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Efectos del clima y la estructura del rodal sobre procesos
de mortalidad en los bosques ibéricos

Resultados clave

* La mortalidad arboérea en los bosques ibéricos esta
condicionada por multiples factores, especialmente el
tamafio del arbol y la competencia asimétrica; y en menor
medida por el clima.

* A mayores temperaturas la mortalidad se ve
incrementada para la mayor parte de las especies,
especialmente a niveles altos de competencia en especies
planifolias.

» Laestructura forestal debe ser considerada para evaluar
los efectos del cambio climatico sobre la mortalidad,
ya que dos sistemas de composicion similar pero con
diferentes caracteristicas estructurales pueden diferir en
su respuesta al clima.

e Los bosques ibéricos de eclevada densidad son
particularmente vulnerables en términos de mortalidad
a los efectos negativos del cambio climatico,
independientemente de la especie dominante.

M Contexto

Lamortalidad arborea es un proceso fundamental
en la estructura y la dinamica forestal (Kobe 1996),
ya que pequefios cambios en las tasas de mortalidad
pueden traducirse en importantes alteraciones en la
composicion de especies (Franklin et al. 1987, Pacala
et al. 1996). A pesar de que la mortalidad arbdrea en
ocasiones puede ser abrupta, generalmente es un proceso
complejo y gradual dentro de la dinamica forestal donde
diferentes factores interactian dando lugar a procesos de
mortalidad que tienen importantes consecuencias en la
estructura forestal (Figura 1, Waring 1987). En general,
la naturaleza interactiva de los factores subyacentes a los

procesos de mortalidad arbdrea hace que este proceso
responda dificilmente a clasificaciones dicotomicas
de sus causas (p. ej. abidtica vs. bidtica, extrinseca vs.
intrinseca; Martinez-Vilalta et al. 2012). De hecho, la
mortalidad ha sido descrita en forma de una espiral de
causalidad: la estructura del bosque o la poluciéon pueden
predisponer, eventos extremos como la sequias incitar,
y agentes bidticos como los patogenos contribuir a los
eventos mortalidad (Manion 1991).

Entre todos los factores que pueden afectar a
procesos de mortalidad arborea denso-dependiente la
competencia, el tamafiodel arboly el climase hanmostrado
particularmente importantes (p. ej. Lines et al. 2010,
Vayreda et al. 2012). La competencia es la interaccion
entre individuos que se debe a compartir recursos
necesarios pero disponibles de una manera limitada, de
forma que produce una reduccion en la supervivencia,
el crecimiento o la reproduccion de al menos uno de
los individuos implicados (Begon et al. 1996). La
estructura forestal es un factor clave determinando los
niveles de competencia, y ha sido identificado como
uno de los principales factores subyacentes a las tasas
demograficas de las principales especies Ibéricas (p. ej.
Carnicer et al. 2011, Gémez-Aparicio et al. 2011, Vila-
Cabrera et al. 2011, Ruiz-Benito et al. 2012). En bosques,
la competencia arborea por recursos limitantes basicos
y escasos como la luz o el agua subyace a procesos de
mortalidad, pudiendo dar lugar a procesos de autoaclareo
en bosques densos (Peet & Christensen 1987). El tamafio
del arbol es un factor fundamental determinando el nivel
de competencia por luz (i.e. competencia asimétrica),
ya que arboles pequefios pueden verse particularmente
suprimidos y presentar tasas de mortalidad elevadas (p.
¢j. Coomes & Allen 2007). En estos casos los patrones de
mortalidad serian en “L” y suelen ocurrir en bosques que
se encuentran en etapas de exclusion competitiva (p. ej.
Olano et al. 2009, Lines et al. 2010).
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(A] Figura 1. Fases ontogenéticas que explican la dinamica del bosque, incluyendo las principales causas y consecuencias de la mortalidad natural.

Fuente: Adaptado de Franklin et al. (1987) y Zavala (2004).

Elclimaes otro factor fundamental determinando
procesos de mortalidad en bosques mediterraneos
ibéricos, debido tanto al estrés hidrico como a los
efectos derivados de elevadas temperaturas (Allen et al.
2010, Carnicer et al. 2011). El estrés inducido por las
condiciones climaticas puede causar dafos fisiologicos,
de manera que las principales hipdtesis de como los
individuos pueden responder frente al estrés inducido por
sequia son (McDowell et al. 2008): (i) fallos hidraulicos
debidos a la cavitacion de las columnas de agua en el
xilema; y (ii) privacion del carbono causado por el
cierre estomatico que conduce a déficits de carbono y
limitaciones metabolicas. En general, las plantas tienen
diferentes mecanismos de regulacion frente a la sequia
de manera que pueden ser anisohidricas (i.e. mantienen
los estomas relativamente abiertos pero son mas
propensas a procesos de cavitacion) o isohidricas (i.e.
cierran estomas evitando la pérdida de agua y son mas
propensas a déficits de carbono); aunque ambos procesos
pueden estar interrelaciondos y las especies pueden no
clasificarse facilmente en éstos extremos (McDowell
2011, McDowell et al. 2011).

