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Resumen  
La diversidad funcional, cuantificada mediante rasgos funcionales, se simplifica frecuentemente 
promediando por especie. Sin embargo, estos rasgos raramente son fijos entre individuos de una 
especie, y la distribución de su variabilidad intraespecífica (ITV) puede considerarse una 
aproximación a su nicho (efectivo). Por este motivo, la ITV se considera una pieza clave para 
esclarecer los mecanismos que permiten la coexistencia de especies, el ensamblaje de 
comunidades y el funcionamiento de los ecosistemas. En este trabajo, analizamos si la ITV de 
especies forestales varía en función de la riqueza de especies del dosel, midiendo rasgos foliares y 
de arquitectura en 580 árboles adultos de cuatro especies forestales (Abies alba, Acer 
pseudoplatanus, Fagus sylvatica y Picea abies) en masas monoespecíficas y mixtas que cohabitan 
en los Cárpatos (Rumania). Con esos rasgos calculamos su hipervolumen, i.e. el espacio funcional n-
dimensional ocupado por cada especie, y analizamos si este espacio varía en función de la riqueza 
de especies de los vecinos (nivel de coexistencia) utilizando modelos multivariantes. Este trabajo 
muestra como las especies responden a su entorno biótico y adaptan su espacio funcional según la 
riqueza del dosel, sugiriendo que la ITV puede desempeñar un papel clave para la coexistencia de 
especies forestales.  
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1. Introducción  
 

La pérdida de biodiversidad de las últimas décadas ha incrementado el esfuerzo por parte de 
la comunidad científica para cuantificar sus consecuencias sobre los ecosistemas. De hecho, 
numerosos trabajos ya han evidenciado el efecto positivo que la diversidad de las plantas ejerce 
sobre diferentes propiedades y servicios ecosistémicos (BALVANERA et al 2006; CARDINALE et al 
2012), no solo en términos de productividad y un mejor uso de los recursos, sino también en 
términos de estabilidad y resiliencia frente a perturbaciones o ataques de plagas. Este efecto 
positivo parece ser el resultado de tres mecanismos: la complementariedad del nicho (especies con 
diferentes requerimientos podrán repartirse mejor los recursos disponibles), el efecto de selección 
(a mayor número de especies, mayor probabilidad de encontrar plantas con eficiencia o rendimiento 
elevado) y el seguro ecológico (a mayor número de especies, aumenta la probabilidad de encontrar 
especies tolerantes a diferentes perturbaciones) (YACHI & LOREAU 1999; LOREAU & HECTOR 2001).  

En este campo de la Ecología, dos grandes avances han ayudado a mejorar la compresión de 
las relaciones entre la biodiversidad y funciones ecosistémicas, es decir para entender cómo la 
actividad de los distintos organismos se traduce en los ecosistemas, y a su vez influyen en los 
servicios que éstos proporcionan a la sociedad. En primer lugar, la incorporación de la expresión 
funcional de la biodiversidad, es decir, a través del estudio de rasgos funcionales (i.e. cualquier 
característica medible que influya directamente o indirectamente en el éxisto reproductivo y la 
eficiencia individual, VIOLLE et al 2012), ya que el efecto de la biodiversidad surge por las 



 
2/10 

 

 

diferencias funcionales de las especies (variación en los rasgos) (GARNIER et al 2016). Y en 
segundo lugar y más reciente, la consideración de la variabilidad entre individuos de una misma 
especie, la llamada variabilidad intraespecífica (ITV de sus siglas en inglés Intraspecific Trait 
Variability), cuya distribución puede considerarse una aproximación al nicho (efectivo) de una 
especie, y por tanto, puede ayudar a explicar estas relaciones entre la biodiversidad y las funciones 
ecosistémicas (CRUTSINGER et al 2006; LECERT & CHAUVET 2008), y a esclarecer los mecanismos 
que permiten la coexistencia de especies (VIOLLE et al 2012; DE BELLO et al 2013) y el ensamblaje 
de comunidades (JUNG et al 2010; BOLNICK et al 2011). Sin embargo, pese al importante papel 
que la ITV parece tener en estas cuestiones clave en Ecología, aún existen pocos trabajos basados 
en comunidades reales debido al gran esfuerzo que supone trabajar a nivel intraespecífico (AUGER 
& SHIPLEY 2013; LE BAGOUSSE-PINGUET et al 2014; KUMORDZI et al 2015; ROSCHER et al 2015), 
especialmente en ecosistemas forestales, donde el dosel no es fácil de alcanzar, y menos aún, 
considerando múltiples rasgos al mismo tiempo. Por este motivo, parece relevante profundizar en la 
cuantificación multivariante e integrada de la ITV y su respuesta a gradientes, incluidos los bióticos 
(CALLAWAY 2003). Esta información nos puede ayudar a entender cómo se forman las 
comunidades, y cuáles son sus respuestas potenciales frente a perturbaciones y cambios, y por 
tanto, es gran interés para diseñar gestiones en escenarios cambiantes. 

