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Resumen

La regeneracion posfuego de las especies y los patrones de la vegetacion en
el noroeste de la Patagonia son el resultado del efecto de los disturbios, la
variabilidad climatica y las condiciones de sitio. Esta tesis realiza una aproximacion
experimental de los efectos de las alteraciones climaticas y el ganado sobre la
supervivencia de plantulas de las principales especies arboreas de los bosques de la
region norpatagoénica: Nothofagus pumilio (lenga), N. dombeyi (coihue) y
Austrocedrus chilensis (ciprés de la cordillera) en ambientes recientemente
guemados por un incendio severo. También evalla retrospectivamente el efecto de
las variaciones climaticas sobre el proceso de regeneracion posfuego de N. pumilio y
N. dombeyi a una escala temporal de afios a décadas. Los objetivos principales de
este trabajo fueron: 1) Analizar experimentalmente el efecto combinado del fuego, el
clima y el ganado vacuno sobre la regeneracién temprana de los bosques de
Nothofagus y en las posibles trayectorias sucesionales que seguira el bosque
durante su recuperacion, 2) Determinar como ha sido el proceso de regeneraciéon
posfuego de especies arboreas en bosques de Nothofagus y correlacionar el éxito
de establecimiento con las condiciones climaticas posfuego y 3) Reconstruir la
historia del proceso de regeneracién posfuego de bosques Nothofagus en relacion
con la variabilidad climatica y otros factores de sitio.

Tanto experimentalmente como de forma retrospectiva se encontré que las
condiciones de humedad son determinantes para la supervivencia posfuego de las
plantulas de estas especies. El establecimiento posfuego de lenga y coihue
responde de forma diferente a las variaciones climaticas y a condiciones de sitio
como la orientacion de las laderas. De la reconstruccion del proceso de

regeneracion se deduce que en el noroeste de la Patagonia la variabilidad temporal



viii
en la precipitacion influye mayormente sobre los patrones y el éxito de regeneracion
posfuego de lenga y menos en coihue. En cambio, las variaciones en la temperatura
no tienen relacién con el éxito de regeneracion posfuego de ninguna de las dos
especies. Ademas existe un efecto sinérgico de las modificaciones en las
precipitaciones y la ganaderia sobre la supervivencia de las plantulas de las
especies arbdreas. Claramente, los resultados de esta tesis sugieren que seran los
futuros patrones de cambio en el régimen de precipitaciones y no en la temperatura
los que determinen en mayor medida el destino de los paisajes boscosos futuros del
noroeste de la Patagonia. Distintas predicciones de cambio climatico y
modificaciones en los regimenes de disturbios llevan a concluir que son los
escenarios de alta variabilidad interanual en precipitacion los que promoveria mas
dinamismo del paisaje (en particular en bosques subalpinos) al favorecer por un lado
fuegos de mayor magnitud y severidad, y por el otro al estimular la regeneracion a

través de ciclos de semillacién-establecimiento.



Abstract

Post-fire forest regeneration and vegetation patterns in north-western
Patagonia are result of disturbances effect, climatic variability and site conditions.
An experimental approach was performed to examine how variation in temperature,
moisture, and herbivory by livestock affect post-fire seedling survivals of the three
principal trees species from north-western Patagonian forest: Nothofagus pumilio
(lenga), N. dombeyi (coihue) and Austrocedrus chilensis (ciprés de la cordillera). Also
was assessed at a yearly-to-decadal scale the climatic variations effect on the post-
fire regeneration process of N. pumilio and N. dombeyi.
The main objectives of this work were: 1) to analyze experimentally the combined
effect of fire, climate, and livestock on the early regeneration of the Nothofagus forest
and above the possible successional pathway during the recovery of the forest, 2) to
determine how the post-fire establishment success correlated with post-fire climatic
conditions and 3) to reconstruct the post-fire regeneration process from Nothofagus
forest concerning with the climate variability and site factors such as topography.

Experimentally and in a retrospective way humidity conditions are essential on
the seedling survival of post-fire species. Both, N. pumilio and N. dombeyi have
different responses to the climatic variability and site conditions as topographic
aspect. From the reconstruction of the regeneration process in north-western
Patagonia | conclude that temporal variability of precipitations affects the pattern and
success of post-fire regeneration in N. pumilio mainly, and less in N. dombeyi;
however the variations in temperature do not affect any species. In addition, a
synergic effect of changes in precipitation and livestock on trees seedling survival is
found. Clearly, the results of this thesis suggest that future changes in precipitation

regimes, rather than changes in temperature, will be the main drivers of northwestern



Patagonian forests landscape change. Different predictions of climate and
disturbance regime changes lead to conclude that increased interannual variability in
precipitation may be the scenario that would impinge most dynamism to the
landscape (particularly for subalpine forests) by promoting on one hand larger and
more severe fires, and by favoring on the other hand, regeneration through masting-

establishment cycles.
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1.1 Contexto general

Grandes cambios del clima pueden ocurrir a distintas escalas temporales que
pueden durar de menos de una década a siglos o mas tiempo (IPCC 2007). Las
investigaciones sobre el clima indican que al menos desde 1860 que se tienen
registros climaticos instrumentales, la temperatura media mundial de la tierra esta
aumentando (IPCC 2007). El incremento en las concentraciones de CO; y otros
gases de invernadero en la atmdsfera durante el siglo XX, ha provocado que la
temperatura del planeta se haya incrementado medio grado sobre la media anual, y
de mantenerse esa tendencia de calentamiento, se espera un incremento de entre 1-
3,5 °C para el ano 2100 (Graham et al. 1990; Maxwell 1992; Karl et al. 1997; IPCC
2007). También se esperan modificaciones en los regimenes de precipitacion en
todo el planeta (Karl et al. 1997).

En las ultimas décadas se ha despertado un considerable interés en
comprender las respuestas de la biota al incremento global de la temperatura
(Walker et al. 1994; Henry y Molau 1997; Hollister y Webber 2000; Hollister et al.
2005). Los modelos climaticos globales predicen que a mayores latitudes los
ecosistemas seran significativamente mas afectados por el futuro calentamiento del
planeta estimulando a la realizacion de distintos trabajos para evaluar el efecto de la
temperatura sobre la respuesta de estos sistemas (Chapin et al. 1992; Shaver et al.
1992; Marion et al. 1997; IPCC 2007). La influencia directa del calentamiento en el
crecimiento y el desarrollo de los organismos estimula la mineralizacion de los
nutrientes del suelo (Meentemeyer 1978; Rustad et al. 2001). El calentamiento
también puede acelerar la descomposicién de la materia organica del suelo y

aumentar la disponibilidad de nutrientes (Luo et al. 2001; Rustad et al. 2001).
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A escala global, los bosques afectan directamente al clima por alteraciones
del albedo terrestre, de los regimenes hidricos y de las concentraciones del CO,
atmosférico. También lo afectan a escala local alterando la temperatura, humedad y
radiacion solar (Graham et al. 1990). Analogamente, la respuesta del bosque al
clima ocurre a muchas escalas. Procesos al nivel de hojas como intercambio de
agua, calor y CO; ocurren a escala de segundos o dias, procesos como el
crecimiento tardan afos o décadas y otros como la distribucion geografica de los

bosques necesitan siglos o milenios (Graham et al. 1990).

1.2 Efecto del clima y los disturbios sobre la vegetaciéon

Los cambios de la vegetacion inducidos por el clima, resultan tanto del efecto
directo de la variacion climatica en el funcionamiento de especies individuales
(Kérner 1996; Lloyd y Graumlich 1997; Pederson 1998; Bigler et al. 2007), como del
efecto indirecto mediado por los regimenes de disturbio alterados climaticamente
(Gardner et al. 1996; Larsen y MacDonald 1998; Westerling et al. 2006; Raffa et al.
2008). Los ecosistemas naturales estan sujetos a distintos regimenes de disturbios
que pueden determinar, ademas de su dinamica, la composicion de especies y los
procesos ecoldgicos en los cuales dichas especies se encuentran involucradas.
Investigaciones de los mecanismos de sucesion de plantas posfuego y otros
disturbios, a menudo enfatizan la importancia de la autoecologia y atributos de
historia de vida de las plantas individuales y especies determinando la dinamica de
la vegetacion (Connell y Slatyer 1977; Noble y Slatyer 1980; Peet y Christenson
1980; Pickett et al. 1987; Halpern 1989; Peterson y Pickett 1995). Estos estudios
también demuestran que la respuesta de las especies puede variar con el tipo,
severidad y contexto espacial y temporal del disturbio (Pickett 1976; Finegan 1996;

White y Jentsch 2001). El tamafio de los parches, la heterogeneidad y la distancia de



Introduccién general

sitios no disturbados pueden influenciar diferencialmente a las especies teniendo
combinaciones particulares de atributos de historia de vida (Hartshorn 1980; Miller
1982; Malanson 1984; Green 1989) y pueden conducir a multiples vias de sucesion
posdisturbio (Fastie 1995). Ademas, el efecto de los disturbios en las comunidades
naturales es influenciado por condiciones ambientales controladas por la posicién
del paisaje (Foster 1988b, a; Callaway y Davis 1993; Boose et al. 1994), a pesar de
que esto depende del tipo de disturbio (Frelich y Lorimer 1991).

Se predice que a escala global habra un incremento importante de la
frecuencia de disturbios, esta situacion acelerara y alterara las trayectorias
sucesionales de la vegetacién en grandes superficies de la Tierra (Miller 1982;
Overpeck et al. 1990; Alaback y McClellan 1993; Price y Rind 1994). Esto puede
ocurrir debido a aspectos como la modificacién en los niveles de recursos que
inducen efectos sobre la mortalidad de especies sensibles, invasion de nuevas
especies, cambios en las relaciones competitivas, cambios en los niveles de
herbivoria, modificacion de la actividad microbiana y cambios de la respiracion del
suelo y de la fenologia de las plantas (Chapin et al. 1995).

Existe un interés mundial de investigar experimentalmente el efecto del
calentamiento global sobre los ecosistemas terrestres (Woodwell et al. 1995;
Hollister et al. 2005). Pero la mayoria de estos estudios experimentales se han
realizado en ecosistemas templados del hemisferio norte, ecosistemas boreales y
articos (Chapin et al. 1995; Henry y Molau 1997; Jones et al. 1997; Molau 1997;
Molgaard y Christensen 1997; Hollister y Webber 2000; Richardson et al. 2002;
Bergner et al. 2004; Loik et al. 2004; Hollister et al. 2005). Estudios recientes de
manipulacion de temperatura reportan cambios relativamente pequefios en biomasa

y productividad, sin embargo esta elasticidad es el resultado de una compensacién

4
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del ecosistema a través de grandes respuestas diferenciales de las especies
(Chapin et al. 1995). Por otra parte se ha propuesto que el incremento de la
frecuencia de disturbios actuaria como un acelerador de las respuestas de las
especies frente a los cambios climaticos (Davis 1986).

La severidad es una de las caracteristicas mas importantes de cualquier
régimen de disturbio y particularmente del fuego (Malanson 1984). La severidad del
fuego afecta el rebrote potencial (Malanson y Trabaud 1988), el numero de semillas
viables después de un incendio (Malanson 1984; Hassan y West 1986) y el estado
de nutrientes del suelo (DeBano et al. 1979). La interaccién fuego clima es
importante en la prediccidon de la naturaleza y la tasa de sucesion de los bosques
posdisturbio (Agee y Smith 1984). El fuego elimina el dosel de los arboles pudiendo
limitar la fuente de semillas posfuego. Incluso habiendo disponibilidad de semillas,
las condiciones climaticas posfuego determinaran la velocidad de regeneracion del
bosque (Agee y Smith 1984). También la topografia influye directamente sobre el
comportamiento del fuego en el momento del incendio. La inclinacién del terreno
incide en la proximidad del combustible con el aire caliente y con las llamas, la
orientacioén del terreno en relacion a la direccion del viento y el microclima

(temperatura y humedad) en el momento del incendio (Minnich y Chou 1997).
1.2.1 Variabilidad climatica y fuego

La variabilidad climatica es uno de los factores de mayor importancia para la
dinamica de poblaciones de arboles, su efecto puede ser directo a través de su
influencia en el establecimiento y la mortalidad de los arboles (Villalba y Veblen
1997; Villalba y Veblen 1998), también indirecto por el efecto de disturbios como el
fuego relacionados con el clima (Swetnam y Betancourt 1990). En la Patagonia, a

escala interanual y de décadas la variacién climatica ha funcionado como un agente
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precondicionante para la dispersion de los fuegos (Kitzberger et al. 1997; Veblen et
al. 1999) y para la respuesta de la vegetacion posfuego (Villalba y Veblen 1997;
Kitzberger y Veblen 1999).

Los patrones de vegetacion en el noroeste de la Patagonia son el resultado
de los principales disturbios que afectan a esta region, i.e. los fuegos de ignicion
natural o antropogénica, la variabilidad climatica y el impacto de herbivoros
introducidos (Veblen et al. 1992a; Veblen et al. 1992b). A escala temporal de
décadas y siglos los mayores cambios de la vegetacion a nivel local y de paisaje han
sido atribuidos a modificaciones en los regimenes de precipitacion, cambios en la
frecuencia de incendios y de la carga ganadera (Veblen y Lorenz 1987; Kitzberger et
al. 1997; Villalba y Veblen 1998; Kitzberger y Veblen 1999).

La mayoria de los factores que controlan los regimenes de fuego estan
directa o indirectamente controlados por el clima (Chandler et al. 1983). La
ocurrencia de incendios en la region Patagonica, han sido asociados particularmente
con variabilidad ENOS (EI Nifio Oscilacion del Sur) y otros patrones de circulacion
atmosférica de gran escala, ej. Anticiclon del Pacifico (Kitzberger et al. 1997;
Kitzberger y Veblen 1997; Veblen et al. 1999; Gonzalez y Veblen 2006). Ademas, su
magnitud y severidad también han sido relacionados con la variacion climatica
interanual provocada por eventos ENOS (Mermoz et al. 2005). Particularmente, la
transicion de la Nifia (periodo relativamente seco) al Nifio (periodo mas calido), y
también veranos mas calidos que siguen tipicamente un evento El Nifio (asociado a
un invierno lluvioso) caracterizan las condiciones tipicas de afios con mayor numero
y extension de los incendios en esta region. Estd ademas bien documentado que los

regimenes de fuego pueden reflejar la variacién climatica a escala de década o
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multidécadas (Johnson y Wowchuk 1993; Swetnam et al. 1999; Kitzberger et al.
2001; Kitzberger et al. 2007; Schoennagel et al. 2007).

El estudio de la historia de fuego proporciona estimaciones de los cambios
temporales y espaciales de los regimenes de fuego sobre las comunidades de
plantas. Documentar los patrones historicos de esos cambios, y su interaccién con la
variacion climatica y las practicas humanas de uso de la tierra son una contribucién
importante para mejorar nuestro conocimiento de la dinamica de los bosques
(Dieterich y Swetnam 1984). Otro aspecto importante a tener en cuenta en los
estudios de dinamica de vegetacién es la interaccion entre diferentes tipos de
disturbios (Veblen et al. 1994). Se ha observado que la interaccion sinérgica entre el
fuego y otros disturbios afecta el proceso de sucesién de los bosques, los ciclos de
nutrientes, la composicion floristica y la diversidad de especies (McCullough et al.
1998). La interaccion entre el fuego y el pastoreo puede ser importante facilitando
cambios rapidos y extremos en la cobertura y estructura de las comunidades
vegetales (Raffaele y Veblen 2001). Las altas tasa de pastoreo reducen la cantidad
de combustible y se estima que en algunos sistemas esto contribuye a la
disminucién de la frecuencia de fuegos (Archer 1989; Covington y Moore 1994).
Para los esfuerzos de la conservacion, también es importante conocer el efecto de
las alteraciones climaticas (cambio climatico global) sobre los ecosistemas naturales
(IPCC 2007). A pesar de esto llama la atencién la carencia de trabajos que analicen
de forma experimental, los efectos de las alteraciones climaticas sobre las

comunidades terrestres recientemente afectadas por disturbios.

1.3 Antecedentes

Las tendencias climaticas (Villalba et al. 2003; Vera et al. 2006) y del uso de

la tierra indicarian que la superficie afectada por incendios en el bosque templado de
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Sudamérica (BTSA) aumentara (Kitzberger y Veblen 1999; Veblen et al. 1999). En
este estudio se enfocaran particularmente los bosques de Nothofagus que son el
recurso boscoso natural mas abundante de esta regidon del continente (IFONA 1984).
Las especies arboreas de los bosques de Nothofagus y Austrocedrus se
caracterizan por depender obligatoriamente de semillas para propagarse, esto hace
qgue su regeneracion sea lenta. Ante los efectos de disturbios como el fuego, el
ganado y las predicciones de las modificaciones del clima, estos sistemas boscosos
se encuentran en riesgo de verse afectada su cobertura, los limites de su
distribucion y la regeneracion después de disturbios.

Diversos trabajos han sido desarrollados en estos sistemas enfocando sobre
la historia de fuego y el papel del hombre y la variacion climatica (Veblen et al. 1999;
Veblen et al. 2003), el efecto de la variabilidad del clima sobre el establecimiento
relacionado con la facilitacion por arbustos nodrizas (Kitzberger et al. 2000).
También el efecto de la severidad de incendios sobre la supervivencia de plantulas
(Kitzberger et al. 2005a), la dinamica de bosques y disturbios a lo largo del gradiente
ambiental de precipitacion (Veblen et al. 1992a), la influencia espaciotemporal del
clima sobre el establecimiento y el crecimiento (Villalba y Veblen 1997; Villalba 2002;
Daniels y Veblen 2004), los factores que predisponen a la mortalidad episédica en
arboles de su relacion con sensibilidad climatica (Villalba y Veblen 1998; Suarez et
al. 2004), el efecto de posicion y el sustrato en la regeneracion de Nothofagus
pumilio en claros del dosel (Heinemann y Kitzberger 2006), y la respuesta de las
comunidades a la herbivoria en paisajes alterados por el fuego (Kitzberger et al.
2005b).

Este trabajo de tesis es el primero dedicado a analizar experimentalmente el

efecto de las alteraciones climaticas sobre la trayectoria de sucesion de los BTSA
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luego de haber sido afectados por el fuego. Ademas se hace una aproximacion
retrospectiva del efecto de la variacion climatica y algunos aspectos topograficos
(orientacidn de las laderas) sobre la regeneracion posfuego de especies arbéreas

afectadas por incendios ocurridos durante el siglo XX.