Los bosques ibéricos han sido identificados
como particularmente vulnerables a los efectos del
cambio climatico (Schroter et al. 2005, Lindner et al.
2010), donde los efectos relacionado con una reduccion
de la disponibilidad hidrica pueden ser especialmente
intensos en bosques de elevada densidad (p. ¢j. Serrada
et al. 2011). Durante las ultimas decadas, se esta
produciendo un aumento en la superficie forestal de
ciertas zonas y un incremento medio en la densidad de

las masas en la peninsula ibérica, en parte debido a las
politicas de reforestacion, el abandono agricola, y la
proteccion estricta de determinadas areas (p. ej. Barbero
et al. 1998, Madrigal 1998, Valbuena-Carabaiia et al.
2010, Ruiz-Benito et al. 2012). Ademas, los escenarios
de cambio climatico en la peninsula ibérica prevén un
aumento de la temperatura ligada a un descenso en las
precipitaciones, aunque el patréon de precipitaciones
bajo escenarios de cambio climatico es menos claro
(Christensen et al. 2007). En bosques limitados por la
disponibilidad de agua, como los mediterraneos, ya se
estan observado incrementos en las tasas de mortalidad
arborea durante las ultimas décadas, en parte ligados a
los efectos del clima (p. ¢j. van Mantgem & Stephenson
2007, Allen et al. 2010, Carnicer et al. 2011). Dichos
cambios en las tasas demograficas basicas de las especies
podrian afectar a sus patrones de distribucion a largo
plazo (Purves 2009, Benito-Garzén et al. 2013), si bien
el conocimiento de la relacion demografia-distribucion
en un escenario de cambio climatico es aun muy escaso
(Doak & Morris 2010, Lloret et al. 2012).

En la presente contribucién presentamos los
patrones de mortalidad para las 11 especies arboreas mas
abundantes de la peninsula ibérica usando informacion
de c¢. 400.000 arboles del Inventario Forestal Nacional.
Ademas, mostramos la importancia relativa del tamafio
del arbol, la competencia, el clima y las condiciones
edaficas en la mortalidad, y analizamos los efectos
combinados de la interaccion entre la competencia y el
clima sobre la mortalidad arborea (ver Ruiz-Benito et al.
2013).
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(A] Figura 2. Mapa de la tasa anual de mortalidad para las 11 especies arboreas mas abundantes de la peninsula ibérica: P. hapelensis, P. pinea, P.
pinaster, P. nigra, P. sylvestris, P. uncinata, Q. ilex, Q. suber, Q. pyrenaica, Q. faginea, F. sylvatica.

Fuente: Elaborado a partir de informacion del segundo y tercer Inventario Forestal Espaol (Villaescusa & Diaz 1998, Villanueva 2004).

M Resultados y discusién

Las especies de pino tienden a presentar unas
tasas anuales de mortalidad superiores a las especies
planifolias (Tabla 1). Las tasas medias de mortalidad
son particularmente elevadas en especies de pino
mediterraneas como Pinus halepensis, P. pinea y P.
pinaster (Figura 2), que generalmente se localizan en
zonas con mayores temperaturas medias y menores
precipitaciones anuales (Figura 3).

Observamos que la mortalidad se vio afectada
por factores de estructura del bosque y factores
climaticos (ver Figura 4). Sin embargo, el tamaiio del
arbol y la competencia asimétrica tuvieron mayores
efectos en la mortalidad que la temperatura media anual
y la precipitacion. Todas las especies mostraron patrones
de mortalidad en forma de “L”, es decir, mostraron
descensos en mortalidad al aumentar el tamafio del
arbol (ver también Olano et al. 2009). Sin embargo,
los pinos se vieron mas afectados por la competencia
asimétrica que las especies de planifolias (Figura 4a,

2



M Tabla 1. Namero de arboles vivos en el segundo Inventario Forestal Nacional (N,, IFN2) y tercer Inventario Forestal Nacional (N, [FN3), nimero
de arboles muertos entre ambos Inventarios, porcentaje de arboles muertos (P,) y tasa anual de mortalidad en porcentaje (m(x), calculada usando el

intervalo de tiempo medio de 11.3 afios).
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O Fuente: Datos obtenidos a partir del segundo y tercer Inventario Forestal Nacional (Villaescusa & Diaz 1998, Villanueva 2004).

