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Resumen

La gestión sostenible de los ecosistemas forestales requiere el conocimiento de los principios que regulan su estructura
y función a diferentes niveles de organización biológica, desde la hoja hasta el ecosistema. Los modelos de proceso son,
junto a la experimentación, elementos esenciales para avanzar en la identificación de dichos principios. En este trabajo se
revisan avances y retos claves para la formulación de modelos de proceso de ecosistemas forestales mediterráneos a
diferentes niveles funcionales, desde la planta hasta el paisaje. A escala de planta se discute un modelo general de
intercambio gaseoso, fundamentado en procesos de optimización, que incorpora explícitamente la retroalimentación entre
la transpiración y el potencial hídrico del suelo. A escala de rodal se introduce un marco analítico en forma de sistema de
ecuaciones en derivadas parciales que permite describir la dinámica de la estructura de la población a partir de la respuesta
individual de cada árbol a la heterogeneidad ambiental y las interacciones entre individuos. Finalmente se discute la
estructura general de los modelos de dinámica forestal espacialmente explícitos y su aplicación al estudio de los
mecanismos de ensamblaje del bosque mediterráneo.

Palabras clave: Conductancia estomática, estrés hídrico, modelo continuo de población estructurada, heterogeneidad
ambiental, dispersión, coexistencia

Abstract

Process-based models of Mediterranean forest production and dynamics

Sustainable management of forest ecosystems requires an understanding of the mechanisms governing their structure
and function across levels of biological organization, from the leaf to the ecosystem. Process-based models are, along
experimentation, a critical element for advancing in this understanding. In this contribution we review key advances and
challenges for the development of process-based models of Mediterranean forest ecosystems at several functional levels:
from the whole-plant to the landscape. At the whole-plant level we discuss a gas exchange simulator that describes
explicitly the feedback between transpiration and soil water potential through a plant optimization process. At the stand
level, a partial differential equation framework is introduced, that allows us to scale up plant physiological processes from
the leaf to the stand level. The model describes explicitly the dynamics of stand structure based on species individual
responses to resource heterogeneity and among tree interactions. Finally we discuss the general structure of
spatially-explicit forest models as well as their application to the identification of rules of community assembly
of Mediterranean forests.

Key words: stomatal conductance, water stress, structured population continuous model, environmental heterogeneity,
dispersal, coexistence.
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Introducción

Los ecosistemas forestales han sido analizados a una
variedad de escalas y niveles de organización biológi-
ca, desde la hoja hasta el paisaje (Waring y Running,
1998). El conocimiento de los procesos que regulan la
estructura, composición y función de los bosques a di-
ferentes niveles de organización y la interrelación entre
ellos es uno de los temas claves de la ecología actual
(Levin, 1992; Ehleringer y Field, 1993; Urban, 2005) y
resulta esencial para el desarrollo de una gestión fores-
tal que responda a los retos ambientales actuales (Lub-
chenko et al., 1991; Zamora, 2005).

En este trabajo nos centraremos en modelos de pro-
ceso (o «bottom-up» sensu Landsberg, 1986) enten-
diendo como tales aquellos modelos que intentan expli-
car o predecir la estructura y dinámica del bosque a
partir de procesos que tienen lugar a niveles de organiza-
ción inferiores: p.ej. procesos fisiológicos para descri-
bir el estado de la planta completa o procesos demográ-
ficos tales como dispersión de semillas o la competen-
cia para explicar cambios en la estructura del rodal.
Esta definición excluye los modelos correlacionales
(«top-down» sensu Landsberg, 1986) que describen de
forma empírica la relación entre diferentes variables sin
atender a los posibles mecanismos subyacentes. Igual-
mente excluiremos de la discusión los modelos empíri-
cos utilizados en Selvicultura, cuya finalidad principal
es aplicada más que heurística, aunque a menudo com-
parten aproximaciones similares a los modelos foresta-
les de proceso (ver revisión en Erviti, 1991).

El desarrollo de modelos de proceso en los ecosiste-
mas forestales mediterráneos conlleva algunos retos es-
pecíficos en relación a modelos de bosques templados
de tipo atlántico. La presencia de una acusada sequía
cuando la radiación y la temperatura alcanzan su máxi-
mo anual condiciona todos los procesos fisiológicos y
demográficos que tienen lugar en el ecosistema, desde
el control estomático (p.ej. Valladares y Pearcy, 1999) a
las relaciones de competencia entre individuos (p.ej.
Pugnaire y Luque, 2001). Igualmente la heterogeneidad
ambiental, las perturbaciones y el elevado grado de
fragmentación (Blondel y Aronson, 1999) son, entre
otros, factores determinantes de la estructura y dinámi-
ca de los bosques mediterráneos y deben ser tenidos en
cuenta en la formulación de modelos de proceso.

La modelización de estos procesos, que operan a es-
calas y niveles de organización dispares, y su inte-
gración en un mismo modelo, es una tarea de evidente

complejidad. A medida que incorporamos nuevos com-
ponentes al modelo y crece el número de parámetros,
disminuye nuestra capacidad de análisis del propio mo-
delo y por tanto su utilidad heurística. Por tanto, la utili-
dad de los modelos de proceso no es tanto la de propor-
cionar una descripción exhaustiva de los procesos
implicados en el sistema real, sino la de identificar qué
mecanismos son esenciales y cuales son irrelevantes a
cada escala para discernir si el sistema puede ser redu-
cido a un conjunto de principios o leyes generales.

