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Resumen

Los bosques mediterraneos desemperfian un papel fundamental en la provision de
multiples funciones y servicios ecosistémicos que estdn amenazados por el cambio
climatico. Este estudio examina como las diferencias en la identidad de las especies
arboreas (Pinus halepensis, Pinus pinaster, Quercus faginea y Quercus ilex) modulan
los efectos de la aridez en la multifuncionalidad de los bosques. Se analizaron 55
parcelas seleccionadas del Inventario Forestal Nacional de Espafia, evaluando 11
indicadores funcionales clave, que incluyen la productividad primaria,
regeneracion forestal, biodiversidad, descomposicién y reciclaje de nutrientes. Los
resultados muestran que los bosques dominados por Pinus experimentaron una
reduccion significativa en su multifuncionalidad con el aumento de la aridez,
mientras que los bosques de Quercus demostraron mayor estabilidad funcional
bajo condiciones aridas. La productividad primaria emergié como un factor crucial
en esta relacién, aunque su impacto no siempre fue sinérgico con otras funciones
del ecosistema. Ademads, la aridez provoc6 una disminucién de las asociaciones
funcionales positivas (sinergias) y un aumento de las compensaciones negativas
entre funciones ecosistémicas, especialmente en los bosques de Pinus. Estos
resultados subrayan la necesidad de estrategias de manejo diferenciadas para
enfrentar los desafios del cambio climatico.

Palabras clave: biodiversidad, biomasa, productividad, regeneracion, servicios
ecosistémicos

1. Introduccion

La multifuncionalidad de los ecosistemas comprende procesos interconectados
diversos que resultan en un amplio espectro de funciones y servicios que
contribuyen significativamente al bienestar humano (BYRNES ET AL., 2014;
ZAVALETA ET AL., 2010). En los bosques, estas funciones abarcan desde la
produccién de madera, la regeneracion forestal y la conservacién de la
biodiversidad hasta el reciclaje de nutrientes, estando vinculadas a servicios
esenciales como la captura de carbono, la regulacion climdtica, el control de plagas
o la provisién de hébitats (BROCKERHOFF ET AL., 2017; GADOW ET AL., 2021;
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MORI ET AL., 2017). Sin embargo, las presiones ambientales recientes, como el
cambio climdtico, representan desafios significativos tanto para la biodiversidad
(SHI ET AL., 2021) como para las capacidades de los bosques de mantener su
multifuncionalidad y provision de servicios (HU ET AL., 2021; HUANG ET AL., 2017;
MAESTRE ET AL., 2012).

Modelos tedricos sugieren que el aumento de la aridez podria conducir a una
reducciéon en la multifuncionalidad de los ecosistemmas (BERDUGO ET AL., 2022;
BOTTA ET AL., 2019). No obstante, la evidencia empirica que respalde esta relacion
es limitada en los bosques, donde su complejidad estructural inherente y el papel
crucial que juega la identidad de las especies dificultan establecer patrones claros
entre la aridez y la multifuncionalidad (BOLONI ET AL., 2021; CARMONA-YANEZ
ET AL., 2023). Comprender cémo los ecosistemas forestales responden a cambios
ambientales es esencial para mejorar nuestra capacidad de predecir su
funcionamiento futuro y los servicios que proveen (TRUMBORE ET AL., 2015). Esta
importancia es aun mayor en la region mediterrdnea, donde las condiciones
climéaticas unicas colocan a los bosques bajo un alto riesgo frente al cambio global
(PENUELAS ET AL., 2017).

La region mediterrdnea de la Peninsula Ibérica, caracterizada por temporadas
secas prolongadas, olas de calor y precipitaciones limitadas y fluctuantes, enfrenta
un riesgo significativo de desertificacion en los proximos afios (GIORGI Y
LIONELLO, 2008; IPCC, 2018). En tierras aridas, definidas por zonas de suelo
desnudo con vegetacion dispersa, la evidencia empirica emergente sugiere que la
relacion entre aridez y multifuncionalidad de los ecosistemas no sigue patrones
lineales, sino que puede presentar dinamicas abruptas. Por ejemplo, estudios
globales han demostrado cambios discontinuos en atributos funcionales y
estructurales de los ecosistemas, como la productividad y riqueza vegetal o el
carbono organico del suelo, cuando la aridez supera ciertos umbrales (BERDUGO
ET AL., 2020). Aunque estos patrones han sido observados en tierras dridas y
semidridas, en los bosques los efectos de la aridez se han evaluado principalmente
en funciones especificas, careciendo de un enfoque integrador que permita
comprender como afecta la aridez a la multifuncionalidad forestal en su conjunto.

Se ha demostrado que la aridez reduce funciones ecosistémicas clave como la
biomasa y la productividad forestal (HERRAIZ ET AL., 2023; SALAZAR ET AL., 2021;
ZHAO Y RUNNING, 2010). Tradicionalmente, se ha asumido que la mejora de la
productividad primaria beneficia automaticamente a otras funciones del
ecosistema (ITO, 2011). Sin embargo, estudios recientes sugieren que esta
perspectiva puede simplificar en exceso las complejas interacciones que existen
entre las funciones dentro de los ecosistemas forestales (BAETEN ET AL., 2019;
GAMFELDT ET AL., 2013; VAN DER PLAS ET AL., 2018). Desde una perspectiva de
manejo y funcionamiento, sigue siendo una incdégnita hasta qué punto la
multifuncionalidad depende de la productividad primaria en condiciones de
cambio climatico y cdmo esta interactiia con otras funciones ecosistémicas.

