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En este articulo se describen las caracteristicas particulares del IEFC que le convierten en una herramienta Unica para el avance del conocimiento
ecoldgico de los bosques. El IEFC destacé en muestrear variables nada habituales como por ejemplo la biomasa y produccion de ramas y hojas,
curvas de crecimiento, contenido de nutrientes de la madera, corteza, ramas y hojas. Esta informacion adicional permitié realizar algunos trabajos
de ecologia funcional que en este articulo se revisan muy brevemente destacando los resultados mas relevantes en relacién a: i) la distribucion ge-
ografica de los rasgos funcionales entre niveles de organizacion y la variabilidad intra-especifica e inter-especifica a lo largo de gradientes ambien-
tales; ii) la relacion positiva entre la riqueza de especies y la producciéon de madera en bosques mediterraneos; iii) entender la tendencia a mayores
crecimientos durante la mayor parte del siglo XX revertida a partir de los anos1970 por la menor disponibilidad hidrica y; iv) las relaciones estequio-
meétricas de los nutrientes por especie y por grupos funcionales a lo largo de gradientes ambientales. Hoy resulta evidente que la inclusion de estas
variables funcionales en un inventario forestal es primordial para entender mejor la respuesta de los bosques a cambios ambientales, asi como para
valorar la idoneidad de distintas estrategias de gestion.

Palabras clave: Biogeografia funcional; Dinamica forestal; Estequiometria ecologica; Gradientes ambientales; Rasgo funcional; Relacion arbol-nu-
triente.
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This paper describes the particular characteristics of IEFC that makes it singular unique tool for the advance of forest ecological understanding. The
IEFC stressed by sampling uncommon variables such as biomass and production of branches and leaves, growth curves or nutrient content in wood,
bark, branches and leaves. This additional information allowed to carry out some functional studies. In this paper we briefly review the most relevant
results regarding: i) the geographical distribution of functional traits across levels of organization and intraspecific and interspecific variability along
environmental gradients; ii) the positive relationship between species richness and timber production in Mediterranean forests; iii) the trend to higher
growth during most of the twentieth century reversed from year 1970 by lower water availability and; iv) stoichiometric relationships of nutrients by
species and functional groups along environmental gradients. Today it is clear that the inclusion of these functional variables in a forest inventory is
essential to better understand forest responses to environmental changes and evaluate the suitability of different management strategies.

Key words: Ecological stoichiometry; Environmental gradients; Forest dynamics; Functional biogeography; Functional trait; Tree-nutrient relation-
ships.

Introduccién: la gestacion del Inventario Ecolégico
y Forestal de Cataluiia (IEFC)

Cuando a finales de los afios 90 se propuso el proyecto de in-
ventariar todos los bosques de Catalufia considerando variables
nada habituales en los inventarios forestales, como la biomasa de
ramas y hojas, el indice de area foliar, la cantidad de hojarasca y
su tasa de descomposicion, la densidad de la madera y de la cor-
teza, la concentracion de carbono nitrégeno y cinco elementos mas
en madera, corteza, ramas y hojas, éramos conscientes que mu-

© 2016 Los Autores. Editado por la AEET. [Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor]

chas de estas variables nunca se habian medido de manera exten-
siva en un inventario forestal de estas dimensiones. Sin embargo,
teniamos muy claro que los estudios previos en parcelas experi-
mentales habian demostrado ampliamente la importancia que te-
nian estas variables adicionales para entender el funcionamiento
del bosque y su respuesta a los cambios ambientales (Whittaker y
Woodwell 1969). En consecuencia nos vimos obligados a poner a
punto métodos simplificados, que permitiesen medir estas variables
con la eficacia exigida por un muestreo extensivo en mas de 10 000
parcelas (o en una submuestra representativa de éstas) aunque,
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en algunos casos, esto fuera en detrimento de la precision de los
resultados.

Hoy resulta evidente que la inclusion de estas variables en un
inventario forestal es primordial para abordar aspectos que permi-
ten entender el funcionamiento de los bosques y su gestion. Muy
lejos quedan los comentarios de los que consideraron el proyecto
del IEFC como un proyecto académico alejado de la realidad. En
este sentido, cabe destacar que una parte de las variables que se
muestrearon en este inventario fueron incluidas en Catalufia en el
Tercer Inventario Forestal Nacional y los resultados fueron publica-
dos para sus cuatro provincias bajo el titulo “Indicadores ecolégicos
en el marco del Tercer Inventario Forestal Nacional” (Ibafiez et al.
2005).

Gracias a este inventario se han publicado articulos cientificos
en revistas internacionales con resultados muy relevantes como lo
demuestran los resultados de los distintos trabajos que se resumen
en este articulo. Pero mas alla de la ciencia, gracias al muestreo
de determinadas variables, se pudo responder con bastante preci-
sion a cuestiones que hasta aquel momento no tenian respuesta
con los inventarios forestales al uso. Es un buen ejemplo la cuan-
tificacion precisa del stock y la capacidad de sumidero de carbono
de los bosques que permitié establecer por primera vez que canti-
dad de CO, capturan los bosques en relacion a las emisiones an-
tropogénicas. También lo es que como resultado de esta
informacion adicional se pudo cuantificar con precisién la biomasa
correspondiente a las copas de los arboles para un eventual apro-
vechamiento como bioenergia. Finalmente, destacar que el IEFC
con sus datos contribuyd desde el principio y sigue contribuyendo
en varios proyectos de investigacion europeos y nacionales.

¢Por qué incluir los rasgos funcionales?

