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Resumen

Numerosos estudios destacan el papel de las masas mixtas vs. monoespecíficas en 
el suministro de servicios ecosistémicos (SE). Sin embargo, se sabe poco sobre las 
mezclas de especies del mismo género. Nuestra hipótesis es que los pinares mixtos 
son más eficientes que los monoespecíficos en la provisión de SE.

En seis tripletes en la Sierra de la Demanda, se cuantificó el efecto de mezclar pino 
resinero y albar; cada triplete constaba de una parcela monoespecífica de cada 
especie y una mixta. Se analizó el estrato arbóreo, a escala de rodal (radio 15m) y 
de  vecindario  (radio  4m);  el  suelo  en  profundidad  (una  calicata/parcela  hasta 
~50cm)  y  en  superficie  (10  muestras/parcela  hasta  5cm);  y  el  sotobosque  (10 
inventarios/parcela), incluyendo la regeneración.

Los  pinares  mixtos  demostraron  ser  más  eficientes  que  los  monoespecíficos 
suministrando  SE,  como:  a)  conservación  de  biodiversidad:  mayor  riqueza  del 
sotobosque y regeneración de  Pinus y  Quercus;  b) secuestro de carbono edáfico, 
con  mayor  stock  de  carbono  en  el  suelo  subsuperficial  y  materia  orgánica 
superficial de mejor calidad; c) fertilidad edáfica: con mayores concentraciones de 
cationes de cambio en suelo subsuperficial; y d) producción, con mayor área basal 
a  pequeña  escala  espacial  debido  a  la  complementariedad  de  uso  de  recursos 
edáficos.
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1. Introducción

En  muchas  regiones  del  mundo,  la  gestión  de  las  masas  mixtas  se  está 
posicionando  como  una  opción  ventajosa  sobre  las  monoespecíficas,  dada  su 
mayor  eficiencia  en  el  suministro  de  servicios  ecosistémicos  (SE),  pues  ya  son 
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muchos los trabajos que nos ayudan a mejorar la comprensión de los mecanismos 
intrínsecos y la dinámica de las masas mixtas (PRETZSCH et al. 2021). La mayoría 
de  estos  trabajos  se  centran  en  los  efectos  positivos  de  la  mezcla  de  especies 
forestales con rasgos contrastados (i.e. frondosas-coníferas; ; BRAVO-OVIEDO et al. 
2014; PRETZSCH et al.  2016) sobre SE de provisión (i.e.,  madera).  Pero aún son 
pocos los trabajos sobre el efecto de la mezcla de especies del mismo género (pero 
ver ; FORRESTER et al., 2006, ; RIOFRÍO et al., 2017; SPASIĆ et al., 2021) y, menos  
aún, los que abordan el estudio de otros SE diferentes a los de provisión (pero ver 
LÓPEZ-MARCOS et al. 2018, 2019, 2020, 2021, 2024), como son la conservación de la 
biodiversidad o el secuestro de carbono

Se atribuye a las masas mixtas una amplia gama de beneficios sobre las masas 
monoespecíficas, como la conservación de la biodiversidad ( FELTON et al. 2010; 
CAVARD et al. 2011; LÓPEZ-MARCOS et al. 2019, 2020), incluyendo la regeneración 
forestal  (CARNEVALE & MONTAGNINI  2002;  LÖF et  al.  2018);  la  mejora  de  las 
condiciones edáficas (BRANDTBERG et al. 2000; DAVIDSON et al. 1998), incluyendo 
la  captura  de  carbono  (ANDIVIA  et  al.  2016;  LÓPEZ-MARCOS  et  al.  2018),  la 
fertilidad (LÓPEZ-MARCOS et al. 2019) o las características de la materia orgánica 
(GETINO-ÁLVAREZ et  al.  2023;  LÓPEZ-MARCOS et  al.  2024);  y  el  aumento de la 
productividad (FORRESTER et al.,  2018; GAMFELDT et al.  2013; PRETZSCH et al. 
2010; TOÏGO et al. 2015).

En  este  contexto,  conocer  el  efecto  de  los  pinares  mixtos  y  monoespecíficos 
mediterráneos de pino albar (Pinus sylvestris L.) y pino resinero (Pinus pinaster 
Ait.), en el suministro de SE, puede ayudar a mejorar nuestra comprensión sobre 
los  mecanismos  y  dinámicas  que  promueven  estos  beneficios  para  proponer 
recomendaciones  de  gestión.  Estas  recomendaciones  podrían  mejorar  el 
suministro SE de buena parte de las masas forestales de nuestro país,  pues los 
pinos resinero y albar son dos de las principales especies forestales de España que 
crecen tanto en rodales mixtos como monoespecíficos, ya sea de forma natural o 
como resultado de la selección de especies para la forestación (SERRADA et  al. 
2008).