Una de las posibles explicaciones de la reduccién en la multifuncionalidad
inducida por la aridez es un cambio en las interacciones entre funciones
ecosistémicas, manifestdndose en forma de sinergias o compensaciones (MORAN-
ORDONEZ ET AL. 2020). Las sinergias se producen cuando varias funciones
aumentan simultdneamente, mientras que las compensaciones ocurren cuando la
mejora de una funcidn se produce a expensas de otra (BENNETT ET AL., 2009). Por
ejemplo, un intercambio bien documentado se refiere a la eficiencia en el uso del
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agua frente a la captura de carbono, que puede ser mas marcado en ecosistemas
aridos debido a las adaptaciones de las especies al clima seco (KANG Y KANG,
2019). Ademas, la aridez puede provocar una debilitacion o pérdida de ciertas
funciones ecosistémicas, lo que resulta en una interrupcién de las asociaciones
funcionales que impacta negativamente en la multifuncionalidad. Este
desacoplamiento funcional puede reducir la eficiencia y aumentar la
vulnerabilidad de los ecosistemas, limitando su capacidad para proporcionar
multiples servicios ecosistémicos (DELGADO-BAQUERIZO ET AL., 2013).

En la Peninsula Ibérica, los géneros de arboles mds representativos en los bosques
mediterrdneos son Pinus y Quercus (CASTRO, 1997). Ambos tienen una importancia
ecoldgica y funcional distinta. Los bosques de Pinus se han valorado
tradicionalmente por sus servicios de aprovisionamiento, como la produccién de
madera y la captura de carbono, debido a su rapido crecimiento y densos doseles
(TORRES ET AL., 2021). Por otro lado, los bosques de Quercus, con hojas
descomponibles, patrones de ramificacién complejos y sistemas radiculares
profundos, destacan en la conservacion de la biodiversidad, la regulacién hidrica y
el reciclaje de nutrientes (RAMOS ET AL., 2014). Aunque ambos géneros muestran
una notable resiliencia frente a condiciones ambientales adversas, difieren en sus
respuestas ecofisioldgicas a la sequia. Mientras que Quercus se considera
parcialmente tolerante a la sequia, Pinus tiende a evitarla, mostrando respuestas
mads rapidas y limitaciones de adaptabilidad funcional frente a cambios climéticos
(CARNICER ET AL., 2013; FERRIO ET AL., 2003; ZWEIFEL ET AL., 2007).

2. Objetivos

Este estudio investiga como la identidad de las especies y la aridez afectan la
capacidad de multifuncionalidad de los bosques mediterrdneos. Para ello, se
seleccionaron 55 parcelas del tercer Inventario Forestal Nacional Espafiol
dominadas por cuatro especies (Pinus halepensis, Pinus pinaster, Quercus faginea y
Quercus ilex), distribuidas a lo largo de gradientes de aridez. En cada parcela se
midieron 11 indicadores funcionales que abarcan la productividad primaria,
regeneracion forestal, biodiversidad, descomposiciéon y reciclaje de nutrientes
(CRUZ-ALONSO ET AL, 2019; GAMFELDT ET AL., 2013; VAN DER PLAS ET AL., 2018,
2016; YUAN ET AL., 2020). Este trabajo busca responder tres preguntas principales:
¢como afecta la aridez a la multifuncionalidad en diferentes tipos de bosques
mediterrdneos?, ¢es la productividad primaria una funcién clave que modula la
relacion entre aridez y multifuncionalidad?, ¢;cambian las sinergias vy
compensaciones entre funciones ecosistémicas en sitios humedos y secos? Se
plantea como hipotesis que la aridez provoca una reduccion en la
multifuncionalidad, modulada parcialmente por la productividad primaria, y que
esta disminuciéon es mas pronunciada en los bosques de Pinus que en los de
Quercus, debido a su mayor resistencia a la sequia y su capacidad de adaptacion.

3. Metodologia
Seleccion de Parcelas

El Inventario Forestal Nacional (IFN) es una iniciativa integral a nivel nacional
que evalua parcelas de 25 m de radio en regiones boscosas de toda Espafia, con
una densidad de una parcela por kilometro cuadrado (ALBERDI ET AL., 2016;
VILLAESCUSA Y DIAZ, 1998). Para este estudio, se utilizaron como base las parcelas
seleccionadas en el tercer IFN espafiol, realizado entre 1997 y 2007, dependiendo
de la region. Inicialmente, se identificaron todas las parcelas del IFN dominadas



MT 5: HABITATS Y BIODIVERSIDAD

por una de las cuatro especies arboreas de interés: Pinus halepensis Mill., Pinus

(f D pinaster Ait., Quercus faginea Lam. y Quercus ilex L. subsp. ballota, incluidas en la

- lista de especies mds representativas y ampliamente distribuidas en Espafia
(MONTERO ET AL., 2005).

La dominancia de una especie en una parcela se determing segun la biomasa
arbdrea de la especie focal, que debia representar al menos el 50% de la biomasa
total de la parcela (entre el 76 y el 100% para P. halepensis; el 56 y el 100% para P.
pinaster; el 86 y el 100% para Q. ilex y el 77 y el 100% para Q. faginea). La biomasa
arbdrea de cada parcela se calculé mediante ecuaciones alométricas basadas en el
didmetro a la altura del pecho (MONTERO ET AL., 2005). Otros criterios de
seleccidn incluyeron: (i) accesibilidad facil o media, (ii) ausencia de intervenciones
de manejo recientes y (iii) densidades inferiores a 1500 arboles por hectdrea para
evitar parcelas excesivamente densas. Muchas areas reforestadas con especies de
Pinus bajo el Plan Nacional de Correccion Hidrologico-Forestal de 1933
presentaron densidades extremadamente altas y, debido a la falta de manejo
posterior, esto pudo haber afectado la estabilidad forestal (PEREZ-SOBA, 2017).
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De este subconjunto inicial, se realiz6 una segunda seleccién para incluir parcelas