Ruiz-Benito et al. 2013). Los resultados observados
son tipicos de bosques relativamente jovenes en etapas
de exclusion competitiva (p. ej. Coomes & Allen 2007,
Vayreda et al. 2012), donde tanto el crecimiento como
la mortalidad es méaxima (Gomez-Aparicio et al. 2011,
Ruiz-Benito et al. 2013). Grandes extensiones de bosques
ibéricos podrian encontrarse en este periodo de exclusion
competitiva, ya sea por la falta de tratamientos silvicolas
en masas plantadas (Madrigal 1998) o como resultado
de procesos de sucesion secundaria en masas naturales
(p- €j. en campos abandonados). La competencia tuvo
mayores efectos sobre la mortalidad de coniferas que
de fagaceas (Figura 4b, Ruiz-Benito et al. 2013). Este

M Figura 3

resultado concuerda con el hecho de que las coniferas
son consideradas mas sensibles a la competencia debido a
su relativa intolerancia a la sombra (Zavala & Zea 2004,
Sanchez-Gomez et al. 2006). Por el contrario, las especies
fagaceas presentan de forma general una mayor habilidad
para crecer y sobrevivir a niveles bajos de luz, siendo
por tanto menos sensibles a la competencia asimétrica
(Goémez-Aparicio et al. 2011, Zavala et al. 2011).

Entre las variables climaticas, el efecto de la
temperatura sobre la mortalidad arborea fue muy superior
al de la precipitacion (Figura 4c-d). Generalmente
encontramos una respuesta positiva de la mortalidad
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(A) Figura 3. Promedio y desviacion tipica en los 414.841 individuos pertenecientes a 35.678 parcelas del segundo y tercer Inventario Forestal Nacional
consideradas en el presente estudio para las 11 especies arboreas mas abundantes de la peninsula ibérica.

Fuente: Elaborado a partir de informacion obtenida del segundo y tercer Inventario Forestal Espanol (Villaescusa & Diaz 1998, Villanueva 2004) e

informacion climatica de Gonzalo (2008).
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(A] Figura 4. Tasa de mortalidad anual en funcion del (a) diametro a la altura de pecho (d.b.h., mm), (b) area basal de individuos mas grandes (m* ha'),
(c) temperatura media anual (°C), y (d) precipitacion anual (mm); para las 11 especies arboreas mas abundantes de la peninsula ibérica.

Fuente: Adaptado de Ruiz-Benito et al. (2013).

a incrementos en la temperatura para la mayor parte
de las especies, independientemente de su género (ver
también Carnicer et al. 2011). Ademas, cabe destacar que
este incremento en la mortalidad no estuvo restringido
a la parte mas calida del gradiente de temperatura,
observandose para algunas especies aumentos en las tasas
de mortalidad en partes relativamente frias del mismo
(Figura 4c, Vila-Cabrera et al. 2011). Un aumento en la
temperatura puede incrementar la mortalidad a través de
un aumento en el estrés hidrico por evapotranspiracion,
ya que las plantas para mantener la hidratacion los
tejidos y la fotosintesis deben reemplazar el agua perdida
mediante evapotranspiracion (p. ej. van Mantgem &
Stephenson 2007; McDowell et al. 2008). A elevadas
temperaturas y baja disponibilidad hidrica las especies
de coniferas tienden a cerrar estomas, lo que podria
limitar su fijacién de carbono, mientras que las especies
planifolias presentarian una mayor tendencia a sufrir
fallos hidraulicos, aunque ambos procesos pueden estar
interrelacionados (McDowell 2011, McDowell et al.
2011).

Es importante destacar que los efectos del
clima (temperatura media anual y precipitacion anual)
sobre la mortalidad se agravaron a niveles altos de
competencia (Figura 5). Para siete de las nueve especies
se observo un aumento en las tasas de mortalidad a
elevadas temperaturas, que fue superior en zonas de alta
competencia. Ademas, para P. halepensis y F. sylvatica a
baja competencia hubo una mayor mortalidad en zonas
frias que calidas, pero se invirtio a niveles de competencia
elevada (i.e. observando mayor mortalidad en zonas
calidas que frias, ver Figura 5). Los efectos combinados
del clima y de la competencia pueden deberse a aumentos
en las demanda de agua, debido a un aumento en las tasas
de evapotranspiracion y un descenso en el suministro de
agua por elevada competencia entre vecinos (Valladares

& Pearcy 2002, Linares et al. 2009). En un estudio
paralelo sobre el efecto de la competencia y el clima en el
crecimiento de las especies mas abundantes de la peninsula
ibérica, Gémez-Aparicio et al. (2011) observé que ante
elevada competencia el crecimiento se ve limitado, asi
como su variacion a lo largo de gradientes climaticos. De
esta forma, un resultado clave de este estudio es que un
aumento de la aridez bajo cambio climatico podria causar
elevadas mortalidades y crecimientos reducidos en los
bosques de alta densidad (Gomez-Aparicio et al. 2011,
Ruiz-Benito et al. 2013).