2. Objetivos

Nuestra hipótesis es que las masas mixtas de pino resinero y pino albar son más 
eficientes  que  las  masas  monoespecíficas  suministrando  SE.  Por  ello,  nuestro 
objetivo  es  evaluar  tanto  en  masas  mixtas  como  en  monoespecíficas  diversos 
servicios  ecosistémicos  como:  a)  la  conservación  de  la  biodiversidad,  b)  el 
secuestro de carbono edáfico, c) la fertilidad del suelo y d) la producción forestal.

3. Metodología

3.1.  Área de estudio y diseño experimental

El lugar elegido para testar nuestra hipótesis fue la “Sierra de la Demanda” (entre 
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Burgos y Soria;  41°47'35''N y 41°53'41''N de latitud y 2°56'12''W y 3°20'46"W de 
longitud). Además de encontrar en ella ambas especies, de manera monoespecífica 
y mixta (RIOFRÍO, 2018), en diferentes localizaciones describiendo un eje este-oeste 
de 33 km y un eje norte-sur de 18 km (Figura 1), es una zona donde hay una fuerte  
vinculación de la población local hacia el sector forestal. Por ello, la evaluación de 
otros SE,  además de los  de provisión,  podía ayudar a potenciar el  valor de los 
pinares mixtos mediterráneos aquí ubicados.

El  ensayo  contó  con  6  tripletes  y  cada  triplete  contaba  de  dos  parcelas 
monoespecíficas de pino albar (PS) o pino resinero (PP) y una parcela mixta (MM) 
de  ambas  especies  (18  parcelas  =  6  tripletes  x  3  tipos  de  parcelas,  ;  Figura  1)  
ubicadas  a  menos  de  1  km  entre  sí  (Figura  1),  de  modo  que  las  condiciones 
ambientales fueran homogéneas dentro del triplete. Las parcelas eran circulares 
de 15 m de radio, siendo la composición de especies del estrato arbóreo el principal 
factor  variable.  El  porcentaje  del  área  basal  de  las  especies  dominantes  en las 
parcelas monoespecíficas fue mayor delal 95% para pino resinero y delal 83% para 
pino albar, y el porcentaje del área basal de ambas especies en las parcelas mixtas 
varió del 33 al 67%. Aunque la zona ha sido gestionada mediante raleos selectivos, 
beneficiando  al  pino  albar,  los  rodales  no  sufrieron  daños  ni  intervención 
silvícolas en los diez años previos al estudio, el cual fue realizado en 2016. La edad 
de las parcelas seleccionadas osciló entre 44 y 151 años, la densidad varía entre 
509 y 1429 árboles ha-1,  el  área basal  entre 33,3 y 70,30 y m2 ha-1 y la altura 
dominante entre 15,60 y 25,04 m (LÓPEZ-MARCOS et al. 2021b).

Figura 1. (a) Localización de los tripletes en la 'Sierra de la Demanda' (círculos rojos: 
parcelas puras de pino albar, PS; círculos amarillos: parcelas puras de pino resinero, 
PP; círculos azules: parcelas mixtas de ambas especies de pinos, MM); b) esquema de 

un triplete (Modificado de LÓPEZ-MARCOS 2020).

Se  trató  de  que  las  condiciones  fuesen  lo  más  homogéneas  posible,  así  los 
materiales parentales geológicos fueron areniscas y margas de la era Mesozoica 
(IGME 2015), los suelos Inceptisoles con un régimen de humedad del suelo xérico y 
un régimen de temperatura mésico (clasificados como Dystroxerept Typic o Typic 
Humixerept;  sensu  SOIL  SURVEY  STAFF  2022)  y  el  clima  Templado  según  la 
clasificación de KÖPPEN (1936) para la Península Ibérica. Sin embargo, existían 
algunas variaciones en las condiciones de altitud (1093-1277 m s.n.m.), pendiente 
(0,9-20  %),  textura  del  suelo  (predominantemente  arenosa,  aunque  con 
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variaciones),  pH  (ácido-muy  ácido),  temperatura  media  anual  (8,0  -9,8  °C)  y 
precipitación anual (684-833 mm; ver LÓPEZ-MARCOS et al. 2021b). La vegetación 
natural que rodeaba en el pasado la zona de estudio fueron melojares (Quercus 
pyrenaica  Willd.),  sabinares  (Juniperus  thurifera L.)  o  enebrales  (Juniperus 
oxycedrus L.; ver RIVAS-MARTÍNEZ 2011).