En este trabajo introducimos tres tipos de modelos
de proceso que conectan o escalan procesos ecológicos
desde la hoja hasta el paisaje y discutimos su aplicación
específica a los ecosistemas mediterráneos. En primer
lugar, presentamos un modelo sintético de las diferen-
tes aproximaciones a la modelización de la producción
en esclerófilos mediterráneos, a partir de parámetros
morfo-fisiológicos. En particular discutimos las difi-
cultades asociadas a la modelización de la respuesta es-
tomática y los efectos del estrés hídrico sobre la pro-
ducción. En segundo lugar, introducimos un modelo
analítico para describir el comportamiento de la pobla-
ción o del rodal como una propiedad agregada del esta-
do de cada planta, y que permite considerar un marco
variable de interacciones entre individuos en función
de las condiciones ambientales (p.ej. cambios de com-
petencia a facilitación). Finalmente, discutimos la es-
tructura de los modelos forestales de paisaje que descri-
ben el estado del bosque a partir del estado individual
de cada árbol o de cada rodal y se discute la incorpo-
ración de procesos espaciales y de heterogeneidad
ambiental en los modelos de dinámica forestal en am-
bientes mediterráneos. En conjunto, estos tres acerca-
mientos suponen un primer paso en la formulación de
un marco teórico para el análisis de la estructura de los
ecosistemas forestales, y para la identificación de los
principios que regulan su organización a diferentes ni-
veles de organización biológica.

Modelos de proceso con base
fisiológica: de la hoja al individuo

Los flujos de intercambio gaseoso a lo largo del siste-
ma conocidos como «continuo suelo-planta-atmósfera»
juegan un papel clave en el funcionamiento de los ciclos
de materia y energía de los ecosistemas terrestres (Ehle-
ringer y Field, 1993). Los diferentes procesos y compo-
nentes de dicho sistema son análogos a los que operan en
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un circuito electroestático, incluyendo una diferencia de
potencial (hídrico o eléctrico, respectivamente) que
mantiene dicho flujo, así como componentes que regu-
lan su intensidad; p. ej. órganos de almacenaje de agua
que operan de forma similar a un condensador, u órganos
que oponen resistencia a dicho flujo actuando como re-
sistencias (Cowan, 1977; Sellers et al., 1997).

La caracterización de los flujos de intercambio ga-
seoso a nivel de la hoja implica la descripción de cinco
variables de estado principales: la conductancia esto-
mática (gs), la asimilación de neta de carbono (An), la
transpiración (E), el potencial hídrico (�l) y la tempera-
tura foliar (Tl). La determinación de estas variables en
las diferentes partes del dosel y a lo largo del tiempo es
una tarea compleja y a menudo se recurren a diferentes
aproximaciones. Una de las más habituales para con-
templar su variación espacial consiste en trabajar con
valores medios o agregados (aproximación «big leaf»
sensu Monteith, 1965), que resulta de obtener la suma
en serie o en paralelo (según su configuración en re-
lación a la caída de potencial) de las diferentes resis-
tencias y capacitores. La descripción explícita de la
variación temporal de dichas variables de estado es
igualmente difícil, ya que conlleva la resolución de un
sistema de ecuaciones diferenciales lo cual no siempre
es posible incluso para casos muy simplificados. La
aproximación más extendida es la de asumir que el sis-
tema suelo-planta-atmósfera se encuentra en estado de
equilibrio con el ambiente (p.ej. conservación de la
masa y de energía dentro del sistema, Jones 1992).

Siguiendo las simplificaciones apuntadas («big-
leaf» y estado de equilibrio) podemos definir un marco
general dentro del cual se engloban como casos particu-
lares la mayoría de modelos de proceso existentes. Así,
para unas condiciones ambientales determinadas, el
principio de conservación de la energía en el sistema
suelo-planta-atmósfera y de la masa (en el interior de la
planta) nos permite describir dicho sistema mediante
las siguientes ecuaciones (ver Fig. 1): La ecuación (1)
(balance de energía) indica que la energía recibida por
la planta se transforma o bien en pérdidas de agua (�E,
siendo � el calor latente de evaporación y E la transpi-
ración), o bien en incrementar la temperatura del follaje
(Tl) (término convectivo, Cp (Tl–Ta), donde Cp es el ca-
lor específico del agua y Ta es la temperatura del aire).
Parte de esta energía puede almacenarse en forma de
calor, pero esta cantidad suele ser despreciable salvo en
el caso de las plantas suculentas. En segundo lugar, el
modelo de Farquhar et al. (2001) (Ecuación 2) ofrece

una descripción adecuada para estimar la asimilación
bruta de carbono por unidad de superficie foliar, que
viene definida como un proceso limitado a su vez por
tres factores: la radiación, el nitrógeno que incide sobre
la renovación del Rubisco, y la concentración de C02 en
la cavidad subestomática. La asimilación neta (An) se
obtiene tras descontar la respiración dinámica y de
mantenimiento de los diferentes órganos de la planta.
En tercer lugar, el balance de masas (Ecuación 3) indica
que la cantidad de agua transpirada debe ser igual a la
cantidad de agua absorbida por las raíces. En realidad,
las variaciones en el contenido de agua en el mesófilo o
en el tronco (condensador) hacen que este proceso no
se lleve a cabo instantáneamente, con lo que se requiere
una ecuación diferencial ordinaria que describa el retra-
so entre el agua transpirada y la absorbida. No obstante,
para evitar esta complejidad matemática, a menudo se
asume que dicho ajuste se realiza de forma instantánea.
Finalmente, la ecuación de flujo hídrico (Ecuación 4)
indica que la transpiración de la planta es directamente
proporcional al déficit de vapor de agua establecido en-
tre la cavidad subestomática y el ambiente, con una
constante de proporcionalidad igual a la conductancia
estomática (gs) (Jarvis, 1976). La solución de esta ecua-
ción se simplifica enormemente cuando el grosor de la
capa límite o masa de aire adherida a la hoja es muy pe-
queño y la planta opera en acoplamiento con la atmós-
fera (régimen turbulento) (Monteith, 1965).