En general no habia grandes diferencias inter-
especificas respecto alarespuesta de lamortalidad al clima,
ya que la mayor parte de las especies experimentaron
mayores tasas de mortalidad a elevadas temperaturas
(Carnicer et al. 2011, Ruiz-Benito et al. 2013). A lo largo
de gradientes de competencia las especies de coniferas
presentaron mayores mortalidades que las fagaceas, lo que
sugiere que son especies relativamente mas intolerantes a
la sombra (p. ej. Zavala & Zea 2004). Estos resultados,
junto con la existencia de interacciones significativas entre
los efectos del clima y la competencia en la mortalidad
para las 11 especies estudiadas (particularmente intensos
para las fagiceas), sugieren que los bosques de alta
densidad serian particularmente susceptibles a sufrir
colapsos demograficos. Estos colapsos demograficos
podrian ocurrir independientemente de su composicion,
pues todas las especies estuvieron profundamente
afectadas por la competencia bien directamente (como
las coniferas) o indirectamente a través de su interaccion
con el clima (en el caso de las planifolias). Por otra
parte, en bosques de densidad intermedia donde las
tasas demograficas no estuvieran tan constrefiidas por
la competencia, las diferencias inter-especificas en la
respuesta al clima serian mas patentes.




M Figura 5

25

N
S

=)

o

o

N III

Competencia baja

= Competencia alta

Diferencia en tasa anual de mortalidad entre calido y frio
(aiio™! x 1000)
B

P. P. pi P. pinaster  P. nigra P. sylvestris P. uncinata Q. ilex Q. suber .
halepensis pyrenaica

la .
Q

Q. faginea F. sylvatica

OF igura 5. Diferencia en la tasa de mortalidad anual para las 11 especies arboreas mas abundantes de la peninsula ibérica entre zonas calidas y frias
(i.e. cuartiles superiores e inferiores de temperatura media anual) en zonas de competencia baja y alta (i.e. primer y ltimo grupo dentro de los cinco
grupos realizados con el mismo numero de pies para una cada de las especies). Valores positivos indican que las tasas de mortalidad fueron mas elevadas

en zonas calidas que frias, mientras que valores negativos indican lo contrario.

Fuente: Modificado de Ruiz-Benito et al. (2013).

B Recomendaciones para la adaptacién

En masas de elevada densidad, una selvicultura
orientada a reducir los niveles de competencia
promoviendo una mayor heterogeneidad estructural
y reduciendo el estrés podria ser muy beneficiosa
para disminuir la vulnerabilidad de algunas especies
principalmente durante la fase de monte bravo y latizal.
En masas monoespecificas de elevada densidad se
ha sugerido que reducciones en la densidad podrian
aumentar la disponibilidad de luz y facilitar la entrada de
semillas y dispersores, dando lugar a mayores niveles de
diversidad (p. ej. Gomez-Aparicio et al. 2009, Zamora et
al. 2010, Ruiz-Benito et al. 2012). Ademas, una mayor
heterogeneidad y diversidad podria mejorar la resiliencia
frente a eventos como fuego y sequias, al existir
especies con diferentes estrategias de respuesta frente
a perturbaciones (p. ej. Pausas et al. 2004), y favorecer
funciones ecosistémicas como la productividad o el
almacenamiento de carbono (p. ej. Vayreda et al. 2012,
Ruiz-Benito et al. 2014).