3.2.  Muestreo, análisis de laboratorio y cálculos

En cada parcela, se estudiaron tres grandes compartimentos del ecosistema: 1) el 
suelo,  analizando  variables  fisicoquímicas,  de  dos  maneras,  a)  de  manera 
superficial, con diez muestras distribuidas de manera aleatoria en cada parcela, 
recolectando la hojarasca y el suelo superficial (5 cm), y b) en profundidad, con 
una calicata por parcela de al menos 50 cm de profundidad, donde se analizaron 
variables fisicoquímicas de los horizontes orgánico y minerales, 2) el sotobosque, 
con diez inventarios de 1 x 1 m por parcela ubicados de manera aleatoria, donde se 
estimó a) la cobertura y riqueza de especies, y b) la regeneración forestal; y 3) el 
estrato arbóreo, evaluando densidad y área basal total, a dos escalas espaciales, a) 
a escala de vecindario, con diez inventarios 4 m de radio por parcela ubicados de 
manera aleatoria, y b) a nivel de rodal analizando todos los pies de cada parcela 
(15 m de radio).

En  los  análisis  del  suelo  superficial  se  recolectó  la  hojarasca,  utilizando  un 
cuadrado de muestreo de 25 x 25 cm, que se secó a 60 °C durante 48 horas,  y  
finalmente  se  pesó  (±  0,01  g)  para  determinar  su  biomasa  (FFB).  También  se 
recolectó  una  muestra  de  suelo  superficial  no  alterado,  utilizando  cilindros  de 
acero (251,3 cm3; 5 cm profundidad) para preservar su estructura original, que se 
secó a 105 °C durante 24 h y se pesó (± 0,001 g) para calcular la densidad aparente  
(bD). Después, este suelo se tamizó (2 mm) para calcular el porcentaje en peso de la 
fracción gruesa (> 2 mm; piedras) y fina (< 2 mm; %EF), y se analizó el carbono 
orgánico  total  (TOC)  y  el  nitrógeno  total  (TN)  por  combustión  seca  con  un 
analizador elemental LECO-CHN 2000. Por último, se calculó la relación carbono / 
nitrógeno (C/N = TOC / TN) y las reservas superficiales de carbono (Cstock = TOC x 
bD  x·%EF  x  T,  donde  T:  espesor;  el  espesor  fue  en  todos  los  casos  5  cm  de 
profundidad).

Los  análisis  del  suelo  en  profundidad  incluyeron  el  análisis  de  los  horizontes 
orgánico y minerales hasta 50 cm de profundidad,  tomando en cada horizonte 
mineral  dos  muestras  inalteradas,  con  un  cilindro  de  acero  (98,18  cm3)  para 
mantener  su  estructura  original,  y  una  muestra  alterada  (aprox.  2,5  kg).  Las 
muestras inalteradas se secaron a 105 °C durante 24 h para calcular la densidad 
aparente  (bD)  y  las  muestras  alteradas  se  secaron  al  aire  para  después  ser 
tamizadas (2  mm) antes  de realizar los  análisis  físicos  y  químicos.  Los  análisis 
físicos incluyeron: el porcentaje elementos gruesos (>2 mm; piedras) y tierra fina 
(<2  mm;  EF),  la  textura  por  el  método  de  la  pipeta  (MAPA  1994)  y  posterior 
determinación de los  porcentajes  de arena,  limo y arcilla,  y  el  agua disponible 
(AW) como la diferencia entre el contenido de agua a capacidad de campo y el 
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punto  de  marchitez  permanente  (MAPA  1994).  Los  parámetros  químicos 
incluyeron: cationes intercambiables (Ca+2, Mg+2, K+, Na+) extraídos con acetato 
de  amonio  1  M  a  pH  =  7  (SCHOLLENBERGER  &  SIMON  1945)  y  determinados 
utilizando un espectrómetro de absorción/emisión atómica,  el  carbono orgánico 
total (TOC) y nitrógeno total (TN) por combustión seca con analizador elemental 
LECO-CHN 2000, carbono fácilmente oxidable (oxC) por el método de oxidación de 
dicromato de potasio de WALKLEY (1947) y fósforo disponible (avP) por el método 
de Olsen (OLSEN & SOMMERS 1982). Posteriormente, toda la información de los 
análisis químicos y físicos del suelo de los horizontes minerales se convirtió por 
profundidades (cada 10 cm; ver LÓPEZ-MARCOS et  al.  2018) y se estimaron las 
reservas de cationes (Ca+2stock, Mg+2stock, K+stock, Na+stock; Stock de Suma de 
Bases),  nitrógeno  total  (Nstock),  carbono  orgánico  total  (Cstock)  y  oxidable 
(Coxstock),  fósforo  asimilable  (avPstock)  y  la  capacidad  de  retención  de  agua 
(WRC)  del  perfil  hasta  50  cm  de  profundidad  (LÓPEZ-MARCOS et  al.  2019).  Se 
utilizó un cuadrado de 25 x 25 cm para recolectar el horizonte orgánico de las 
calicatas (hojarasca),  retirando previamente materiales  leñosos de gran tamaño 
(ANDIVIA et al. 2016). Esta hojarasca (FF) se separó en tres fracciones, según su 
estado de descomposición [VAN DELFT et al. 2006: fresca (FsL), fragmentada (FgL) 
y  humificada  (HmL)],  que  se  secaron  por  separado  a  60°C  durante  48  h  para 
posteriormente pesarse (± 0,01 g) y determinar la cantidad de biomasa de cada 
fracción por hectárea (BFsL,  BFgL,  BHmL; LÓPEZ-MARCOS et  al.  2018).  Con un 
analizador  elemental  LECO-CHN  2000  se  determinaron  las  concentraciones  de 
carbono orgánico total (TOC) y nitrógeno total (TN) de cada fracción, para después 
calcular  su  ratio  C/N  y  las  reservas  de  carbono  (Cstock  FsL,  CstockFgL, 
CstockHmL;ver LÓPEZ-MARCOS et al. 2018).