En los modelos de planta completa dicho sistema de
ecuaciones funciona acoplado a un modelo de balance
hídrico, de manera que se tiene en cuenta el efecto acu-
mulativo de la transpiración sobre las reservas de agua
en el suelo, así como el proceso de retroalimentación
negativo que se establece entre la conductancia estomá-
tica y el potencial hídrico del suelo. La formulación y
resolución de este sistema en un determinado instante y
bajo unas condiciones ambientales dadas permitiría
calcular la tasa de transpiración (E), la tasa de asimila-
ción neta de carbono (An), la temperatura (T1) y el po-
tencial hídrico de la planta (�1). No obstante, al tratarse
de cuatro ecuaciones y cinco variables de estado desco-
nocidas (E, T1, An, �l, gs), necesitaríamos disponer de
otra ecuación que describa la relación entre la conduc-
tancia estomática (gs) y los diferentes factores ambien-
tales que la regulan (ver Fig. 1). La búsqueda de distin-
tas aproximaciones para resolver este problema ha
estimulado avances en diferentes direcciones, plas-
mados en diferentes tipos de modelos que se describen
a continuación.
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Regulación estomática, déficit hídrico
y tipos de modelos

En tanto no se identifiquen los mecanismos que re-
gulan la apertura y cierre de los estomas, el estudio de
la producción forestal requerirá el uso de aproximacio-
nes indirectas que nos permitan evaluar su respuesta a
diferentes factores ambientales (ver Tabla 1). Una de
las soluciones más sencillas proviene de la utilización
del concepto de eficiencia en el uso del agua (WUE, del
inglés «Water Use Efficiency»), de amplia difusión en
las ciencias agronómicas y de probada utilidad en mo-
delos de producción forestal, principalmente dentro del
ámbito de la selvicultura intensiva (Calder 1992). El
proceso de cálculo se fundamenta en la existencia de
una WUE específica para cada especie o genotipo, que
indica la cantidad de carbono fijada por unidad de agua
transpirada. De esta manera, una sencilla multiplica-
ción entre WUE y el agua transpirada permite calcular
la producción de carbono del individuo. Aunque este

enfoque puede ser una primera aproximación para el
cálculo de la producción en especies mediterráneas
(Gracia et al., 1999), la eficiencia en el uso del agua du-
rante un periodo de sequía no es constante y su varia-
ción a diferentes escalas y niveles de organización es
controvertida (Reichstein et al., 2002).

Alternativamente, la descripción del ajuste de la
conductancia estomática gs frente a factores ambienta-
les ha sido planteado como un problema de optimiza-
ción. Así, Cowan (1977) y Cowan y Farquhar (1977)
postularon que la selección natural habría empujado a
las plantas a modular su conductancia estomática de
forma que se tendería a maximizar la asimilación de
carbono para un consumo de uso de agua determinado.
De este postulado dichos autores dedujeron, tras un
análisis de optimización, la elegante expresión « An/ E
= !», donde An es la asimilación neta de carbono, E es
la transpiración y ! es una constante indeterminada. En
términos econométricos dicha ecuación indica que la
conductancia óptima es aquella que mantiene el coste
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Figura 1. Esquema simplificado de las ecuaciones de un modelo de proceso de producción de un bosque mediterráneo mos-
trando la dependencia de las diferentes variables de estado: energía de transpiración (�E), temperatura foliar (Tl), asimilación
neta de carbono (An), potencial hídrico foliar (�l) y conductancia estomática (gs). La ecuación de Ball et al. (1987) (modificada
según Foley et al. 1996) permite resolver el sistema si la constante de proporcionalidad gF es estimada según un algoritmo de op-
timización. El parámetro cs es la concentración de CO2 en la superficie de la hoja, � es el punto de compensación de la fotosínte-
sis bruta, Dl es el déficit de saturación del aire entre la hoja y el aire, Do es un valor de referencia expresado en las mismas unida-
des que Dl, y bo es la conductancia cuticular. La ecuación inferior describe los cambios en el contenido volumétrico de agua en el
suelo (s) entre los intervalos de tiempo t y t + 1. Los principales componentes del balance son la precipitación (Pt), la evapora-
ción del suelo Et (st), transpiración (Tt) y drenaje (Dt) para un suelo de profundidad Zr y porosidad n.
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marginal de un cambio en conductancia igual a su bene-
ficio marginal y por tanto el cociente ! es pequeño
cuando el agua es escasa (Givnish, 1986). Aunque el
comportamiento observado en la naturaleza se aproxi-
ma a dicho criterio, el hecho de que la relación entre ! y
el agua disponible sea desconocida dificulta la aplica-
ción de este modelo bajo condiciones de sequía y por
tanto a ecosistemas mediterráneos.

Los trabajos pioneros de Jarvis (1976) permitieron la
formulación de modelos empíricos que relacionan la
conductancia estomática (gs) con los factores ambienta-
les. En estos modelos se asume una conductancia máxi-
ma o potencial que se ve reducida por unos multiplica-
dores que describen el efecto de cada factor: p.ej.
temperatura del aire, humedad relativa, radiación, etc.
El efecto de la sequía se ha modelizado, según esta
aproximación, mediante un término multiplicativo que
simula el cierre de los estomas a partir de un determina-
do umbral de potencial hídrico (�l). Numerosos mode-
los utilizan esta dependencia entre gs y el ambiente para
resolver el sistemas de ecuaciones análogos al plantea-
do en la Fig. 1. (p.ej. Cowan, 1977; Federer, 1979;
Rambal, 1993).