El IEFC incluye diversos aspectos novedosos respecto a los in-
ventarios forestales tipicos, orientados sobre todo a la obtencion
de estadisticas forestales que permitan estimar las existencias de
madera en los bosques. Quizas el aspecto mas relevante desde el
punto de vista de la ecologia es la inclusion de diversos rasgos fun-
cionales. Estos se pueden definir como cualquier caracter morfolo-
gico, fisioldgico o fenoldgico medible a nivel del individuo y que
afecta su eficacia biolégica o adecuacion al ambiente (fitness) a
través de sus efectos sobre el crecimiento, la reproduccion o la su-
pervivencia (Violle et al. 2007). Aunque el concepto de rasgo fun-
cional ha sido muy utilizado desde los afios 1980 y actualmente se
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considera un elemento central en ecologia de comunidades (Wes-
toby y Wright 2006; Mcgill et al. 2006), nuestro conocimiento sobre
la relacion entre los rasgos comunmente medidos y la eficacia bio-
légica es bastante limitado. En consecuencia, la elecciéon de qué
rasgos se miden en un estudio determinado a menudo depende
mas de consideraciones generales sobre la importancia biolégica
del atributo y de cuan facil es medirlo que de las evidencias directas
que lo ligan a la eficacia bioldgica (ver Shipley et al. 2016). A nivel
de especie, la mayoria de estudios que relacionan rasgos funcio-
nales con tasas demograficas se han realizado en bosques tropi-
cales, aprovechando su gran diversidad de especies (e.g., Poorter
et al. 2008).

Existe una literatura muy extensa sobre rasgos funcionales en
plantas y cuales son las mejores maneras de medir cada uno de
ellos (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Algunos de los rasgos fun-
cionales mas estudiados en ecologia forestal incluyen la altura ma-
xima de los arboles; la densidad de la madera; atributos de las
hojas como la longevidad, el tamario, la masa por unidad de area
foliar o la concentracion de nutrientes; caracteristicas de las semi-
llas; y rasgos relacionados con la arquitectura hidraulica como la
relacion entre la superficie de hojas y la superficie de albura que
las soporta o parametros de eficiencia y seguridad del sistema de
transporte de agua (xilema). Estos rasgos permiten definir estrate-
gias ecoldgicas y situar las distintas especies a lo largo de los gra-
dientes de variacion observados. Se sabe, por ejemplo, que las
especies tienden a situarse en un continuo dentro de lo que se ha
denominado el espectro de variaciéon en la economia foliar, entre
aquellas que tienen una elevada capacidad para adquirir recursos
y obtener retornos rapidos de sus inversiones en nutrientes y bio-
masa (e.g., concentraciones de nutrientes y tasas de intercambio
de gases elevadas, baja longevidad, elevada area especifica foliar)
y las que tienden mas a conservar éstos recursos, con caracteris-
ticas opuestas (Wright et al. 2004). La creciente disponibilidad de
grandes bases de datos a escala global que integran la informacion
disponible sobre rasgos funcionales en plantas (e.g., TRY; Kattge
et al. 2011) ha permitido analizar estos espectros de variacion de
manera conjunta y determinar que buena parte de la variabilidad
en la forma y funcién de las plantas se puede resumir en dos ejes:
la variacion en la economia foliar y la variacion en el tamafo de las
plantas y sus partes (Diaz et al. 2016).

La fuerza (y también el reto) de utilizar el concepto de rasgo
funcional en ecologia reside en su potencial para conectar distintas
escalas de analisis (Fig. 1). Una manera de formalizar la utilidad
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Figura 1. Representacion esquematica para ilustrar como los rasgos funcionales responden a las condiciones ambientales y a la disponibilidad de recursos
y como contribuyen al ensamblaje de las comunidades y como afectan a la dinamica forestal y las funciones del ecosistema. Las flechas indican relaciones
direccionales, y las dobles flechas relaciones bidireccionales. Las flechas rojas destacan las principales retroalimentaciones temporales.

Figure 1. Schematic representation to illustrate how functional traits respond to environmental conditions and resource availability, how they contribute to
the community assembly and how they affect the forest dynamics and ecosystem functions. Arrows indicate unidirectional relationships, and double arrows,
bidirectional relationships. Red arrows highlight the main temporal feedbacks.
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de dicho concepto en un contexto de cambios ambientales rapidos
es distinguir entre lo que se ha denominado rasgos de respuesta y
rasgos de efecto (Lavorel y Garnier 2002). Los primeros se refieren
a la relacion entre las caracteristicas del ambiente y la distribucion
de rasgos que observamos en las comunidades vegetales (filtraje
ambiental en un contexto de ensamblaje de comunidades); mien-
tras que los segundos tendrian que ver con la relacion entre la dis-
tribucién de los atributos y el funcionamiento del ecosistema. En
otras palabras, conocer los rasgos de respuesta nos deberia ayu-
dar a anticipar los cambios en la composicion de las comunidades
en respuesta a variaciones ambientales, mientras que conocer los
rasgos de efecto nos permitiria predecir los impactos que dichos
cambios en la composicion tendrian en el funcionamiento de los
ecosistemas. Un aspecto importante que ha recibido mucha aten-
cion en los Ultimos afios es que a nivel de comunidad no soélo im-
porta el valor promedio de los atributos relevantes (lo que se ha
denominado la identidad funcional de la comunidad) si no también
su variabilidad (entre especies), ya que ésta determina la diversidad
funcional. Diversos estudios muestran la importancia de la diversi-
dad funcional (complementariedad entre especies) en la producti-
vidad y capacidad de almacenamiento de carbono en los bosques
(e.g., Ruiz-Benito et al. 2014).

Generalmente la aplicacion del concepto de rasgo funcional en
ecologia de comunidades se hace utilizando valores promedio a
nivel de especie. Sin embargo, es evidente que los rasgos funcio-
nales varian dentro de las especies, tanto entre poblaciones como
dentro de éstas (e.g., Messier et al. 2010). La relevancia de esta
variabilidad es tanto mayor en un escenario de cambio global, ya
que afecta a aspectos ecoldgicos y evolutivos tan importantes como
el nimero e intensidad de las interacciones entre especies, el po-
tencial evolutivo dentro de las poblaciones (Bolnick et al. 2011) o
el balance entre adaptacion local y plasticidad entre poblaciones
(Valladares et al. 2014). En este sentido, la base de datos resultante
del IEFC ofrece una oportunidad unica, ya que permite analizar por
lo menos cuatro aspectos fundamentales: (1) ;, Como se distribuye
la variabilidad de los rasgos funcionales entre distintos niveles de
organizacion? (2) ¢ Cémo varian los rasgos funcionales a nivel de
poblacién y comunidad a lo largo de gradientes ambientales? (3)
¢ Hasta qué punto la coordinacién entre rasgos funcionales (e.g.,
el espectro de variacion en la economia foliar) se mantiene cuando
la analizamos a distintos niveles de organizacion? (4) ; Qué rasgos
funcionales determinan las tasas demograficas de los bosques
(crecimiento, mortalidad) y su productividad, y hasta qué punto la
variabilidad de éstas se ve afectada por las diferencias intra-espe-
cificas en los rasgos funcionales?