Los  inventarios  de  vegetación  del  sotobosque  se  realizaron  por  el  mismo 
observador, en junio de 2016, para identificar el mayor número de especies, como 
ya  han propuesto  otros  autores  (MARTÍNEZ-RUIZ  &  FERNÁNDEZ-SANTOS 2005; 
ALDAY et  al.  2010).  Se  estimó la  cobertura  en  proyección vertical  (%)  de  cada 
especie  del  sotobosque,  incluida  la  regeneración  forestal  y  los  briófitos.  La 
nomenclatura de especies de plantas vasculares siguió a TUTIN et al. (1964-1980) y 
la nomenclatura de las briófitas a CROSBY et al. (1989-1992). Después, la cobertura 
por  especies  fue  codificada  en  las  formas  de  vida  de  RAUNKIAER  (1934),  de 
acuerdo con AIZPIRU et  al.  (2007),  y se calculó la riqueza de especies,  como el 
número total de especies por parcela (incluida la regeneración forestal; COLWELL, 
2009).  Los inventarios de regeneración incluyeron la estimación del número de 
individuos de las principales especies de árboles (Pinus sylvestris, P. pinaster,  Q. 
pyrenaica y Q. faginea Lam). Dado que no se registró la presencia de regeneración 
antigua, probablemente por la gestión, no se encontraron árboles subordinados y 
sólo  se  pudo  distinguir  dos  capas  de  vegetación  (estrato  arbóreo  20m,  y≥  
sotobosque 1 m).≤

Para el análisis del estrato arbóreo, se midieron a escala de rodal (15 m radio) y de 
vecindario (4 m radio como RODRÍGUEZ-CALCERRADA et al., 2011) todos los pies 
con un DAP > 7,5 cm, para calcular la densidad (N: pies ha-1) y el área basal (m2 
ha-1) por especie (GPS: área basal de P. sylvestris; GPP: área basal de P. pinaster) y 
total (GT) y se midió la distancia punto-individuo (Dpi: distancia desde un punto 
aleatorio  hasta  el  árbol  más  cercano)  y  la  distancia  individuo-individuo  (Dii: 
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distancia desde ese árbol a su vecino más próximo) teniendo en cuenta la especie a 
la que pertenecían (P. sylvestris o P. pinaster) o independientemente de la especie 
(P. sylvestris + P. pinaster).

3.3.  Análisis estadísticos

Todos los análisis estadísticos se realizaron en R (versión 3.3.3; R DEVELOPMENT 
CORE TEAM 2016) tras excluir de todos los análisis una parcela monoespecífica de 
pino albar se excluyó de todos los análisis porque era la única que presentaba 
condiciones ácuicas (ver SOIL-SURVEY-STAFF 2022; LÓPEZ-MARCOS et al. 2018).

Se utilizó un análisis de redundancia (RDA) para ordenar las parcelas en función 
de las formas de vida de Raunkiær y el área basal de ambas especies de pinos (DAP 
> 7,5 cm). Sobre esta ordenación se aplicó la función "envfit" del paquete vegan 
(versión 2.3-5; Oksanen 2016) para determinar si las variables analizadas para el 
conjunto  del  perfil  edáfico  (Ca+2stock,  Mg+2stock,  K+stock,  Na+stock,  Nstock, 
Cstock, Coxstock, avPstock y WRC) tenían un efecto en la comunidad vegetal. La 
respuesta de la riqueza de especies del sotobosque se modelizó a lo largo del eje 
RDA1 con modelos de HOF (HUISMAN et al. 1993) del paquete eHOF (versión 3.2. 2; 
JANSEN  &  OKSANEN  2013),  utilizando  el  criterio  de  información  de  Akaike 
(AKAIKE, 1973) para seleccionar el modelo más apropiado (JOHNSON & OMLAND, 
2004).