El modelo de retroalimentación negativa entre gs y
�l, que fue ampliamente aceptado durante años, ha sido
relegado con posterioridad al no existir resultados em-
píricos concluyentes sobre la existencia de dicho um-
bral (Losch y Shulze, 1995). Por el contrario se han en-
contrado evidencias de que las plantas responden de
forma coordinada a estímulos hidráulicos y químicos
(Tardieu y Davis, 1993). Dichos estímulos químicos,

basados en cambios en la concentración en el xilema de
ácido abscísico (ABA), aumentarían la sensibilidad de
los estomas al potencial hídrico (�l). Esto ha llevado a
dichos autores a proponer un modelo que incluye un
término multiplicativo específico que modula la res-
puesta de gs a �l en función de la concentración de
ABA en el xilema (Tardieu y Davis, 1993).

Los modelos multiplicativos para describir la res-
puesta de los estomas presentan dos inconvenientes
principales. Por un lado está su difícil parametrización,
que requiere fijar experimentalmente cada uno de los
factores mientras se evalúa la respuesta de los estomas
al factor variable en cuestión. Por otro lado, el modelo
resultante de componer todos los multiplicadores puede
llegar a tener un número de parámetros muy elevado.
Esto permite encontrar combinaciones de parámetros
para simular cualquier tipo de respuesta estomática
aunque los mecanismos implícitos sean erróneos. Para
solventar estos problemas, Ball et al. (1987) desarrolla-
ron mediante una aproximación empírica una expresión
que permite obtener la conductancia estomática a partir
de la fuerte correlación observada entre ésta y la asimi-
lación neta de carbono (ecuación «BWB» de ahora en
adelante). La incorporación de esta relación empírica al
sistema de ecuaciones descrito en la Fig. 1 permite des-
cribir las tasas de intercambio gaseoso de forma más
realista y con un número menor de parámetros que los
modelos multiplicativos. Por esta razón ha sido utiliza-
da en numerosos modelos de proceso (p.ej. Collatz et
al. 1991; Williams et al., 1996; Foley et al., 1996;
Moorcroft et al., 2001).
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Tabla 1. Resumen de los principales acercamientos para modelizar la respuesta de los estomas
durante un periodo de sequía

Modelo fisiológico
Estimación de la conductancia estomática (gs)

frente al estrés hídrico

Calder (1992)
Gracia et al. (1999)

• ganancia de carbono estimada a partir de la eficiencia en el
uso del agua (WUE)

Cowan (1977) • modelo de gs multiplicativo
Federer (1979) • cierre estomático por umbral de �l

Tardieu y Davis (1993) • modelo de gs multiplicativo
• cierre estomático por umbral de �l y [ABA] en el xilema

Tenhunen et al. (1990) • modelo de gs tipo Ball et al. (1987)
Sala y Tenhunen (1996) • gF desconocido o estimado por ajustes

Zavala (2004) • modelo de gs tipo Ball et al. (1987)
• gF se optimiza a escala de planta completa



Un modelo de planta completa para árboles
esclerófilos mediterráneos

La aplicación de la ecuación de Ball et al. (1987) a
bosques mediterráneos presenta no obstante un impor-
tante problema, ya que la constante de proporcionali-
dad entre la asimilación de carbono y las otras variables
(gF) es desconocida bajo condiciones de déficit hídrico.
Tenhunen et al. (1990) han aplicado dicha ecuación a
plantas esclerófilas mediterráneas y han mostrado que
el conocimiento de dicho parámetro permitiría llevar a
cabo estimaciones precisas de las tasas de intercambio
gaseoso a lo largo de un periodo de sequía. Este pará-
metro integra los diferentes procesos endógenos como
el parcheado de estomas o el incremento de la concen-
tración de ácido abscísico que restringen la captura de
carbono en situaciones de estrés hídrico (Tenhunen et
al., 1990; Sala y Tenhunen, 1996). El conocimiento de
su variación temporal resulta por tanto esencial para
llevar a cabo estimaciones de la producción forestal en
ambientes mediterráneos.

Una posible solución para obtener gF consiste en la
aplicación de un algoritmo de optimización que opera a
nivel de planta individual (la unidad de selección natu-
ral) (Zavala, 2004). Así, podemos postular que la selec-
ción natural habrá empujado a las plantas a comportar-
se conforme a una estrategia de compromiso entre
maximizar su producción y minimizar el riesgo de mor-
talidad (Cowan, 1982). Por un lado es deseable maxi-
mizar la asimilación de carbono para poder competir
con éxito (p.ej. mayores tasas de crecimiento y repro-
ducción que los árboles circundantes). Sin embargo,
una tasa muy elevada de asimilación (gF elevado) con-
lleva un uso «optimista» (sensu Jones, 1992) del agua
que incrementará el riesgo de embolismo y de mortali-
dad durante el periodo estival. Zavala (2004) ha mos-
trado con un modelo de simulación de planta completa
basado en la ecuación BWB, que existe un valor óptimo
de gF que resulta de un compromiso entre maximizar la
asimilación y minimizar el riesgo de mortalidad. Ade-
más, se ha observado que a lo largo de un periodo de
sequía los valores óptimos de gF se corresponden a los
obtenidos experimentalmente, consistentes en una rela-
ción inversa entre gF y el potencial hídrico del suelo
(�s) (Sala y Tenhunen, 1996).