1.4 Area de estudio y especies

Esta tesis fue realizada en el Parque Nacional Nahuel Huapi, Argentina (41°8’
S, 71°19’ O). La precipitacidén en esta regidén ocurre principalmente de abril a
septiembre como nieve y lluvia, mientras que entre diciembre y febrero es
usualmente seco. A esta latitud la precipitacion disminuye abruptamente desde
aproximadamente 4000 mm al afo en el lado oeste de los Andes a menos de 500
mm a tan solo 80 km hacia el este (De Fina 1972). La composicion de la vegetacion
cambia rapidamente a medida que disminuye la precipitacion y declina la elevacion
desde la cordillera de los Andes a la estepa patagdnica (Veblen et al. 1992a). En
toda esta zona los bosques subalpinos deciduos de Nothofagus pumilio (Poepp. &
Endl.) Krasser (lenga), ocurren por encima de 1000-1100 m. En las areas mas
humedas los valles de bosque lluvioso son dominados por Nothofagus dombeyi
(Mirb.) Qerst. (coihue). En la parte intermedia del gradiente de precipitacién, a menor
elevacion, N. dombeyi forma bosques mésicos monoespecificos o rodales mixtos en
la parte mas seca junto a la conifera Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Serm. &
Bizzarri (ciprés de la cordillera) y mas hacia el este A. chilensis forma bosques
relativamente abiertos. Al oeste y en las areas centrales el sotobosque generalmente
es dominado por densas y altas poblaciones de Chusquea culeou Desv. (cana
colihue). A través del gradiente de precipitacion oeste-este se encuentran matorrales
altos y densos en sitios que son o no edaficamente aptos para el desarrollo de

bosques altos. Los matorrales también se encuentran como comunidades
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sucesionales que se desarrollan después de incendios ocurridos en areas
dominadas por especies arboreas (Mermoz et al. 2005). A continuacién de los
incendios los bosques dominados por especies que se reproducen obligatoriamente
por semillas (N. pumilio, N. dombeyi y/o A. chilensis), a veces son reemplazados por
comunidades de arbustos dominadas por especies lefiosas, incluyendo C. culeou
que rebrotan vigorosamente después del fuego.

En esta region, los patrones de la vegetacion son el resultado de disturbios
como fuegos de origen natural o antropogénicos, la variabilidad climatica y el
impacto de herbivoros introducidos (Veblen et al. 1992a; Veblen et al. 1992b). Antes
del asentamiento del hombre blanco en esta zona los incendios eran iniciados tanto
por rayos como por el hombre aborigen. Durante el siglo XX, luego de un periodo de
quemas extensivas por parte de los asentamientos de colonos Euro-Argentinos, la
frecuencia de fuegos decliné abruptamente a partir del abandono de esa practica y
la declaracion de esta zona con el estatus de area protegida (Veblen et al. 1992b;
Kitzberger 1994; Kitzberger y Veblen 1999). Con el establecimiento de la
Administracion del Parque Nacional Nahuel Huapi en 1920 se inicié una politica de
supresion de los fuegos. Si bien esta medida evit6 la continuacion de los incendios
intencionales, solo fue parcialmente efectiva en el control de los incendios
probablemente debido a que las condiciones climaticas constituyen la principal
influencia en el desarrollo de los incendios de gran tamafio (Kitzberger y Veblen

2003)

1.5 Objetivos, hipétesis y estructura de la tesis

Los objetivos de este trabajo son: 1) Analizar experimentalmente el efecto
combinado del fuego, el clima y el ganado sobre la regeneracion temprana de los

bosques de Nothofagus y en las posibles trayectorias sucesionales que seguira el
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bosque durante su recuperacion, 2) Determinar cémo ha sido el proceso de
regeneracion posfuego de especies arbéreas en bosques de Nothofagus 'y
correlacionar el éxito de establecimiento con las condiciones climaticas posfuego y
3) Reconstruir la historia del proceso de regeneracion posfuego de bosques

Nothofagus en relacion con la variabilidad climatica y otros factores de sitio.
1.5.1 Hipoétesis y predicciones

I. Existe un efecto de la interaccion entre clima alterado y herbivoria sobre la
regeneracion posfuego de especies arboéreas
e Latasa de supervivencia de plantulas de especies arboreas sera menor en
micrositios climaticamente disturbados que estan sujetos a herbivoria
comparados con micrositios alterados que excluyen a los herbivoro
Il. Las condiciones climaticas posdisturbio afectan la regeneracion de especies
arboreas
e Fuegos ocurridos en periodos desfavorables tenderan a mostrar falta de
regeneracion de especies arbdreas, mientras que fuegos ocurridos en
periodos climaticamente favorables tenderan a mostrar regeneracion
e Periodos climaticamente desfavorables tendran menor tasa de
establecimiento de especies arbéreas que periodos favorables
e Latasa de supervivencia de especies arboreas en micrositios con el clima
alterado desfavorablemente sera menor respecto de micrositios no alterados
e Latasa de supervivencia de especies arboreas en micrositios con el clima
alterado favorablemente sera menor respecto de micrositios no alterados
lll. Factores de sitio como la orientacion de las laderas afectan la regeneracion de la

vegetacion arborea
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e En un mismo incendio las laderas mas humedas tendran mejor regeneracion
que las de mayor exposicion a la radiacion solar
IV. Existe una influencia de la severidad del ultimo fuego y el clima sobre el
establecimiento de las especies arboreas en los bosques de Nothofagus
¢ Incendios de menor severidad veran menos restringida su regeneraciéon

dentro de periodos climaticos desfavorables
1.5.2 Estructura de la tesis

Esta tesis esta organizada en cuatro capitulos de la siguiente manera: en el
Capitulo |, se enmarca el efecto del clima y los disturbios sobre la vegetacion,
particularmente la importancia de la variabilidad climatica y el fuego. También se
pone en contexto las investigaciones sobre clima y disturbios realizadas en la regién
y se hace una descripcion del area y las especies estudiadas.

El Capitulo I, se enfoca en el estudio experimental del efecto combinado de
las modificaciones climaticas y la herbivoria sobre la supervivencia de las plantulas
de las especies arboreas afectadas por el fuego. También sobre otros aspectos
como la riqueza y cobertura de las especies del sotobosque.

En el Capitulo Ill, se analiza de forma retrospectiva la regeneracion posfuego
de bosques de lenga y coihue y se relaciona con la variacion climatica estacional
(primavera-verano) de la region y las condiciones topograficas o de sitio como la
orientacién de las laderas.

Finalmente el Capitulo IV, resume los principales resultados de este estudio
descriptos en los capitulos Il y lll. Se hace una interpretacién de estos resultados y
sus posibles implicancias sobre la dinamica de los bosques de las especies
estudiadas y a su vez sobre la estructura del paisaje planteando posibles escenarios

segun las condiciones climaticas y de disturbio. También se hacen algunas
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sugerencias para el manejo y restauracion de estos sistemas y sobre posibles lineas

de investigacion para el futuro.
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2 Efecto del clima experimentalmente alterado y el ganado
en la regeneracion posfuego de bosques del noroeste
de la Patagonia, Argentina
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2.1 Introduccion

En el contexto de calentamiento global, probablemente los disturbios
sensibles al clima tales como el fuego juegan un papel determinante en los futuros
patrones y trayectorias de los paisajes (Franklin et al. 1992). En los sistemas
boscosos, bajo diferentes condiciones climaticas, el fuego podria acelerar el cambio
hacia nuevos ensambles de especies debido a la sensibilidad de la regeneracion de
los arboles ante los factores climaticos (Brubaker 1986; Dunwiddie 1986); por
ejemplo, debido a que en las especies de plantas longevas la mayoria de las etapas
del inicio de su ciclo de vida son sensibles al clima (Harper 1977), generalmente
poco después de que el disturbio ha liberado los recursos en el bosque. Por esta
razon, mientras las etapas de climax pueden estar temporalmente fuera del
equilibrio, las etapas tempranas posdisturbio actuarian como agentes de recambio
de las nuevas condiciones climaticas, induciendo subitamente a mayores cambios
en las comunidades (Brubaker 1986; Dunwiddie 1986). Por consiguiente, aunque la
estructura y composicién de los bosques maduros pede responder lentamente a los
nuevos regimenes climaticos, los patrones de regeneracion de arboles después de
un disturbio de amplia escala podrian ser mas sensibles a las variaciones climaticas.
La importancia de las condiciones climaticas en los cambios de los patrones de
regeneracion posfuego ha sido ampliamente reconocida (Davis et al. 1986;
Overpeck et al. 1990) pero hay pocos estudios enfocados en cémo las condiciones
climaticas afectan la regeneracion posfuego de los arboles (pero ver Landhausser y
Wein 1993).

Es notorio que, a pesar del amplio reconocimiento de la interacciéon entre
disturbios y la variacién climatica en las trayectorias sucesionales, los ecélogos

generalmente tienden a analizar las respuestas al clima principalmente en
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vegetacion no disturbada. Lo hacen a través de aproximaciones retrospectivas bajo
las condiciones climaticas cambiantes del pasado tanto a nivel altitudinal, latitudinal,
limites arbdreos ecotonales (Kullman 1981; Payette y Gagnon 1985; Brubaker 1986;
Villalba y Veblen 1998; Savage y Mast 2005; Kullman 2007) o por medio de la
manipulacion experimental del clima o la atmdésfera (Hanson et al. 1995; Nepstad et
al. 2002). Raramente se hacen estudios combinando cambios inducidos por
disturbios tales como fuegos severos con cambios en las condiciones climaticas
posdisturbio (Landhausser y Wein 1993) y no se conocen estudios que analicen el
reclutamiento posfuego bajo condiciones climaticas manipuladas
experimentalmente.

En muchos ecosistemas es dificil separar el efecto de la variacién climatica de
la influencia de los cambios en el uso de la tierra tales como la ganaderia (Peters et
al. 2006) los cuales son también las principales fuerzas que producen los cambios
ambientales a nivel global (Sala et al. 2000). La herbivoria, especialmente por
ganado, es reconocida como una de las principales fuerzas que determinan las
trayectorias de la vegetacion posfuego (Fuhlendorf y Smeins 1997; Vandvik et al.
2005). Analogamente, se cree que los patrones posdisturbio de la herbivoria son una
influencia clave en los cambios futuros de la vegetacion bajo condiciones climaticas
alteradas (Lenihan et al. 1998; Keane et al. 1999; Schmoldt et al. 1999). Sin
embargo, faltan estudios empiricos que consideren simultaneamente los efectos de
la herbivoria y la variacién climatica sobre los cambios en los patrones de la
vegetacion después de un incendio.

En el noroeste de la Patagonia, investigaciones previas muestran que la
relacion sinérgica entre fuego y pastoreo por vacas son factores determinantes de la

dinamica de la vegetacion a una escala espacial amplia (Kitzberger et al. 2005a) y
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también a escala local (Gowda y Raffaele 2004; Blackhall et al. 2008). En estos
paisajes, estudios previos también han documentado profundos efectos ecoldgicos
de la variabilidad climatica, incluso una marcada tendencia hacia el calentamiento y
condiciones de sequia durante el final del siglo XX, que especificamente incluye
efectos en los ecosistemas boscosos mediados a través de cambios en la severidad
de los fuegos (Kitzberger et al. 2005b), en la magnitud de los incendios (Kitzberger y
Veblen 1999) y en el control del comportamiento de los fuegos en los paisajes
(Mermoz et al. 2005). Otros estudios basados en la reconstruccion de anillos de
arboles (Villalba y Veblen 1998; Daniels y Veblen 2003) y experimentos con
plantulas aplicando riego (Kitzberger et al. 2000) han documentado la importancia de
la variacion anual de la temperatura y la humedad para la supervivencia y el
establecimiento de las plantulas tanto cerca del limite inferior de la vegetacion
arborea (el ecotono bosque-estepa) como en el limite superior (en el ecotono
bosque-tundra). Sin embargo, los efectos potencialmente sinérgicos de la variacion
climatica y la herbivoria por ganado sobre la regeneracion de los arboles en
ambientes boscosos recientemente quemados no han sido previamente estudiados.
Para cumplir los objetivos de la presente seccion de la tesis, se aprovecho la
ocurrencia de un incendio severo sucedido en 1999 para examinar
experimentalmente cdmo la variacién en la humedad, la temperatura y la herbivoria
por vacas afecta los patrones de regeneracion de las tres principales especies
arboreas de esta region. Especificamente se examinoé el efecto del riego
(disponibilidad de agua), el incremento de la temperatura y la herbivoria sobre la
supervivencia y crecimiento de plantulas de las tres principales especies arboéreas.
Ademas, como estos factores influyen en cada habitat sobre las caracteristicas del

sotobosque durante las etapas temprana de sucesiéon posfuego.



Capitulo Il: Efecto del clima y el ganado sobre la regeneracion 26

2.2 Materiales y método

2.2.1 Area de estudio y especies

Este trabajo fue realizado en el Parque Nacional Nahuel Huapi durante dos
temporadas de crecimiento (2002-2003 y 2003-2004), en dos sitios severamente
quemados por un mismo incendio ocurrido en el enero de 1999. Lo sitios estan
localizados en el Lago los Moscos (LM, 41°21°65”S, 71°38’54°; 950 m) y en el Cerro
Donat (CD, 41°26’19”S, 71°36°18”0; 1250 m). La precipitacion en el area de estudio
esta estacionalmente distribuida, ocurre principalmente de abril a septiembre, como
nieve y lluvia, mientras que durante diciembre y febrero es usualmente seco. A esta
latitud (41°), la precipitacion media decrece abruptamente de cerca de 4000 mm/ano
en el lado oeste de los Andes a menos de 500 mm/afo con sélo moverse 80 Km al
este (De Fina 1972). La composicidn de especies vegetales cambia gradualmente
del oeste al este con la disminucion de la precipitacion, y también disminuye la
altitud pasando de la Cordillera de los Andes a las planicies patagénicas (Veblen et
al. 1992). En esta area, por encima de los 1000-1100 m se encuentran los bosques
subalpinos de la especie decidua Nothofagus pumilio (Poepp. & Endl.) Krasser. En
las areas mas humedas y bajas hay bosques lluviosos dominados principalmente
por la especie siempreverde Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst., y en la parte
intermedia del gradiente de precipitacion, a bajas altitudes, N. dombeyi forma
bosques mésicos monoespecificos o bosques mixtos junto con la conifera
Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Serm. & Bizzarri en los sitios mas secos; en las
areas localizadas mas hacia el este A. chilensis forma bosques relativamente
abiertos mezclado con matorrales. En los bosques del oeste y el area central del
gradiente el sotobosque esta dominado principalmente por poblaciones densas y

altas del bambu Chusquea culeou Desv. También ocurren altos y densos matorrales
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a través del gradiente de precipitacién oeste-este en los sitios que no son
edaficamente aptos para el desarrollo de bosques de especies arboreas y en
comunidades sucesionales que se estan desarrollando en lugares donde habia un
bosque que fue afectado por el fuego (Mermoz et al. 2005). Seguido de los incendio,
los bosques compuestos por las especies arbdreas que obligatoriamente se
reproducen por semillas (ej. N. dombeyi, N. pumilio y Austrocedrus) a veces son
remplazados por comunidades de matorrales dominadas por especies lefosas,
incluyendo C. culeou, que rebrota vigorosamente después de los incendios.

En los sitios del estudio la precipitacion media es de 1700 mm/afio y de 400
mm durante la estacion de crecimiento (octubre-marzo) (Barros et al. 1983). Antes
de ocurrir el incendio, en las areas estudiadas existian cuatro tipos de vegetacién: un
tipo en el Cerro Donat compuesto por un bosque subalpino dominado por la especie
decidua Nothofagus pumilio y tres tipos en el Lago los Moscos: 1) un bosque
siempre verde dominado por Nothofagus dombeyi, tipicamente acompafiado de un
denso sotobosque de C. culeou; 2) un bosque mixto de N. dombeyi y la conifera
también siempreverde A. chilensis (ver mas detalles en Gallopin 1978) y 3) un
matorral mixto dominado por especies arbustivas como Nothofagus antarctica,
Schinus patagonica, Diostea juncea, Embothrium coccineumy Lomatia hirsuta.

En este estudio fueron seleccionados cuatro sitios posfuego
homogéneamente quemados durante un severo incendio de aproximadamente 4960
ha de extension ocurrido en enero de 1999. Este disturbio afecté a los cuatro tipos
de comunidades de plantas mencionados arriba y que llamaré de aqui en mas
(habitats de: Nothofagus pumilio, N. dombeyi, Austrocedrus chilensis y matorral) los
cuales fueron seleccionados para colocar clausuras permanentes de 25 x 25 m

(alambrados para impedir la entrada de ganado), junto a las clausuras también se
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demarcaron areas control, no clausuradas, del mismo tamanio a las cuales podia
acceder el ganado libremente. En cada uno de los habitats se colocaron cuatro
areas experimentales (parcelas principales) constituidas por la clausura y su control
no clausurado. De esta manera la clausura y su control constituian un disefio
experimental pareado (Sokal y Rohlf 1981). Dentro de cada parcela principal fueron
colocadas ocho subparcelas de 2 m? de area, cuatro dentro de las clausuras y cuatro
fuera de ellas, totalizando 128 unidades experimentales en los cuatro habitats.

El agua y la temperatura fueron experimentalmente manipuladas en las
subparcelas (ver detalles mas adelante) en cada habitat fue aplicado un disefio
experimental factorial de parcelas divididas (Potvin 1993) con 4 parcelas principales
o réplicas, un factor de la parcela principal con dos niveles (clausurado y no
clausurado) y 2 factores de la subparcela (riego y temperatura elevada) con dos
niveles cada uno. Durante los experimentos, los tratamientos (factores de la
subparcela) riego y/o temperatura fueron aplicados de la siguiente manera: i) sélo
riego, ii) solo temperatura, iii) riego mas temperatura y iv) control (si manipulacién de
riego ni de temperatura). El factor riego tuvo dos niveles: 1) con riego y 2) sin riego.
El factor temperatura constd de dos niveles: 1) temperatura elevada por medio de
camaras hexagonales de techo abierto “open top chamber” (de aqui en mas OTC;
ver detalles a continuacién) que funcionaban como microinvernaderos portatiles, y 2)
temperatura ambiente (parcelas sin OTC).