Se realizó un análisis de correspondencias tipo DCA (Detrended Correspondence 
Analysis), utilizando el paquete vegan, para ordenar las parcelas por la cobertura 
de  las  especies  del  sotobosque  y,  sobre  dicha  ordenación,  se  aplicó  la  función 
"envfit" para conocer si las características del estrato arbóreo (edad, densidad, área 
basal  total  y  porcentaje  de área basal  de cada especie  del  estrato)  ayudaban a 
determinar esta ordenación. Después, con modelos de HOF (HUISMAN et al. 1993) 
y utilizando el criterio de información de Akaike (AKAIKE 1973) para seleccionar el 
modelo más apropiado (JOHNSON & OMLAND, 2004), se modelizó la respuesta de 
la regeneración de todas las especies forestales encontradas (densidad: individuos 
m-2),  de  la  riqueza  total  de  especies  y  de  la  cobertura  de  cada  especie  del 
sotobosque, y se calculó la amplitud de nicho de nicho y el óptimo ecológico de 
estas últimas (LAWESSON & OKSANEN, 2002).

Se  analizó  el  efecto  del  tipo  de  masa  sobre  el  TOC,  Cstock  y  los  cationes 
intercambiables (Na+, K+, Ca+2, Mg+2 y suma de bases) a cuatro profundidades (0-
10 cm, 10-20 cm, 20-30 cm y 30-40 cm), utilizando el paquete LME4 (BATES et al.  
2015)  para  los  modelos  lineales  mixtos  (LMM)  con  el  método  de  máxima 
verosimilitud restringida (REML; RICHARDS 2005). Se testó el efecto aleatorio del 
triplete (modelo nulo) con el efecto fijo del tipo de masa y el contenido de arena 
(modelo alternativo). Se aplico un ANOVA para elegir el modelo adecuado usando 
el criterio de información de Akaike (AKAIKE 1973).
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Se  aplicó  un  análisis  de  componentes  principales  (ACP)  a  los  datos  de  suelo 
superficial  (TOC,  C/N,  bD,  Cstock  y  FBB)  y,  sobre  los  ejes  de  este  análisis,  se 
proyectaron los óptimos y amplitud de nicho de la cobertura de cada una de las 
especies del sotobosque, de la riqueza de especies del sotobosque y del área basal 
de cada especie del estrato arbóreo del muestreo a escala de vecindario (4 m radio; 
LAWESSON & OKSANEN 2002).

Se evaluó, con modelos lineales mixtos (LMM; PINHEIRO & BATES 2000) y usando 
el  método  de  máxima  verosimilitud  restringida  (REML;  RICHARDS  2005),  las 
diferencias  de  área  basal  total  y  densidad  total  entre  los  tres  tipos  de  masas 
forestales para testar la producción a dos escalas espaciales: vecindario y rodal. 
Para tratar de comprender estas diferencias, se compararon las distancias punto-
individuo  (Dpi)  e  individuo-individuo  (Dii)  mediante  modelos  lineales  mixtos 
(LMM;  PINHEIRO  &  BATES  2000)  usando  el  método  de  máxima  verosimilitud 
restringida (REML; RICHARDS 2005),  y se calculó la amplitud de nicho del área 
basal de cada especies pino en relación a la capacidad de retención de agua y el 
stock de suma de bases para el perfil completo del suelo (0-50 cm profundidad), 
identificando también su óptimo ecológico (LAWESSON & OKSANEN 2002).

4. Resultados y discusión

4.1.  Evaluación de la conservación de la biodiversidad

Las  masas  mixtas  presentan  mayor  riqueza  de  especies  del  sotobosque  de  lo 
esperado  dadas  las  condiciones  ambientales  (Figura  2).  De  hecho,  cuando 
estudiamos la diversidad del sotobosque en relación con las condiciones edáficas, 
encontramos que las masas mixtas presentan un valor de riqueza de especies del 
sotobosque superior al esperado dadas las condiciones capacidad de retención de 
agua del perfil del suelo. Estudiamos la ordenación de las parcelas en función de su 
composición de formas de vida de Raunkiær y la proporción de especies del estrato 
arbóreo, y sobre ésta, observamos la respuesta de la capacidad de retención de 
agua hasta 50 cm de profundidad y de la riqueza de especies del sotobosque. Se vio 
que la  capacidad de retención de agua fue mayor en las  masas de pino albar, 
menor en las de pino resinero e intermedia en las masas mixtas, coincidiendo con 
el carácter más xerófilo del pino resinero y más mesófilo del pino albar (BRAVO-
OVIEDO & MONTERO 2008). También se encontró que en las masas de pino albar 
dominan los pterófitos y fanerófitos, en las masas de pino resinero dominan los 
caméfitos  y  en  las  masas  mixtas  dominan  los  hemicriptófitos  y  caméfitos.  Así, 
relacionamos esta segregación de formasd de vida en función de sus estrategias 
para pasar una etapa desfavorable en su ciclo anual (RIVAS-MARTÍNEZ et al. 2002),  
que en sistemas mediterráneos puede ser la sequía estival (LÓPEZ-MARCOS et al. 
2019). Además, encontramos que la riqueza de especies del sotobosque alcanza la 
misma tasa en las masas mixtas que en las de pino albar, estando las primeras en 
peores condiciones ambientales, pues presentan menor capacidad de retención de 
agua.  Esto  confiere  una  ventaja  competitiva  a  las  masas  mixtas  sobre  las 
monoespecíficas,  pues  son  capaces  de  mantener  alta  riqueza  de  especies  del 
sotobosque en condiciones de mayor estrés hídrico, lo cual resulta muy interesante 
en el actual escenario de cambio climático (LÓPEZ-MARCOS et al. 2019).
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Figura 2. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso de la mejora de la riqueza de especies del 

sotobosque. Modificado de LÓPEZ-MARCOS et al. (2019)