Breve descripcion del muestreo y las principales
variables del Inventario Ecolégico y Forestal de
Cataluna

Muestreo de campo

El muestreo del IEFC se llevo a cabo a lo largo de 10 afos,
desde 1989 hasta 1998 y supuso muestrear 10 644 parcelas dis-
puestas al azar sobre la superficie arbolada. Esta superficie estaba
determinada por la primera version del mapa de cubiertas del suelo
de Catalufia del afio 1993, que se hizo simultaneamente al IEFC.
En este inventario se considerd bosque cualquier superficie de te-
rreno de al menos 500 m?, con arboles de mas de 5 cm de diametro
normal (dn), siempre que la fraccion de cabida cubierta fuera como
minimo de un 5%.

El |EFC fue mas alla de los inventarios forestales clasicos como el In-
ventario Forestal Nacional espafiol (http://www.magrama.gob.es/es/bio-
diversidad/servicios/banco-datos-naturaleza/informacion-disponible/ifn3.a
spx), el francés (http://inventaire-forestier.ign.fr/spip/) o el sueco
(https:/Aww.slu.se/en/Collaborative-Centres-and-Projects/the-swedish-
national-forest-inventory/), que cuantifican los recursos existentes en
numero de pies, volumen con corteza e incremento del volumen
con corteza como principales variables. El término ecolégico de
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este inventario implicé la medida de nuevas variables como la bio-
masa y produccion de las cuatro fracciones aéreas de los arboles
(madera del tronco, corteza del tronco, ramas y hojas); la concen-
tracion de carbono (C), nitrégeno (N), fésforo (P), azufre (S), cal-
cio (Ca), magnesio (Mg) y potasio (K) para estas mismas
fracciones; la edad de los arboles, la cantidad de hojarasca acu-
mulada en el suelo, la masa por unidad de area foliar, la vida
media de las hojas, etc.

Se distinguieron dos tipos de estaciones de muestreo: puntos
(cuatro de cada cinco) donde se obtenia la informacién basica del
bosque, y parcelas, (una de cada cinco) donde ademas se tomaban
datos y se recogian muestras que se analizan para obtener estas
variables ecoldgicas. En ambos tipos de estacion de muestreo, ha-
bitualmente circulares y de radio fijo de 10 m, se anotaban las ca-
racteristicas topograficas, las coordenadas geograficas, signos de
perturbaciones y de trabajos silvicolas recientes o antiguos, infor-
macion del estado fitosanitario, datos de abundancia y composicion
del estrato arbustivo y de la regeneraciéon. Se median todos los pies
de todos los arboles vivos de al menos cinco centimetros de dia-
metro normal (dn = 5 cm) y se anotaba la especie. Para algunos
pies representativos de la o las especies dominantes, ademas se
media su altura y se tomaban testigos de madera o cores con ba-
rrena de Pressler a 50 cm de la base del tronco. Las muestras se
colocaban en una guia de madera para su posterior analisis en el
laboratorio.

En las parcelas ademas se escogian arboles tipo, en general
un representante al azar de cada clase diamétrica de 5 en 5 cm
para la o las especies dominantes. Para cada uno se media ade-
mas el diametro de la copa, el grosor de la corteza (con un calibra-
dor de corteza), el coeficiente de forma (medido con relascopio de
Bitterlich) y se extraia un core como minimo hasta el centro del
tronco. Se contaban todas las ramas principales segun el diametro
a la base del tronco en clases de 2 en 2 cm. Para alguno de estos
arboles se cortaban entre 3 y 4 ramas de distintos diametros y se
pesaban en campo con dinamémetro. Se tomaban muestras de
hojas, ramas terminales, corteza y madera para analizar el conte-
nido de nutrientes en el laboratorio. Finalmente, se recogian cuatro
muestras de hojarasca con un recipiente sin fondo de 25x25 cm, a
6 m de distancia del centro de la parcela en las cuatro direcciones
(N, S, Ey O) principales.

Material y métodos de laboratorio

En laboratorio habia que llevar a cabo una serie de tareas para
completar la informacién de las parcelas de muestreo. Estas se
pueden resumir en los siguientes protocolos:

Medida de los anillos de crecimiento: los cores se dejaban secar
al aire durante unos dias y se pulian con papel de lija de distinto
grano hasta conseguir una muestra que permitia distinguir con cla-
ridad los distintos anillos de crecimiento. La lectura de cada anillo
se efectuaba con el sistema llamado CATRAS que consistia en un
ordenador acoplado a una plataforma moévil donde se colocaba el
core. Cada muestra se leia de fuera para dentro hasta llegar al cen-
tro. De los cores extraidos de los puntos de muestreo se media
so6lo el crecimiento de los ultimos cinco anos, a partir del cual se
calculaba el crecimiento corriente anual, mientras que los cores
provenientes de las parcelas se leian enteros (hasta el centro). No
hay datos para las especies Quercus ilex y Q. suber dada la difi-
cultad de distinguir entre anillos de crecimiento verdaderos y falsos
(Cherubini et al. 2003).

Concentracion de nutrientes: las muestras de madera, corteza,
ramas y hojas se pulverizaban en seco hasta obtener una muestra
homogénea. De una submuestra anhidra (secada en la estufa a
75°C) y de peso conocido se determinaba la concentracién de nu-
trientes. EI C y N por cromatografia de combustion de gases en
un analizador elemental C.E. INSTRUMENTS (Wigan, UK). EI P,
S, Mg, Ca y K se determinaba por Plasma Acoplado Inductiva-
mente (ICP), en un espectrofotémetro Jobin Yvon JI-38 (Edison,
USA).
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Biomasa de ramas y hojas: se separaban todas las hojas de
las ramas correspondientes, se secaban a la estufa a 80°C y se
pesaban.

Vida media de las hojas: a partir de la rama en fresco y, légica-
mente solo para las especies perennifolias, se separaban las co-
hortes de hojas por afios. Se secaban a la estufa a 80°C durante al
menos 24 horas y se pesaban. La vida media (afios) era la media
ponderada por la proporcion de hojas de cada afo.