El agua fue manipulada por medio un sistema de riego automatizado; 64
microaspersores fueron colocados en las unidades experimentales a las que
correspondia aplicar agua, este tratamiento duplicaba la media histérica de agua
caida durante la estacion de crecimiento (de octubre a marzo), en total se agregaron

aproximadamente 450 mm de agua durante cada estacidén de crecimiento. La
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temperatura fue incrementada por medio de 64 camaras hexagonales OTC
fabricadas con policarbonato transparente de 3 mm con proteccién UV en ambas
caras, las cuales producian un incremento promedio de la temperatura del aire de
2,2 °C (Fig. 1; ver mas detalles en Hollister y Webber, 2000). El sistema de riego fue
desactivado y las camaras retiradas de las parcelas experimentales durante el
invierno para evitar danos por la nieve y para que los roedores e insectos no los
usaran como refugios afectando a las plantulas.

Resumiendo, los tratamientos simularon a escala experimental alteraciones
de dos variables climaticas (precipitacion y temperatura) sobre el establecimiento
posfuego de plantulas de especies arbéreas. Al mismo tiempo que era duplicada la
disponibilidad de agua fue incrementada la temperatura aproximadamente 2 °C
durante la estacion de crecimiento. También se usaron clausuras contra ganado y su
control para evaluar el efecto del pastoreo sobre la supervivencia de las plantulas
transplantadas y sobre la recuperacion de la vegetacion del sotobosque en los
cuatro habitats recientemente incendiados.

En cada subparcela entre 15 y 20 plantulas de las especies de arboles mas
relevantes de cada habitat fueron plantadas durante octubre de 2002 (cohorte 2002).
En el habitat de matorral no se planté ninguna especie debido a la dificultad de
conseguir plantulas de las especies dominantes en el campo y la escasez de
germinacioén de sus semillas, por lo tanto en este habitat s6lo fueron evaluados los
cambios en cobertura del sotobosque. Las plantulas de N. pumilio y N. dombeyi
fueron obtenidas de regeneracién natural de bosques cercanos a los sitios de
estudio y las plantulas de A. chilensis fueron producidas en invernadero a partir de

semillas colectadas en bosques de la zona.
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Figura 1: Imagen con dimensiones de una de las 64 camaras hexagonales de techo
abierto (OTCs) usadas para incrementar la temperatura en los experimentos de
campo colocada en un bosque incendiado de Nothofagus pumilio. Notese el
conducto de riego que alimenta un microaspersor central a la parcela.

Las plantulas de N. pumilio al momento de iniciar los experimentos tenian dos
afos de edad, mientras que las de N. dombeyiy A. chilensis tenian dos meses de
edad. Las plantulas obtenidas del campo, antes de ser plantadas en las parcelas
experimentales, fueron repicadas en macetas de polietileno y aclimatadas durante
un mes en el invernadero. Debido a la baja supervivencia de las plantulas de N.
dombeyiy A. chilensis después del primer ano (0-10%); siguiendo el mismo
protocolo antes descrito, una segunda cohorte de plantulas de N. dombeyiy A.
chilensis, excluyendo a N. pumilio, fue plantada en las mismas parcelas

experimentales en octubre de 2003 (cohorte 2003) para asegurar datos de un

segundo afio de supervivencia.
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La supervivencia de las plantulas fue monitoreada mensualmente desde que
fueron plantadas y el porcentaje de supervivencia fue anualmente calculado.
También, al final del estudio las plantulas de las dos cohortes (2002 y 2003) fueron
cosechadas y secadas en forma separada por plantula y por cohorte, en estufa
eléctrica durante 48 hrs. a 60 °C, para obtener el peso seco total por plantula para
cada tratamiento. Estos datos permitieron estimar el crecimiento de las plantulas
bajo las distintas condiciones segun los tratamientos aplicados.

Para probar posibles efectos de los tratamientos sobre la comunidad de
plantas vasculares del sotobosque, se registro la cobertura y riqueza (niumero de
especies) de plantas en cada parcela experimental de 2 m?, para los analisis
estadisticos las variables dependientes fueron calculadas por afio como la cobertura
total (cobertura) por subparcela y el numero total de especies (riqueza) por parcela
de 2 m?. Finalmente, para determinar el efecto de las alteraciones experimentales
del clima y el ganado sobre la productividad de plantas vasculares del sotobosque,
en cada subparcela fue muestreada una microparcela de 20 x 20 cm, toda la
biomasa aérea fue cosechada anualmente en el 2003 y 2004; el material vegetal
obtenido fue secado en una estufa eléctrica (72 hrs. a 70 °C y pesado).

Doce censores de temperatura y humedad relativa fueron colocados de
noviembre a abril durante los experimentos, a 5 cm. sobre la superficie del suelo, en
distintos subparcelas para registrar la temperatura (Temp.) y la humedad relativa
(RH) tanto dentro de las OTC como afuera, también el las subparcelas regadas, no
regadas y en los controles. Los sensores de temperatura y humedad HOBO® TMCB6-
HA estaban conectados a colectores de datos HOBO® H8, almacenando los datos
en memorias EEPROM no volatiles. Las lecturas de temperatura y humedad relativa

del aire fueron tomadas a intervalos de 2 horas. Los periodos de temperatura diurna
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(08:00-20:00) y nocturna (21:00-07:00) fueron registrados diariamente en las
subparcelas con los distintos tratamientos y promediados por intervalos de dos horas
(Fig. 2).

La radiacion solar incidente en cada parcela fue estimada a partir de
fotografias hemisféricas (Rich 1990) tomadas en cada una de las 128 subparcelas
(96 con plantulas y 32 de matorral sin plantulas). Dos fotografias por cada parcela
experimental fueron tomadas a nivel del suelo usando una camara digital (CoolPix
995 digital camera, Nikon, Japdn) nivelada horizontalmente apuntando al cenit, se
uso6 una lente convexa calibrada tipo ojo de pez (FCES8, Nikon) con campo de visién
de 180°. Todas las fotografias fueron tomadas en horas del dia cuando el sol estaba
siendo bloqueado por nubes para asegurar una iluminacién homogénea del dosel
del sotobosque y asegurar asi un contraste correcto entre el dosel de la vegetacion y
el cielo. Las fotografias fueron analizadas usando el programa para analisis de
imagenes hemisféricas WinSCANOPY ™ versién 2003b,c; estimando los siguientes
grupos de parametros: 1) fraccion de Factor Directo de Sitios (DSF, por sus siglas en
inglés) y Factor Indirecto de Sitio (ISF), los cuales son definidos como la proporcién
de radiacién directa y difusa recibida por encima y por debajo del dosel (Rich 1990);
2) indice de Area Foliar efectiva (LAI), estimada como la mitad del area foliar total
por unidad del area de superficie del suelo donde estan creciendo las plantas,
basado en el angulo de distribucion elipsoidal de las hojas; y 3) el promedio durante
la estacion de crecimiento de la densidad de flujo fotosintéticamente activo directo e
indirecto. Todos estos parametros estimados, relacionados con la luz, estaban
altamente correlacionados con el DSF, por lo tanto el DSF fue usado para los

analisis estadisticos (ANCOVAS) como una covariable del efecto de los tratamientos
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cuando resulté significativa dentro del modelo analizado. Cuando la covariable

resulté no significativa en los ANCOVAs se obvi6 y se realizaron ANOVAs.
2.2.2 Analisis estadisticos

Modelos Lineales Generales (GLM) fueron usados para realizar los analisis de
varianza (ANOVAs) y analisis de covarianza ANCOVAs aplicados de acuerdo con un
disefio experimental de parcelas divididas. El objetivo de realizar los ANOVAs y
ANCOVAs fue probar el efecto de los tratamientos aplicados sobre el porcentaje de
supervivencia y el incremento de la biomasa (peso seco) de las plantulas de las tres
especies arboreas plantadas. Analisis de varianza de mediciones repetidas fueron
realizados para analizar la cobertura total y la riqueza de especies de las plantas
vasculares del sotobosque en las subparcelas durante dos temporadas de
crecimiento (2002 al 2004). También para analizar los cambios en la biomasa (peso
seco) de planta vasculares del sotobosque en micro parcelas de 20x20 cm durante

dos afos 2003 y 2004.

2.3 Resultados

El funcionamiento de las camaras OTC usadas para modificar la temperatura
fue efectivo. La Figura 2 muestra la temperatura del aire dentro y fuera de las
camaras OTC durante el dia (08:00-20:00) y la noche (21:00-07:00). La temperatura
media del aire dentro de las OTC incrementé 2,16 °C durante el dia 'y 0,05 °C
durante la noche con respecto de la temperatura en las parcelas control, también se
redujo la humedad relativa cerca del 10% (Fig. 2). Durante el dia ocurrieron las
mayores diferencias en las temperaturas entre las camaras OTC y los controles,

coincidiendo con las horas de mas baja humedad relativa (Fig. 2).
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Figura 2: Temperatura media del aire (Temp.) y humedad relativa (RH), medidas
durante el dia (08:00-20:00) y la noche (21:00-07:00) a 5 cm del suelo. Se muestran
las mediciones diarias desde noviembre hasta abril de 2003 promediadas cada 2
hrs.

2.3.1 Efecto sinérgico del riego, el incremento de la temperatura y la

herbivoria sobre las plantulas de especies arboreas

Las diferentes especies plantadas en los distintos habitats mostraron patrones
especificos en la supervivencia (Figura 3). Las tres especies estudiadas muestran
las menores tasas de supervivencia durante el primer ano, después de un afo la
supervivencia incrementa y las plantulas mas viejas evidencian relativamente menor
mortalidad (ver N. pumilio en la Figura 3). Las curvas de supervivencia mostraron
diferencias entre las clausuras y las parcelas pastoreadas; pero en ambas la mayor

supervivencia ocurrié cuando se aplicé agua (Figura 3). En las plantulas de la
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cohorte 2002 la supervivencia incremento en las parcelas regadas (Figura 3), pero
hubo una interaccion significativa con las clausuras (sin pastoreo) (R x C, P<0,05;
Tabla 1). Se encontré significativamente mayor supervivencia cuando se aplico
agua; y este incremento en la supervivencia fue recurrente e independiente de la
especie y de la cohorte analizada. Las mayores diferencias fueron encontradas en
N. pumilio donde el agua incremento la supervivencia significativamente (P<0,01;
Tabla 1), pasando de 58 a 88% en las parcelas clausuradas, y de 26 a 83% en las
parcelas no clausuradas (Figura 3). En las parcelas regadas de A. chilensis la
supervivencia incrementd de 0 a 15% en las parcelas clausuradas y de 0 a 20% en
las parcelas no clausuradas, mientras que en N. dombeyi la supervivencia
incrementd de 0 a 4% en las clausuras y de 0 a 20% fuera de las clausuras (Fig. 3).
En general, el pastoreo amplificé las diferencias en la supervivencia en todas
las especies de arboles entre las plantulas regadas y no regadas (Fig. 3). Sin
embargo, el efecto del pastoreo fue distinto segun cada especie. Para N. pumilio, el
pastoreo disminuyé la supervivencia en las parcelas no regadas. En cambio en N.
dombeyiy A. chilensis, el pastoreo incrementd la supervivencia de las plantulas en
las parcelas regadas (Fig. 3). En la cohorte 2002, las tres especies de arboles
mostraron un efectos significativo del riego (P<0,05) lo cual resulté en el mayor
incremento de la supervivencia de las plantulas (Tabla 1, Fig. 3). Para las plantulas
de la cohorte 2003, el riego produjo un incremento significativo (P<0,01) en la
supervivencia de las plantulas de las dos especies analizadas (N. dombeyi y A.
chilensis; Tabla 1). El riego incrementd la supervivencia de N. dombeyi de 10% en
las parcelas no regadas a 84% en las regadas, mientras que en A. chilensis la
supervivencia de las plantulas incrementé de 0,5% en las no regadas a 56% cuando

se aplico riego.
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El calentamiento experimental, por si solo, no mostré efectos significativos en
la supervivencia de las plantulas de ninguna de las dos cohortes analizadas (Tabla
1). La biomasa de las plantulas fue solamente evaluada para N. pumilio cohorte
2002 y para N. dombeyi cohorte 2003 (Tabla 2). La altas tasas de mortalidad de
plantulas en la cohorte 2002 de A. chilensis y N. dombeyi y en la cohorte 2003 de A.
chilensis impidio analizar el efecto de los tratamientos sobre la biomasa de las
plantulas debido a la falta de datos. El efecto del tratamiento riego fue incrementar la
biomasa de en la cohorte 2002 de N. pumilio (P<0.01) y en la cohorte 2003 de N.
dombeyi (Tabla 2). El riego también incrementd significativamente la biomasa de las
plantulas de N. pumilio de 4,4 g en las parcelas no regadas a 15,1 g en las regadas.
La biomasa de las plantulas de N. dombeyi incrementé en promedio de 0,14 g en las
parcelas no regadas a 0,59 g las parcelas regadas (Tabla 2). En cambio, el
calentamiento y el pastoreo no afectaron significativamente la biomasa de las

plantulas (Tabla 2).
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Figura 3: Cohorte de plantulas 2002; supervivencia media mensual (%) de
Nothofagus pumilio, Nothofagus dombeyi'y Austrocedrus chilensis durante dos
temporadas de crecimiento (2003 y 2004). El panel de la izquierda corresponde a
subparcelas clausuradas y el derecho a no clausuradas. Los circulos negros
corresponden a las subparcelas control (sin riego y temperatura ambiente); los
circulos blancos a subparcelas donde se incremento la temperatura; los triangulos
negros son las subparcelas regadas y los triangulos blancos las subparcelas donde
se aplico riego y se aumento la temperatura.
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Tabla 1: Resultados de ANOVAs y ANCOVAs para un disefio de parcelas divididas; Los datos de % de supervivencia de plantulas
fueron transformados a arcsen. En N. pumilio cohorte 2002 y N. dombeyi 2003 el Factor Directo de Sitio (DSF) marginalmente
significativo fue usado como covariable para realizar los ANCOVAs. Se muestran los resultados s6lo de los factores principales y
de las interacciones significativas. Los valores de P en negritas denotan resultados estadisticamente significativos. R=riego;
T=temperatura y C=clausura

N. pumilio N. dombeyi A. chilensis

gl. CM F P< gl. CM F P< gl. CM F P<
2002
R 1 2,692 38,66 0,01 1 0,396 4,824 0,05 1 1,896 12,29 0,01
T 1 0,121 1,745 0,20 1 0,001 0,049 0,89 1 0,275 1,785 0,19
C 1 0,230 7,183 0,07 1 0,049 7,605 0,07 1 0,526 20,22 0,05
CxR 1 0,316 4,546 0,05 1 0,250 5,066 0,05 1 0,526 4,206 0,05
DSF 1 0,276 3,968 0,06
Error A 3 3 3
Error B 17 18 18
2003
R 1 8,402 95,99 0,01 1 5,316 98,43 0,01
T 1 0,110 1,256 0,28 1 0,033 0,610 0,44
C 1 0,095 3,829 0,11 1 0,001 0,004 0,95
DSF 1 0,273 3,126 0,09
Error A 3 3
Error B 17 18
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Tabla 2: Resultados de ANOVAs y ANCOVAs para un disefio de parcelas
divididas; Los datos de peso seco de la biomasa de plantulas fueron
transformados a Logqot+1; las varianzas fueron homogéneas P>0.05 (Cochran’s
Q-test). En N. dombeyi 2003 el Factor Directo de Sitio (DSF) resulto
significativo en el modelo por lo tanto fue usado como covariable para realizar
los ANCOVASs. Se muestran los resultados solo de los factores principales y de
las interacciones significativas. Los valores en negritas denotan resultados
estadisticamente significativos. R=riego; T=temperatura y C=clausura

N. pumilio 2002 N. dombeyi 2003

Factores g.l. CM F P< gl CM F P<
R 1 4582 2425 0,01 1 1,333 37,66 0,01
T 1 0618 3,273 0,08 1 0,008 0,239 0,63
C 1 0172 0,957 0,39 1 0,046 0,882 0,37
DSF 1 0,172 4,852 0,05
Error A 3 3

Error B 17 8

2.3.2 Efecto interactivo del riego, incremento de la temperatura y la

herbivoria sobre la cobertura y riqueza de plantas vasculares

En los cuatro tipos de habitats, la cobertura del sotobosque incremento
significativamente durante los tres afios de estudio (P<0,01; Tabla 3),
independientemente de los tratamientos aplicados durante los experimentos.
Durante los dos primeros afos (2002 y 2003) ocurrieron los mayores cambios
(Fig. 4). En el habitat de N. pumilio el orden fue: 2002<2003<2004, Tukey
P<0,05, la cobertura total del sotobosque incrementoé con el tiempo de 40% en
el 2002 a 62% en el 2003 y 79% en el 2004. En el habitat de N. dombeyi la
cobertura total del sotobosque increment6 significativamente en las parcelas
calentadas y vario con los afos (A x T, P<0,01; Tabla 3). También en el habitat
de A. chilensis la cobertura total cambi6 significativamente con el tiempo

(2002<2003=2004, Tukey P<0,05), pero sélo fue estadisticamente significativo
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entre los dos primeros afios (Fig. 4). En el matorral la cobertura durante el
segundo afo incremento significativamente pero en el tercer afio volvié a ser
similar que en el primer afio (2002=2004<2003, Tukey P<0,05; Fig. 4). La
riqueza de especies del sotobosque incrementd significativamente con el paso
del tiempo en los cuatro tipos de habitas (P<0,01; Tabla 3). En este caso los
tratamientos aplicados no afectaron significativamente (p>0,05) a la riqueza de
especies (Tabla 3). Sin embargo, el calentamiento mostré una tendencia a
reducir el numero de especies en el habitat de A. chilensis y lo redujo
significativamente (P<0,05) en el habitat de matorral pasando de un promedio
de 7,8 especies en las parcelas sin camaras OTC a 6,7 en las parcelas donde

se incremento la temperatura (Tabla 3).
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Tabla 3: Resultados de ANOVAs de mediciones repetidas realizadas para la cobertura total (%) y la riqueza de especies (numero
de especies) de plantas del sotobosque. Se muestran los resultados s6lo de los factores principales y de las interacciones
significativas. Los valores de P en negrita denotan resultados estadisticamente significativos. R=riego; T=temperatura; C=clausura

y A= afos
Cobertura N. pumilio N. dombeyi A. chilensis Matorral mixto
Factores g.l. CM F P< gl. CM F P< gl. CM F P< gl. CM F P<
R 1 7704 4985 0,05 1 100,0 0,076 0,78 1 51,00 0,041 0,84 1 18550 1,532 0,22
T 1 66,70 0,043 0,83 1 1785 1,371 0,25 1 3128 2,489 0,12 1 5320 0,439 0,51
C 1 3432 2221 0,15 1 5133 3,941 0,06 1 6615 0526 047 1 9250 0,764 0,39
A 2 12138 16,87 0,01 2 48503 79,86 0,01 2 17752 23,56 0,01 2 59116 1594 0,01
AxT 2 468,7 0652 052 2 3189 5,252 0,01 2 28,30 0,038 0,96 2 1732 0,467 0,63
Riqueza N. pumilio N. dombeyi A. chilensis Matorral mixto
Factores g.l. CM F P< gl. CM F P< gl CM F P< gl. CM F P<
R 1 1,042 0,189 0,66 1 13,50 1,790 0,19 1 3,760 0,328 0,57 1 1,042 0,187 0,67
T 1 3,375 0614 0,44 1 7,042 0,934 0,34 1 44,01 3,844 0,06 1 28,17 5,057 0,05
C 1 12,04 2,192 0,15 1 2667 0,354 0,55 1 1426 1,246 0,27 1 0,667 0,119 0,73
A 2 30,07 12,06 0,01 2 2547 81,50 0,01 2 226,0 65,17 0,01 2 9712 28,72 0,01
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Figura 4: Cobertura total (izquierda) y riqueza de especies (derecha) del
sotobosque de los cuatro habitas: Nothofagus pumilio, Nothofagus dombeyi,
Austrocedrus chilensis y matorral durante tres afios (2002-2004). Se muestra la
cobertura media total y el nUmero de especies con su error estandar, distintas
letras indican diferencias estadisticamente significativas segun prueba a
posteriori de Tukey.
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En el matorral la riqueza del primer afio fue menor que la del segundo y
tercer ano pero a diferencia de los otros tres habitas la riqueza del tercer afio
fue similar a la del segundo (2002<2003=2004; Tukey P<0,05; Fig. 4). De los
cuatro tipos de habitat estudiados, el de N. pumilio tiene el menor numero de
especies y el de A. chilensis el numero mas alto (Fig. 4).