Podemos profundizar en el significado biológico del
modelo de planta completa resultante de optimizar gF si
comparamos dicho modelo con otro modelo analítico
más simple. En particular, se observa (ver Zavala,

2004) que las predicciones del modelo de Cowan y Far-
quhar (1977) constituyen una aproximación razonable
a las predicciones del modelo de simulación de planta.
Es decir, existe en cada instante un valor de ! para el
cual ambos modelos convergen. Además, si representa-
mos para un periodo de sequía la relación entre «!»
ajustado y el gF óptimo, se observa una relación lineal
entre los dos parámetros, y entre ambos y el potencial
hídrico del suelo (�s).

La correspondencia entre ambos modelos y entre los
parámetros gF y ! nos permiten alcanzar varias conclu-
siones acerca del comportamiento de los esclerófilos
mediterráneos (Fig. 2). Por un lado, a escala de hoja, la
relación empírica de BWB se comporta según las ex-
pectativas del modelo de Cowan y Farquhar (1977).
Esto es, la conductancia estomática que maximiza la
asimilación de carbono para un consumo de uso de
agua determinado es aquella que mantiene el coste mar-
ginal de un cambio en conductancia igual a su beneficio
marginal. Este comportamiento permitiría a la planta
optimizar el uso del agua frente a variaciones en los
factores ambientales atmosféricos, tales como la radia-
ción, la temperatura o la humedad relativa que fluctúan
a lo largo de periodos de tiempo cortos (p.ej. minutos).
En segundo lugar, la correspondencia entre los paráme-
tros ! y gF nos indica que, a lo largo del periodo de se-
quía, la variación de ! (el «precio» del agua) que garan-
tiza una asimilación máxima integrada anual y la
supervivencia de la planta se mantienen proporcionales
al potencial hídrico. Las señales químicas emitidas en
las raíces estresadas permitirían a la planta «ajustar» el
gasto diario de agua en función de las expectativas de
cambio en la disponibilidad de este recurso que tienen
lugar a escalas de tiempo más largas (horas a días).
Estas señales a su vez modularían los ajustes que deter-
minan el fenotipo de la planta (p.ej. relación en la bio-
masa invertida en raíz frente a la invertida en tallo) y
permitirían a la planta optimizar el uso del agua en rela-
ción a variaciones en la disponibilidad de agua que tie-
nen lugar a escalas de tiempo mayores (p.ej. de días a
meses).

Por tanto, según el modelo de simulación (Zavala
2004), las plantas mediterráneas se comportan como un
sistema jerarquizado, con adaptaciones a diferentes ni-
veles de organización biológica, que operan de forma
coordinada para neutralizar los efectos negativos del
estrés hídrico y optimizar el uso del agua a diferentes
escalas temporales (Fig. 2, Rambal, 1993; Sala y Ten-
hunen, 1996). Así, la pendiente de la relación lineal de-
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finida por el valor óptimo de gF y el potencial hídrico
(�l) define estrategias de uso del agua diferentes en
función del grado de «optimismo» o «pesimismo»
acerca de las expectativas de disponibilidad hídrica en
una localidad determinada. Las especies «optimistas»
pueden operar al límite del embolismo (Tyree y Sperry,
1989) para maximizar su producción, mientras que
otras especies llevarán a cabo un uso más conservador
de los recursos hídricos aun a costa de limitar su pro-
ducción (Miller, 1981).

La producción en cohortes: Modelos
de dinámica del rodal

A lo largo del tiempo la estructura del rodal va cam-
biando por efecto de la mortalidad y el crecimiento de
los diferentes individuos ya establecidos, la incorpora-
ción de nuevos individuos a la población y otros proce-
sos ecológicos como las perturbaciones, los herbívoros

o la propia historia de situaciones previas (Tilman,
1988). La sucesión es, por tanto, un proceso de natura-
leza individualística que depende en gran medida de las
respuestas de los individuos de las diferentes especies a
las variaciones en la disponibilidad de los recursos, el
clima y otros factores aleatorios e históricos. Por tanto,
una vez analizados los diferentes procesos que determi-
nan la respuesta de la planta a los factores ambientales,
el reto es comprender de qué manera dichas respuestas
determinan, junto a otros factores, la estructura y diná-
mica del rodal.

El estudio de la sucesión se ha llevado a cabo tradicio-
nalmente mediante modelos de simulación, que contem-
plan la evolución colectiva del rodal como una propie-
dad emergente de la respuesta de los individuos (p.ej
crecimiento) a la heterogeneidad ambiental (Shugart,
1984; Botkin, 1993). La formulación computacional de
un modelo forestal se lleva a cabo mediante un Modelo
Basado en Individuos (M.B.I.) (de «I.B.M.», «Individual
Based Model», p.ej. sensu Botkin, 1993). Los M.B.I.
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Figura 2. El comportamiento integrado de la planta permite la optimización del uso del agua a
varias escalas temporales mediante un sistema jerarquizado en el que intervienen los estomas (esca-
la rápida), las señales de ABA (ácido abscísico) emitidas por las raíces (escala intermedia) y la mor-
fología (R/S, cociente raíz tallo) (escala lenta). La variable gs hace relación a la conductancia esto-
mática y gF al parámetro de proporcionalidad de la ecuación de Ball et al. (1987). La expresión
« An/ E = !», se refiere al modelo de optimización de Cowan y Farquhar (1977) donde An es la asi-
milación neta de carbono, E es la transpiración y ! es una constante indeterminada.
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consisten en una serie de reglas que simulan el ciclo on-
togenético de cada individuo, desde su estado de semilla
hasta el de individuo reproductor. Los estadios dentro de
este ciclo (germinación, dispersión, establecimiento,
crecimiento, mortalidad y fecundidad) vienen definidos
por funciones de variables ambientales y los principa-
les recursos por los que las planteas compiten (luz, agua
y nutrientes) (Fig. 3). En cada intervalo de tiempo fija-
do, las variables de estado son actualizadas y nuevos
individuos se incorporan a la población (semillas que
germinan y se establecen con éxito) a la vez que otros in-
dividuos desaparecen (mortalidad por efectos denso-de-
pendientes o por perturbaciones).