con diferentes niveles de aridez, permitiendo un trabajo de campo especifico. Para
equilibrar el esfuerzo y tamafio de muestreo, las parcelas se categorizaron en
cuatro niveles distintos de aridez, desde baja hasta alta (Fig. 1). El indice de aridez
de cada parcela se calcul6 utilizando la férmula modificada del Indice de Aridez de
Martonne:
IAm= {[MAP] / [MAT + 10]} + {[12 x DMP] / [DMT + 10] / 2 (STEPHEN, 2005), donde
MAP representa la precipitacion media anual acumulada, MAT la temperatura
media anual, DMP la precipitacion en el mes mds seco y DMT la temperatura en el
mes mads seco. Estos pardmetros climaticos se derivaron de un promedio de 30
afios (1970-2000) obtenido de WorldClim 2.1 (FICK Y HIJMANS, 2017). Para evitar
interpretaciones contraintuitivas, donde valores mds altos de IAm indican mayor
disponibilidad hidrica, se realiz6 la siguiente transformacién: IA = 250— IAm. Esta
transformacidn invierte la relacién original de IAm, mantiene una correlacidon
lineal entre ambos (r=1) y no influye en los resultados (SALAZAR ET AL., 2021).

En resumen, se seleccionaron entre tres y cinco parcelas dentro de cada nivel de
aridez para cada tipo de bosque, resultando en 14 parcelas de Pinus halepensis, 14
de Pinus pinaster, 12 de Quercus faginea y 15 de Quercus ilex (Fig. 1). Se priorizo
seleccionar parcelas del mismo tipo de bosque y nivel de aridez dentro del mismo
parque nacional/natural o regién climatica, manteniendo una distancia minima de
al menos 1 km, para evitar pseudo-replicaciones (VILLAESCUSA Y DIAZ, 1998). La
distancia promedio entre parcelas dentro de la misma region climéatica por especie
fue: 1,7 km para P. halepensis, 7,3 km para P. pinaster, 2,25 km para Q. faginea y 3,8
km para Q. ilex.
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Figura 1. Distribucion de las especies y ubicacion de las parcelas de estudio para
las cuatro especies arbéreas (P. halepensis, P. pinaster, Q. faginea y Q. ilex) en
Espafia. El gradiente de aridez para cada especie se categoriza del grado mads bajo
al mas alto de aridez de la siguiente manera: 1 (azul), 2 (verde), 3 (naranja) y 4
(rojo). Los datos de distribucion de las especies (en rosa) se obtuvieron de la base
de datos EUFORGEN (EUFORGEN, 2003) para todas las especies excepto Q. faginea,
cuyos datos provinieron del Centro Comun de Investigacion de la Comision
Europea (BECK ET AL., 2020).

Caracterizacion de funciones ecosistémicas y multifuncionalidad

Se utilizaron once indicadores funcionales de los ecosistemas (EFs, por sus siglas
en inglés) para caracterizar la multifuncionalidad en cada parcela. Los EFs (entre
paréntesis) estaban relacionados con la productividad primaria (biomasa forestal,
productividad forestal, biomasa del sotobosque y productividad del sotobosque), la
regeneracion forestal (abundancia y riqueza de regeneracién de darboles), la
biodiversidad (riqueza de especies del sotobosque y de artrépodos), la
descomposicion (madera muerta, abundancia de hojarasca) y el reciclaje de
nutrientes (fertilidad del suelo). Todos los EFs medidos tienen vinculos establecidos
con servicios ecosistémicos de apoyo, aprovisionamiento o regulacion (Tabla 1) y
son consistentes con estudios forestales previos (CRUZ-ALONSO ET AL., 2019;
GAMFELDT ET AL., 2013; VAN DER PLAS ET AL., 2018, 2016; YUAN ET AL., 2020).
Una descripciéon detallada de los métodos utilizados para cuantificar cada EF se
presenta en la Tabla 1.

Particularmente, el indicador funcional del ecosistema "fertilidad del suelo” se
obtuvo a partir de andlisis de componentes principales (PCA), utilizando
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mediciones de carbono organico del suelo (C-org), macronutrientes (N, P, K, Ca, Mg)
y micronutrientes (Fe, Zn, Mn y Cu) a nivel de tipo de bosque. El PCA permite
capturar la maxima variabilidad de los datos del suelo en diferentes dimensiones
principales. Se utilizaron los dos ejes principales del PCA, ya que absorbieron mas
del 50% de la variabilidad del suelo.

En general, los resultados de estos PCAs indicaron que la primera dimension
(PC1SOIL) se correlacion¢ positivamente (coeficientes de Spearman > 0,40) con el
carbono organico del suelo y los macronutrientes, particularmente N, en todos los
bosques. La dimensiéon PC1SOIL explicé entre el 35 y el 41% de la variabilidad de la
fertilidad del suelo segun el tipo de bosque. En cambio, la segunda dimension
(PC2SOIL), que explicd entre el 22 y el 32% de la fertilidad del suelo, se
correlaciond principalmente con micronutrientes del suelo, especialmente Cu, Zn'y
Mn. Los valores de las dos primeras dimensiones del PCA se extrajeron y se
utilizaron como indicadores funcionales de "fertilidad del suelo". Se utilizé el
paquete 'stats' de R para los analisis PCA (R CORE TEAM, 2021).

Antes de calcular los indices de multifuncionalidad, se realizaron correlaciones de
Spearman entre los once EFs para detectar posibles colinearidades,
particularmente aquellas negativas, que podrian sesgar el desempefio de la
multifuncionalidad ecosistémica (BYRNES ET AL., 2014; MANNING ET AL., 2018).
Como ningun par de EFs present6 una correlacién negativa fuerte (es decir,
coeficientes de correlacién de Spearman < -0,7 en todos los casos), todos los EFs se
incluyeron en la cuantificacién de los indices de multifuncionalidad para todos los
tipos de bosque.