La produccion de biomasa (peso seco) de las plantas vasculares del
sotobosque incremento significativamente con el calentamiento y también por
efecto del pastoreo durante los afnos (A x C x T, P<0,05) unicamente en el
habitat de A. chilensis (Tabla 4). En los habitats de N. dombeyiy A. chilensis la
biomasa de las plantas vasculares del sotobosque también incrementé
significativamente a través del tiempo en las parcelas regadas (A x R, P<0,05),
esto no ocurrio en el habitat de N. pumilio (Tabla 4). Durante el 2003 la
biomasa en las parcelas de N. dombeyi fue similar tanto en las parcelas
regadas como no regadas, sin embargo en el 2004 increment6
significativamente de 7,1 g en las parcelas no regadas a 19,5 g en las parcelas
regadas. La biomasa del sotobosque fue similar en las parcelas regadas y no
regadas durante el 2003, sin embargo en el 2004 fue significativamente menor
en las parcelas no regadas. El calentamiento no afecto significativamente la
produccion de biomasa en el habitat de A. chilensis (Tabla 4), y se observo una
tendencia a incrementar en las parcelas clausuradas (P<0,05; Tabla 4), en este
caso la biomasa increment6 de 5 g en las parcelas no clausuradas a 10 g en

las clausuradas.
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Tabla 4: Resultados de ANOVAs de mediciones repetidas para la biomasa (peso seco) de plantas del sotobosque en
microparcelas de 20x20 cm. Los datos de peso seco fueron transformados a Log1p+1. Se muestran los resultados s6lo
de los factores principales y de las interacciones significativas. Los valores de P en negrita denotan resultados
estadisticamente significativos. R=riego; T=temperatura; C=clausura y A= afos

N. pumilio N. dombeyi A. chilensis

Factores | cpn  F p< gl. CM F p< gl. CM F p<

R 1 0328 2025 0,16 1 1,401 5,040 0,05 1 1,324 3,982 0,05
T 1 0002 0012 091 1 0,209 0,755 0,39 1 0,067 0,202 0,60
C 1 0503 3,105 0,09 1 0,285 1,026 0,32 1 1,770 5,231 0,05
A 1 0042 0,366 0,55 1 0,035 0,309 0,58 1 1,221 20,08 0,01
A xR 1 0315 2,722 0,11 1 0868 7,745 0,01 1 0,364 5,984 0,05
AxCxT 1 0,363 5971 0,05

Error 24 24 24
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2.4 Discusion

De todas las variables manipuladas en este estudio, el riego fue claramente el
factor que produjo los mayores cambios en la respuesta posfuego de las
comunidades vegetales. Haber duplicado la cantidad de agua disponible durante la
estacion de crecimiento indujo, en las tres especies de arboles analizadas en los
distintos habitats incendiados en 1999, un incremento de 4 veces en la
supervivencia de plantulas y un incremento de hasta 3 veces de la biomasa de
plantulas respecto de los valores observados en los controles. El riego también
incrementd la cobertura del sotobosque del habitat de N. pumilio y la produccién de
biomasa de las plantas del sotobosque de los habitats de A. chilensis y N. dombeyi.

En marcado contraste con el resultado anterior, un fuerte incremento de 2 °C
en la temperatura media durante la estacion de crecimiento no afectd
sustancialmente la respuesta posfuego de la comunidad de plantas de ninguno de
los habitats estudiados. La supervivencia posfuego de plantulas y la riqueza y
biomasa de la vegetacion del sotobosque no fue alterada por el calentamiento en el
habitat de mayor altitud (N. pumilio) ni en los habitats de boscosos mas abajo N.
dombeyi y A. chilensis. Unicamente hubo una disminucién de la riqueza de especies
en el matorral debido al incremento de la temperatura. En este caso la temperatura
pudo haber actuado como un agente estresante, que sumado a la sombra producida
por el rapido crecimiento de las especies lefiosas tipicas del matorral y que
rebrotaron después del incendio causo una rapida sucesion de especies, segun
Tilman (1982) esos aspectos aceleran la desaparicidon de las especies anuales que
colonizaron en las etapas tempranas de la sucesion posfuego, lo que en este caso
se ve reflejado en la reduccion de la riqueza. En los sistemas de matorrales esta

demostrado que la recuperacién de la vegetacion después de un incendio es rapida
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(ver en Guo 2001), por lo tanto es probable que el habitat de matorral en el 2004
habia alcanzando un estado avanzado de sucesién, superior a los otros habitas,
esto explicaria porque la riqueza y la cobertura de las plantas del sotobosque se
encontraban en el proceso de disminucion.

La respuesta positiva de la supervivencia de las plantulas en las especies
arboéreas a la disponibilidad de humedad, coincide con estudios retrospectivos que
analizan los patrones temporales y espaciales de la distribucion de plantulas. En
bosques secos, la supervivencia de las plantulas de N. pumilio y de A. chilensis
responden a las condiciones de humedad, las primeras tienden a estar asociadas a
micrositios con alta disponibilidad de agua en el suelo, estos micrositios dentro de
los claros de los bosques maduros de N. pumilio estan en las orientaciones mas
sombrias (ej. la orientacion norte, Heinemann et al. 2000), en los sitios incendiados
estan debajo de la sombra proyectada por los arboles muertos (Kitzberger et al.
2005a) y en bosques de A. chilensis estan debajo de arbustos nodrizas (Kitzberger
et al. 2000).

Temporalmente en comunidades no disturbadas, los pulsos de
establecimiento de algunas de las especies han sido relacionados con periodos
multianuales de incremento en la disponibilidad de humedad (Daniels y Veblen 2003;
Kitzberger et al. 2005a). Ningun estudio realizado en el noroeste de la Patagonia ha
detectado una relacién entre el establecimiento de los arboles y los cambios en la
temperatura. Inclusive dentro de la linea superior de distribucién de los arboles de N.
pumilio, no se han encontrado incrementos en el reclutamiento relacionados con las
altas temperaturas ocurridas desde mediados de |la década del 70 (Daniels y Veblen
2003). De esta forma, tanto los resultados de este estudio como los de estudios

retrospectivos muestran consistentemente la gran importancia que tiene la
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disponibilidad de humedad para el éxito de establecimiento y supervivencia de N.
pumilio. El crecimiento radial de N. pumilio, aun en los habitat de mayor altitud, esta
tipicamente limitado por la disponibilidad de humedad excepto en los sitios de mayor
humedad donde las altas temperaturas son las que tienen una mayor influencia
sobre el crecimiento (Villalba et al. 1997). Sin embargo, el habitat de N. pumilio
estudiado en esta tesis, el Cerro Donat, es un sitio relativamente seco localizado
mas hacia el este de los bosques humedos, zona donde las altas temperaturas han
demostrado tener una influencia favorable para el crecimiento radial de N. pumilio.

Debido a que la temperatura interactua con la precipitacion a través de la
evaporacion y la evapotranspiracién para determinar la disponibilidad de humedad,
los estudios previos, no experimentales, no han sido capaces de elucidar el efecto
separado de la precipitacion versus la temperatura sobre el crecimiento radial o la
supervivencia de las plantulas de las especies de arboles dominantes de los
bosques del noroeste de la Patagonia. En este trabajo, sin embargo, se observa que
a excepcion de las plantulas de N. pumilio en las que su biomasa tiende a ser menor
por efecto del calentamiento (posiblemente por un incremento en la perdida de
agua), la supervivencia y el crecimiento de las plantulas de éstas especies arboreas
fue sensible a los cambios en la cantidad de agua agregada y no a los cambios en la
temperatura durante la estacion de crecimiento.

Los resultados de este trabajo también muestran que tanto bajo las
condiciones de precipitacion actuales como bajo un régimen de precipitacion que
duplique la cantidad de agua, un incremento de la temperatura de 2 °C no alteraria
sustancialmente la supervivencia ni la tasa de crecimiento de las plantulas de los

arboles que estan regenerando después de un fuego severo. Esto sugiere que el
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incremento en la temperatura no aumenta de forma importante el déficit de agua
existente para las plantulas, de manera que el riesgo de desecacion no es amyor.

Con la excepcién de N. pumilio donde se observo una tendencia a que la
temperatura provoque una disminucién de la tasa de crecimiento (disminucion de la
biomasa total), el incremento experimental de la temperatura no modificé la ganancia
neta de carbono de las plantulas ni de las otras plantas del sotobosque, sugiriendo
posiblemente que el incremento en la ganancia de carbono debido a las altas
biotemperaturas podria estar siendo contrarrestadas por las altas tasas de
evapotranspiracion y cierre estomatico. En ningun caso el incremento de la
temperatura favorecio la supervivencia o el crecimiento de las plantulas, lo cual
indicaria que ninguno de los ecosistemas estudiados esta limitado por la
temperatura.

En las areas posfuego, la herbivoria por vacas amplifica notoriamente las
diferencias en la supervivencia de las plantulas entre las subparcelas regadas y no
regadas de los tres habitas boscosos. En el caso de los bosques subalpinos de N.
pumilio, el pastoreo redujo cerca del 30% la supervivencia de las plantulas en el
tratamiento sin riego respecto de las regadas. Debido a que el pastoreo no influencio
la supervivencia en las plantulas regadas, se asume que la mortalidad de las
plantulas no estaba relacionada al dafo fisico o al pisoteo. En cambio sugiere que el
pastoreo puede estar induciendo indirectamente |la desecacién del suelo por el
consumo o dafo de la cobertura vegetal, afectando la facilitacion (ej. plantas
nodrizas, Raffaele y Veblen 1998) induciendo asi una alta mortalidad por desecacion
en las plantulas no regadas ubicadas en las partes mas abiertas del sotobosque. El
efecto de facilitacion por parte de las plantas del sotobosque para la supervivencia

de plantulas, ya ha sido demostrado por Heinemann y Kitzberger (2006) en claros
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producidos por caidas de arboles de bosques xéricos de N. pumilio. Por
consiguiente, el pastoreo en bosques subalpinos posfuego del noroeste de la
Patagonia puede no solamente estar afectando la regeneracion de los arboles por
un efecto directo del ramoneo y pisoteo de las plantulas, sino que también puede
estar produciendo un efecto indirecto induciendo la desecacion del sitio por la
remocién de nodrizas potenciales y creando areas de suelo desnudo por el pisoteo y
consumo del sotobosque.

En contraste a la influencia inhibitoria del pastoreo en la regeneracién de N.
pumilio, la supervivencia de plantulas de N. dombeyiy A. chilensis tendi6 a ser
mayor en los sitios no clausurados que en los clausurados, el pastoreo en el habitat
de N. dombeyi incrementé la supervivencia de las plantulas que se les aplico riego.
En el habitat de N. dombeyi el pastoreo también afecté marginalmente la cobertura
de plantas del sotobosque. Potencialmente, cualquier reduccion en la sombra por la
eliminacién las plantas del sotobosque y la exposicién del suelo mineral por el
pisoteo y el pastoreo, puede inicialmente beneficiar la supervivencia de las plantulas
de esta especie arbérea. Similarmente, Veblen et al. (1989) encontraron un mayor
establecimiento de plantulas de N. dombeyi en areas impactadas por ciervos debido
a una reducida competencia con especies de arbustos tales como Aristotelia
chilensis o Maytenus boaria. Sin embargo, a pesar de ese incremento inicial de la
abundancia de plantulas, posteriormente el continuo ramoneo impidio el desarrollo
de N. dombeyi para llegar a ser juveniles y arboles adultos. En los sistemas donde
realicé este estudio, Blackhall et al. (2008) y Raffaele et al. (no publicado);
observaron grandes diferencias entre las parcelas clausuradas y no clausuradas con
una mayor cantidad de plantulas de N. dombeyi en presencia de ganado. A largo

plazo, estas plantulas probablemente seran altamente pastoreadas por el mismo
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ganado impidiendo que se desarrollen hasta la etapa juvenil y adulta. Sin embargo,
también hay que hacer notar que los resultados encontrados en esta tesis son
dependientes del nivel de impacto del ganado en los habitats estudiados. En el area
de estudio, el habitat de N. pumilio tenia un mayor impacto de ganado (mas
presencia) que en el habitat de N. dombeyiy A. chilensis dificultando comparar el
impacto de la herbivoria por vacas entre los habitats de mayor y menor altitud.

Para mediados del siglo XXI, un aumento de la temperatura de 2-3 °C ha sido
predicho para el noroeste de la Patagonia por al menos cinco pares de modelos de
circulacién global (GCMs; IPCC 1996). También hay un consenso general entre los
modelos de la IPCC-AR4 prediciendo que en el noroeste de la Patagonia la
precipitacion anual disminuira desde finales del siglo XX hasta la segunda mitad del
siglo XXI (Vera et al. 2006). Dado que en los experimentos no se redujo la entrada
de agua, no esta claro hasta que punto el incremento en la temperatura podria
inducir, por aumento en la evapotranspiracion, a cambios en las comunidades de
plantas bajo escenarios de sequia. Lo que si esta claro es que al reducir la entrada
de precipitacién por debajo de los niveles actuales, después de un fuego, se veria
afectada la regeneracion adecuada de las especies arboreas. Ademas, otros
estudios han demostrado que el incremento de la temperatura aumenta la
probabilidad de incendios (Veblen et al. 1999; Kitzberger y Veblen 2003; Villalba et
al. 2005). Eventualmente, el calentamiento acentuaria este efecto de manera que la
regeneracion sera solamente posible si la variabilidad climatica produce eventos
esporadicos de precipitacion que superen el incremento de la evapotranspiracion
producida por el calentamiento.

Disturbios tales como el fuego probablemente juegan un papel importante

determinando los futuros patrones y trayectorias de los paisajes (Franklin et al. 1992;
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Gardner et al. 1996). La variacion climatica y los cambios en el uso de la tierra tales
como el pastoreo son las principales fuerzas de los cambios ambientales a nivel
global (Sala et al. 2000), ademas el pastoreo ha sido reconocido como uno de los
mayores determinantes de las trayectorias de la vegetacion posfuego (Fuhlendorf y
Engle 2004; Vandvik et al. 2005). Este trabajo provee evidencia experimental de
cémo el efecto del clima alterado y la herbivoria pueden influenciar a la regeneracién
posfuego de las especies arbdreas y determinar las trayectorias posfuego de la
vegetacion. A pesar de que los resultados de este estudio estan limitados al efecto
de la variacién climatica sobre las trayectoria de la vegetacién seguido de un
incendio severo, la probabilidad del incremento de los incendios con la tendencia del
calentamiento global sugiere una influencia sinérgica de la variacién climatica a
través del incremento de eventos de fuegos severos que conllevaria a una

disminucién en la regeneracion posfuego de las especies arboéreas.
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CAPITULO Il

3 Patrones temporales y espaciales de regeneracion en
bosques de Nothofagus del noroeste de la Patagonia,
sinergia entre caracteristicas del incendio y clima
posfuego.
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3.1 Introduccién

La tierra ha experimentado cambios en los ciclos de temperatura y
precipitacion a escala geolodgica, sin embargo recientes evidencia apuntan a un
importante componente antropogénico como el causante del actual cambio climatico
global (IPCC 2007). Se predice que el cambio climatico proyectado debido al
incremento de las concentraciones de los gases de invernadero tendra efectos
significativos sobre los biomas terrestres, particularmente sobre los bosques (Saxe
et al. 2001). Este afectara tanto localmente a nivel de procesos ecosistémicos
(Jenkins et al. 2000) como de procesos de amplia escala, incluyendo regimenes de
disturbios (Peterson et al. 2001; Flannigan et al. 2001).