H Material suplementario

Hemos usado informacion del segundo y tercer
Inventario Forestal Nacional (1986-1996 y 1997-2007,
respectivamente) que establece un muestreo sistematico
sobre una rejilla de 1 km? en zonas forestales (Villaescusa
& Diaz 1998, Villanueva 2004). Sobre el total de
individuos seleccionamos 11 especies distribuidas
en 35.678 parcelas (con un total de 414.841 arboles,
de los cuales murieron el 11%, Tabla 1), que tenian al
menos 10.000 individuos con medidas repetidas en los
Inventarios Forestales Nacionales. No se consideraron
las parcelas del tercer Inventario Forestal Nacional donde
existian indicios de actividades de gestion (p. ej. cortas
o clareos). Las especies incluidas fueron (ver Figura 2

y 3): tres pinos mediterrancos (Pinus halepensis Miller,
P, pinaster Ait. y P. pinea L.), tres pinos de montaia (P,
nigra Arnold, P. sylvestris L. y P. uncinata Mill.), dos
quercineas mediterraneas perennifolias (Quercus suber
L.y Q. ilex L.) y tres especies caducifolias (Q. faginea
Lam., Q. pyrenaica Willd y Fagus sylvatica L.).

Usamos seis posibles factores bidticos y
abioticos subyacentes a los procesos de mortalidad: el
d.b.h. (didmetro a la altura de pecho), la competencia
asimétrica (medida como la suma del area basal de los
arboles con mayor d.b.h. y usado como un indicador
de la competencia asimetrica por luz), el porcentaje de
monoespecificidad (calculada como el area basal de
una determinada especie en la parcela dividida por el
area basal total, usada como un indice de abundancia
de conoespecificos y competencia interespecifica), la
precipitacion anual (mm), la temperatura media anual
(°C), y el contenido en materia orgdnica del suelo.

Hemos calculado la tasa anual de mortalidad
en porcentaje (m(x), %) siguiendo la siguiente féormula
(Sheil et al. 1995):

m(x) = (1= [ 1—(N,~N)/N,J") 100

siendo N,y N, el niimero de individuos en
el segundo y tercer Inventario Forestal Nacional,
respectivamente, y ¢ el numero de afios entre ambos
inventarios.

Para calcular la probabilidad de mortalidad de
cada arbol se usaron modelos de regresion logistica (p.
¢j. Monserud & Sterba 1999):

P (mortality, i) = 1 /(1 + exp (-k))

Donde £, es funcion de las variables explicativas
(k,=a+f +f,+..+f),0esuna constante del modelo,




siendo las funciones f; ... /. dependientes de las variables
explicativas. Para el tamafo del arbol se us6é una forma
exponencial en la funcion, usando para el resto de variables
abidticas y bioticas formas lineales y cuadraticas. Los
parametros e intervalos de credibilidad de los modelos
logisticos se calcularon usando un algoritmo adaptativo
Metropolis-Hastings MCMC implementado usando
un software escrito especificamente para este estudio
usando C (para detalles metodoldgicos ver Lines et al.
2010, Ruiz-Benito et al. 2013).

La comparacion y seleccion de modelos se
baso en el Criterio de Informaciéon Bayesiano (i. e. BIC,
Burnham & Anderson 2002). Con ello se compar6: (i)
si se ajustaban mejor formas cuadraticas o lineales; y
(ii) si los modelos eran mejores cuando los parametros
eran especificados a nivel de especie o sin considerar
la identidad de la especie. Los modelos se ajustaron
mejor con formas no lineales (i.e. cuadraticas) y con los
parametros ajustados a nivel de especie. Finalmente, para
la seleccion del modelo, se realizaron todas las posibles
combinaciones de efectos principales, y se incluyeron
interacciones entre el clima y la competencia. EI mejor
modelo incluy? los efectos directos de las seis variables
explicativas potenciales (diametro a la altura de pecho,
competenciaasimétrica, porcentaje de monoespecificidad,
temperatura media anual, precipitacion anual y contenido
en materia organica), y la interaccion entre clima y
competencia (tanto con temperatura media anual como
precipitacion anual).

Los cambios en la probabilidad de mortalidad
a lo largo de gradientes ambientales se calcularon
usando el mejor modelo para las 11 especies mas
abundantes de la peninsula ibérica. Se crearon bases
de datos, donde las variables explicativas se mantenian
constantes (excepto la variable explicativa de interés)
y se calculaba la probabilidad de mortalidad predicha
usando la distribucion posterior de los parametros. Estas
predicciones se dibujaron agrupando los datos en grupos
de igual tamafio a lo largo del gradiente ambiental de
interés. Ademads, para analizar la interaccion entre la
competencia y el clima, y evaluar como el efecto del
clima en la mortalidad varia a lo largo de gradientes
de competencia, se predijo como la probabilidad de
mortalidad a lo largo de gradientes de competencia vario
entre zonas “calidas” y “frias” (i.e. usando los cuartiles
superiores e inferiores de temperatura media anual para
cada una de las Il especies), y zonas “humedas” y
“secas” (i.e. usando los cuartiles superiores e inferiores
de precipitacion anual para cada una de las 11 especies).
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