Masa por unidad de area foliar (LMA, leaf mass per area): de
una submuestra de hojas en la que se hallaban representadas
todas las cohortes proporcionalmente a su abundancia se media
(en fresco) la superficie que ocupaban mediante distintos procedi-
mientos dependiendo del tipo de hoja. La submuestra se secaba a
la estufa y se pesaba. El LMA se calculaba como el ratio entre la
masa y la superficie de las hojas (en mg/cm?).

Densidad de madera y corteza: el volumen de la muestra en
fresco se obtenia midiendo el desplazamiento provocado por la
muestra en relaciéon a un volumen de arena fina en una probeta
graduada. El peso anhidro se obtenia después de secar la muestra
en la estufa a 75°C durante al menos 24 horas. Para la madera, la
muestra solia ser un core de manera cuyo volumen se determinaba
midiendo la longitud y el diametro del core con pie de rey. La den-
sidad se calculaba en todos los casos como el ratio entre el peso
seco y el volumen fresco de la muestra.

Las unidades y los tamafios de muestra para los principales ras-
gos funcionales por especies y grupos funcionales que se mues-
trearon y analizaron en el IEFC se muestran en la Tabla 1.

La distribucién de los rasgos funcionales de los
bosques en Cataluha

En general la densidad de madera es mayor en las frondosas
que en las coniferas (Fig. 2a) y es especialmente alta en encina y
alcornoque. Los valores medios para el haya, en cambio, son pa-
recidos a los de los pinos. Por lo que respecta a la altura media
(Fig. 2b), los valores mas altos corresponden al haya y a los robles
temperados. Los pinos, con valores muy parecidos entre si, tienen
valores intermedios y, finalmente la encina y el alcornoque son las
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que muestran valores medios mas bajos. La masa por unidad de
area foliar mas baja (Fig. 2c¢) corresponde a las especies caduci-
folias, especialmente la del haya, seguida por los robles y por el al-
cornoque. En un término medio se encuentran las hojas de encina
y, finalmente, las aciculas de los pinos, con valores excepcional-
mente altos en pino rodeno.

El tipo de bosque (esclerdfilo, caducifolio o dominado por coni-
feras) explica una parte de las variaciones en la concentracion de
nutrientes de las hojas. Asi, las concentraciones de nutrientes en
hojas mas altas corresponden a las especies de hoja caduca y la
menor a las coniferas (Fig. 3). Por otra parte, la asignacion de P
respecto a N en las hojas es mas alta en las coniferas que en es-
clerdfilas y caducifolias. Estos resultados son analogos a los obte-
nidos para los bosques de norte-América (Swenson y Weiser
2010), aunque establecer comparaciones directas es dificil debido
a las diferencias en los contextos geograficos y en la clasificacion
de las comunidades forestales utilizada en cada caso.

El patron geografico de algunos de los rasgos funcionales se
muestra en la Figura 4. En general la distribucion geografica de
estos rasgos funcionales tiene relacion con el tipo de bosque do-
minante, la disponibilidad de agua y el crecimiento. En el apartado
correspondiente a la estequiometria ecoldgica, que estudia como
el balance de los elementos quimicos y la energia afectan y estan
afectados por los organismos y sus interacciones en los ecosiste-
mas, se dan mas detalles sobre estas relaciones y el patron geo-
grafico para la concentracion en hojas de nitrégeno, fosforo y
potasio.

Aplicaciones del IEFC a la ecologia funcional

Distribucién de los rasgos funcional entre niveles de
organizacion y a lo largo de gradientes ambientales

Entender como la variacion de los rasgos funcionales se distri-
buye entre niveles de organizacion ecoldgica y a lo largo de gra-
dientes ambientales es un tema central en ecologia de
comunidades. En este sentido, el IEFC ofrece una oportunidad
Unica para incorporar un aspecto bioldgico fundamental pero poco
estudiado todavia a escalas biogeograficas grandes: la variabilidad

Tabla 1. Unidades y nimero de parcelas por especies y grupos funcionales del IEFC para los principales rasgos funcionales.
Table 1. Units and number of plots by species and functional types of IEFC for the main functional traits.

Densidad Crecimiento madera hojas

Especie madera corteza Altura LMA Edad corriente Contenido (g/100g) de: Contenido (g/100g) de:

(g/cm?) (g/lcm?) (m) (mg/cm?)  (afios) (mm) N P K N P K
Abies alba 76 24 4421 20 152 608 - - - - - -
Castanea sativa 31 23 2819 0 71 160 24 24 24 21 19 19
Fagus sylvatica 124 45 3077 14 274 1334 44 43 43 38 25 25
Pinus halepensis 1002 362 17 943 142 1895 7171 212 169 169 417 292 292
Pinus nigra 827 240 10 938 121 1180 4118 196 157 157 276 234 234
Pinus pinaster 49 34 1057 3 164 261 22 21 21 33 19 19
Pinus pinea 145 58 2567 19 270 830 39 38 38 63 46 46
Pinus sylvestris 1252 369 20 648 226 1930 7756 314 232 233 392 322 322
Pinus uncinata 339 89 5630 66 541 2125 41 24 25 95 48 48
Quercus ilex 711 361 19 895 194 63 2447 248 230 230 439 271 271
Quercus suber 138 95 4113 5 16 121 67 68 68 111 67 67
Robles mediterraneos 471 132 7754 28 505 2419 89 73 73 95 61 61
Robles temperados 58 24 1086 4 111 447 15 15 15 13 7 7
Caducifolios 899 328 43136 67 1330 5588 216 194 194 224 136 136
Coniferas 3705 1183 161 538 603 6166 22 934 834 648 650 1306 969 969
Esclerdfilas 879 476 61704 210 108 2667 326 308 308 581 350 350
Total 5483 1987 266 378 880 7604 31189 1376 1150 1152 2111 1455 1455

LMA: Masa por unidad de area foliar; Crecimiento corriente es el crecimiento de radial medio de la madera de los ultimos 5 afios.
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Figura 2. Gréfico de cajas y bigotes con: (a) densidad de la madera (g/cm®),
(b) altura (m) y (c) masa por unidad de superficie foliar (mg/cm?) para las
especies mas abundantes en Catalufia. Para cada especie se indica la me-
diana, los cuartiles 25 y 75 y los percentiles 5 y 95. Para la altura se indica
ademas con cuadrados el valor correspondiente al percentil 99 (i.e., altura
maxima). Los robles mediterraneos incluyen a Quercus faginea, Q. cerrioi-
des y Q. humilis, los robles temperados incluyen a Q. petraea y Q. robur.
En la tabla 1 se da el tamafio muestral para cada variable. Letras distintas
indican diferencias significativas entre pares (Test posthoc de Tukey,
p=0.05).