Los cambios locales, regionales y globales en la temperatura y la precipitacion
pueden influenciar la ocurrencia, sincronizacion, frecuencia, duracién, extension e
intensidad de los disturbios (Baker 1995; Turner et al. 1998). Eventos climaticos
extremos como sequias, ondas calidas o frias y tormentas de viento usualmente dan
lugar a cambios repentinos o graduales en los ecosistemas boscosos (Innes 1998;
Diffenbaugh et al. 2005). Complejas interacciones entre clima, variables biofisicas y
disturbios crean un mosaico de tipos de vegetacion y ecosistemas a lo largo del
paisaje (Nitschke y Innes 2008). Sin embargo, si la actual tolerancia ambiental de las
especies es excedida, se espera que el cambio climatico contribuya al ajuste de su
distribucion a lo largo de gradientes ambientales (Miller y Urban 1999). Esto
potencialmente resultara en el desarrollo de nuevos tipos de ensambles de especies
dentro de un amplio agrupamiento de ecosistemas. Los nuevos ecosistemas seran el
reflejo del resultado de interacciones complejas entre variables biofisicas tales como
tipos de suelo, clima, disturbios y uso de la tierra (Savage et al. 1996; Allen y

Breshears 1998; McKenzie et al. 2004). Hasta ahora, la mayoria de las
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investigaciones sobre cambio climatico que han explorado las consecuencias
adicionales de los disturbios se han enfocado en el fuego a escala continental o
regional (Lenihan et al. 1998; Flannigan et al. 2001; Lenihan et al. 2003). Sin
embargo, evaluar el efecto del cambio climatico en los ecosistemas boscosos
requiere de una aproximacion completa que incluya los cambios en la distribucion de
las especies, los disturbios, cambios en las tasas de los procesos del ecosistema y
la interaccion entre esos procesos (Turner et al. 1995; Loehle y LeBlanc 1996; Aber
et al. 2001). Los procesos que interactuan espacialmente, por ejemplo reclutamiento
y disturbios, pueden determinar la respuesta de los paisajes al cambio climatico
(Reiners y Driese 2001). Asimismo dichas interacciones también pueden modificar
los efectos del cambio climatico sobre la composicion de especies de arboles (He et
al. 1999). Ademas, el clima indirectamente afecta la frecuencia, magnitud, tipo y
extension de los disturbios (Overpeck et al. 1990), por ejemplo, incendios asociados
con sequias severas o volteo masivos de arboles debido a vientos extremos.

La mayoria de los modelos de cambio climatico coinciden en predecir un
incremento en la temperatura a mayores latitudes en toda la tierra (Flannigan et al.
2000; IPCC 2007). Ademas de la temperatura, esos modelos también predicen
alteraciones de otras variables climaticas como la precipitacion, nubosidad, vientos,
etc. pudiendo modificar de esta forma la variabilidad de los eventos extremos
(Mearns et al. 1989; Solomon y Leemans 1997). Algunos estudios sugieren un
incremento a nivel mundial de la frecuencia de incendios debido al incremento de la
temperatura (Overpeck et al. 1990; IPCC 2007). Para el oeste de Estados Unidos
(Westerling et al. 2006) han demostrado un incremento en el area incendiada
relacionada con el incremento de la temperatura desde 1980. El fuego en particular

juega un papel importante controlando cambios en la estructura de la vegetacidon y la
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composicion en muchos ecosistemas (Bond y van Wilgen 1996). Investigaciones
realizadas analizando los mecanismos de sucesion de plantas posfuego y otros
disturbios, a menudo enfatizan la importancia de la autoecologia y atributos de
historia de vida de las plantas individuales y de las especies determinando la
dinamica de la vegetacion (Connell y Slatyer 1977; Noble y Slatyer 1980; Peet y
Christensen 1980; Pickett et al. 1987; Halpern 1989; Peterson y Pickett 1995). Estos
estudios también demuestran que la respuesta de las especies puede variar con el
tipo, severidad y contexto espacial y temporal del disturbio (Pickett 1976; Finegan
1984). El tamafio de los parches, la heterogeneidad y la distancia de sitios no
disturbados pueden influenciar diferencialmente a las especies que posean
combinaciones particulares de atributos de historia de vida (Denslow 1980;
Hartshorn 1980; Malanson 1984; Green 1989) y pueden resultar en multiples vias de
sucesion (Fastie 1995). Ademas, el efecto de los disturbios en las comunidades
naturales es influenciado por condiciones ambientales controladas por la posicién del
paisaje (Foster 1988a, b; Callaway y Davis 1993; Boose et al. 1994), a pesar de que
esto depende del disturbio (Frelich y Lorimer 1991).

La severidad y la intensidad son dos de las caracteristicas mas importantes
de los disturbios y particularmente del fuego (Malanson 1984). La severidad esta
relacionada a la magnitud del evento sobre los organismos, la comunidad, o el
ecosistema y esta estrechamente relacionada a la intensidad (energia fisica del
evento por el area y por tiempo), ya que las perturbaciones mas intensas
generalmente son mas severas (Byram 1959; Turner y Dale 1998). La intensidad de
los incendios afecta el rebrote potencial (Malanson y Trabaud 1988), el numero de
semillas viables después del fuego (Malanson 1984; Hassan y West 1986) y el

estado de nutrientes del suelo (DeBano et al. 1979).
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La interaccidn fuego-clima es importante en la prediccidon de la naturaleza y la
tasa de sucesion de los bosques posdisturbio (Agee y Smith 1984). El fuego elimina
el dosel de los arboles pudiendo limitar la fuente de semillas después del incendio, e
incluso habiendo disponibilidad de semillas las condiciones climaticas posfuego
determinaran la velocidad de regeneracion del bosque (Agee y Smith 1984). La
mayoria de los factores que controlan los regimenes de fuego estan directa o
indirectamente controlados por el clima (Chandler et al. 1983). La variabilidad
climatica también es uno de los factores que mas influye en la dinamica natural de
poblaciones de arboles. Su efecto puede ser directo al afectar el establecimiento y la
mortalidad de los arboles ya sea en condiciones naturales o posdisturbio (Neilson y
Wullstein 1983; Savage et al. 1996; League y Veblen 2006); también puede ser
indirecto influenciando los regimenes de disturbio, por ejemplo el fuego (Villalba y
Veblen 1998). A escala interanual y de décadas la variacion climatica ha funcionado
como un agente precondicionante de la propagacion de los fuegos (Kitzberger 1994;
Kitzberger et al. 1997; Veblen et al. 1999) y también de la respuesta de la vegetacion
posfuego (Villalba y Veblen 1997; Kitzberger y Veblen 1999). Los incendios en la
region Andina centro-sur de Chile y norpatagodnica de Argentina, han sido asociados
fuertemente con el fenomeno ENOS (EI Nifio Oscilacion del Sur) y otros patrones de
circulacién atmosférica de gran escala; por ejemplo la posicion e intensidad del
Anticiclon del Pacifico (Kitzberger y Veblen 1997; Veblen et al. 1999; Gonzalez y
Veblen 2007). En los ecosistemas terrestres del noroeste de la Patagonia, el fuego
ha sido identificado como una de las principales fuentes de disturbio (Veblen et al.
1992). Las tendencias climaticas (Villalba et al. 2003; Vera et al. 2006) y del uso de

la tierra indican que la superficie afectada por incendios en el bosque templado de
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Sudamérica (BTSA) también aumentara (Kitzberger y Veblen 1999; Veblen et al.
1999).

El estudio de la historia de los fuegos proporciona estimaciones de los
cambios temporales y espaciales de los regimenes de fuego del pasado en las
comunidades de plantas. Documentar los patrones histéricos de esos cambios, y su
interaccion con la variacion climatica es una contribucion importante para mejorar
nuestro conocimiento de la dinamica de los bosques (Dieterich y Swetnam 1984). El
objetivo de este trabajo fue determinar como ha sido el proceso de regeneracion
posfuego en relacion con la variabilidad climatica y factores de sitio como la
orientacion topografica, en los bosques de Nothofagus del noroeste de la Patagonia,

Argentina.
3.1.1 Hipoétesis y predicciones

I. Existe una influencia de la severidad del ultimo fuego y el clima sobre el
establecimiento de las especies arboreas en los bosques de Nothofagus
¢ Incendios de menor severidad veran menos restringida su regeneraciéon
dentro de periodos climaticos desfavorables
e Micrositios de baja mortalidad de arboles tendran regeneracion local dentro
de periodos subdptimos, mientras que micrositios severamente afectados
dentro de periodos 6ptimos no mostraran regeneracion
Il. Las condiciones climaticas posdisturbio afectan la regeneracion de especies
arboreas
e Fuegos ocurridos en periodos climaticamente desfavorables (calidos y secos)
tenderan a mostrar falta de regeneracion de especies arboreas, mientras que
fuegos ocurridos en periodos climaticamente favorables (himedos) tenderan

a mostrar regeneracion
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e Periodos climaticamente desfavorables tendran menor tasa de

establecimiento de especies arboreas que periodos favorables
Las tasas de regeneracion posfuego variaran entre especies y dentro de una
misma especie dependiendo de las condiciones climaticas donde esté creciendo el
rodal

e Laregeneracion en bosques de Nothofagus pumilio sera menos frecuente
que en bosques de Nothofagus dombeyi, pero las poblaciones de Nothofagus
pumilio de sitios mas humedos tendran patrones de regeneracion parecidos a
Nothofagus dombeyi.

e Los duracion del periodo de establecimiento posfuego (ventana de
establecimiento) en Nothofagus pumilio sera mas larga que las de Nothofagus
dombeyi.

e La duracion del periodo hasta que sucede el primer establecimiento luego de
fuego dependera de la severidad del incendio y a iguales condiciones sera

mas corto en Nothofagus dombeyi.

3.2 Materiales y métodos

Para este trabajo debe considerarse que en los incendios naturales (no
prescriptos) es practicamente imposible controlar la severidad del fuego y las
condiciones climaticas. En este capitulo, cuando se ponen a prueba hipotesis que
examinan tanto la influencia del clima posfuego como el efecto de la severidad sobre
el éxito de regeneracion, debe tenerse en cuenta que se usé un analisis
retrospectivo para probar el efecto de variabilidad climatica y severidad, por lo tanto
se asume que estas sefales deberian ser detectables en los patrones de

regeneracion posfuego.
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Este estudio fue realizado durante 2003 al 2005 en distintos bosques
posfuego dentro del Parque Nacional Nahuel Huapi. Los muestreos fueron
realizados en 15 incendios los cuales fueron seleccionados segun la fecha de
ocurrencia y su extension (menos de 100 anos de edad y mas de 10 ha. de
extension, datos Bruno y Martin (1982) y datos inéditos Delegacion Técnica
Patagonia, Administracion de Parques Nacionales; Fig. 5). Nueve de estos incendios
ocurrieron entre 1929 y 1996 en bosques de Nothofagus pumilo (lenga) localizados
en: Ao. Nirihuao 41°13’S, 71°15'0 (1944); Ao. Botella 41°12’S, 71°16’0 (1986); Co.
Meta 41°14’S, 71°24°0O (1968); Co. Bailey Willis | y 11 41°06’S, 71°36°0 (1952 y
1957); Co. Carbdn 41°12’S, 71°18'0 (1968); Valle del Chall Huaco 41°13’S, 71°18’0
(1996); Co. Alcorta 1y 2 41°24’S, 71°41°0 (1929 y 1952). Ademas el estudio fue
realizado en siete incendios en bosques de N. dombeyi (coihue) ocurridos entre
1950 y 1987 y que estan localizados en: Ao. Cuerno 40°33’S, 71°46’0 (1950); Brazo
Tristeza |1 41°04’S, 71°34°0 (1957); Brazo Tristeza Il 41°05’S, 71°36°0 (1957); Co.
Bella Vista 41°063’S, 71°30°0 (1978); Co. Corte del Azul 41°20’S, 71°42'0 (1985); L.
Steffen 41°30’S, 71°31°0 (1973); Co. Alcorta 41°23’S, 71°45’0 (1952) (Fig. 5).

Dentro de cada sitio se localizé el borde entre los arboles no quemados vy el
sitio quemado donde se realizaron los muestreos (Fig. 6), en este caso se consideré
como borde del incendio el limite resultante entre los arboles muertos por el fuego y
los arboles no afectados. En cada incendio fueron localizadas de 2-4 parcelas de 25
x 25 m, segun la accesibilidad, tamafio y definicion del borde, completando 22
parcelas en nueve incendios de bosques de lenga y 15 en siete incendios de

bosques de coihue.
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Figura 5. Mapa del Parque Nacional Nahuel Huapi y alrededores con la ubicacién de
los incendios muestreados: 1) Ao. Cuerno, 2) Ao. Botella, 3) Ao. Nirihuao, 4) Co.
Carbon, 5) Valle. Chall huaco, 6) Co. Meta, 7) Co. Bella Vista, 8 y 9) B. Tristeza, 10y
11) Co. Bailey Willis, 12 y 13) Co. Alcorta, 14) Corte del Azul y 15) L. Steffen. Mapa
base proporcionado por Delegacion Técnica Regional Patagonia de la
Administracion de Parques Nacionales.
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Figura 6: Imagen de un incendio ocurrido en un bosque de lenga en 1944, sitio Ao.
Nirihuao c. 41°13’S, 71°15’0. Se observan los bordes dejados por el incendio y las
areas con y sin regeneracion dependiendo de la orientacion de las laderas. La foto
fue tomada desde una perspectiva noreste en el 2005.

En cada parcela se registré la orientacion y la distancia a los arboles
remanentes mas cercanos y se realizaron censos de todos los individuos de las
especies arboreas (desde plantulas de menos de 10 cm de altura hasta los arboles
adultos) encontrados dentro de cada parcela. A partir de estos censos se estimé la
densidad de la cohorte de regeneracion de cada incendio. Para determinar la fecha
de establecimiento de la cohorte de regeneracion posfuego, dentro de cada una de
las parcelas se colectaron entre 5 y 25 muestras (incluyendo tarugos y discos de
plantulas y juveniles) abarcando los distintos tamanos y diametros de los juveniles.
Las edades de la cohorte de regeneracion fueron estimadas sélo tomando en cuenta
las muestras de tarugos y discos, y no se hizo extrapolacién de edades a los

individuos del censo antes mencionado. La variacién en el nimero de muestras

colectadas de cada parcela se debio principalmente a la densidad de regeneracion
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posfuego encontrada en cada incendio (a mayor densidad mayor numero de
muestras colectadas), también dependio de la edad de la cohorte de regeneracion,
los incendios mas recientes presentaban cohortes mas homogéneas y mas densas.

Cuando los individuos de la cohorte de regeneracidon superaban los 5 cm de
diametro basal se extrajeron tarugos al nivel del suelo o a la altura minima para tratar
de determinar la edad exacta de establecimiento posfuego de los renovales, los
diametros basales promedio de los individuos barrenados fueron relativamente
pequefos (15,4 + 8,3 cm en N. pumilioy 15,9 + 8,6 cm en N. dombeyi) esto pudo
favorecer para estimar con exactitud las edades. Los tarugos fueron montadas sobre
portamuestras (realces de madera), posteriormente pulidas con una lijadora eléctrica
de banda circular y a mano usando lijas de distintos granos hasta lograr ver en
detalle los anillos de crecimiento. Las edades de cada muestra fueron analizadas
bajo lupa estereoscodpica para determinar el numero de anillos anuales de
crecimiento, controlando que cada anillo corresponda a un afo calendario a través
de anillos marcadores (anillos extraordinariamente anchos o angostos registrados en
cronologias preexistentes de Austrocedrus chilensis, tomadas de la base mundial
dendrocronoldgica del NOAA

ftp://ftp.ncdc.noaa.qgov/pub/data/paleo/treering/measurements/southamerica/arge080

wl). En el 4% de de los tarugos no se obtuvo la médula del arbol, en estos casos
las edades fueron estimadas utilizando la metodologia seguida por (Villalba y Veblen
1997).

Para los individuos de entre 1-5 cm de diametro basal se cosecharon partes
enteras del tronco (de c. 5 cm de longitud) a la altura del cuello de la raiz que luego
fueron seccionadas con una sierra de mano, pulidas y analizadas bajo lupa (ver

detalles metodolégicos en Kitzberger et al. 2000). Los individuos de menos de 1 cm
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de diametro basal (plantulas) fueron cosechados enteros y luego seccionados con
microtomo a intervalos de 60-100 p y analizados con lupa o microscopio para
obtener las edades exactas de establecimiento a la altura del cuello de la raiz
tomando las consideraciones metodoldgicas de Daniels et al.(2007). Dentro de las
parcelas de 25 x 25 m, también se realizé un recuento de los arboles remanentes
(sobrevivientes del incendio) como un indicador de severidad (descripto mas
adelante), y se registro el numero de renovales como indicador de la densidad de
regeneracion. Proximo a cada incendio muestreado, se localizé un bosque
remanente (no afectado por el fuego) donde en parcelas de 25 x 25 m se censo el
numero total de arboles. A partir de estos datos se realizé una aproximacion de la
severidad del incendio al relacionar el numero de arboles en estas parcelas con la
cantidad de remanentes en las parcelas ubicadas en el borde del incendio.

En los bordes del incendio de cada sitio se tomaron de 2-4 cufias de cicatrices
de fuegos encontradas en arboles remanentes sobrevivientes al incendio, las cufias
fueron extraidas de los troncos con una motosierra, luego pulidas y analizadas bajo
lupa y se daté la fecha exacta de los incendios siguiendo la metodologia de Arno &
Sneck (1977). La regeneracion de los sitios estudiados fue considerada como el
resultado del reclutamiento de un solo evento de fuego. En caso que las cicatrices
indicaran mas de un evento de fuego en el mismo sitio (con superposicion reciente),

los datos de ese sitio no fueron considerados para los analisis de regeneracion.
3.2.1 Analisis de datos

Los datos de establecimiento fueron separados por especie Nothofagus
pumilio (lenga) y N. dombeyi (coihue) agrupando todos los incendios ocurridos en
cada una de ellas. Para cada especie se estimoé el porcentaje de establecimiento

anual de las muestras obtenidas y la media del % de establecimiento del periodo
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abarcado en todos los incendios muestreados (Fig. 7, 8, 9, 10). También se
calcularon las medias estacionales de temperatura y precipitacion para la estacion
de crecimiento (octubre a marzo) a partir de datos climaticos del Servicio
Meteoroldgico Nacional estacion Aeropuerto Bariloche, 860 m. Para las variables
climaticas se usaron las medias de la estacion de crecimiento (octubre a marzo)
debido a que sodlo c. el 25% de las precipitaciones anules en el area de estudio
sucede durante este periodo. Cabe sefialar también que antes de decidir usar la
temperatura y precipitacion de la estacion de crecimiento del hemisferio sur (octubre
a marzo) para los analisis de SEA, se hicieron pruebas de correlacion del
establecimiento con estas variables climaticas de distintos periodos (mensual, anual,
estacional) y las mejores correlaciones encontradas fueron con las mediciones
climaticas del periodo octubre-marzo. Ademas se sabe que en esta zona las
condiciones de humedad son mas criticas para el establecimiento de las plantulas
durante la época de octubre a marzo (Heinemann et al. 2000; Kitzberger et al. 2000;
Daniels y Veblen 2004). También (Villalba y Veblen 1997) reportan que para
Austrocedrus chilensis el éxito de establecimiento durante el siglo pasado se asocio
significativamente con periodos de mayor humedad durante de primavera y verano
(octubre-marzo, i.e. la estacion de crecimiento).