Cuantificacion de la multifuncionalidad

Se aplicaron dos enfoques diferentes para cuantificar la multifuncionalidad
(BYRNES ET AL., 2014):

1. Enfoque de promedio: Este método consisti6 en promediar los valores
estandarizados (media 0 y desviacidn estandar 1) de multiples funciones (variando
entre 0 y 1) en un unico indice a nivel de parcela (HOOPER Y VITOUSEK, 1998). Esta
estandarizacion permite la comparacién entre indicadores funcionales
heterogéneos asociados con distintas funciones ecosistémicas, teniendo en cuenta
sus diferentes rangos y unidades de medida, y conservando la variabilidad relativa
de cada funcion ecosistémica. Aunque este método asume que todas las funciones
son comparables en importancia ecoldgica, lo que sigue siendo debatido en
investigaciones ecoldgicas, su aplicacion general es directa y ampliamente
aceptada en la literatura sobre multifuncionalidad de los ecosistemas (e.g.,
CARMONA-YANEZ ET AL., 2023; LI ET AL., 2024; LUO ET AL., 2023; MAESTRE ET
AL., 2012; MOUILLOT ET AL., 2011).

2. Enfoque multivariado: Se utilizo un andlisis de componentes principales (PCA)
con todos los EFs para condensar la informacion funcional en dos nuevas variables
(los dos ejes principales del PCA). Estas dimensiones, que representan el espacio
euclidiano multivariado de la funcionalidad ecosistémica, permiten identificar
funciones que varian conjuntamente en respuesta a las condiciones ambientales.
Sin embargo, este enfoque tiene limitaciones, ya que a menudo se basa en los dos
primeros ejes que capturan la mayor parte de la variacién funcional, 1o que puede
excluir porciones del espacio multifuncional vinculadas a ejes menores que
reflejan respuestas unicas de funciones especificas al gradiente ambiental (aridez).
Se utiliz6 el paquete 'multifunc’ de R para la cuantificacion de la
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multifuncionalidad (BYRNES ET AL., 2014).
N Tabla 1. Lista de indicadores funcionales utilizados para caracterizar la

o CONGRESG multifuncionalidad forestal, junto con su vinculo con funciones y servicios
2025 |16-20 ecosistémicos (GARLAND ET AL., 2021). La tabla contiene los métodos utilizados
GIJON [ JUNIO

para calcular cada indicador, basados en el trabajo de campo realizado para este
estudio especifico, excepto la productividad forestal, que se calculd utilizando
datos del inventario forestal nacional.
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Productividad forestal

Biomasa forestal

La productividad forestal
(Mg/ha/afio) se calcul6 como la
diferencia en la biomasa
arbérea entre el tercer
Inventario Forestal Nacional
(2006-2007) y los datos
obtenidos en campo (2021-
2022), dividida por los afios
transcurridos entre ambos
muestreos.

MT 5: HABITATS Y BIODIVERSIDAD

La biomasa forestal (Mg/ha) se
calcul6 utilizando ecuaciones
alométricas especificas por
especie de Montero et al. (2005).
Véase (ALBERDI ET AL., 2016;
SALAZARET AL.,, 2021) para
m4s detalles.

Captura y almacenamiento de

carbono

Captura y almacenamiento de carbono, produccién primaria

Biomasa del sotobosque lefioso

La altura y el porcentaje de
cobertura de las plantas lefiosas
del sotobosque (DAP < 7.5 cm) se
midieron en cuadrados de 1 m x
1 m alo largo de tres transectos

lineales de 20 metros de
longitud. Los transectos estaban
separados 10 metros, y uno de
ellos cruzaba el centro de la
parcela principal. La biomasa
del sotobosque (Mg/ha) se
calculé utilizando ecuaciones
alométricas especificas por
especie de Montero et al. (2020).

Captura y almacenamiento de carbono, produccién primaria

Regeneracion forestal

Abundancia de regeneracién
arbérea

El nimero de individuos
arbéreos con un didmetro a la
altura del pecho (DAP) inferior a
7.5 cm se cont6 dentro de un
circulo de 5 metros de radio
ubicado en el centro de la
parcela. Expresado como
ndimero de individuos
reclutados/m?

Recuperacién del bosque

Riqueza de regeneracién

El numero de especies arbéreas
con un didmetro a la altura del
pecho (DAP) inferior a 7.5 cm se
contd dentro de un circulo de 5

Recuperacién del bosque

arbérea m de radio ubicado en el centro
de la parcela. Expresado como
numero de especies
reclutadas/m?
El nimero de especies vegetales
del sotobosque se identificé en
cada cuadradode1mx1malo
P . . ~ largo de los tres transectos Recursos alimenticios, provision
Biodiversidad Riqueza del sotobosque lefioso 8 > P

lineales de 20 metros de
longitud. Expresado como
nuimero de especies del
sotobosque/m?

de habitats, polinizacién

Riqueza de artrépodos

El muestreo de fauna de
artrépodos se realizé entre
mayo y octubre, asegurando
dias soleados. Los artrépodos
fueron recolectados de la
vegetacion y la superficie del
suelo a lo largo de los tres
transectos lineales de 20 metros
y 1 m?a ambos lados de los
transectos dentro de la parcela
principal (los mismos utilizados
para la cuantificacién de
biomasa y riqueza del
sotobosque). Los artrépodos
edaficos se recolectaron
utilizando un aspirador manual,
mientras que los de la
vegetacion fueron capturados
con un Insecta-Zooka BioQuip®.
Posteriormente, los artrépodos
se preservaron en alcohol para
su identificacién a nivel de
morfoespecie y obtener la
riqueza de artrépodos a nivel de

