *PPET + LCI 11 68.2 -0.2
Especie *rodal*PPET + LCI 13 69.9 1.5
Especie *rodal*PPET 12 70.1 1.7
Tamano + especie *rodal + especie *PPET 11 70.1 1.7
Especie *rodal + especie *PPET + PPET*rodal + LCI 12 70.2 1.8
Tamano + especie *rodal + especie*PPET + LCI 12 70.3 1.9
Especie *rodal + especie *PPET + rodal*PPET 11 70.3 1.9
Especie *rodal + LCI 10 70.5 2.1
Especie *rodal 9 70.7 2.3
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Figura 3. Grafico de cajas con los valores de LogRatio para P. sylvestris y Q. pyrenaica en funcion del tipo de rodal. Se
muestra el p valor de la comparacion entre tipos de rodal para cada especie. Los asteriscos indican interacciones
significativas (P<0.05). Las cajas representan los percentiles 95% y 5%, los bigotes muestran los valores maximos y
minimos y la linea sélida representa la media.
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Figura 4. Prediccion del LogRatio entre resistencia y recuperacion (intervalo de confianza + 95%) en funcion de la
disponibilidad hidrica (PPET) para Pinus sylvestris y Quercus pyrenaica.

-

B CONGRESC FORESTAL



10/19
5. Discusion

Nuestros resultados muestran efectos diversos del tipo de rodal sobre la resistencia y la
recuperacion de P. sylvestris y Q. pyrenaica a los eventos de sequia extrema. La mezcla de especies
maximiza la resistencia de P. sylvestris y la recuperacion de Q. pyrenaica, al tiempo que reduce la
recuperacion de P. sylvestris y la resistencia de Q. pyrenaica. Estos resultados indican un posible
trade-off entre resistencia y recuperacion como resultado de la interaccion entre ambas especies,
sugiriendo un efecto positivo de los mecanismos de complementariedad solo en uno de los
componentes de la resiliencia, dependiendo de la especie considerada. Por otro lado, los valores
negativos del LogRatio entre resistencia y recuperacion apuntan hacia un mayor peso de la
recuperacion en la resiliencia que la resistencia. Estas diferencias especie-especificas pueden
resultar de gran ayuda a la hora de explorar los efectos de la mezcla de especies en la resiliencia a
los eventos de sequia.

Los efectos positivos de la mezcla de especies sobre la resistencia de P. sylvestris a las sequias
podrian deberse tanto a mecanismos de facilitacion como a los relacionados con la disminucién de la
competencia. En este sentido, la facilitaciéon puede ocurrir mediante la ascension hidrica que pueden
producir las especies de quercineas bajo condiciones moderadas de sequia (MARTIN-GOMEZ et al.,
2017; POYATOS et al., 2008). La reduccion de la competencia en cambio, puede darse por una
explotacion diferencial del agua en diferentes profundidades, mas superficial en el caso de los pinos y
mas profundo para las quercineas (QUEREJETA et al., 2003; ZAPATER et al., 2011). Este mecanismo
también puede favorecer la absorcién de nutrientes y el crecimiento y funcionamiento de las raices,
gracias a los efectos positivos sobre la descomposicion de la materia organica y la mineralizacion de
nutrientes que tiene el incremento de la disponibilidad hidrica en el suelo (DEL CASTILLO et al., 2016;
PRIETO et al.,, 2012; RICHARDS et al., 2010; ROTHE & BINKLEY, 2001). Por su parte, estudios
recientes muestran que los efectos de la mezcla de especies sobre Quercus petraea y Qercus robur
se reducen en sitios secos cuando coexisten con P. sylvestris (STECKEL et al., 2020). En este
contexto, P. sylvestris se podria beneficiar de su habito foliar perenne para maximizar la asimilacion
de carbono y el crecimiento durante el comienzo de la estaciébn de crecimiento, cuando las
condiciones de sequia no son tan severas, lo cual podria resultar en una mejora de su resistencia
(ANDEREGG et al., 2015; GEA-IZQUIERDO et al., 2021).