Las medias del % de establecimiento y £1,5 desvios estandar (DE) de la
media de precipitacion y temperatura fueron calculadas y usadas como regla de
decision para determinar los eventos de establecimiento y climaticos (Fig. 7, 8, 9, 10)
utilizados posteriormente en los analisis de épocas superpuestas o “Superposed
Epoch Analysis” (SEA; Prager y Hoening 1989). ElI SEA es un analisis que relaciona
eventos extraordinarios (por ejemplo, afios o periodos con episodios de alto

establecimiento, mortalidad, etc.) con variables climaticas como precipitacion y
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temperatura. La ventaja de este analisis de SEA respecto de las correlaciones
comunes es que a través un proceso de aleatorizacidn (mediante simulaciones de
Monte Carlo) se elimina el problema de autocorrelacién temporal que pudiese existir
dentro de las series temporales y que invalidan analisis estadisticos tradicionales. En
este estudio los analisis de SEA realizados tomaron en cuanta una ventana de +4
afos alrededor de los eventos (de establecimiento o de condiciones climaticas)
definidos a priori. Ademas, para realizar estos analisis de SEA fueron
confeccionadas cronologias de los establecimientos o reclutamiento de nuevos
individuos en los incendios que afectaron a los bosques de lenga para el periodo
1934-2000 y a bosques coihue para el periodo 1956-1996. También se compilaron
registros de precipitacion y de temperatura para el periodo 1930-2004 en lenga y
1953-1994 en coihue. En lenga los casos analizados fueron: la relacion de la
precipitacion y la temperatura sobre los eventos mas importantes de establecimiento.
En este caso se encontraron 10 eventos de establecimiento considerando todos
aquellos anos en donde el establecimiento fue igual o mayor a dos veces la media
del % de establecimiento del periodo analizado (Fig. 7 y 9). En lenga también se
realizaron analisis usando como cronologia de eventos el propio establecimiento
ocurrido entre 1934-2000, en este caso los eventos eran excepciones climaticas de
precipitacion y temperatura. Los eventos de precipitacion para los bosques de lenga
se definieron como los afnos donde los valores de precipitacion promedio estacional
fueron iguales o superiores a +1,5 DE de la media del periodo comprendido entre
1934-2000 (12 eventos; Fig. 7 y 9). Asimismo se realiz6 otro analisis con los eventos
iguales o inferiores a -1,5 DE de la media del periodo (3 eventos). Ademas se
realizaron analisis SEA con los eventos de temperatura aunque unicamente para los

eventos de temperaturas iguales o inferiores a -1,5 DE de la media del periodo
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analizado (3 eventos; Fig. 7 y 9), s6lo se analiz6 los eventos de baja temperatura
asumiendo que son los periodos con estas condiciones las mas Optimas para el
establecimiento. No se realizaron analisis con los eventos de alta temperatura,
considerando que dichos eventos podian estar asociados a periodos sin
establecimiento, y esta variable (falta de establecimiento) no habia sido medida
directamente con los muestreos.

Estos mismos analisis considerando los eventos de establecimiento y los
casos extraordinarios de precipitacion y temperatura también fueron realizados para
coihue. En este caso asociando los registros climaticos (1953- 2000) con los eventos
de establecimiento ocurridos entre 1956-1996, fueron considerados eventos aquellos
anos con establecimiento igual o superior a dos veces la media del periodo (Fig. 8 y
10). En el caso de los eventos de precipitacion y temperatura se asociaron con las
cronologias de establecimiento (1956-1996) y los eventos fueron seleccionados
usando los mismos parametros mencionados para lenga (Fig. 8 y 10).

Posterior a los SEA se realizaron regresiones lineales utilizando las medias
moviles (5 anos) del establecimiento vs. las medias moviles (5 afos) de la
precipitacion durante la estacion de crecimiento. Las medias moviles permiten
suavizar la varianza de los datos de la variable que autocorrelacionan
temporalmente demostrando la relacidn con la variable respuesta, eliminan la
estacionalidad o variacién temporal de los datos de precipitacion tratando de
detectar y eliminar las tendencias existentes. Las regresiones con medias moviles
fueron realizadas para detectar que hay ciclos climaticos relacionados con el
establecimiento posfuego mas largos que la ventana de + 4 afios considerada con el

analisis de épocas superpuestas (SEA).
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A partir de los datos de establecimiento de cada incendio y la fecha de
ocurrido el fuego se estimaron dos variables: 1) El tiempo transcurrido entre el
momento que sucedio el incendio y el momento que inicia la recolonizacion con
individuos reclutados a través de semillas en el sitio afectado (de aqui en adelante lo
llamaré “periodo de amortiguamiento”). 2) La duracién del periodo durante el cual se
registro reclutamiento posfuego de nuevos individuos dentro del area muestreada
(que de ahora en mas denominaré “ventana de establecimiento”).

Con los censos de todos los individuos de las especies en estudio
encontrados dentro de las parcelas posfuego de 25 x 25 m y los datos de las
parcelas de 25 x 25 m de los bosques remanentes se estimaron datos de densidad
de remanentes (sobrevivientes al fuego). Estos datos fueron comparados con datos
de densidad obtenidos en las parcelas no afectadas para construir un indice de
severidad de cada incendio. A partir de esa comparacion se definieron 3 clases de
severidad:1) leve, cuando el incendio habia matado hasta el 33% de los arboles del
bosque; 2) moderada, cuando se habia destruido menos del 66% y 3) severa,
cuando se habia muerto mas del 66% de los arboles. Cabe destacar que después
de hacer la clasificacion se determin6 que en los muestreos no se habian
encontrado incendios que tuvieran severidad leve, i.e. que en los incendios
muestreados siempre se habian muerto mas del 50% de los arboles del bosque, por
lo tanto so6lo encontré dos clases, incendios moderados o severos.

La orientacion de las parcelas muestreadas fueron clasificadas en dos clases
segun la cantidad de horas luz que reciben durante el dia en estas latitudes:
humedas y secas. Las humedas son todas aquellas que tenian disposicion sur, este

y sureste; y las secas las que se encontraban en disposicion norte, oeste y noroeste.
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Se realizaron analisis de Chi-cuadrado (X?) para comparar entre las dos
especies arboreas (lenga y coihue) las distribuciones de frecuencias de incendios
clasificados segun el “periodo de amortiguamiento” o tiempo transcurrido entre el
momento que sucedio el disturbio y el que ocurrid el primer establecimiento en cada
incendio. También se realizé analisis X? para comparar entre lenga y coihue las
distribuciones de frecuencias incendios y la densidad de establecimiento clasificado
segun la “ventana de establecimiento” o duracion del periodo durante el cual se
registro reclutamiento posfuego de nuevos individuos. Con el mismo método también
se comparo la frecuencia anual de establecimiento segun la orientacion de las
laderas (humedas y secas).

Para describir las relaciones entre mas de un factor fueron realizados por
medio de analisis Log lineales de tablas de frecuencias de entrada multiples, en este
caso la orientacion del sitio (orientacion humeda y seca) y la severidad de los
incendios (severos y moderados) asociados al establecimiento, i.e. reclutamiento
efectivo de nuevos individuos (éxito) y a la falta de reclutamiento (fracaso).

También se realizaron analisis de regresion relacionando la densidad de
renovales por hectarea vs. periodo de amortiguamiento. Ademas la densidad de
renovales por hectarea vs. la ventana de establecimiento. Finalmente se relaciond la
precipitacion promedio de la estacion de crecimiento vs. periodo de
amortiguamiento, y la precipitaciéon promedio de la estacion de crecimiento vs. la
ventana de establecimiento, para todos estos analisis se usaron las medias anuales

de las variables climaticas mencionadas.

3.3 Resultados

El establecimiento posfuego en los bosques de lenga muestra tanto periodos

continuos (hasta 7 afios) como afos esporadicos sin establecimiento. Asimismo se
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observan afios particulares donde el establecimiento anual fue mas que el doble del
establecimiento promedio durante el periodo analizado (Fig. 7 y 9). En los bosques

de coihue se observd un maximo de 5 afios continuos sin establecimiento posfuego
y también afios individuales de alto establecimiento y otros donde el establecimiento

fue nulo (Fig. 8 y 10).

20 1 % de establecimiento anual de N. pumilio Media de precipitacidn oct.-mar. _ 90
——— Media de establecimiento . +1.5 DE. L
18 - H — — - Media de precipitacién 1934-2004 L 80
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Figura 7: Porcentaje anual de establecimientos posfuego en bosques de Nothofagus
pumilio (barras), media del % de establecimiento durante el periodo 1934-2000
(linea gris). Media de precipitacién de la estacion de crecimiento (curva negra),
media de precipitacion durante el periodo 1934-2004 (linea rayada) e intervalo de +
1,5 Desvios Estandar (DE) de precipitacion (lineas de rayas y puntos). Las flechas
en el eje X indican el afio de ocurrencia de incendios en los distintos sitios
muestreados.

Precipitacion de la estacion de crecimiento oct.-mar. (mm)
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Figura 8: Porcentaje anual de establecimientos posfuego en bosques de Nothofagus
dombeyi (barras), media del % de establecimiento durante el periodo 1956-1996
(linea gris). Media de precipitacion de la estacién de crecimiento (curva negra),
media de precipitacion durante el periodo 1954-2000 (linea rayada) e intervalo de +
1,5 Desvios Estandar (DE) de precipitacion (lineas de rayas y puntos). Las flechas
en el eje X indican el afio de ocurrencia de incendios en los distintos sitios

muestreados.

Precipitacion de la estacion de crecimiento oct.-mar. (mm)
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Figura 9: Porcentaje anual de establecimientos posfuego en bosques de Nothofagus
pumilio (barras), media del % de establecimiento durante el periodo 1934-2000
(linea gris). Media de temperatura de la estacion de crecimiento (curva negra), media
de temperatura durante el periodo 1936-2004 (linea de rayas) e intervalo de + 1,5
Desvios Estandar (DE) de temperatura (lineas de rayas y puntos). Las flechas en el

eje X indican el afio de ocurrencia de incendios en los distintos sitios muestreados.

Temperatura de la estacion de crecimiento oct.-mar. (°C)
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Figura 10: Porcentaje anual de establecimientos posfuego en bosques de

Nothofagus dombeyi (barras), media del % de establecimiento durante el periodo
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1956-1996 (linea gris). Media de temperatura de la estacion de crecimiento (curva
negra), media de temperatura durante el periodo 1954-2000 (linea de rayas) e
intervalo de + 1,5 Desvios Estandar (DE) de temperatura (lineas de rayas y puntos).
Las flechas en el eje X indican el afio de ocurrencia de incendios en los distintos

sitios muestreados.
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3.3.1 Efectos del clima sobre el establecimiento posfuego

Analisis de épocas superpuestas (SEA) demuestran que los episodios de
establecimiento en lenga tendieron a estar precedidos (afio -1) por un afo con
precipitacion oct-mar significativamente por debajo de la media. A su vez los eventos
de establecimiento (afo 0) se caracterizaron por afios (periodos oct-mar) posteriores
a la germinacion (afo +1) significativamente mas lluviosos que la media (Fig. 11). En
N. dombeyi (coihue) se observo una tendencia similar pero sin llegar a detectarse
desviaciones significativas de la media en las precipitaciones (Fig. 11).

Estos mismos analisis fueron realizados para determinar las asociaciones de
la variacion en la temperatura con los episodios de mayor establecimiento. Sin
embargo, al menos a la escala temporal analizada no se encontraron senales
climaticas relacionadas con la temperatura que se asociaran con los eventos de

establecimiento posfuego en lenga y coihue. (Fig. 12).
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Figura 11: Analisis de épocas superpuestas (SEA) para establecimiento en incendios

de Nothofagus pumilio (arriba) y Nothofagus dombeyi (abajo). Para N. pumilio se
usaron 10 eventos de establecimiento igual o mayor que dos veces la media de

establecimiento del periodo 1940-2000 vs. promedio de precipitacién de la estacion

de crecimiento (octubre a marzo) para el periodo 1936-2004. Para N. dombeyi se
usaron 12 eventos de establecimiento igual o mayor que dos veces la media de
establecimiento entre 1957-1991 vs. promedio de precipitacion durante la estacion
de crecimiento para el periodo 1953-1995. En ambos casos se analiz6 en una

ventana de * 4 anos. (*) Resultados significativos con un intervalo de confianza del

95%; + 1,96 Desvios Estandar (DE).
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Figura 12: Analisis de épocas superpuestas (SEA), resultados para establecimiento

posfuego en Nothofagus pumilio (arriba) usando 10 eventos de establecimiento
designando asi los casos de establecimiento iguales o mayores que dos veces la
media de establecimiento entre 1940-2000 vs. promedios de temperatura de la
estacion de crecimiento (oct-mar) para el periodo 1936-2004. Para Nothofagus
dombeyi (abajo) se usaron 12 eventos entre 1957-1991 los promedios de
temperatura durante la estacion de crecimiento entre del periodo 1953-1995. En

ambos casos se analizé una ventana de + 4 anos.
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Para las dos especies de arboreas estudiadas no se encontraron patrones
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significativos que relacionen los eventos climaticos favorables (altas precipitaciones

y bajas temperaturas) con el reclutamiento posfuego (Fig. 13 y 14).
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Figura 13: Analisis de épocas superpuestas (SEA), resultados para Nothofagus
pumilio (arriba) usando como eventos 8 casos en que la precipitacion fue igual o
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mayor a +1,5 DE sobre la media entre 1934-2000 vs. los valores de establecimiento
entre del periodo 1934-2000. Para Nothofagus dombeyi (abajo) se usaron 5 eventos

de precipitacion igual o mayor a +1,5 DE sobre la media entre 1954-2000 vs. los

valores de establecimiento entre del periodo 1954-2000. Se analizé una ventana de

+ 4 anos.
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Figura 14: Analisis de épocas superpuestas (SEA), resultados para Nothofagus
pumilio usando 5 eventos de temperatura igual o menor a -1,5 DE sobre la media
entre 1934-2004 vs. los valores de establecimiento entre del periodo 1934-2000.
Para Nothofagus dombeyi se usaron 4 eventos de temperatura igual o menor a -1,5
DE sobre la media entre 1955-2000 vs. los valores de establecimiento entre del
periodo 1955-2000. Se analizé una ventana de * 4 afnos.
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Dado que mediante los analisis de SEA, en una ventana de +4 anos, la Unica

sefal climatica encontrada que de relaciona con el establecimiento fue un ciclo de

precipitacion de +1 afo alrededor de los eventos de establecimiento, se realizaron

regresiones lineales entre las medias moviles (5 afios) de establecimiento vs. media

movil (5 anos) de precipitacion. De estos analisis de regresion se desprende que a

una escala temporal mayor que el ciclo encontrado con el SEA no hay una relacion

lineal entre la precipitacion y el establecimiento (Fig. 15).
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Figura 15: Analisis de regresion relacionando las media mensual mévil de
precipitacion de la estacion de crecimiento (ventana de 5 afios) vs. la media mévil de
establecimiento (ventana 5 afos) en Nothofagus pumilioy N. dombeyi.
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3.3.2 Aspectos temporales del establecimiento posfuego

Comparando las distribuciones de frecuencias de periodo de amortiguamiento
(tiempo transcurrido hasta que sucedio el primer evento de reclutamiento posfuego)
se encontrd que la distribucion de frecuencias vario significativamente entre las dos
especies estudiadas (lenga y coihue) X?= 79.29; g.I.= 16; p <0,001 (Fig. 16). En las
dos especies se observo que los sitios posfuego son capaces de reclutar nuevos
individuos casi inmediatamente después de ocurrido el disturbio (pasado 1 6 2 afos)
y un 80% de los incendios inicia el reclutamiento después de 6 afos de ocurrido el
fuego. Se observo sin embargo que en los sitios con bosques de lenga después de
un incendio pueden transcurrir hasta 16 anos para que suceda el primer
reclutamiento. En cambio los sitios con coihue pasan como maximo 7 anos sin
reclutar (Fig. 16). También se observo que la densidad promedio de renovales
reclutados en las dos especies no depende del tiempo de inicio del reclutamiento, la
densidad promedio no varioé al menos linealmente con el periodo de
amortiguamiento. Estos resultados son similares tanto en lenga R2=0,001; P=0,9
como en coihue R?=0,18; P=0,47 (Fig. 17).

La ventana de establecimiento (periodo durante el cual los sitios posfuego son
capaces de mantener el reclutamiento) varié entre especies. Se observé que las
distribuciones de frecuencias de duracion de la ventana de establecimiento difiere
significativamente entre lenga y coihue Chi-cuadrado= 424,46; g.I.= 25; P < 0,001
(Fig. 18). Si bien la duracion maxima encontrada de las ventanas de establecimiento
fue similar en ambas especies (25 afos), se observéd que para lenga este periodo
pueden consistir de episodios unicos, que duran un solo afo, mientras que para
coihue la ventana de establecimiento minima encontrada fue de nueve afios (Fig.

18).
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Figura 16: Distribucién de frecuencia de incendios (barras) para cada clase del
periodo posfuego antes de haber ocurrido el primer evento de reclutamiento (periodo
de amortiguamiento) en bosques de Nothofagus pumilioy N. dombeyi, y porcentaje
acumulado (curva). Resultado de Chi-Cuadrado (X?) comparando la distribucién de
frecuencias para las dos especies X*= 79.29, g.I. = 16, p <0,001.