 
 

2. Objetivos 
 

En este estudio se evalúa el hipervolumen funcional (ITV n-dimensional evaluada con 
múltiples rasgos funcionales) de cuatro especies arbóreas dominantes de un bosque templado 
europeo, y se analiza si el espacio fenotípico de cada especie varía a lo largo de un gradiente biótico 
como es la riqueza de especies de los árboles vecinos (nivel de coexistencia), independientemente 
del origen de esta variabilidad (genético o plástico).  

 
3. Metodología 
 

El estudio se llevó a cabo en un bosque templado en Râşca (Cárpatos, Rumanía), donde se 
establecieron 28 parcelas a lo largo de un gradiente de diversidad de las 4 especies dominantes en 
la zona: Abies alba Mill., Picea abies [L.] Karst., Fagus sylvatica L. y Acer pseudoplatanus L. Las 
parcelas comprendían masas monoespecíficas adultas de todas ellas, y parcelas con distintas 
combinaciones de dos y tres, y con las cuatro especies en estudio. Las parcelas se localizaron 
maximizando la equitatividad de las especies (proporciones similares en área basimétrica de las 
especies presentes) y minimizando la variabilidad de las condiciones ambientales entre parcelas 
con diferentes niveles de riqueza. Más detalles sobre el diseño experimental y los criterios de 
selección de las parcelas están descritos en BAETEN et al (2013).  

En cada parcela seleccionamos aleatoriamente 10 árboles adultos por especie para medir 
rasgos de arquitectura y foliares, haciendo un total de 580 árboles. Para los rasgos de arquitectura, 
se midió la altura (H, m), la proyección del área de copa (CA, m2) y el diámetro normal (dbh, cm), con 
el que se halló el coeficiente esbeltez (SS= H/dbh) y el índice de espacio vital ocupado (CAd= 
CA/dbh, ARIAS 2005). Además, recolectamos una rama lo más expuesta posible a la luz (de la parte 
superior de la copa y orientada al sur) de cada individuo para medir rasgos foliares. De cada rama 
seleccionamos 5 hojas que fueron escaneadas y pesadas en fresco y seco (a 60ºC durante 72 
horas), y con lo que calculamos el área foliar (LA, mm2) usando WinFOLIA y WinSEEDLE (Regent 
Instruments Inc., Canadá), el área foliar específico (SLA= LA /peso seco, (mm2mg-1)), en contenido 
de materia seca (LDMC= peso seco/peso fresco (mg g-1)), el contenido de N (%) y la relación C:N (%C 
/ %N). La recolección, almacenaje, procesamiento de muestras y cálculo de rasgos se realizó 
siguiendo los protocolos marcados por PÉREZ-HARGUINDEGUY et al (2013). En total se midieron 
2900 hojas, que se promediaron por individuo. 

A continuación, calculamos el hipervolumen de cada especie, es decir el espacio funcional 
constituido por n rasgos funcionales ocupado por una especie y para los distintos niveles de riqueza 
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con el paquete de R “hypervolume” (BLONDER et al 2014; R CORE TEAM, versión 3.3.1, 2016). 
Estos algoritmos infieren la forma y el volumen de objetos multidimensionales con un procedimiento 
de estimación de funciones de densidad Kernel, y permiten comparar volúmenes, estimando el 
solapamiento entre ellos y la distancia entre sus centroides. Para realizar estas estimaciones, los 
componentes a constituir los ejes de los volúmenes, los rasgos funcionales, han de cumplir tres 
requisitos: 1) tener el mismo número entre volúmenes a comparar, 2) no estar correlacionados y 3) 
estar en unidades comparables. Por tanto, para reducir las dimensiones (con respecto a las 
observaciones) y evitar colinearidad, se realizó previamente un análisis de correlaciones con los 
nueve rasgos funcionales hallados (H, CA, CAd, SS, LA, SLA, LDMC, N, C:N), que llevó a la eliminación 
de CA y SS por estar muy correlacionado con H, y la eliminación de SLA, LA  y N por estar muy 
correlacionados con el resto de rasgos foliares. A continuación, para que las unidades entre rasgos 
fueran comparables, las observaciones se estandarizaron usando unidades tipificadas (z-scores) 
para cada rasgo, de manera que los ejes de los hipervolúmenes se expresan en unidades desviación 
estándar elevada al número de dimensiones.  