Aunque las descripciones computacionales como los
M.B.I. son extremadamente útiles, es deseable formu-
lar descripciones analíticas de dichos procesos (Hara,
1984; Kohyama, 1991) que permitan buscar explicacio-
nes más generales de los mismos e interpretar desde un
punto de vista biológico sus predicciones. Dentro de
este tipo de formulaciones están los denominados mo-
delos continuos de población estructurada y que aquí
desarrollamos para un caso particular, que permite in-
corporar el efecto de la competencia por la luz y por el
agua. Las funciones descritas son genéricas pero la es-
tructura general del modelo permite considerar una am-
plia variación en las mismas, incluyendo diferentes ti-
pos de modelos de crecimiento y mortalidad, índices de
competencia o relaciones alométricas.

Así, si el tiempo (t) y el tamaño (x), que representa el
diámetro normal (d.b.h.), son definidas como variables
continuas podemos definir un modelo de la dinámica
del rodal de la siguiente manera (ver detalles en Zavala
y Bravo de la Parra, 2005). Para un rodal con p especies
de árboles, la distribución de éstos se representa me-
diante las variables Ni (t, x) (i = 1,...,p), que es la fun-
ción de densidad con respecto al diámetro normal de
árboles de la especie i en el rodal, es decir, que

representa el número de árboles de la es-
pecie i en el rodal con d.b.h. x " [x1, x2]en el tiempo t.
La competencia por la luz (competencia asimétrica),
que experimenta un individuo puede describirse como
una función del área basimétrica de los árboles más al-
tos que él (p.ej. Kohyama, 1991). Así, si suponemos
que las especies difieren en el cociente altura/d.b.h. (#i

correspondiente a la especie i), para árboles de la espe-
cie i y tamaño x, la intensidad de la competencia se de-
fine como

(1)

y estima el área basimétrica de todos los árboles de
cualquier especie que son más altos que los de la es-
pecie I, con d.b.h. igual a x. Los parámetros repre-
sentan los d.b.h. máximos para cada especie j y los $j

representan las diferencias interespecíficas en coefi-
cientes de absorción de la luz. Análogamente, podemos
definir la intensidad de la competencia por el agua a
partir del área basimétrica de los árboles en el rodal:

(2)

donde los coeficientes %i representan posibles di-
ferencias entre especies en la relación área basimétrica
y albura funcional. El tamaño x0 denota el mínimo
d.b.h. a partir del cual una plántula es considerada un
pie menor.

Los cambios en la distribución de tamaños en el ro-
dal dependen de las tasas de crecimiento, mortalidad y
regeneración. Así, las tasas de crecimiento para cada
especie i:

(3)

dependen del tamaño x del individuo y de la intensidad
de la competencia por la luz y por el agua. La función
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Figura 3. Diagrama de flujos en un modelo de rodal meca-
nicista en el que las plantas compiten por la luz y por el agua
(hi es la altura del árbol i).
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gi(u, v, w) es con respecto a u una función unimodal, in-
dicando que para unas determinadas condiciones am-
bientales las tasas de crecimiento aumentan con respec-
to al tamaño, hasta un máximo para decrecer después;
con respecto a v, gi (u, v, w) es una función decreciente
debido a la competencia por la luz, y finalmente su de-
pendencia con respecto a w permite definir cambios en
el signo de la interacción, desde negativos a positivos
pasando por neutros, debidos a efectos de facilitación
(Holmgren et al., 1997).

De forma similar, se define una función general para
las tasas de mortalidad de cada especie i, Mi(t, x), que
tiene en cuenta tanto las perturbaciones como la morta-
lidad debida a la competencia por la luz y por el agua:

(4)

La tasa de regeneración para la especie i, Ri(t), se de-
fine, de modo general, como proporcional al área basi-
métrica de los individuos de dicha especie en el rodal
que han alcanzado su edad reproductiva, con un coefi-
ciente de proporcionalidad que describe los efectos de
la disponibilidad de luz y agua sobre las tasas de germi-
nación de semillas y establecimiento de plántulas
(cuando se alcanza el tamaño mínimo x0):

, (5)

donde ri(u, v) es habitualmente una función decreciente
con respecto a ambas variables, y es el d.b.h. de los
árboles con una tasa de reproducción mínima.

El modelo de evolución del rodal puede expresarse
mediante el siguiente sistema de ecuaciones en deriva-
das parciales, con sus correspondientes condiciones de
frontera e iniciales, que es una adaptación del modelo
estándar de una población estructurada por tamaños
(Metz y Diekmann, 1986, de Roos, 1997). Para cada i =
= 1,...,p se obtiene la siguiente ley de conservación:

(6)

y la regeneración vendría dada por

(7)

para una distribución diamétrica inicial determinada:

(8)

La solución de dicho modelo para una parametriza-
ción específica permite, mediante integración numérica
(p.ej. Angulo y López Marcos, 1999), la obtención de la
evolución temporal de la estructura del rodal. A modo de
ejemplo, en la Fig. 4 se muestra la solución numérica
para un modelo continuo de población estructurada defi-
nido por una ecuación en derivadas parciales. El ejemplo
mostrado corresponde al caso particular de la evolución
del rodal para una especie intolerante a la sombra, en un
rodal estructurado por competencia asimétrica por la luz
y a partir de una condición inicial de masa regular (p. e.j.
un pinar de repoblación forestal).