Polinizacién, control de plagas

parcela. Expresado como
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Analisis estadistico

Se evalug la variacién en la multifuncionalidad ecosistémica inducida por la
aridez entre bosques de Pinus y Quercus utilizando dos andlisis complementarios.
Primero, se realiz6 un ANOVA de dos factores, utilizando el indice de
multifuncionalidad (derivado del enfoque de promedio) como variable respuesta, y
la interaccion entre los factores tipo de bosque (Pinus vs. Quercus) y aridez (cuatro
niveles) como predictores. Debido al tamafio de muestra de 55 parcelas, esta
metodologia podria generar una pérdida significativa de grados de libertad. Por lo
tanto, se complementd con un modelo lineal que traté la aridez como una variable
continua, permitiendo una mayor flexibilidad para capturar las variaciones en la
multifuncionalidad inducidas por la aridez en diferentes tipos de bosque.

Para cada tipo de bosque, se realizaron pruebas no paramétricas de Kruskal-
Wallis para evaluar el efecto de la aridez (categorias) en cada funcion ecosistémica
y en los indices de multifuncionalidad (promedio y PCA). Cuando se detectaron
efectos significativos, se realizaron pruebas post hoc de Dunn con correccién de
Holm para identificar variaciones significativas entre categorias de aridez dentro
de cada tipo de bosque.

Posteriormente, se aplicaron correlaciones de Spearman entre los 11 EFs para
examinar cambios en la fuerza y direccién de las covariaciones en funcién del
nivel de aridez y género de las especies. Las estructuras de covariacion funcional
se representaron graficamente mediante redes de vinculos no dirigidos para cada
género (Pinus y Quercus) en los niveles mas humedos y mds secos. Las asociaciones
significativas entre EFs se clasificaron como sinergias (positivas) o compensaciones
(negativas). Se calcularon las densidades de aristas (ED) como la proporcién entre
el namero de correlaciones significativas y todas las posibles interacciones entre
EFs. Las diferencias entre matrices de correlacion se evaluaron mediante la norma
de Frobenius, utilizando permutaciones aleatorias para determinar la significancia
estadistica.

Se utiliz6 el paquete 'igraph’ de R para generar las redes funcionales (CSARDI ET
AlL., 2024), y todos los analisis estadisticos se realizaron con el software R version
4.1.2 (R CORE TEAM, 2021).

3. Resultados

Variacion en la multifuncionalidad forestal y la productividad a lo largo del
gradiente de aridez por tipo de bosque

Se observd un efecto significativo de interaccidon entre la aridez y el tipo de
bosque en la multifuncionalidad forestal, independientemente de si la aridez se
trat6 como una variable categdrica o continua (Tabla 2). En general, la
multifuncionalidad del ecosistema varid significativamente entre bosques de Pinus
y Quercus alo largo del gradiente de aridez.

Tabla 2. Cambios en la multifuncionalidad forestal, incluyendo el efecto principal
y la interaccion entre el tipo de bosque y la aridez. Resultados de pruebas ANOVA
de dos factores que incluyen todas las parcelas (n = 56) dominadas por cuatro
especies forestales diferentes clasificadas en dos géneros (Pinus y Quercus) a lo
largo de cuatro niveles de aridez (variables categdricas). La tabla presenta la suma
de cuadrados, los grados de libertad (d.f.), el valor F, la significancia estadistica
para cada variable. También se proporciona el valor de R-cuadrado ajustado y el P-
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valor para el modelo general.

Aridez 0.137 3 11.60 <0.000

Tipo de bosque x

. 0.108 3 9.185 <0.000
aridez

Cada funcién ecosistémica respondio de manera diferente al aumento de la
aridez, dependiendo del tipo de bosque (ver efecto general en la Tabla 3). En los
bosques dominados por Pinus, se observd una disminucion significativa en la
biomasa y productividad forestal a medida que aumentaban los niveles de aridez
(Tabla 3). Paralelamente, la regeneracion forestal (abundancia y riqueza) mostré
disminuciones notables con la aridez, particularmente significativas en las
parcelas de P. halepensis (Tabla 3). La riqueza del sotobosque y de artrépodos
disminuyo6 con la aridez en ambos bosques de Pinus (Tabla 3). Ademds, el PCxson
(positivamente correlacionado con Cu e incluso Zn en bosques de P. pinaster)
también se redujo significativamente entre las condiciones mds humedas y mds
secas, mientras que el PC;sor, (positivamente correlacionado con Ny C orgdnico en el
caso de P. halepensis) no vario con la aridez en ningtin bosque de Pinus (Tabla 3).

Tabla 3. Efectos del gradiente de aridez en cada funcién ecosistémica por tipo de
bosque (prueba de suma de rangos de Kruskal-Wallis). Se presentan el tamafio de
muestra (n), el estadistico chi-cuadrado (x?) y la significancia estadistica de la
prueba (P-valor). Las funciones ecosistémicas significativamente o marginalmente
afectadas por la aridez estdn en negrita o italica, respectivamente.