También se observo que la densidad de renovales reclutados es
independiente de la duracion de la ventana tanto para lenga como para coihue. No
se encontrd una relacion lineal significativa entre la duracion de la ventana de

establecimiento y la densidad de renovales reclutados en lenga R2=0,002; P=0,87y

coihue R?=0,07; P=0,40 (Fig. 19).
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Figura 17: Regresion lineal entre la densidad promedio de renovales reclutados/ha
vs. la duracién del periodo posfuego antes del primer reclutamiento (periodo de
amortiguamiento) en bosques de Nothofagus pumilio (lenga) y N. dombeyi (coihue).
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Figura 18: Distribucidn de frecuencia de incendios (barras) segun la clase o duracion
del periodo posfuego durante el cual se registré reclutamiento de nuevos individuos
(ventana de establecimiento) de las especies afectadas Nothofagus pumilio y N.
dombeyi). Porcentaje acumulado (curva).
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Figura 19: Regresion entre la densidad promedio de establecimiento de juveniles
(renovales/ha.) vs. la duracion del periodo posfuego durante el cual se registro
establecimiento de nuevos individuos (ventana de establecimiento) de las especies
afectadas Nothofagus pumilioy N. dombeyi.
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Analisis de regresion lineal demuestran que tanto en bosques de lenga como

de coihue (Fig. 20), la duracion de la ventana de establecimiento incrementa
significativamente con el aumento de las precipitaciones promedios durante la

estacion de crecimiento (octubre-marzo) del periodo que duré la ventana de

establecimiento. En ambos casos la diferencia entre las ventanas de menor duracion

y las de mayor duracion sucede debido a un incremento en el promedio de

precipitacion de aproximadamente 15 mm (Fig. 20).

Ventana de establecimiento (afios)

Figura 20: Analisis de regresion relacionando la duracion de la ventana de
establecimiento de cada incendio en sitios posfuego de Nothofagus pumilio y N.
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dombeyi vs. la precipitacion promedio de la estacion de crecimiento (octubre-marzo)
durante los afios que durd la ventana de establecimiento.
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3.3.3 Efectos de la orientacion y la severidad sobre el establecimiento

Comparando las frecuencias del éxito de establecimiento de lenga en los
incendios ocurridos en laderas secas (norte, oeste y noroeste) vs. laderas humedas
(sur, este, sureste), se encontrd que las frecuencias de éxito son significativamente
mas altas (a razon de 8:1) en las laderas himedas que en las secas (X?= 7,61;
g.l.=1; p= 0,006). En contraposicion, en los sitios posfuego de coihue se encontro
que la frecuencias de establecimiento no difieren segun la orientacién(X?=0,27;
g.l.=1; p=0,6). Comparando las frecuencias de establecimiento segun la severidad
del incendio que las afecté se encontré que tanto en lenga (X?=0,74; g.I.=1; p=0,3)
como en coihue (X?=1,87; g.l.=1; p=0,17), las frecuencias de éxito de
establecimiento no difieren significativamente entre incendios severos y moderados.

El nimero de incendios muestreados tanto en lenga como en coihue fue
menor en las laderas secas que en las humedas (Fig. 21 y 22). También se observo
que los incendios categorizados como severos son mas abundantes en coihue que
en lenga (Fig. 21 y 22). Si bien la duracion del periodo durante el cual hubo
reclutamiento posfuego es relativamente similar entre los incendios severos y
moderados. En los sitios secos de lenga se observa que mas del 50% de los
incendios carece de establecimiento, i.e. no reclutdé después del incendio,
independientemente de la severidad (Fig. 22), en cambio en coihue aun cuando los

incendios fueron mas severos si hubo reclutamiento (Fig. 22).
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Figura 21: Duracion de las ventanas de establecimiento en incendios de Nothofagus
pumilio clasificados segun la severidad y la orientacidén (secos y humedos). Las
categorias de severidad son: 1=leves, hasta 33% de mortalidad de arboles (sin
barras); 2=moderado, hasta 66% de mortalidad (barras grises) y 3= severo mas de
66% de mortalidad (barras negras). Barras levemente negativas indican incendios
donde no se registrd reclutamiento.
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Figura 22: Duracion de las ventanas de establecimiento en incendios de Nothofagus
dombeyi clasificados segun la severidad y la orientacién (secos y humedos). Las
categorias de severidad son: 1=leves, hasta 33% de mortalidad de arboles (sin
barras); 2=moderado, hasta 66% de mortalidad (barras grises) y 3= severo mas de
66% de mortalidad (barras negras). Barras levemente negativas indican incendios

donde no se registré reclutamiento.
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El efecto combinado de la orientaciéon de la ladera y la severidad del incendio
no fue significativo sobre el éxito de establecimiento posfuego de lenga y coihue. Los
analisis log-lineales si demostraron que para lenga existe una asociacion
significativa entre los eventos de establecimiento exitosos con los incendios
ocurridos en orientaciones humedas, i.e. sur, este y sureste; X2=6,60; g.l.=1; p=0,01
(Tabla 5). En cambio en las orientaciones secas, i.e. norte, oeste y noroeste, las
frecuencias de los eventos de éxito o fracaso del establecimiento de lenga fueron
similares. De hecho, el modelo que incluye la relacion entre orientaciéon y
establecimiento es el que mejor explica los datos, en comparacién con los modelos
que incluian a la severidad o la combinacion de los dos factores (Maxima
verosimilitud X?= 4,45; g.1. 4, p=0,36). Para el caso de coihue no se encontré
ninguna relaciéon entre el éxito de establecimiento y los factores orientacion y
severidad (Tabla 6).

En la Figura 23 se observa como los sitios humedos en lenga,
independientemente de la severidad, tienen frecuencias mas altas de éxito de

establecimiento. Sin embargo en coihue estas diferencias no son tan marcadas.
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Tabla 5: Pruebas de asociacion parcial de analisis log-lineal entre los factores
severidad x orientacion en funcién del éxito de establecimiento de Nothofagus

pumilio.
Chi-cuadrado de P de asociacion

Factores g.l. asociacion parcial parcial
Severidad 1 2,50 0,11

Orientacién 1 575 0,01
Establecimiento 1 7.95 0,01

Severidad x Orientacion 1 1,01 0,31

Severidad x Establecimiento 1 164 0,19

Orientacion x Establecimiento 1 6.60 0,01

Tabla 6: Pruebas de asociacion parcial de analisis log-lineal entre los factores
severidad x orientacion en funcién del éxito de establecimiento de Nothofagus

dombeyi.
Chi-cuadrado de P de asociacion

Factores g.l. asociacién parcial parcial
Severidad 1 1,33 0,25

Orientacion 1 0,05 0,82
Establecimiento 1 4,44 0,03

Severidad x Orientacion 1 1,35 0,24

Severidad x Establecimiento 1 0,62 0,43

Orientacion x Establecimiento 1 0,18 0,67
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Figura 23: Frecuencia del éxito de establecimiento (barras) clasificada segun la
orientacioén (seco y humedo) y la severidad (severos y moderados) en incendios de
Nothofagus pumilio y N. dombeyi.
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3.4 Discusion

3.4.1 Efectos la variacion climatica sobre la regeneraciéon posfuego

Claramente en el noroeste de la Patagonia la variabilidad temporal en la
precipitacion influye sobre los patrones y el éxito de regeneracion posfuego de
Nothofagus pumilio (lenga) y no asi los de N. dombeyi (coihue). En cambio las
variaciones en la temperatura no guardaron relacion con el éxito de regeneracion
posfuego de ninguna de las dos especies. Estos resultados sugieren que el
reclutamiento episédico que muestra la lenga en sitios incendiados de esta regién se
halla estrechamente vinculado con ciclos de variacién natural de la precipitacion.
Similares controles climaticos fueron detectados por Heinemann (2006) para el
reclutamiento de lenga en los claros del bosque producidos por caida natural de
arboles.

Los eventos de regeneracion posfuego de lenga analizados en este capitulo
siguen un comportamiento episddico estrechamente relacionado a una sefial
climatica que sucede dentro de un intervalo minimo de tres afios. La sefal consiste
de un afno relativamente seco, i.e. por debajo de la media de precipitacion de la
estacion de crecimiento, previo al afio en que sucede el evento de establecimiento
(afio -1), a continuacioén un afo de precipitacion promedio cuando sucede el
establecimiento (afio cero) y seguido de un afio humedo inmediatamente después
del establecimiento (afio +1). No obstante la regeneracién en coihue no se asocio a
ninguna sefal particular de la precipitacién y quizas esto se debe al hecho que el
coihue habita en sitios mas humedos (Veblen et al. 1992), donde las precipitaciones
podrian no ser limitantes para el reclutamiento de nuevos individuos. En este caso

los bosques de lenga establecidos en los lugares mas humedos, i.e. préximos al
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habitat del coihue, deberian de comportarse parecido a los de coihue. De hecho
Heinemann (2006) reporta que el establecimiento dentro en claros de un bosque de
lenga ubicado en la parte mas humeda del gradiente de precipitacion (c. 3000 mm)
ha tenido un reclutamiento bajo pero sostenido durante los ultimos 40 anos. A
diferencia de otro sitio con bosque de lenga ubicado en la parte mas seca del
gradiente (c. 1200 mm) que presentaba reclutamiento por pulsos.

Por otro lado, los resultados de esta tesis podrian estar evidenciando
diferencias en los requerimientos durante la regeneracién de estas dos especies
arboéreas después de un incendio. Estos requerimientos no necesariamente deberian
ser los mismos que para la regeneracion en condiciones naturales o no disturbadas.
Por ejemplo, estos resultados no coinciden con los reportados por Daniels y Veblen
(2004), ellos encuentran un cambio en los patrones de reclutamiento anual de
plantulas en el limite superior del bosque de lenga de Chall huaco antes de 1976 y
después de 1977 asociado a un incremento importante de la temperatura entre 1977
y 1996. Si bien en esta tesis no se analizaron estos periodos por separado, no se
encontré una asociacion significativa entre la temperatura y reclutamiento. Esta
diferencia podria deberse a que en este caso se analizo la regeneracion posfuego,
gue como se discute en los datos experimentales de esta tesis (Cap. Il y Tercero-
Bucardo et al. (2007)), el efecto del incremento de la temperatura en los sitios
posfuego puede estar siendo solapado por la superlativa importancia que tiene la
disponibilidad de humedad debido a las condiciones de alta desecacién en que se
encuentran los ambientes después del incendio. De hecho, en esencia los datos
experimentales no discrepan con lo reportado por Daniels y Veblen (2004) en su
analisis mas detallado, ellos observaron que las condiciones mas calidas y secas

van en detrimento del reclutamiento y que las condiciones de mayor humedad y
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menor temperatura son las mas benéficas. Aunque también debe considerarse que
este trabajo fue realizado en bosques de lenga ubicados principalmente en el limite
inferior de la distribucion altitudinal de la lenga, que son los sitios mas propensos a
los incendios. Esto puede diferenciar de los resultados de Daniels y Veblen (2004)
ya que en los sitios de estudio de esta tesis el establecimiento podria estar siendo
afectado principalmente por la precipitacion, mientras que en los sitios del extremo
superior del bosque de lenga, donde la temporada de crecimiento es mas corta
debido a la permanencia de la nieve, podria ser mas importante la temperatura.

Es llamativo que en los bosques de lenga las tasas mas altas de
establecimiento, segun esta senal climatica descripta arriba, necesiten de un afio
relativamente seco antes del evento de reclutamiento. Se sabe que en estos
bosques el establecimiento de las plantulas de lenga es favorecido por condiciones
optimas de humedad (Daniels y Veblen 2004; Heinemann y Kitzberger 2006;
Tercero-Bucardo et al. 2007) lo que provoca pensar que un afo Seco no seria
benéfico para la regeneracion de la lenga. Una particularidad importante es que las
especies arboéreas estudiadas en esta tesis se reproducen por via sexual
unicamente, esto hace que la disponibilidad de semillas sea una condicion
indispensable para su recuperacion posfuego. Algunos investigadores han
observado que en los bosques de lenga ocurren episodios ciclicos y masivos de
produccion de semillas con alto porcentaje de viabilidad (Donoso 1993; Schmidt et
al. 1997), y al menos en los bosques ubicados en las areas mas secas del gradiente
Heinemann (2006) encontré evidencias de una produccion masiva de semillas
viables asociadas con condiciones de sequia durante la temporada de crecimiento
del afio previo. Ademas encontrd un alto reclutamiento de plantulas después de ese

evento de alta produccion de semillas. Estos datos estarian demostrando lo
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indispensable que es la existencia de ese afo seco previo al evento de
reclutamiento, observada con los analisis de SEA, y asi mismo la importancia de la
existencia de la senal climatica completa para el éxito de establecimiento y la
recuperacion de los bosques de lenga posfuego. Ese eventual afio previo de sequia
podria ser un disparador para una alta produccion de semillas viables. Una vez que
ocurre esta situacion, si continta al menos un afo de precipitacion promedio y otro
de mayor humedad se complementarian para favorecer eventos de abundante
establecimiento en lenga.

Heinemann et al. (2000) reportan que la supervivencia de plantulas de lenga
en claros del dosel de bosques xéricos en Challhuaco depende de una alta
disponibilidad de humedad durante el afio posterior a la germinacion. También
coincide con lo reportado por Daniels y Veblen (2004) que remarcan la importancia
de la humedad para la supervivencia de las plantulas durante los primeros anos de
vida. Ademas cabe mencionar que en experimentos de supervivencia de plantulas
de especies arboreas (en capitulo Il de esta tesis) y Tercero-Bucardo et al. (2007) se
observo que, bajo las mismas condiciones de humedad, las plantulas de lenga de
dos anos de edad sobreviven mas que las plantulas de un afo de coihue y de A.
chilensis. Notese también que dos afos es la edad que tendrian las plantulas de
lenga cuando se desvanece la sefal climatica del patron reportado en este capitulo.
Aparentemente las plantulas una vez que sobreviven a las condiciones de los dos
afos iniciales podrian ser capaces de soportar distintas condiciones climaticas
adversas y tener mayores tasas de supervivencia.

En coihue sin embargo no se observa una sefal climatica parecida a la
encontrada en lenga. Una posible razén es porque los bosques de coihue crecen en

ambientes mas estables en términos de humedad, donde la precipitacion no seria
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una limitante. Esta estabilidad ambiental también podria permitir que el coihue a
diferencia de la lenga produzca semillas viables anualmente y que por ende haya
reclutamiento exitoso de forma continua.

Los sitios mas xéricos podrian ser mas sensibles a las variaciones climaticas
y por ende verse mas afectados ante posibles variaciones en los regimenes de
precipitacion y de incendios pronosticados para las proximas décadas (Veblen et al.
1999; Veblen et al. 2003). A una escala temporal de décadas, la reiteracién del
patrén climatico relacionado con el establecimiento de lenga podria ser raro, también
ser modificado por los eventuales cambios climaticos predichos para estos
ecosistemas. Esta situaciéon haria que el proceso de regeneracion de los bosques de
lenga posfuego sea poco probable, llevando a estos sistemas, temporalmente, a
seguir trayectorias sucesionales distintas de las que permitirian recuperar el bosque
afectado por el fuego. Como reporta Mermoz et al. (2005) este espacio podria pasar
a ser dominado por comunidades vegetales mas xéricas como matorrales
compuestos por especies que rebrotan después del fuego. Estas especies de
matorral tienen ademas una dinamica de fuegos distinta a los bosques (Veblen et al.
2003), lo que alargaria la permanencia de estos sistemas incendiados en el estadio

de matorral.

3.4.2 Aspectos temporales del establecimiento posfuego

3.4.2.1 Periodo de amortiguamiento posfuego

Es imposible medir la intensidad exacta de los incendios después de que
ocurren en la naturaleza, pero un fuego que consume gran parte del material vegetal
en un sitio seguramente produce cambios profundos en las condiciones

microclimaticas y en las propiedades del sustrato. Se sabe que incendios intensos
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en bosques de lenga producen cambios a largo plazo en el suelo relacionados con el
consumo de la materia organica (Alauzis et al. 2004). Basado en esto se puede
postular que las especies que se reproducen a través de semillas, probablemente
necesiten de un tiempo de rehabilitacion considerablemente largo después del
incendio para recuperar las condiciones optimas del suelo y para que pueda ocurrir
la germinacién y el establecimiento de las especies arbdreas. Sin embargo, en este
trabajo se observo que todos los incendios muestreados fueron capaces de reclutar
casi inmediatamente después del fuego (pasando uno o dos afos), y que en lenga
pueden pasar hasta 16 anos sin que ocurra reclutamiento, no obstante en coihue no
pasaron mas de 7 afnos antes del primer establecimiento.

Es de destacar que el periodo maximo sin reclutamiento es menos de la mitad
en coihue respecto de lenga. Esta podria ser una caracteristica particular de estos
bosques, la cual es importante en la dinamica posdisturbio, y podria estar
determinada principalmente por las condiciones climaticas de los habitats donde
estas especies crecen. Por ejemplo, habitats mas humedos podrian estar
relacionados con una menor severidad de los incendios y por lo tanto menor tiempo
para reclutar nuevos individuos. También podria estar reflejando particularidades
autoecoldgicas de las especies relacionadas con la reproduccion, por ejemplo, una
produccion baja pero continua de semillas en coihue o afios esporadicos de
produccion masiva de semillas en lenga. Cabe senalar que en este trabajo, los
muestreos siempre fueron realizados en los bordes del incendio por lo tanto siempre
habia arboles remanentes potenciales fuentes de semillas en un radio de
aproximadamente 50 m.

Considerando que los incendios analizados en este estudio fueron como

minimo de severidad intermedia. Probablemente para estas especies,
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independientemente del grado de severidad, es mas importante la cantidad de
precipitacion y la disponibilidad de agua en el suelo como limitante para iniciar el
reclutamiento y no tanto otras condiciones posfuego del sustrato. Esto explicaria
porque después de 6 afios de ocurrido el fuego, aproximadamente un 80% de los
incendios han conseguido reclutar nuevos individuos a partir de semillas. Esto
también es respaldado por los resultados encontrados por Kitzberger et al. (2005a)
quienes reportan que pasado dos anos, en suelos severamente afectados por el
fuego, no existe un efecto significativo sobre la supervivencia de plantulas de lenga.
Se debe reconocer también que la clasificacién de severidad usada en este trabajo,
si bien es una aproximacion valida, esta dada indirectamente por una medicion de
densidad del rodal al momento del muestreo, por lo tanto el hecho de no conocer las
caracteristicas del rodal en el momento que ocurrié el fuego impide tener una
aproximacion directa de la intensidad del incendio, maxime en los fuegos mas
antiguos.