Las  masas  mixtas  presentan,  además  de  la  regeneración  de  los  dos  pinos,  la 
regeneración  de  los  robles  nativos  próximos  (Figura  3).  Se  observó  que  la 
ordenación de especies del sotobosque y la regeneración forestal sólo respondió a 
la proporción de ambas especies de pinos (porcentaje de área basal cada especie 
del estrato, MESTRE et al. 2017) y no a ninguna de las otras características de las 
masas forestales (i.e., edad, densidad, área basal total), encontrándose un cambio 
gradual de especies del sotobosque a lo largo del gradiente de proporción de pinos, 
puesto las  especies  dominantes  del  estrato arbóreo ejercen un efecto sobre las 
subordinadas del sotobosque (GRIME 1998; ALI & YAN 2017).

Cuando se modelizó la regeneración forestal frente a la proporción de especies del 
estrato arbóreo, se observó mayor regeneración del árbol dominante en cada tipo 
de  masa:  Pinus  sylvestris en  las  masas  monoespecíficas  de  pino  albar  y  Pinus 
pinaster en las masas monoespecíficas de pino resinero y ambos, P. sylvestris y P, 
pinaster, en las masas mixtas, dada la relación entre la abundancia de especies del 
estrato arbóreo y el  reclutamiento de las plántulas de éstas (ALCÁNTARA et al. 
2019).  Sin embargo,  en las  masas mixtas,  Quercus pyrenaica fue la  especie que 
mostró  mayor  regeneración,  pues  ya  se  ha  descrito  que  las  masas  mixtas  son 
capaces  de  favorecen  la  regeneración  de  los  árboles  nativos  (CARNEVALE  & 
MONTAGNINI 2002), como es el roble melojo en nuestro caso.

Cuando se modelizó la riqueza de especies del sotobosque frente a la proporción 
de especies del  estrato arbóreo,  se  observó una tendencia similar  a  la  descrita 
anteriormente (Figuras 2 y 3), donde la riqueza de especies del sotobosque alcanza 
valores similares en las masas mixtas que en las de pino albar siendo menor en las 
masas de pino resinero (LÓPEZ-MARCOS et al. 2019).
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Figura 3. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso de la mejora de la regeneración forestal. 

Modificado de LÓPEZ-MARCOS et al. (2020)

Tras analizar la amplitud de nicho de las especies del sotobosque a lo largo del 
gradiente de proporción de especies del estrato arbóreo (Figura 3), se observó un 
cambio gradual de éstas, que también puede estar relacionado con el gradiente de 
agua en el suelo descrito anteriormente (LÓPEZ-MARCOS et al. 2019), pues especies 
de zonas húmedas y templadas como Pteridium aquilinum (Ptaq), Pinus sylvestris 
(Pisy) o Juniperus (Juox; RIVAS-MARTÍNEZ et al. 2002) dominan en las masas de 
pino albar donde la capacidad de retención de agua es mayor y especies de zonas 
mediterráneas bien drenadas,  como como Erica australis (Erau),  Arctostaphylos 
uva-ursi (Aruv), Pinus pinaster (Pipi), Calluna vulgaris (Cavu) y Cistus laurifolius 
(Cila;  HERRANZ-SANZ et  al.  2008)  dominan en las  masas  de  pino  resinero.  Sin 
embargo, en las masas mixtas presentan dominan especies como Erica arborea 
(Erar), Aira caryophyllea (Aica), Potentilla montana (Pomo) o Agrostis castellana 
(Agca) descritas como propias de los melojares Ibéricos (VELASCO-AGUIRRE 2014). 
Por ello, creemos que la regeneración del melojo puede estar relacionada con la 
presencia de estas especies en las masas mixtas con las que comparte nicho y éstas, 
a su vez, ayudan a mantener la riqueza del sotobosque al mismo nivel que en las 
masas  de pino albar  en peores  condiciones  ambientales  (LÓPEZ-MARCOS et  al. 
2020).
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4.2.  Evaluación del secuestro de carbono edáfico