Quer

Pinus Pinus

halep pinas Quercus ilex

ensis ter fagin
ea
Vari 2 2 2 2
able n X P n X P n X P n X P

Biom
asa
forest
al

14 10.7 0.013 14 941 0.024 12 7.51 0.057 16 7.37  0.061

Prod
uctivi

dad 14 9.89 0.019 14 943 0.024 12 0.74 0.863 16 0.81 0.847
forest
al
Biom
asa
del
sotob 14 8.37 0.039 14 4.23 0.238 12 6.08 0.108 16 10.70 0.013
osque
lefios
o
Rique

za del

sotob

osque

lefios
o

14 682 0.078 14 1.29 0.73 12 0.82 0.843 16 11.20 0.011
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Abun

danci

ade

regen

ool 14 933 0025 14 729 0063 12 733 0062 16 3.2 0.389
on

arbor

ea

Rique

za de

regen

eraci 14 1080 0.012 14 134 0719 12 595 0114 16  6.28 0.101
on

arbér

ea

Rique

za de

g 14 647 0091 14 1120 0011 12 394 0268 16 970 0.021
podos

Made

ra 14 149 068 14 073 0865 12 043 0933 16 181 0.613
muer

ta

};‘S’Jg 14 346 0326 14 187 0600 12 438 0223 16 056 0.904
Fertil

idad

del  sson, ) 14 130 0730 14 461 0200 12 228 0510 16  11.00 0.011
suelo

(pC

Fertil

idad

del  sson, ) 14 806 0044 14 766 005 12 608 0110 16 777  0.051

suelo
(PC

Cuando todas las funciones ecosistémicas se integraron en un unico valor de
multifuncionalidad, se obtuvo una disminucién significativa y gradual en la
multifuncionalidad del ecosistema con la aridez en ambos bosques de Pinus
utilizando el enfoque de promedio (Chi-sq = 11; P = 0,01 para P. halepensis y Chi-sq=
7,72; P = 0,05 para P. pinaster; Fig. 2). Sin embargo, este patron no fue tan claro
para las especies de Quercus (Fig. 2). A diferencia de los bosques de Pinus, los
bosques dominados por Quercus mostraron un patréon en forma de campana en las
relaciones multifuncionalidad-aridez, con picos de multifuncionalidad en niveles
intermedios de aridez (Fig. 2 y Fig. 3C-D), siendo significativo en parcelas de Q. ilex
(Fig. 2C-D).

Figura 2. Efecto de la aridez en la multifuncionalidad del ecosistema para cada
tipo de bosque. La multifuncionalidad del ecosistema se calculé a partir de 11
funciones ecosistémicas utilizando el enfoque de promedio (ver secciéon Materiales
y Métodos). Se presentan el estadistico chi-cuadrado (x?) y la significancia
estadistica (P-valor) de la prueba de suma de rangos de Kruskal-Wallis. Letras
diferentes indican diferencias significativas segun la prueba post hoc de Dunn. Los
diagramas de caja indican la mediana, los percentiles 75% y 25%, y los valores mas
grandes y pequefios que son valores atipicos.

Relaciones multifuncionales en Pinus

Considerando el enfoque multivariado, el PCiyurrruncrionaury, cOTrrelacionado
positivamente con biomasa y productividad forestal, abundancia y riqueza de
regeneracion, y riqueza de artrépodos, explicé ~41% de la variacién funcional en
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los bosques de Pinus y disminuy6 significativamente con la aridez (Chi-sq = 11,2; P
= 0,01 para P. halepensis y Chi-sq = 9,49; P = 0,02 para P. pinaster; Fig. 3A-B). En
contraste, el PCoyurrruncrionaury, relacionado principalmente con madera muerta y
biomasa del sotobosque y que explicé entre el 15-25% de la variacién funcional, no
vario con la aridez (Chi-sq = 3,03; P = 0,39 para P. halepensis y Chi-sq= 4,61; P = 0,20
para P. pinaster; Fig. 3A-B). En ambos enfoques, promedio y multivariado, las
mayores reducciones en la multifuncionalidad forestal en los bosques de Pinus se
observaron entre parcelas bajo las condiciones mas humedas y mas secas (Fig. 2 y
Fig. 3A-B).Figura 3. Andlisis de componentes principales (PCA) utilizando las once
funciones ecosistémicas focales para cada tipo de bosque. Se muestra la variacién
de los dos primeros componentes principales funcionales para las funciones
ecosistémicas estudiadas (PCivurrruncrionarity ¥y PComurriruncrionaLry) a lo largo de los
niveles de aridez para cada tipo de bosque. Se presenta la contribucién de cada
funciéon ecosistémica individual al primer componente principal. Se incluyen el
estadistico chi-cuadrado (x?) y la significancia estadistica (P-valor) de la prueba de
suma de rangos de Kruskal-Wallis. Letras diferentes indican diferencias
significativas segun la prueba post hoc de Dunn. Los diagramas de caja indican la
mediana, los percentiles 75% y 25%, y los valores mdas grandes y pequefios que son
valores atipicos.

Relaciones multifuncionales en Quercus

A diferencia de los bosques de Pinus, los bosques dominados por Quercus
mostraron un patron en forma de campana en las relaciones multifuncionalidad-
aridez, con picos de multifuncionalidad en niveles intermedios de aridez (Fig. 2 y
Fig. 3C-D), siendo significativo en Q. ilex (Fig. 2C-D).

Para las especies de Quercus, considerando el enfoque multivariado, el
PCimurtruncrionaury, que explicd el 36% de la variacion funcional del ecosistema y
estuvo positivamente correlacionado con biomasa y riqueza del sotobosque en
bosques de Q. ilex, aumenté significativamente en los dos niveles mas secos (Fig.
3D). En estos mismos bOSqueS, el PCovurtruncrionartiTy, positivamente relacionado con la riqueza de
artrépodos, disminuy6 abruptamente en las condiciones mas secas (nivel 4 de aridez, Fig. 3). De manera similar, en bosques dominados por Q.

faginea, el PCIMULTIFUNCTIONALITY, positivamente vinculado a la regeneracion forestal, disminuyé en las condiciones mas secas (Fig. 3C).