Sin embargo, la comparación de volúmenes per se no proporciona información explicita de si 
el cambio encontrado entre los espacios fenotípico de una especie a lo largo del gradiente de 
diversidad, o los componentes que lo forman, son significativos. De manera que, a continuación, 
analizamos con un modelo de regresión multivariante el efecto que la riqueza ejerce sobre los 
rasgos de manera conjunta, siguiendo la siguiente fórmula: 

 
(H, CAd, LDMC, C:N) ~ Sp* Riq + Kraft 

 
Siendo las variables respuesta los rasgos funcionales en estudio seleccionadas previamente, 

Sp las especies en estudio y Riq la riqueza de especies arbóreas en la parcela. Incorporamos 
también una covariable para controlar el efecto de la posición del individuo en el dosel (KRAFT 
1884) siendo: 1: predominante; 2: dominante, 3: codominante; 4: dominado y 5: completamente 
suprimido. Para el análisis multivariante se utilizaron los paquetes “stats” y “car” de R (R CORE 
TEAM, versión 3.3.1, 2016). 

 
4. Resultados 
 

Calculo y comparación de hipervolúmenes 
 
Los hipervolúmenes hallados para cada especie mostraron diferentes valores de tamaño (en 

unidades de desviación estándar, SD4), siendo la especie con menor volumen y, por tanto, con un 
fenotipo menos variable A. pseudoplatanus con 41.15 SD4, y P. abies fue la especie con mayor 
volumen (73.01 SD4) (Figura 1). Además, se observó que cada especie tiene su espacio funcional 
bastante delimitado, es decir, que presentaron baja similitud funcional, salvo las dos especies de 
coníferas cuyo espacio funcional se solapa en un 59%. Comparando los solapamientos entre los 
hipervolúmenes de cada especie calculados para las parcelas monoespecíficas vs. parcelas con las 
cuatro especies, se apreció una disminución del solapamiento al cohabitar (a mayor riqueza de 
especies, sus volúmenes se solapan menos), salvo para las dos coníferas. 

Los hipervolúmenes hallados para cada especie a lo largo del gradiente de diversidad (riqueza 
de especies), mostraron que el espacio funcional ocupado por una especie aumenta con la riqueza 
de especies, sobre todo comparando parcelas monoespecíficas y parcelas con dos especies (Figura 
2). La excepción es A. pseudoplatanus, cuyo volumen disminuyó con la riqueza de especies, (salvo 
en parcelas con 3 especies). Además de este cambio en el tamaño del volumen, se apreció cambios 
en la forma de los volúmenes, sugiriendo qué cambios específicos se dan en el fenotipo. En otras 
palabras, qué rasgos son los responsables de estos cambios. Así, pese a las diferencias por especie, 
los árboles de parcelas más diversas presentaron alturas más variables y menores, y hojas con 
menor contenido de materia seca.  
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Figura1. Hipervolúmenes (espacio funcional) ocupado por las cuatro especies, utilizando como ejes la altura (H), 

índice de espacio vital ocupado (CAd), la relación C:N y contenido de materia seca (LDMC) en las hojas. Las unidades de 
los hipervolúmenes están expresadas en unidades de desviación estándar elevado al número de dimensiones (SD4). A la 
derecha, los valores de solapamiento y distancia entre centroides de los volúmenes de cada especie comparados dos a 

dos, considerando todas las parcelas, sólo las monoespecíficas y las parcelas con las 4 especies juntas. 
 