Modelos forestales de paisaje:
la importancia del espacio
y la heterogeneidad ambiental

Los modelos de rodal son una primera aproximación
válida para describir la estructura y dinámica de un
fragmento aislado del bosque, dentro del cual podemos
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Figura 4. Cambios en la estructura de un rodal según un
modelo continuo de población estructurada para una especie
intolerante a la sombra. Los pies del rodal están sometidos a
competencia asimétrica por la luz (sensu Kohyama 1991). La
variable x es el diámetro normal y N(x,t) es la densidad con
respecto al diámetro normal (d.b.h.) de individuos. El modelo
ha sido integrado numéricamente según el método de Angulo
y López Marcos (1999).
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asumir que todos los individuos interaccionan entre sí
con la misma probabilidad (independientemente de la
distancia entre ellos), y que el flujo de entrada y salida
de semillas proveniente de otros rodales no condiciona
la dinámica futura. En realidad, el hecho de que las in-
teracciones en las poblaciones de plantas tengan lugar
de forma localizada —p.ej. entorno a un radio reducido
alrededor de cada individuo— y los procesos de disper-
sión —que tienden a modificar la configuración espa-
cial de la población y por tanto el grado de competen-
cia— tiene una gran repercusión sobre la dinámica
global del sistema (Levin, 1974; Pacala y Deutschman,
1995).

La importancia de las interacciones locales sobre la
dinámica global del sistema (p.ej. producción del bos-
que) puede ilustrarse comparando dos modelos, uno es-
pacialmente explícito (competencia local) y otro no
espacial (modelo de campo medio o «mean field»), en
el que el grado de competencia que experimenta cada
individuo es función de la abundancia o densidad de in-
dividuos de todo el rodal. A modo de ejemplo, pode-
mos definir un simulador forestal estocástico en el que
la posición espacial de los árboles viene definida por su
posición espacial (x,y) en un espacio continuo vectorial
(Fig. 5). Como simplificación asumiremos que la fe-

cundidad es constante, que la luz es el principal factor
limitante y que las semillas se propagan al azar dentro
del rodal. En el modelo espacialmente explícito, las
funciones de crecimiento y mortalidad dependerán del
área basimétrica de los árboles más altos, pero sólo de
aquellos que se encuentran en un determinado radio
(p.ej. el que incluye un horizonte de 180º en un sitio ho-
rizontal). A medida que aumentamos el radio de inte-
racción, el modelo espacialmente explícito convergerá
hacia un modelo de rodal o de campo medio, en que to-
dos los individuos de la misma altura interaccionan en-
tre sí con la misma probabilidad. Como puede verse en
la Fig. 6, el modelo de rodal o modelo no espacial (tam-
bién modelo de campo medio) es una aproximación al
modelo espacial, únicamente válida para rodales sufi-
cientemente pequeños en los que la presunción de inte-
racción no espacial sea razonable. Como puede apre-
ciarse, la omisión de las interacciones espaciales tiende
a resultar en estimaciones de producción del rodal sen-
siblemente inferiores a las del modelo de campo medio,
debido a que se sobredimensiona el efecto de la compe-
tencia sobre cada árbol individual.

La modelización de la dinámica de las especies fo-
restales, además de los efectos espaciales y de la disper-
sión, debe tener en cuenta la heterogeneidad ambiental
(biótica y abiótica), que junto a las perturbaciones pue-
den ser factores claves para explicar la estructura de la
vegetación mediterránea. Una de las prácticas más ha-
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Figura 5. Representación en planta de los árboles (puntos)
en un rodal definidos por su posición espacial (x,y). El mode-
lo es espacialmente explícito (espacio continuo o «vecto-
rial») incluyendo varios radios (R1, R2, R3 y R4) de competen-
cia local por la luz.

Figura 6. Variación del área basimétrica a lo largo del
tiempo en cinco simuladores forestales (M.B.I.) estocásticos
con espacio continuo, para diferentes radios de competencia
por la luz. El grado de competencia que experimenta cada in-
dividuo es función del área basimétrica de los vecinos de ma-
yor altura. Se observa que el modelo de campo medio (no es-
pacial) resulta en valores sensiblemente inferiores de área
basimétrica que el modelo espacialmente explícito.
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bituales consiste en asumir un espacio discreto subdivi-
dido en teselas, que representan rodales de un tamaño
lo suficientemente pequeño como para asumir que to-
dos los individuos de la misma altura experimentan el
mismo ambiente lumínico y mismas condiciones edáfi-
cas (Pacala y Tilman, 1994). Las teselas pueden reflejar
gradientes de heterogeneidad ambiental como los mos-
trados en las coberturas raster de un Sistema de Infor-
mación Geográfica (S.I.G.). Además, los rodales de
cada tesela se hayan conectados entre sí por la disper-
sión de semillas (Fig. 7; Pacala y Tilman 1994).

El ciclo ontogenético de los árboles en un clima me-
diterráneo viene marcado por unas etapas críticas que

tienen un impacto desproporcionado sobre la composi-
ción de la comunidad. La capacidad diferencial de las
plántulas de las diferentes especies para tolerar el estrés
hídrico durante la fase de establecimiento (Gó-
mez-Aparicio et al., 2004), la tolerancia a la sombra de
los brinzales ya instalados o de re-establecerse vegeta-
tivamente tras una perturbación (Zavala et al., 2000) y
sus rangos de dispersión (Gómez, 2003), son algunos

de los elementos claves para comprender la respuesta
de la comunidad a cambios ambientales o de uso. Esta
información puede ser incorporada al simulador esto-
cástico mediante diversas técnicas de parametrización
que nos permiten conectar observaciones con modelos
estadísticos (p.ej. Edwards, 1972) y que constituyen los
submodelos o componentes del simulador forestal.