Encontramos una relacion positiva y significativa entre la multifuncionalidad y la
productividad forestal en ambos bosques de pino (R* = 0,54, P = 0,001 para P.
halepensis; R* = 0,44, P = 0,005 para P. pinaster) y bosques de Q. ilex (R? = 0,35, P =
0,009), excepto en los rodales dominados por Q. faginea (Fig. 4). En los bosques de
pino, los rodales mds productivos y multifuncionales se encontraban en los sitios
mas humedos, observandose una disminucion en los sitios méas secos. Por el
contrario, en los bosques dominados por Q. ilex, la relaciéon entre
multifuncionalidad y productividad era independiente del nivel de aridez.

Figura 4. Relacion entre la productividad forestal y la multifuncionalidad a lo
largo de un gradiente de aridez para cada tipo de bosque. La multifuncionalidad se
calcula a partir de las once funciones ecosistémicas utilizando el enfoque de
promedio. Cada punto representa una parcela Unica y estd coloreado en funcién de
su nivel de aridez. Se presenta la regresién lineal cuando la relacién
productividad-multifuncionalidad es significativa, junto con intervalos de
confianza del 95% en gris. Se muestran el R-cuadrado ajustado y el P-valor.

Asociaciones funcionales en niveles de aridez contrastados por tipo de bosque
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A nivel de género, se observd una reduccion en la covariacion funcional en las
parcelas bajo las condiciones mds secas en comparacion con las mas humedas para
ambos bosques (Pinus y Quercus). En Pinus, la densidad de aristas fue del 66% (44
correlaciones significativas de 66 combinaciones posibles) bajo condiciones
humedas, incluyendo 20 correlaciones positivas y 24 negativas (Fig. 5). Con el
aumento de la aridez, la densidad de aristas disminuy6 al 28,78%, con solo 19
correlaciones significativas, incluyendo nueve positivas y 10 negativas.

En los bosques de Quercus, la densidad de aristas disminuy6 del 30,30% al 18,18%
entre las condiciones mas humedas y mds secas. Bajo las condiciones mas
humedas, las funciones relacionadas con la productividad primaria, regeneracion
forestal y fertilidad del suelo mostraron correlaciones predominantemente
positivas. En cambio, funciones como la riqueza del sotobosque y la regeneracion
estaban negativamente correlacionadas con la madera muerta y la fertilidad del
suelo.

Las comparaciones de matrices de covariacidn funcional entre niveles
contrastados de aridez y géneros forestales fueron significativas. Los resultados de
la distancia de Frobenius indicaron una mayor disimilitud en Pinus (7,1) que en
Quercus (5,5) debido a los cambios en la aridez. Ademas, la disimilitud entre
matrices de diferentes géneros fue menor en condiciones secas (5,4) en
comparacién con las condiciones humedas (7,6), aunque ambas fueron
significativas (Fig. 5).

Figura 5. Redes de covariacion entre los once indicadores funcionales del
ecosistema bajo las condiciones mas humedas (nivel 1) y mas secas (nivel 4) de
aridez para los bosques de Pinus (A-B) y Quercus (C-D). Los indicadores funcionales
son representativos de cinco grupos amplios de funciones ecosistémicas:
productividad primaria (naranja), regeneracion forestal (amarillo), biodiversidad
(gris), descomposicion (verde) y ciclo de nutrientes (morado). Las lineas azules que
conectan los indicadores funcionales indican correlaciones significativas positivas
de Spearman (n = 6 para las condiciones mas humedas y n = 8 y 7 para Pinus y
Quercus, respectivamente, bajo las condiciones mas secas), mientras que las lineas
rojas indican correlaciones significativas negativas. Las flechas negras indican el
efecto direccional para la comparacién de matrices (red de vinculos) utilizando la
distancia de la ‘norma de Frobenius’. Los valores representan la distancia de
Frobenius, con valores mas altos que indican una mayor disimilitud de matrices, y
los asteriscos denotan el nivel de significancia estadistica (*** P-valor < 0.001; ** P-
valor < 0.01; * P-valor < 0.05) cuando las matrices son aleatorizadas y comparadas
con los valores observados.

5. Discusion

Nuestro estudio aborda la necesidad de una nueva generacion de estudios
observacionales orientados a la gestion forestal, centrados en investigar el impacto
de la identidad de las especies en la multifuncionalidad de los ecosistemas bajo
diversas condiciones ambientales (BAETEN ET AL., 2019; CARMONA-YANEZ ET AL.,
2023), con un énfasis particular en factores como la disponibilidad de agua
(RATCLIFFE ET AL., 2017). El conocimiento de los factores que influyen en la
dependencia de la multifuncionalidad forestal en bosques dominados por Pinus y
Quercus resulta especialmente relevante en los bosques mediterraneos por dos
razones. En primer lugar, tras décadas de explotacion antes del siglo XX en la
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cuenca mediterrdnea, los esfuerzos de reforestacién posteriores se han centrado
principalmente en crear rodales monoespecificos, donde la identidad de las
especies desempefia un papel crucial en el funcionamiento del ecosistema
mediterrdneo (PERMAN GARCIA ET AL., 2017). En segundo lugar, las respuestas
especificas de las especies a lo largo de gradientes de aridez son clave para
comprender las variaciones estructurales y funcionales de los ecosistemas bajo el
cambio climatico (ASTIGARRAGA ET AL., 2024). Por tanto, nuestro estudio es critico
para comprender las posibles consecuencias de la identidad de las especies y la
aridez en la multifuncionalidad.