Las  masas  mixtas  presentan  mayores  reservas  de  carbono  en  capas 
subsuperficiales del suelo (Figura 4). Las reservas de carbono del suelo hasta 40 cm 
de  profundidad  (Cstock)  fueron  mayores  en  las  masas  mixtas,  aunque  no  de 
manera  significativa.  Esto  puede  estar  relacionado  con  el  mayor  contenido  de 
carbono orgánico total en las capas subsuperficiales del suelo (10-30 cm), pues se 
describieron tendencias diferentes en diferentes profundidades del suelo, algo que 
relacionamos  con  el  tipo  de  tejido  que  se  está  descomponiendo  en  cada 
profundidad. En el suelo superficial (0-10 cm) el carbono orgánico total fue mayor 
en las en las masas de pino albar, menor en las de pino resinero e intermedio en 
las masas mixtas. Este patrón se relacionó con la ratio C/N de la hojarasca (LÓPEZ-
MARCOS et  al.  2018),  pues  cuanto mayor es  la  proporción de pino resinero,  la 
relación C/N de la hojarasca aumenta, debido a que el pino resinero presenta un 
follaje  más  esclerófilo  y,  por  lo  tanto,  mayor  relación  C/N  en  su  hojarasca 
(AUGUSTO et al. 2015). La mayor relación C/N de la hojarasca ya se ha relacionado 
con  la  menor  tasa  de  descomposición  de  ésta  (WANG  et  al.  2016)  y,  en 
consecuencia, se produce una menor entrada de carbono en el suelo. Sin embargo, 
en las capas subsuperficiales del suelo (10-30 cm) el carbono orgánico total fue más 
alto en las masas mixtas (LÓPEZ-MARCOS et al. 2018), lo que se relacionó con la 
mayor presencia de raíces finas a esta profundidad. Esto sugiere que en capas más 
profundas del suelo la entrada de carbono proviene de la descomposición de las 
raíces finas (ANDIVIA et al. 2016; DAWUD et al. 2016; SCHLEUß et al. 2014). Esta 
mayor presencia de raíces finas en profundidades subsuperficiales en las masas 
mixtas puede estar relacionado con una segregación de nicho (AHMED et al. 2016; 
DAWUD et al. 2016). Por último, dado que en estas capas más profundas del suelo 
se espera que el carbono esté más protegido de cualquier perturbación externa 
(i.e.,  incendios,  cambio  climático,  etc.)  las  masas  mixtas  tienen  una  ventaja 
competitiva frente a las monoespecíficas (LÓPEZ-MARCOS et al. 2018) a la hora de 
ser más eficientes reteniendo carbono en el suelo.
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Figura 4. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso de la mejora de las reservas de carbono 

en capas subsuperficiales. Modificado de LÓPEZ-MARCOS et al. (2018).

Las  masas  mixtas  presentan  mayor  calidad  de  la  materia  orgánica  del  suelo 
superficial respecto a la esperado, dado su composición del estrato arbóreo (Figura 
5). Cuando analizamos las propiedades de la materia orgánica del suelo superficial 
en relación con el estrato arbóreo y el sotobosque a escala de vecindario (LÓPEZ-
MARCOS et al. 2024), encontramos el mismo patrón que a escala de rodal para la 
cantidad de la materia orgánica del suelo superficial (TOC), siendo mayor en las 
masas de pino albar, menor en las de pino resinero e intermedio en las mixtas 
(LÓPEZ-MARCOS et al. 2024, 2018). Además, vimos que las masas mixtas presentan 
una mayor calidad de materia orgánica del suelo superficial (menor ratio C/N) que 
lo  esperado  dada  las  características  de  la  hojarasca  del  estrato  arbóreo  y  la 
proporción que ésta representa en cada tipo de masa. Ya se ha mencionado que el 
pino resinero presenta una hojarasca más recalcitrante (mayor ratio C/N) que el 
pino  albar  (HERRERO et  al.  2016;  LÓPEZ-MARCOS et  al.,  2018),  y  dado que las 
masas  mixtas  presentan  hojarasca  de  ambas  especies,  se  esperaba  un  valor 
intermedio de ratio C/N en las masas mixtas. Sin embargo, encontramos un valor 
de  ratio  C/N  en  las  masas  mixtas  similar  al  encontrado  en  las  masas 
monoespecíficas de pino albar y mayor al de las masas de pino resinero, por lo que 
se  puede  considerar  que  su  materia  orgánica  del  suelo  superficial  de  mayor 
calidad (LÓPEZ-MARCOS et al. 2024). Relacionamos esta mayor calidad de materia 
orgánica  del  suelo  superficial  (menor  ratio  C/N)  con  la  mayor  diversidad  de 
hojarasca que podría provenir de la mayor diversidad de especies del sotobosque 
encontrada en estas masas mixtas. Esta mayor diversidad podría estar influyendo 
en su tasa de descomposición y, por lo tanto, en su valor del ratio C/N (LÓPEZ-
MARCOS et al. 2024): la mayor diversidad de hojarasca en las masas mixtas estaría 
ofreciendo mayor diversidad de sustratos a los microorganismos para el proceso 
de  descomposición  de  la  materia  orgánica  (FONTAINE  et  al.  2003;  GETINO-
ÁLVAREZ et al. 2023; LÓPEZ-MARCOS et al. 2024; TIAN et al. 2023), lo que también 
puede impulsar mayor diversidad de la comunidad microbiana (LIU et al. 2022) e 
impulsar un “efecto priming” positivo, es decir, la aceleración en la mineralización 
de carbono y nitrógeno de la materia orgánica del suelo por un aumento en la 
actividad microbiana debido a la mayor disponibilidad de nutrientes de la materia 
orgánica (FONTAINE et al. 2003; GETINO-ÁLVAREZ et al. 2023).
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Figura 5. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso de la mejora de la calidad de materia 