Figure 2. Boxplot with: (a) wood density (9g/cm3), (b) height (m) and (c) leaf
mass area (mg/cm2) for the most abundant species in Catalonia. For each
species, the median, 25th and 75th quartile and the 5th and 95th percentiles
are indicated. For height, square symbols indicate the 99th percentile (i.e.,
maximum height). Mediterranean oaks include Quercus faginea, Q. cerrioi-
des and Q. humilis, temperate oaks include Q. petraea and Q. robur. The
sample size is given in table 1 for each variable. Different letters indicate
significant differences between pairs (post hoc Tukey’s test, p=0.05).

intra-especifica en los rasgos funcionales. El trabajo de Laforest-
Lapointe et al. (2014) con pino albar (Pinus sylvestris) es un claro
ejemplo de la amplia variabilidad funcional que puede albergar una
sola especie. En este trabajo los autores observan que los rasgos
funcionales estudiados presentan coeficientes de variacién de entre
el 8 y el 24%, y que esta variabilidad es consistente a lo largo de
gradientes climaticos y de estructura del bosque (Laforest-Lapointe
et al. 2014).

Vila-Cabrera et al. (2015) demuestran que la variabilidad intra-
especifica para las 13 especies mas abundantes en los bosques
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Figura 3. Gréfico de cajas y bigotes con el contenido (g/100 g) en hojas de:
(a) nitrégeno (N), (b) fésforo (P) y (c) potasio (K) para las especies mas
abundantes en Catalufa. Para cada especie se indica la mediana, los cuar-
tiles 25y 75 y los percentiles 5 y 95. Los robles mediterraneos incluyen a
Quercus faginea, Q. cerrioides y Q. humilis, los robles temperados incluyen
a Q. petraea y Q. robur. En la tabla 1 se da el tamafio muestral para cada
variable. Letras distintas indican diferencias significativas entre pares (Test
posthoc de Tukey, p=0.05).

Figure 3. Boxplot with the content (9/100 g) in leaves of: (a) nitrogen (N),
(b) phosphorus (P) and (c) potassium (K) for the most abundant species in
Catalonia. For each species, the median, 25th and 75th quartile and the 5th
and 95" percentiles are indicated. Mediterranean oaks include Quercus fa-
ginea, Q. cerrioides and Q. humilis, temperate oaks include Q. petraea and
Q. robur. The sample size is given in table 1 for each variable. Different let-
ters indicate significant differences between pairs (post hoc Tukey’s test,
p=0.05).

de Catalufia contribuye de manera muy relevante sobre la variacion
total en la altura maxima de los arboles, la densidad de la madera,
la masa por unidad de superficie foliar y el contenido de nitrégeno
en las hojas. Cuando en los andlisis se incluye la variacion debida
a las diferencias funcionales entre angiospermas y gimnospermas,
se observa que, l6gicamente, la mayor parte de variabilidad se explica
por las diferencias entre estos dos grupos. Sin embargo, dentro de
cada grupo la variabilidad intra-especifica resulta ser mayor que la
variabilidad entre especies. Por otra parte, actualmente se esta lle-
vando a cabo un estudio a nivel de comunidad. En este trabajo, se
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Figura 4. Mapas a 10x10 km de la distribucién de: (a) la altura maxima (m); (b) la densidad de la madera (g/cm?®); (c) la masa por unida de superficie foliar
(mg/cm?) y de la concentracion foliar (g/100 g) de: (d) Nitrégeno; (e) Fésforo y (f) Potasio.

Figure 4. Distribution maps at 10 km resolution of: (a) maximum height (m); (B) wood density (g/cm3); (C) leaf mass area (mg/cm2) and foliar concentration

(g/ 100 g) of: (d) nitrogen; (e) phosphorus and (f) potassium.

observa que el componente intra-especifico contribuye de manera
relevante sobre la variacion de la identidad y diversidad funcionales
de estos rasgos entre comunidades (Vila-Cabrera et al. datos sin
publicar). Estos resultados concuerdan con un meta-analisis re-
ciente que concluye que, globalmente, la variabilidad intra-especi-
fica explica alrededor de un tercio (en promedio) de la variabilidad
total de los rasgos funcionales entre comunidades (Siefert et al.

2015), y muestran qua la variabilidad intra-especifica no puede ser
ignorada a la hora de entender los procesos de filtraje de las espe-
cies y el ensamblaje de las comunidades a lo largo de gradientes
ambientales.

Los resultados anteriores muestran que las especies forestales
contienen suficiente variacion en sus rasgos funcionales para ex-
plotar un amplio abanico de condiciones ecoldgicas. En efecto, la
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estructura forestal y en menor medida las condiciones climaticas ex-
plican parte de la variabilidad funcional del pino albar a lo largo de
su distribucion en Catalufia (Laforest-Lapointe et al. 2014). En este
contexto, cambios en los valores de los rasgos a lo largo de gra-
dientes ambientales seria consistente con un rol importante del fil-
traje ambiental (Fig. 1). Sin embargo, cuando se analizan las 13
especies mas abundantes en Cataluia solo la altura maxima parece
estar claramente bajo control de las condiciones climaticas y la es-
tructura forestal, mientras que estos gradientes ambientales expli-
can menos del 5% de la variabilidad total de los otros tres rasgos
(Vila-Cabrera et al. 2015). Consistentemente, a nivel de comunidad
los cambios direccionales en los valores de los rasgos a lo largo de
los gradientes de clima y estructura forestal parecen estar goberna-
dos por cambios en la composicion de las especies mas que por la
variabilidad intra-especifica entre comunidades (Vila-Cabrera et al.
datos sin publicar). Claramente, estos resultados indican que otros
procesos deben subyacer a la importante variabilidad intra-especi-
fica observada. Factores abidticos tales como las condiciones eda-
ficas y micro-ambientales (Russo et al. 2008; Cornwell y Ackerly,
2009), factores bidticos como la competencia entre especies o entre
individuos de la misma especie, asi como la variabilidad genética y
la adaptacion local (Kremer et al. 2014) podrian ser procesos domi-
nantes sobre la variabilidad de los rasgos entre y dentro de las po-
blaciones y, consecuentemente, entre las comunidades.