A través de una evaluacion integral de las funciones ecosistémicas, tanto en los
niveles aéreo como subterraneo, en bosques mediterrdneos dominados por Pinus y
Quercus, nuestros hallazgos revelan respuestas especificas de los géneros en la
multifuncionalidad del ecosistema frente a gradientes de aridez. Apoyando nuestra
hipoétesis inicial, encontramos que los bosques dominados por Pinus exhibieron
una mayor sensibilidad de la multifuncionalidad al aumento de la aridez,
vinculada fuertemente a la productividad primaria, en comparacién con los
bosques dominados por Quercus. Ademads, nuestro estudio sugiere que la
disminucién observada en la multifuncionalidad esta asociada con una pérdida de
asociaciones funcionales del ecosistema debido a la aridez, mas acentuada en
bosques de Pinus que en los de Quercus.

Nuestro estudio evidencié una disminucion en la multifuncionalidad del
ecosistema desde las condiciones mas humedas hasta las mas secas en los bosques
de P. halepensis y P. pinaster. En contraste, los rodales de Quercus bajo diferentes
condiciones climdticas no mostraron diferencias claras en la multifuncionalidad.
En su lugar, su multifuncionalidad parece estar mds influenciada por las
caracteristicas ecoldgicas inherentes de las especies de Quercus, con alta
adaptabilidad ambiental, o por otros factores contextuales no considerados en este
estudio (e.g., propiedades del suelo) mas que por la aridez per se. Tedricamente, se
hipotetiza que la multifuncionalidad del ecosistema disminuye con la aridez, y de
manera brusca a ciertos niveles de aridez, donde ocurren caidas abruptas en la
productividad vegetal, la fertilidad del suelo y la cobertura y riqueza vegetal
(BERDUGO ET AL., 2020). En el contexto del debate sobre si la relacién aridez-
multifuncionalidad sera gradual o abrupta (BERDUGO ET AL., 2020; CHERLET ET
AlL., 2018; MAESTRE ET AL., 2016), nuestros hallazgos se alinean mds con un patrén
de disminuciéon gradual. Las diferencias entre nuestro estudio y otros que
muestran cambios abruptos pueden atribuirse a la escala de andlisis. Mientras que
BERDUGO ET AL. (2020, 2022) examinaron esta relacién utilizando un enfoque
temporal (asincronia), nuestra investigacion se centra en cambios de
multifuncionalidad a lo largo de un gradiente espacial de aridez mediterrdnea.
Esta perspectiva espacial tiende a revelar cambios mdas graduales, siempre que el
dominio forestal permanezca similar.
Ademads, nuestros resultados respaldan que la multifuncionalidad en bosques
dominados por Pinus estaria fuertemente afectada por la reducciéon de la
productividad forestal, que puede considerarse un indicador inicial de declive de
la vegetacion debido al cambio climdtico bajo una perspectiva de asincronia
(BERDUGO ET AL., 2020). En los bosques de Quercus, también encontramos que la
productividad primaria mejora la multifuncionalidad del ecosistema cuando estd
dominado por Q. ilex; sin embargo, la productividad varié entre rodales de Q. ilex
bajo niveles contrastantes de aridez. Nuestros hallazgos son consistentes con
BAETEN ET AL. (2019), quienes reportaron que las especies altamente productivas
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generalmente exhiben mayor multifuncionalidad. De manera similar, LAN ET AL.
(2023) demostraron que la biomasa arbodrea tiene un fuerte efecto positivo en la
multifuncionalidad forestal.

Las estrategias ecofisioldgicas contrastantes hacen que los bosques dominados
por Pinus sean mds vulnerables a la supresion del crecimiento y a una
consiguiente disminucion en la multifuncionalidad bajo condiciones de escasez
hidrica, mostrando una mayor susceptibilidad a periodos secos prolongados en
comparacion con los bosques de Quercus (FERRIO ET AL., 2003; HERRAIZ ET AL,
2023). Una excepcion a este patréon fue Q. faginea, que no mostro variaciéon en la
mayoria de las funciones individuales, la multifuncionalidad o la productividad
con la aridez. Esto puede atribuirse a las caracteristicas ecoldgicas de Q. faginea,
una especie caducifolia con requerimientos ecolégicos mds estrictos que
generalmente se encuentra en laderas orientadas al norte o pequefios valles en el
sur de Espafia, hdbitats que pueden mitigar los efectos de la aridez mas
eficazmente que otros (ALIA ET AL., 2009; QUIJADA MUNOZ ET AL., 2010).

6. Conclusiones

Nuestro estudio evidencié variaciones inducidas por la aridez en la
multifuncionalidad de los ecosistemas entre bosques mediterraneos ibéricos
dominados por Pinus y Quercus. Los bosques de Pinus resultaron ser mds
susceptibles a una disminucién de la multifuncionalidad con el aumento de la
aridez en comparacion con los bosques dominados por Quercus. Esto se explico
principalmente por una pérdida de asociaciones entre maultiples funciones
ecosistémicas bajo condiciones mas aridas. Especificamente, la productividad
primaria emergio como un impulsor clave de la multifuncionalidad en los bosques
de Pinus y Quercus ilex. Sin embargo, su impacto no siempre fue sinérgico con
otras funciones ecosistémicas; en algunos casos, también mostré compensaciones
con la biodiversidad del sotobosque, el reciclaje de nutrientes y la regeneracion
forestal, incluso en condiciones 6ptimas de agua.

Nuestros resultados destacan la necesidad de incorporar la identidad de las
especies en la comprension del funcionamiento forestal a lo largo de gradientes
ambientales. Las pérdidas y compensaciones observadas en las funciones
ecosistémicas a lo largo de gradientes de aridez proporcionan informacion crucial
para la conservacion y restauracion efectivas. Estos hallazgos subrayan la
importancia de realizar estudios adicionales que examinen los cambios en la
multifuncionalidad bajo condiciones climaticas y estructurales variables, con el fin
de desarrollar estrategias de manejo forestal mas resilientes y sostenibles frente al
cambio climaético.
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