orgánica del suelo superficial. Modificado de LÓPEZ-MARCOS et al. (2024).

4.3.  Evaluación de la fertilidad del suelo.

Las masas mixtas presentan más cationes de cambio en capas subsuperficiales del 
suelo debido al mayor espesor del primer horizonte (Figura 6). Cuando analizamos 
los cationes intercambiables a diferentes profundidades, se encontraron mayores 
concentraciones en las masas mixtas en capas subsuperficiales del suelo (LÓPEZ-
MARCOS et al. 2018). Ya se ha descrito que este mayor contenido de cationes está 
directamente relacionado con la materia orgánica encontrada en estas posiciones 
del suelo,  pues mejora la capacidad del suelo para retener nutrientes como los 
cationes intercambiables  (BELDIN et  al.  2007).  En nuestro caso se  comprobó la 
correlación  de  los  cationes  de  cambio  con  el  carbono  orgánico  total  (LÓPEZ-
MARCOS et al. 2018) y así, carbono y cationes siguen la misma tendencia en estas 
capas  subsuperficiales  del  suelo  (10-30  cm),  siendo mayores  sus  valores  en las 
masas  mixtas.  Creemos  que  esto  está  directamente  relacionado  con  el  mayor 
espesor del primer horizonte mineral en las masas mixtas (LÓPEZ-MARCOS et al. 
2018).
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Figura 6. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso de la mejora de la fertilidad en las capas 
subsuperficiales del suelo. Modificado de LÓPEZ-MARCOS et al. (2019).

4.4. Evaluación de la producción

Las  masas  mixtas  presentan mayor área basal  a  pequeña escala  debido  a  una 
complementariedad en el uso de los recursos del suelo (Figura 7).

Figura 7. Resumen gráfico donde se observa la ventaja competitiva de las masas 
mixtas sobre las monoespecíficas en el caso del sobre-rendiento a pequeña escala por 

una complementariedad en el uso de los recursos del suelo. Modificado de LÓPEZ-
MARCOS et al. (2021).
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Cuando analizamos el  área basal  y la densidad del  estrato arbóreo a escala de 
rodal y de vecindario, encontramos que las masas mixtas alcanzan un área basal 
mayor a la esperada (sobre-rendimiento), pero sólo a escala de vecindario, pues el 
patrón espacial  de la mezcla cambia con la escala (BRAVO-OVIEDO et al.  2014: 
mezcla más íntima a menor escala). RIOFRÍO et al. (2017b) proponen una mayor 
eficiencia en el uso del espacio para explicar este sobre-rendimiento, que nosotros 
apoyamos  al  haber  encontrado  una  menor  distancia  punto-individuo 
independiente de la especie en estas masas mixtas. De modo que, desde un punto 
aleatorio,  en  las  masas  mixtas  es  más  probable  que  en  las  monoespecíficas 
encontrarse con un árbol de cualquiera de las dos especies; es decir, en las masas 
mixtas, en el mismo espacio que para las monoespecíficas (4 m radio), caben más 
arboles  de  los  esperados.  Este  cambio  en  el  patrón  de  mezcla  puede  estar 
impulsando este sobre-rendimiento (mayor área basal), por un uso más eficiente 
de los recursos (PRETZSCH et al. 2012). En nuestro caso, esta idea estaría apoyada 
por  una  complementariedad  en  el  uso  de  los  recursos  del  suelo  en  las  masas 
mixtas (LÓPEZ-MARCOS et al. 2021): el pino albar muestra mayor probabilidad de 
ocurrencia en las posiciones con mayor capacidad de retención de agua y mayor 
stock de suma de bases del suelo, al contrario del pino resinero que aparece con 
mayor probabilidad en suelos con menor capacidad de retención de agua y menor 
stock de suma de bases.

5. Conclusiones

Las  masas  mixtas  de  pino  resinero  (Pinus  pinaster Aiton.)  y  pino  albar  (Pinus 
sylvestris L.) presentan una ventaja competitiva sobre las masas monoespecíficas 
en el suministro de numerosos servicios ecosistémicos, como la conservación de la 
biodiversidad,  el  secuestro  de  carbono  edáfico,  la  fertilidad  del  suelo  y  la 
producción forestal.
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