Incorporando la variabilidad intra-especifica en la coordinacion
de los rasgos funcionales entre especies

Se han dedicado muchos esfuerzos al estudio de la coordinacion
y compensaciones (tradeoffs) entre rasgos funcionales a nivel inter-
especifico. Estos trabajos han permitido definir estrategias ecoldgi-
cas generales en el uso de los recursos de las especies y en
relacion a las condiciones ambientales de sus habitats (ver siguiente
seccion). Sin embargo, la validacion de estos patrones entre pobla-
ciones de una misma especie y el papel de la variabilidad intra-es-
pecifica han sido obviados en muchos trabajos. El IEFC ha permitido
incorporar el componente intra-especifico en la descripcion e inter-
pretacion de la relaciones entre los rasgos funcionales en el marco
de las grandes estrategias ecoldgicas de los arboles.

El trabajo de Laforest-Lapointe et al. (2014) con el pino albar evi-
dencia que las relaciones entre rasgos funcionales que se observan
a nivel inter-especifico no se conservan necesariamente a nivel
intra-especifico. Los autores atribuyen estas diferencias a diferen-
cias de edad entre las distintas poblaciones de la especie y a la va-
riabilidad en la disponibilidad de recursos a lo largo de gradientes
ambientales (Laforest-Lapointe et al. 2014). Estas observaciones a
nivel intra-especifico son consistentes con los resultados de la Vila-
Cabrera et al. (2015) para las 13 especies forestales principales en
Cataluia. En este trabajo, los autores incorporan la variabilidad
intra-especifica en el estudio de la coordinacién de los rasgos fun-
cionales entre especies. Cuando las relaciones entre rasgos se eva-
ltan conjuntamente para todas las especies y poblaciones los
resultados son consistentes con las relaciones generalmente obser-
vadas entre especies. Sin embargo, las dimensiones dominantes
de variacion funcional entre especies no se conservan necesaria-
mente cuando son evaluadas a distintas escalas ecoldgicas (Funk
y Cornwell 2013). Concretamente, dentro de los dos grandes grupos
estudiados (angiospermas y gimnospermas) los ejes principales de
variacion son a nivel de toda la planta y distintos a los patrones nor-
malmente observados entre especies (Vila-Cabrera et al. 2015). En
general, los resultados de estos trabajos resaltan la necesidad de
incorporar la variabilidad intra-especifica en estudios de coordina-
cién entre rasgos funcionales, particularmente para integrar rasgos
a nivel de hoja con rasgos a nivel de individuo en la definicion de
estrategias generales en el uso de los recursos (cf. Diaz et al. 2016).

Los rasgos funcionales como determinantes de la dinamica fo-
restal y funcion del ecosistema

Uno de los grandes retos de la ecologia del cambio global es
revelar el potencial de los rasgos funcionales para conectar proce-
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sos a distintas escalas ecoldgicas, desde el organismo al ecosis-
tema o la biosfera en su conjunto. En este sentido, no solamente
importa evaluar como los rasgos funcionales responden a las con-
diciones ambientales y contribuyen al ensamblaje de las comuni-
dades (ver seccion anterior), sino que también es clave estudiar su
efecto sobre la dinamica forestal y las funciones del ecosistema
(Fig. 1). Como ya se ha comentado en la seccion anterior, la gran
novedad del IEFC radica en su potencial para combinar informacion
clasica de inventario forestal (demografia, produccion, etc.) con in-
formacion funcional de las especies y sus poblaciones. Asi pues,
el IEFC permite relacionar la variabilidad espacial en las condicio-
nes ambientales y los rasgos funcionales con los patrones espa-
ciales en la demografia y funcionamiento de los ecosistemas
forestales.

Cada vez existen mas datos sobre la relacion entre rasgos fun-
cionales y demografia de arboles a escalas geograficas amplias
(Godoy et al. 2015), aunque muchos de estos estudios son recien-
tes. Uno de los primeros trabajos para sistemas templados se rea-
lizd combinando datos del IEFC con datos del Inventario Forestal
Nacional Espafiol (Martinez-Vilalta et al. 2010). En este trabajo los
autores estudian las relaciones inter-especificas entre rasgos fun-
cionales, tasas demograficas y el nicho climatico para las 44 espe-
cies mas abundantes en Espafia. Los resultados muestran que la
altura maxima y la densidad de madera son los dos rasgos mas re-
levantes para predecir los patrones de mortalidad y crecimiento de
las especies, independientemente de las relaciones filogenéticas
entre ellas y de su nicho climatico (Martinez-Vilalta et al. 2010).

La incorporacién de informacion sobre rasgos funcionales y su
variabilidad intra-especifica en el IEFC esta permitiendo evaluar el
efecto de los rasgos funcionales sobre el crecimiento de las espe-
cies a lo largo de su distribucion, asi como su contribucion a la pro-
ductividad a nivel de comunidad. Laforest-Lapointe et al. (2014)
estudiaron en qué grado el crecimiento radial del pino albar esta
mediado por la respuesta de los rasgos funcionales a las condicio-
nes climaticas y la estructura del bosque. Aunque la variabilidad en
el clima, la estructura forestal y la edad del rodal son los principales
determinantes del crecimiento del pino albar a nivel de parcela, los
autores observan que alrededor del 10% de variabilidad explicada
por el modelo es atribuible al efecto mediador de los rasgos funcio-
nales (Laforest-Lapointe et al. 2014). Por otra parte, resultados pre-
liminares sugieren que el efecto de la identidad y diversidad
funcionales de las comunidades sobre la productividad del bosque
depende notablemente de la variabilidad intra-especifica entre co-
munidades. Como se ha comentado en la seccion anterior, el pro-
ceso de ensamblaje de las comunidades parece actuar
predominantemente a nivel de especie a través de filtros macro-
ambientales (e.g. clima) mientras que otros filtros mas locales pero
aun poco conocidos parecen estar actuando a nivel intra-especifico.
Sin embargo, la variacion de los rasgos funcionales dentro de las
especies parece tener un papel importante como determinante de
la productividad a nivel de comunidad (Vila-Cabrera, datos sin pu-
blicar). Conjuntamente, los resultados de estos trabajos sugieren
que desentrafiar las causas y las consecuencias de la variacion
funcional dentro de las especies sera fundamental para conectar
procesos a distintas escalas ecoldgicas.