 

 
Figura2. Hipervolúmenes (espacio funcional) ocupado por cada especie a lo largo de un gradiente de riqueza de 

especies, en parcelas con 1 (V1), 2 (V2), 3 (V3) y 4 especies (V4), utilizando la altura (H), índice de espacio vital ocupado 
(CAd), la relación C:N y contenido de materia seca (LDMC) de las hojas. Las unidades de los volúmenes están expresadas 

en unidades desviación estándar (SD4). A la derecha los valores de los volúmenes en parcelas monoespecíficas 
comparadas con parcelas mixtas para cada especie. 
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Modelo de regresión multivariante 
 
Los resultados del modelo mostraron que el espacio funcional de las especies, como 

aproximación multivariante de rasgos funcionales, fue diferente entre especies, y varió con la 
riqueza de especies, siendo esta relación diferente según la especie como muestra la interacción 
significativa (Tabla 1).  

Analizando el efecto para cada especie y rasgo (Figura 3), se observó que la riqueza de 
especies fue relevante para los rasgos relacionados con la ocupación vertical del espacio (la altura), 
con árboles más pequeños en las comunidades con más especies, salvo para A. pseudoplatanus. 
Para los rasgos de arquitectura, se observó además que la posición jerárquica del árbol 
(clasificación Kraft) fue siempre altamente significativa. En cuanto a los rasgos foliares, el contenido 
de materia seca y la relación C:N disminuyó con la riqueza de especies, variando la significación con 
cada especie.  

 
Tabla 1. Test de Pillai para el modelo lineal multivariante. 

 gl 
test 
Pillai aprox F num gl den gl Pr(>F) 

Intercept 1 0.9896 13540.9 4 569 < 2.20E-16*** 
Especie 3 0.4547 25.5 12 1713 < 2.20E-16*** 
Riqueza 1 0.0413 6.1 4 569 7.93E-09*** 

Kraft 1 0.6172 229.3 4 569 < 2.20E-16*** 
Especie * Riqueza 3 0.0456 2.2 12 1713 0.00978** 

 

 

 
Figura 3. Estimaciones de los diferentes rasgos a lo largo del gradiente de riqueza de especies para cada especie 

calculado con un modelo de regresión lineal múltiple. En la parte inferior de cada caso se muestra cuando corresponde la 
significación de la riqueza y del efecto de la posición del individuo en el dosel (Kraft). En la parte superior, diferentes letras 
indican diferencias significativas entre especies (la primera) y en la interacción con la riqueza (la segunda). Aa: Abies alba, 
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Ap: Acer pseudoplatanus, Fs: Fagus sylvatica, Pa: Picea abies, H: altura, CAd: índice de espacio vital, C:N: relación carbono-
nitrógeno foliar, LDMC: contenido de materia seca foliar. 

5. Discusión 
 
En este trabajo hemos abordado la relación entre la riqueza de especies y la variabilidad 

intraespecífica de cuatro especies arbóreas desde un punto de vista multidimensional. Trabajos 
previos han analizado como se relacionan la ITV de rasgos de comunidades (en su mayoría con 
aproximaciones univariantes, es decir analizando rasgos de manera independiente) en función de la 
riqueza de especies, obteniéndose diferentes conclusiones. Algunos resultados han mostrado una 
disminución de la ITV a nivel de comunidad con la riqueza de especies (HULSHOF et al 2013, 
KUMORDZI et al.2015, SIEFERT et al 2015), en la línea de la teoría del nicho y de la coexistencia 
que asumen que, a mayor número de especies en una comunidad, las especies reducen su espacio 
funcional para evitar solapamiento de su nicho efectivo con otras especies (HUTCHINSON 1959; 
TILMAN 1982; WIEHER et al 1998). Sin embargo, otros trabajos no encontraron tal relación y sí un 
aumento en el solapamiento de las especies, es decir, una mayor similitud funcional de especies en 
comunidades más diversas (LE BAGOUSSE-PINGUET et al 2014, BASTIAS et al -en prensa-). En este 
trabajo, aunque bajo el mismo marco conceptual, nos centramos en estudiar la relación de la 
riqueza de especies con el espacio funcional de las especies forestales dominantes que cohabitan 
en un bosque europeo, y no a nivel de la comunidad como se ha hecho hasta ahora.  