Por otro lado, Q. pyrenaica se beneficia del efecto de la mezcla de especies en la recuperacion
ante los eventos de sequia. Esto puede deberse a la reduccion de la competencia interespecifica en
los rodales mixtos, permitiendo a Q. pyrenaica maximizar tanto la absorcién de luz como la de
nutrientes en ausencia de limitaciones hidricas (LONGUETAUD et al., 2013; MADRIGAL-GONZALEZ et
al., 2016). Bajo estas condiciones, los robles podrian tomar ventaja de su mayor area foliar y de su
mayor tolerancia a la sombra para incrementar su tasa fotosintética y su crecimiento (NIINEMETS &
VALLADARES, 2006; Zavala et al., 2000). Ademas, Q. pyrenaica se podria beneficiar de su caracter
mas anisohidrico (FERNANDEZ-DE-UNA et al., 2017; GEA-IZQUIERDO et al., 2021; MARTIN-GOMEZ et
al., 2017) para maximizar su uso del agua y su crecimiento después de la sequia. Asi, mientras que
los mecanismos de facilitacion y la reduccion de la competencia podrian favorecer el crecimiento de
P. sylvestris durante condiciones de sequia (i.e. resistencia), la reduccion de la competencia
intraespecifica podria favorecer el crecimiento post-sequia (i.e. recuperaciéon) en el caso de Q.
pyrenaica.

El aumento de la resistencia con el tiempo para P. sylvestris y su reduccion para Q. pyrenaica,
puede estar relacionado con el aumento en la frecuencia de eventos de sequia (SPINONI et al., 2018)
y por el hecho de que la mayor disminucion de las precipitaciones se produzca en primavera, siendo
las especies caducifolias mas vulnerables a estos eventos. El papel del tamano sobre la resistencia a
eventos de sequia también ha sido seleccionado en nuestro modelo, indicando una pérdida de
resistencia conforme aumenta el tamano de los individuos. Esto podria deberse al aumento de los
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costes metabdlicos por respiracion al aumentar la biomasa del individuo, que podria limitar los
carbohidratos disponibles para el crecimiento radial. Estos costes podrian verse significativamente
aumentados por la altas temperaturas que suelen acompanar a las sequias en los ambientes
mediterraneos (ADAMS et al., 2009).

Los valores negativos de LogRatio Rt/Rc indican que ambas especies tienden hacia una mayor
recuperacion como manera de afrontar las sequias. Sin embargo, P. sylvestris muestra valores menos
negativos en los rodales mixtos que en los monoespecificos. Esto podria deberse a un aumento de su
resistencia a las sequias, probablemente debido a una mayor disponibilidad hidrica gracias a los
mecanismos de complementariedad descritos anteriormente, y/o a una disminucion de la
recuperacion debido al incremento de la competencia interespecifica con Q. pyrenaica en condiciones
de ausencia de limitaciones hidrica. Por su parte, Q. pyrenaica muestra valores mas negativos en los
rodales mixtos, probablemente debido a una disminucion de su resistencia y/o a un aumento de su
recuperacion. La disminuciéon de su resistencia en los rodales mixtos podria deberse al efecto
negativo de la competencia asimétrica ejercido por los individuos de mayor tamano de P. sylvestris. El
aumento de la recuperacion podria venir explicado por el aumento de los recursos disponibles
después de la sequia, permitiendo a la especie expresar su mayor capacidad competitiva en
comparacién con P. sylvestris (i.e regulacién anisohidrica, raices mas profundas y mayor tolerancia a
la sombra).

La relacidon entre resistencia y recuperacion se ve afectada por la disponibilidad hidrica,
mostrando P. sylvestris una mayor variabilidad en esta relacién. El caracter isohidrico de esta especie,
con un control estomatico mas estricto, podria explicar el descenso del LogRatio Rt/Rc en
condiciones mas secas. Por el contrario, el caracter mas anisohidrico de Q. pyrenaica podria favorecer
una menor sensibilidad del LogRatio Rt/Rc en respuesta a la disponibilidad de agua. Esta mayor
sensibilidad en la relaciébn entre resistencia y recuperacion para P. sylvestris podria disminuir su
capacidad de resiliencia en comparacion con Q. pyrenaica, la cual podria verse beneficiada en los
rodales mixtos en un escenario de incremento de la aridez.

6. Conclusiones

Nuestros resultados muestran efectos especie-especificos del tipo de rodal sobre la resistencia
y la recuperacion a eventos de sequia en P. sylvestris y Q. pyrenaica. Los mecanismos de
complementariedad podrian favorecer la resistencia de P. sylvestris en rodales mixtos, mientras que
la reduccion de la competencia intraespecifica podria mejorar la recuperacion de Q. pyrenaica. Las
diferencias funcionales entre las dos especies explicarian la mejora en diferentes componentes de la
resiliencia. Por otro lado, ambas especies tienden a recuperarse mejor de las sequias que a resistir a
ellas en términos de crecimiento. Ademas, esta relacion (LogRatio Rt/Rc) se ve influenciada por la
disponibilidad hidrica de manera diferencial para ambas especies. Nuestros resultados indican que el
LogRatio Rt/Rc puede ayudar identificar los trade-off o compensaciones entre los principales
componentes de la resiliencia.
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