Dendrocronologia para estudiar el crecimiento de especies
forestales

La obtencion de testigos de madera en una proporcion sustan-
cial de las parcelas de muestreo del IEFC permite estudios deta-
llados de la variabilidad espacio-temporal del crecimiento forestal.
Respecto a los inventarios forestales tipicos, este muestreo pre-
senta la ventaja que no requiere inventarios consecutivos (cf. apar-
tado anterior) y, ademas, posibilita el estudio del crecimiento
forestal con una resolucion temporal anual. Un ejemplo de aplica-
cion de estos datos son los estudios realizados por Vila y colabo-
radores en los que se relaciona la riqueza de especies con la
produccién de madera en pinares (Vila et al. 2003) y con la acumu-
lacién de hojarasca en los bosques catalanes (Vila et al. 2004). La

76



Ecosistemas 25(3): 70-79

existencia de una relacion positiva entre la riqueza de especies y
la produccion de madera en bosques mediterraneos fue confirmada
posteriormente utilizando los datos de muestreos consecutivos del
Inventario Forestal Nacional (IFN 2 vs. IFN 3), también para Cata-
lufa (Vila et al. 2007).

En lo que respecta a estudios mas puramente dendroecologi-
cos, una limitacion importante tiene que ver con las diferencias
entre especies en la facilidad de identificar y analizar sus anillos de
crecimiento. De las especies forestales principales muestreadas
(Tabla 1) se dispone de series de crecimiento anual fiables y es-
pacialmente representativas para todas las especies excepto la en-
cinay el alcornoque. Otro aspecto importante a tener en cuenta es
que el muestreo del IEFC no seleccionaba arboles aislados mas o
menos libres de competencia, como es habitual en dendrocronolo-
gia, si no que se realizaba al azar entre arboles representativos de
cada clase diametral de la (o las) especie dominante en cada par-
cela. Este hecho dificulta la separacion de los efectos climaticos en
el crecimiento de los relacionados con cambios en la estructura fo-
restal, pero en contrapartida permite describir de una manera es-
tadisticamente representativa y robusta los patrones de crecimiento
de las especies muestreadas y su variacion espacial (ver Gomez-
Aparicio et al. 2011 para una aproximacion similar basada en datos
de inventario).

De momento los estudios dendroecoldgicos con los datos del
IEFC se han centrado en una sola especie, el pino albar (P. sylves-
tris), dada su abundancia en Catalufia (se muestrearon cuatro o
mas cores en 393 parcelas) y la amplitud geogréfica y climatica de
su distribucion, lo cual aporta riqueza al analisis de los patrones es-
paciales. En un primer estudio se evidencio6 que el crecimiento ra-
dial del pino albar responde a la interaccién de la temperatura con
la disponibilidad de agua, y que esta interaccion es distinta en fun-
cion de la zona climatica donde se hallan las poblaciones (Marti-
nez-Vilalta et al. 2008). Mientras que en regiones humedas la
relacion entre la temperatura y el crecimiento es positiva en afos
humedos y negativa en afos secos, en zonas mas secas los afios
calidos siempre resultan en una reduccién del crecimiento, inde-
pendientemente de la disponibilidad hidrica. Asi mismo, este tra-
bajo mostr6 que la tendencia a mayores crecimientos observada
durante la mayor parte del siglo XX se revierte a partir de los afios
1970, coincidiendo con una reduccion progresiva en la disponibili-
dad hidrica. En un segundo trabajo se profundiz6 en los determi-
nantes del crecimiento radial del pino albar a nivel de individuo y
parcela, haciendo especial hincapié en la respuesta del crecimiento
a la sequia ocurrida en 1985-1986 (Martinez-Vilalta et al. 2012).
Los resultados mostraron que esta respuesta dependia mas de las
caracteristicas individuales de los arboles, como de su edad y cre-
cimiento previo, y en menor medida de caracteristicas de las par-
celas, que de las condiciones climaticas locales. La sequia indujo
mayores reducciones en el crecimiento de los arboles mas vigoro-
S0s, aunque éstos mantuvieron crecimientos mayores que el resto
de arboles tanto durante como después de la sequia. Los arboles
mas viejos presentaron menor capacidad de volver a las tasas de
crecimiento que tenian antes de la sequia (menor resiliencia). A
nivel de parcela, los efectos de la sequia fueron mayores donde las
areas basales y las riquezas eran elevadas, enfatizando la impor-
tancia de la competencia por los recursos.

Relaciones estequiométricas en el contenido de nutrientes en
hojas a lo largo de gradientes ambientes

El analisis de los principales nutrientes en las cuatro fracciones
aéreas de los arboles para una de cada cinco estaciones de mues-
treo ha permitido estudiar las relaciones estequiométricas de los
nutrientes por especie y por grupos funcionales y relacionarla con
el clima y la estructura y funcion de los ecosistemas. En concreto,
en los bosques de Catalufia, se ha visto que la concentracién foliar
de nutrientes aumenta y la relacion C:nutrientes disminuye de sur
a norte. Este gradiente va en paralelo a un aumento de la precipi-
tacion anual y una disminucion de la temperatura media anual,
como se espera en un clima mediterraneo, donde la disponibilidad
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de agua es el factor mas limitante para la absorcion de nutrientes
(Sardans et al. 2011). Estos resultados son consistentes con la hi-
poétesis segun la cual una mayor disponibilidad de agua, que influye
en la productividad, se relaciona con una baja relacion N:P. Los re-
sultados obtenidos también estan en consonancia con la hipotesis
segun la cual los suelos mas antiguos son suelos mas pobres en
fésforo que los suelos formados mas recientemente (Walker y
Syers 1976), como los de los Pirineos situados al norte. Pero otros
factores tales como las propiedades quimicas del suelo y la roca
madre, la filogenia y diferentes origenes histdricos de los bosques
también tienen sus efectos. Por ultimo, factores antropogénicos
como la contaminacion pueden llegar a ser mas importantes que
los anteriormente mencionados (Nikula et al. 2010), especialmente
en los bosques cercanos a zonas industriales.