 
En primer lugar, los resultados muestran que las especies presentaron diferentes tamaños de 

volumen funcional en parcelas monoespecíficas y mixtas, aunque esta respuesta varió según la 
especie. Para tres de las especies estudiadas (F. sylvatica y las dos coníferas) el espacio funcional 
ocupado aumentó, es decir, los individuos presentaron un fenotipo más variable cuando aparecían 
con otras especies en escena. Este comportamiento apoya la línea propuesta por Clark (2010), que 
propone que la competencia por los recursos, y por tanto la partición del nicho, tiene lugar a nivel 
individual en vez de a nivel de especie. Esta línea permite explicar que para estas tres especies la 
competencia con individuos de la misma especie pueda ser más fuerte que entre especies 
(GUREVITCH et al 1992), y por tanto la población en masas monoespecífica puede mostrar un 
fenotipo menos variable entorno al fenotipo más competitivo para esas condiciones ambientales. 
Mientras que, en parcelas más diversas con mayor número de especies, podría por un lado haber 
mayor heterogeneidad del entorno proporcionando nuevas oportunidades a los árboles de esa 
comunidad. Por otro lado, dada la baja similitud funcional entre las especies en estudio (Figura 1), 
podría fomentarse la complementariedad disminuyendo la presión competitiva. Para el caso de A. 
pseudoplatanus, no existe un patrón claro. Parece que su volumen funcional disminuye con la 
riqueza, lo que iría en la línea de la teoría de la coexistencia (WIEHER et al 1998). Sin embargo, 
estos resultados están lejos de ser relevantes, con un volumen encontrado en parcelas con 3 
especies más elevado que en los otros niveles, y con la falta de correlaciones con la riqueza en el 
modelo lineal. 

 
En segundo lugar, los resultados muestran un desplazamiento del volumen funcional con la 

diversidad. Experimentos en herbáceas ya han evidenciado desplazamientos en valores medios de 
rasgos funcionales inducidos por la diversidad (GUBSCH et al 2011; ROSCHER et al 2015). En 
particular, aquí observamos que estos desplazamientos están provocados por variaciones 
diferenciales de las medias de los rasgos funcionales. Así, a excepción de A. pseudoplatanus donde 
no hubo relación significativa, las parcelas mixtas tuvieron árboles más pequeños que en parcelas 
monoespecíficas, sugiriendo menor competencia por la luz cuando diferentes especies cohabitan, y 
una mayor estratificación vertical del dosel (complementariedad de copas) en parcelas mixtas como 
otros autores ya han encontrado (PRETZSCH 2014; JUCKER et al 2015). En cuanto a los rasgos 
foliares, se observó una disminución en el contenido de materia seca y la relación C:N en parcelas 
mixtas, mostrando un tipo de hoja más propio de lugares ricos en recursos, que considerando las 
correlaciones previas entre rasgos, suponen hojas más grandes, finas y mayor proporción de N -
relacionado con la actividad fotosintética (ver WRIGHT et al 2004)-, en comparación con las hojas de 
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individuos en parcelas monoespecíficas. Este cambio en los valores medios de rasgos foliares 
podría deberse a una menor cantidad de luz disponible, lo que apoyaría esa mayor estratificación y 
empacamiento del dosel sugerida por los rasgos de arquitectura, o un mayor contenido de 
nutrientes y agua disponible en el suelo. De hecho, mayor disponibilidad de agua o nutrientes en 
masas mixtas frente a monoespecíficas es frecuente, y se atribuye al efecto positivo de la diversidad 
sobre descomposición de la materia orgánica y los ciclos de nutrientes (ROTHE & BINKLEY 2001).  

 
 

6. Conclusiones 
 
Los resultados muestran como los fenotipos de los individuos de una especie son sensibles a 

variables bióticas como es la presencia de otras especies en el dosel, es decir, que los individuos 
adaptan sus rasgos y, por tanto, su nicho efectivo a la riqueza de sus vecinos. Esto implica que 
pueden responder de manera diferenciada a la competencia intraespecífica (con individuos de su 
misma especie) que cuando tienen que competir por los recursos con individuos de otras especies 
(CALLAWAY 2003). En particular, hemos detectado un aumento en la variabilidad del espacio 
fenotípico (incremento de volumen funcional) con la riqueza de especies para tres de las cuatro 
especies estudiadas, así como un desplazamiento del mismo provocado por cambios en las medias 
de los rasgos, que sugieren una mayor complementariedad y una disminución en el solapamiento 
entre especies. La continuidad de esta línea de investigación puede ayudar a comprender mejor 
como responden las especies bajo un escenario de cambio, ya que especies con fenotipo más 
variables, bien por tener una mayor variabilidad genética o mayor plasticidad, tendrán mayores 
oportunidades y mejores recursos para afrontar cambios y perturbaciones, además de tener un 
papel clave en la evolución de las comunidades bajo esas condiciones.  
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