El análisis del modelo resultante permite investigar
los mecanismos de coexistencia entre especies del gé-
nero Pinus y Quercus, dos de sus taxa más representati-
vos en un bosque mediterráneo (Zavala y Zea 2004).
Así, en este sistema, la coexistencia puede explicarse
por la existencia de unas estrategias ecológicas de colo-

nización y extinción bien diferenciadas que permiten a
ambas especies subdividir la heterogeneidad (biótica y
abiótica) espacial (Figs. 8 y 9). La colonización viene
marcada por una mayor capacidad colonizadora del
pino (especie anemócora) que le permite acceder a los
claros originados tras una perturbación (p.ej fuego in-
tenso). No obstante, si la perturbación cesa, la disper-
sión zoócora de la encina y su mayor tolerancia a la
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Figura 7. Diagrama de flujo de un modelo mecanicista con espacio discreto o tipo «raster» y heterogeneidad espacial. Los ro-
dales de las diferentes teselas están conectados por la dispersión de semillas. Z(L,.) y M(L, .) predicen las tasas de mortalidad
de plántulas y juveniles, respectivamente, en función de la luz (L) y la disponibilidad hídrica (.). Los subíndices p y q indican la
especie en cuestión; p, Pinus halepensis y q, Quercus ilex. El parámetro � describe la tasa de mortalidad de árboles adultos debi-
da a las perturbaciones.
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sombra le permiten desplazar gradualmente al pinar de
las teselas más mésicas. La existencia de zonas particu-

larmente áridas permiten al pino subsistir en la
comunidad, incluso durante periodos sin perturbacio-
nes. Dichas localidades actúan, además, como refugios
desde los cuales el pino puede acceder a otras zonas
más mésicas en función del régimen de perturbaciones.
Por tanto, la existencia de unas estrategias de tolerancia
a la sequía, a la sombra, a las perturbaciones y a la dis-
persión, específicas para cada especie, determinan unos
nichos ecológicos bien diferenciados, que garantizan la
permanencia de ambas especies en un ambiente hetero-
géneo.

Conclusiones

Los ecosistemas mediterráneos son sistemas dinámi-
cos complejos formados por componentes o subsiste-
mas, que operan de manera más o menos interdepen-
diente. Por la naturaleza de las escalas abordadas y la
no-linealidad de los sistemas ecológicos, los procesos
ecológicos no pueden ser analizados únicamente me-
diante la observación ni mediante un número limitado
de experimentos. Los modelos de proceso son herra-
mientas esenciales para identificar procesos claves a

Modelos forestales de proceso 493

Figura 8. Distribución espacial y abundancia (mayor densidad en tonos más claros) de Pinus ha-
lepensis en un modelo espacialmente explícito (espacio discreto) en el equilibrio. Las zonas de ma-
yor abundancia se corresponden con las teselas de mayor aridez, lo cual permite a esta especie sub-
sistir durante los periodos de supresión de las perturbaciones.
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Figura 9. Cambios temporales en la abundancia (densidad)
de Pinus halepensis (línea discontinua) y Quercus ilex (línea
continua) en un paisaje heterogéneo (gradientes de aridez).
La persistencia del pino en las teselas más áridas, en las cua-
les la encina no puede establecerse, permite a largo plazo la
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cada nivel de organización y para comprender su efecto
sobre el funcionamiento del integrado del sistema
(Kingsolver, 1995).

El desarrollo de modelos de proceso consiste, en
buena parte, en la búsqueda de un difícil equilibrio en-
tre la complejidad y el realismo biológico. Para avanzar
en la búsqueda de este equilibrio es preciso tener en
cuenta dos consideraciones. En primer lugar, la modeli-
zación no tiene habitualmente sentido como un acerca-
miento aislado sino como una herramienta complemen-
taria a la experimentación que nos ayuda a acotar y
señalar hipótesis críticas. En segundo lugar, el desarro-
llo de un modelo se ve restringido por los límites de in-
teligibilidad del modelo que hemos construido. Los si-
muladores forestales que resultan de acoplar modelos
que describen procesos ecológicos a distintos niveles
funcionales (Tenhunen et al., 1989; Mouillot et al.,
2001) tienen un alto grado de realismo biológico. No
obstante, su complejidad los hace difíciles de com-
prender, y por tanto su relevancia heurística puede ser
limitada.

Los significativos avances en ecología llevados a
cabo durante la últimas décadas (p.ej. Zamora y Pug-
naire, 2001), han permitido identificar los principales
procesos que tienen lugar en los distintos niveles fun-
cionales de los ecosistemas forestales, desde el indivi-
duo al ecosistema. Paralelamente, los avances en el
análisis de modelos de poblaciones estructuradas verti-
cal (de Roos, 1997) y espacialmente (Durret y Levin,
1994) han supuesto un importante paso en la descrip-
ción analítica de los procesos ecológicos. El avance en
la comprensión de los mecanismos de organización de
los ecosistemas forestales mediterráneos a diferentes
niveles de organización, requerirá un esfuerzo integra-
do e iterativo entre aproximaciones teóricas y experi-
mentales. Dicho esfuerzo debe conducir a la formu-
lación de modelos matemáticos y biológicamente
inteligibles para los diferentes niveles de organización
biológica considerados, y deben resultar en prediccio-
nes realistas, con un nivel de error conocido a diferen-
tes escalas de observación, desde la planta hasta el pai-
saje.
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