En Sardans et al. (2012) se estudiaron las relaciones estequio-
meétricas del K, ya que es un elemento clave para el ajuste osmotico
de las células de la planta, el control estomatico y la eficiencia en
el uso del agua (Egilla et al. 2005). Los resultados muestran que la
estequiometria del K esta fuertemente correlacionada con la dispo-
nibilidad de agua, puesto que la absorcion de K esta mas determi-
nada por la disponibilidad de agua que la absorcion de Ny P.
Diferencias estequiométricas que implican al K estan relacionadas
con la respuesta de la planta a la sequia y con el crecimiento. Por
lo tanto el K juega un papel clave, junto con N y P, en la respuesta
de las plantas a gradientes climaticos y mejora el crecimiento y la
adaptacion al estrés hidrico a lo largo de gradientes espaciales y
temporales (estaciones).

Finalmente, en Sardans y Pefiuelas (2015) se mostré que con
el paso del tiempo en los bosques catalanes se acumula mas P
que N en la biomasa aérea. Esto es principalmente debido a la
mayor capacidad de la madera para almacenar P, una diferencia
que se acentua al aumentar la biomasa aérea. Por otra parte, se
mostré que las especies de crecimiento lento tienen una mayor ca-
pacidad para almacenar P en la biomasa aérea que las especies
pioneras y de crecimiento rapido. Estos resultados sugieren que en
los ecosistemas donde el P es el elemento mas limitante, los arbo-
les tienden a almacenar mas P que otros elementos al aumentar
de tamafio y que este proceso es mas evidente en las especies
mas longevas, de crecimiento lento y de estadios avanzados de la
sucesion. El P se almacena principalmente en la madera, minimi-
zando al maximo las pérdidas y reduciendo asi su disponibilidad
para los competidores.

Hacia una biogeografia funcional: potencialidades
y retos

La disponibilidad creciente de grandes bases de datos de rasgos
funcionales permite pensar en una biogeografia funcional que in-
corpore la diversidad de rasgos funcionales y su variacion a lo largo
de gradientes ambientales a la biogeografia clasica, basada en el
concepto de especie (Swenson y Weiser 2010; Violle et al. 2014).
Esta nueva disciplina deberia mejorar nuestra capacidad para des-
cribir y mapear las variaciones espaciales en la diversidad funcional
de las comunidades bidticas, comprender los procesos que deter-
minan y mantienen dicha diversidad, y predecir las respuestas de
los ecosistemas a cambios ambientales (e.g., Hawkins et al. 2014).
Evidentemente no se trata de abandonar el concepto de especie en
este tipo de estudios, si no de enriquecerlo en por lo menos dos as-
pectos importantes. En primer lugar, el hecho obvio de que no todas
las especies son funcionalmente equivalentes ni contribuyen igual-
mente a la diversidad funcional. En segundo lugar, que tampoco los
individuos ni las poblaciones de una especie son funcionalmente
equivalentes ni contribuyen de igual modo a la diversidad funcional.
La estructura de la variabilidad espacial de los rasgos funcionales
es compleja y jerarquica, y la contribucion de la variabilidad intra-
especifica no puede ignorarse, por lo menos a escalas espaciales
relativamente pequefas (Albert et al. 2011). En este segundo as-
pecto, la contribucion de bases de datos espacialmente distribuidas,
como la del IEFC, es especialmente prometedora. Sin embargo, una
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limitacion importante del IEFC en este sentido es que no incluye in-
formacion edafica, a diferencia de otros grandes inventarios fores-
tales (e.g., el FIA en Estados Unidos, http://www.fia.fs.fed.us/ o el
INFyS en Méjico, http://www.cnf.gob.mx:8090/snif/portal/infys).

Un reto importante a la hora de utilizar las grandes bases de
datos de rasgos funcionales existentes es que éstas son necesa-
riamente incompletas y con datos muy dispersos (no se midieron
la mayor parte de combinaciones de rasgos y casos). En estas si-
tuaciones, la aplicacion de los métodos clasicos para tratar con
datos faltantes (e.g., la eliminacién de los casos incompletos) re-
sulta en enormes pérdidas de informacion. Por ejemplo, en el caso
del IEFC y si tomamos en consideracion los cuatro rasgos mas uti-
lizados (altura maxima de los arboles, densidad de la madera,
masa por unidad de superficie foliar, y concentracion de N en las
hojas), el numero de parcelas donde fueron medidos todos ellos
es de 690, apenas un 13% del total de parcelas para las que se
dispone de medidas de por lo menos dos de los rasgos anteriores
(R. Poyatos, datos no publicados). ¢ Cual es la mejor manera de
‘rellenar’ la base de datos del IEFC aprovechando al maximo la in-
formacién disponible? Estadisticamente, se trata de un problema
de imputacién de datos faltantes. Existe un interés creciente en
estas metodologias en el ambito de la ecologia funcional, aunque
hasta ahora el énfasis se ha puesto en la imputacion de valores a
nivel de especie aprovechando la informacion filogenética (Swen-
son 2014; Schrodt et al. 2015), mas que en el componente geo-
grafico (nivel de parcela). Actualmente se esta trabajando en la
imputacion de datos faltantes de la base de datos del IEFC utili-
zando metodologias tipo MICE (Penone et al. 2014), las cuales
permiten mantener la estructura de covarianzas de los datos ori-
ginales (es decir, las relaciones entre rasgos funcionales). El ob-
jetivo final es disponer de una base de datos ‘completa’ y verosimil
que se pueda utilizar para mapear la variabilidad espacial de los
rasgos funcionales y para parametrizar modelos dinamicos que
permitan proyectar el funcionamiento de los bosques bajo distintos
escenarios climaticos.
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