La diferencia observada entre las dos especies pueden deberse a los distintos
requerimientos de cada una de ellas. Por ejemplo, en lenga donde se encontré una
relacion del establecimiento con ciclos de precipitacidén especificos, es mas logico
que puedan pasar hasta 16 anos sin reclutar plantulas dado que las probabilidades
de que sucedan las condiciones 6ptimas para la regeneracién son mas bajas,
comparadas con las de coihue que es capaz de mantener un reclutamiento continuo
el cual quizas no esta estrictamente asociado a ningun ciclo climatico particular.
Entonces llama la atencion que en lenga también haya reclutamiento un afio
después del incendio. Como sabemos, en el area de estudio la ocurrencia de
incendios esta estrechamente relacionada con anos secos (Veblen et al. 1999).

Antes se habia discutido sobre las evidencias de la relacidon de los afios secos con
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una alta produccion de semillas. Es probable que los afios en que suceden los
incendios también coincidan con afos de alta produccion de semillas las cuales
estarian disponibles inmediatamente para que ocurra el reclutamiento. De ocurrir
esta situacion, si a continuacion del disturbio ocurren afios con precipitaciones
optimas la probabilidad del éxito de establecimiento seria muy alto
independientemente del tiempo que haya pasado después del incendio. En este
caso pasaria ser preponderante la existencia de semilleros para la asegurar el
establecimiento de lenga, coincidiendo con lo sugerido por Kitzberger et al. (2005b).
La densidad de la cohorte recuperacion de los bosques incendiados no
dependen de un periodo de amortiguamiento posfuego. Independientemente de
cuanto tiempo pase antes de que un sitio incendiado comience a reclutar nuevos
individuos se observé que las densidades reclutadas son altamente variables, por
ejemplo, no hay indicios de que los sitios que inician el reclutamiento
inmediatamente después de ocurrido el disturbio finalmente recluten una mayor
densidades de renovales que los que comienzan mas tarde. Esto indica que ambas
estrategias de reclutamiento observadas en estas especies podrian estar
funcionando perfectamente. La lenga en los sitios mas secos aprovecha los pulsos
de establecimiento para reclutar suficiente nimero de renovales hasta recuperar las
densidades promedio de individuos. El coihue por su parte, probablemente de forma
mas constante va reclutando nuevos individuos hasta alcanzar las densidades
tipicas. Ademas la lenga podria comportarse de una forma mas plastica adoptando
distintas estrategias de reclutamiento segun las condiciones ambiéntales de los
sitios donde crece, es decir reclutamientos episddicos en los sitios secos y continuo

en los sitios mas humedos.
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La estrategia de producir semillas esporadicamente también podria estar
asociada a la presion de depredacidon de semillas. Estudios sobre depredacion de
semillas en los bosques de Nothofagus han encontrado que las semillas de menor
tamarno, por ejemplo las de coihue son menos apetecidas por roedores que otras de
mayor tamafo (Kitzberger et al. 2007). Ademas se ha visto que durante una
produccion muy alta de semillas sélo algunas escapan la depredacion predispersiva
por roedores (Caccia, F. inédito). En este caso las semillas de lenga podrian ser mas
propensas a la depredacién lo que habria llevado a esta especie a adoptar ciertas
estrategias como la produccion masiva de semillas con el fin de saciar a los
depredadores para asegurar la progenie. Esta misma estrategia de escape a los
depredadores podria darse al nivel de plantulas. Del mismo modo las plantulas de
lenga también podrian ser mas palatables que las de coihue para los herbivoros, por
lo que para asegurar la regeneraciéon del bosque necesita producir altas densidades
de plantulas incrementando la probabilidad de escapar a la depredacion por parte de

herbivoros como la liebre en las zonas mas secas (Kitzberger el at. 2005a).

3.4.2.2 Periodo de reclutamiento posfuego

La duracién de la ventana de establecimiento o periodo durante el cual existe
reclutamiento posfuego varié entre lenga y coihue, si bien en ambas especies la
duracién de esta ventana temporal fue similar, las duraciones minimas son distintas.
Es decir que en lenga algunos sitios desde que sucedio el incendio hasta el
momento de los muestreos solo habian reclutado a lo largo de un afo, a pesar de
que algunos de estos incendios habian sucedido hace mas de 35 anos. Esto
indicaria que en lenga son mas comunes los eventos aislados de reclutamiento;
durante varios afios puede ocurrir uno o pocos eventos probablemente asociados a

los ciclos de precipitacion y reproduccion a través de la sefial climatica descripta
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antes, lo que haria que el establecimiento sea un evento menos probable en el
tiempo. En cambio en coihue las ventanas tuvieron como minimo nueve afnos
durante los cuales al menos debieron ocurrir dos eventos de establecimiento, sin
embargo en esta especie aunque no se analizé de forma particular la frecuencia de
establecimiento, se observé que el reclutamiento puede ser sistematico a través de
los anos que duraban las ventanas. En un trabajo en curso sobre regeneracion en
claros del dosel, se ha observado que si bien en coihue pueden haber pulsos de
mayor frecuencia de reclutamiento y épocas de menor frecuencia, en los sitios
humedos estos ciclos son temporalmente mas amplios (aprox. 20 anos, Suarez M.L.,
comunic. personal), ademas entre cada periodo de alta frecuencia de
establecimiento lo que sucede son épocas de menor reclutamiento relativamente
continuo y no periodos de muchos afos sin renuevos. Si bien las ventanas de
reclutamiento captadas con el disefio de muestreos utilizado en esta tesis dependen
de cuando haya sucedido el incendio, i.e. de la edad del incendio, evidentemente la
resolucion temporal utilizada permitié observar el patrén de reclutamiento continuo.
La ventana de establecimiento posfuego en lenga también puede ser tan
extensa como los de coihue. Este dato en ninguna de las dos especies sirve para
inferir como es la dinamica de establecimiento durante este tiempo. Sin embargo,
conociendo los valores minimos de la ventana de establecimiento en las dos
especies, se podria especular que es mas probable que para una misma duracion
del periodo de establecimiento haya habido mas de un evento de establecimiento en
coihue que en lenga. La duracién de esta ventana también podria guardar relacion
con la tolerancia a la sombra de las distintas especies. En este caso se esperaria
que una vez que el bosque posfuego recupere cierta cobertura de vegetacion inhiba

a la especie menos tolerante a la sombra (en este caso coihue) poniendo fin al
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periodo de reclutamiento y bajo esta condicion sombria la lenga podria seguir
reclutando. Sin embargo en este trabajo no se encontraron diferencias en la
duracidn de la ventana de establecimiento de lenga y coihue.

A pesar de las diferencias en la frecuencia de incendios segun la ventana de
establecimiento, las densidades de renovales reclutados durante este periodo no
difieren entre las dos especies, i.e. no existe una relacion lineal de la duracion del
periodo de establecimiento con la densidad de renovales. De este resultado se pude
interpretar que, independientemente de que durante el periodo de establecimiento
haya uno o0 mas eventos de establecimiento, el promedio de renovales reclutados al
final del periodo sera similar en sitios posfuego de las dos especies. Probablemente,
segun la estrategia utilizada por cada especie, un periodo de reclutamiento corto con
altas tasas de reclutamiento es tan eficiente como uno largo con bajas tasas para
finalmente reclutar una cantidad promedio de individuos por hectarea, i.e. en lenga la
densidad de renovales podria ser el resultado de muchos individuos reclutados en
pocos eventos anuales, y en coihue el resultado de pocos individuos reclutados
durante muchos afios pero de forma continua. Este comportamiento diferencial de
las dos especies también podria estar relacionado con caracteristicas
autoecoldgicas de las especies. Por ejemplo, la presencia de semillaciones masivas
en afos aislados en lenga y la produccién continua de semillas en coihue. Estas
caracteristicas a su vez pueden estar relacionadas con las condiciones del habitat,
con condiciones fisiolégicas de las especies ligadas a la caracteristica de ser
perennifolias o caducifolias y con estrategias reproductivas como respuesta a la
depredacion de semillas o al déficit de nutrientes.

En las dos especies también se observé que la ventana de establecimiento

esta relacionada positivamente con la precipitacion. Este resultado refuerza la
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relacion encontrada de los eventos de establecimiento de lenga con la precipitacion,
los periodos cortos de establecimiento relacionados con promedios de precipitacion
mas bajos probablemente se deben a pocos eventos de establecimiento durante ese
periodo. Si bien antes habia discutido sobre las diferencia en la frecuencia de los
incendios distribuidas segun la ventana de establecimiento, aparentemente la
diferencia es solo debido a la existencia de eventos aislados de establecimiento que
reflejan la existencia de periodos de establecimiento cortos, pero de algun modo las
ventanas de establecimiento cortas en coihue pueden deberse a un patrén similar al
encontrado en lenga. De hecho, se observd que en coihue también existe una
tendencia a la existencia de un patrén climatico similar al encontrado en lenga. Es
probable que este patron sea menos marcado en coihue ya que habita en un rango
climatico mas homogéneo (principalmente en sitios humedos) que donde habita la
lenga. Esto haria que esa sefal climatica se diluya en parte por la ausencia de
bosques de coihue en las areas mas secas donde las variaciones climaticas podrian
tener un efecto mas marcado sobre la regeneracion de esta especie arborea. De
acuerdo a estas presunciones podriamos especular que debido a que el
reclutamiento de la lenga es parecido al de coihue en los sitios mas humedos, los
bosques de coihue ubicados en sitios mas secos podrian adoptar estrategias de

reclutamiento parecidas a las de lenga.
3.4.3 Efectos de Ia orientacion sobre el establecimiento

Analizado a “mesoescala”, i.e. una escala menor a la de paisajes pero mayor
a la de micrositio, la regeneracion de la lenga y coihue después de los incendios
también es distinta segun caracteristicas topograficas como la orientacién. En lenga
a diferencia del coihue hay una influencia significativa de las orientaciones mas

sombrias (sur y este) sobre el éxito de establecimiento, e incluso se determind que
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este efecto es independiente de la severidad del incendio. Este resultado es logico si
lo relacionamos con lo discutido anteriormente respecto del efecto de las
precipitaciones sobre el reclutamiento. A esta latitud las laderas orientadas hacia el
sur y al este conservan una mayor humedad que las del norte y oeste debido a la
menor exposicion a la radiacion solar durante el dia, esto aparentemente favorece la
supervivencia de las plantulas. Es interesante que este resultado coincida con
observaciones realizadas a una escala de micrositios en bosques xéricos de lenga,
por ejemplo Heinemann et al. (2000) reportan que dentro de claros del dosel la
supervivencia de las plantulas es mayor en los bordes mas sombrios debido a la
mayor retencion de humedad. También en sitios posfuego se reporta la importancia
de la sombra producida por la cantidad de dosel que queda después del incendio,
proporcionando micrositios aptos para la supervivencia de las plantulas, al menos en
las laderas mas humedas (Kitzberger et al. 2005a). A escala de paisaje también se
reporta ausencia de plantulas en las laderas norte que son las mas secas (Daniels y
Veblen 2004) y se ha observado regeneracion de bosques asociada a laderas mas
sombrias (Rusch 1989). Aunque debo reconocer que en este trabajo no se
consideré analizar la distribucion dentro del gradiente de precipitacion y no se tuvo
en cuenta la ubicacién de las parcelas dentro de la pendiente debido a que excedia
la escala a la que se analiz6 el problema. Integrando estos resultados podriamos
conjeturar que a distintas escalas espaciales los mecanismos que determinan la
regeneracion, al menos de los bosques de lenga de los sitios xéricos, estan basados
en la disponibilidad de humedad. En coihue no se noto esta influencia y esto podria
corroborar que la limitante en los bosques de lenga es la humedad ya que el coihue
que habita en lugares mas humedos no se ve afectado. De hecho, resultados de los

bosques de lenga que crecen en lugares mas humedos muestran diferencias
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respecto de la influencia de la humedad en el éxito de establecimiento de plantulas
(Heinemann et al. 2000), segun estos autores, en estos sitios la humedad deja de
ser protagonista y se vuelven mas importante otros factores abi6ticos como la
disponibilidad de luz.

Cabe senalar que en este trabajo se muestrearon mas incendios en las
orientaciones humedas que en las secas, por lo tanto estas aseveraciones pueden
estar sesgadas por el bajo numero de incendios estudiados en laderas secas, pero
es un hecho que la falta de datos de las orientaciones secas no es producto de una
subrepresentacion del muestreo, sino que esta relacionada con la proporcion natural
con que actualmente se distribuyen los mosaicos de bosques dentro del paisaje. En
efecto, esta distribucién sesgada hacia las orientaciones humedas puede ser
producto de la baja capacidad de regeneracion de forma natural en las laderas con
orientacién norte (seca), por ejemplo la ausencia de plantulas observada por Daniels
y Veblen (2004). También como se ha observado en este y otros trabajos que las
plantulas después de incendios sobreviven mejor en condiciones de mayor humedad
(Kitzberger et al. 2005a; Tercero-Bucardo et al. 2007). Esto puede ser el resultado
de que a través del tiempo por razones como problemas de sucesién posfuego,
reiteracién de incendios o fuegos de alta severidad que eliminan los posibles
semilleros en grandes extensiones lo que imposibilita la disponibilidad de semillas,
ha generado que la vegetacion permanezca en etapas sucesionales distintas a los
bosques (Veblen et al. 2003; Kitzberger et al. 2005a), haciendo que en esta region
hayan menos bosques de lenga cubriendo las laderas secas de los extremos mas
xéricos de la distribucion de esta especie.

La estructura de las comunidades es el resultado de complejas interacciones

de procesos a escala local como interaccion competitiva y sucesion, y procesos de
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escala regional como disturbios y patrones climaticos (Savage et al. 1996). En otras
regiones del planeta, estudios que relacionan las tendencias climaticas con la
regeneracion de bosques sugieren que las anomalias en la temperatura y la
precipitacion juegan un papel fundamental en las cohortes de establecimiento de
otras especies como el Pinus ponderosa, cuyo reclutamiento es marcadamente
episodico (Savage et al. 1996). Otros trabajos con especies arbdreas en sitios
posfuego han encontrado, por ejemplo que el establecimiento de Abies lasiocarpa
esta relacionado a periodos de variaciones climaticas como primaveras secas y
calidas y veranos humedos y frios (Little et al. 1994). Estudios a escala de sitio en
distintos ecosistemas posfuego de Espaina concluyen que las grandes diferencias en
los mecanismos de regeneracién en distintos sitios y en distintos factores
topograficos indican una fuerte sensibilidad de la vegetacion debido a diferencias en
las condiciones climaticas locales (Buhk et al. 2005). También en ecosistemas del
oeste de Norteamérica hay evidencias de que las limitaciones al establecimiento de
especies arboreas debido al clima varian segun la zona climatica; modificaciones en
la distribucién de especies de arboles subalpinas han sido atribuidos al cambio
climatico asociado con periodos climaticos que favorecen la germinacién y el
crecimiento. Sin embargo factores topograficos y los disturbios también pueden
modificar el establecimiento de los arboles a una escala local (Rochefort et al. 1994).
En este capitulo se demuestra que al menos para lenga también hay
evidencias que indican que como minimo parte del comportamiento episddico del
establecimiento tiene que ver con un mecanismo de control climatico. También hay
influencia de factores topograficos pero probablemente relacionados con
caracteristicas ambientales que pueden ser modificadas por variaciones climaticas,

por ejemplo la humedad.
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4.1 Importancia del clima posfuego sobre los patrones de regeneracion

Tanto el estudio retrospectivo como el experimental demuestran la
importancia clave de la precipitacién sobre los procesos de regeneracion
posfuego de las especies arbdreas. El estudio retrospectivo en particular
muestra que la regeneracioén, al menos para lenga, puede estar asociada a
patrones de variacion climatica relacionada con la media de precipitacion
estacional a escala de pocos afos (tres afos: uno antes y uno después del
evento de establecimiento). En el caso del coihue, por su asociacion con
sitios de mayor humedad (menor efecto de la variabilidad climatica sobre la
regeneracion) estaria explicando por qué existe una asociacion mas débil de
sus caracteristicas de regeneracion con sefales de variacion climatica
relacionadas con disponibilidad de humedad y alta temperatura.

Estos resultados sugieren que una mayor variabilidad climatica
interanual puede favorecer el proceso de regeneracién posfuego. Por
ejemplo, para la lenga, la reiteracion de afios con condiciones climaticas
normales seguidos por afios mas humedos y precedidos de un afio seco
podria ser el escenario mas favorable para la regeneracion posfuego de los
bosques. Se sabe que la disponibilidad de semillas es uno de los factores
mas importantes para completar en forma exitosa la regeneracion del bosque.
Heinemann (2006), encontré una relacion de los afios de maxima produccién
de semillas en bosques secos de lenga con afos secos previos al evento de
semillacion.

La frecuente ocurrencia de estas condiciones ambientales de alta

variabilidad climatica aumentaria la probabilidad de éxito de establecimiento
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respecto de prolongados periodos de humedad o de sequia (baja
variabilidad). Este mecanismo “trabado en fase” (“phase locked”) con la
variabilidad climatica seria similar a otros procesos ecoldgicos importantes
como la ocurrencia de fuego en esta y otras regiones. Esta bien documentado
en esta (Kitzberger y Veblen 1997) y otras regiones (Swetnam y Betancourt
1990) que la ocurrencia de incendios se halla estrechamente relacionada a la
variabilidad climatica inducida por el fenémeno global de EI Nifio Oscilacién
Sur (ENOS; Kitzberger et al. 2001). En este caso la fase humeda de EI Nifio
en afos -1y -2 aportaria el combustible fino y la fase seca (afio 0) desecaria
el combustible para producir incendios de gran magnitud (Kitzberger y Veblen
1997). Es destacable que tanto la ocurrencia de fuego como de
establecimiento en lenga (dos aspectos fundamentales en la dinamica de los
bosques norpatagoénicos) estarian relacionados con aumentos de variabilidad
climatica en parte inducidos por fluctuaciones del sistema ENOS pero en
distintas fases. En el caso del fuego son las transiciones El Nifio-La Nifa
(humedas-secas) las que aumentan las probabilidades de ocurrencia,
mientras que son las transiciones La Nifia-El Nifio (secas-humedas) las que
incrementarian las probabilidades de producir establecimiento exitoso de
lenga (Fig. 24). Esto remarca la importancia de la variabilidad climatica
interanual impactando sobre la dinamica sucesional de estos sistemas
posfuego mas que tendencias climaticas de decenios o de mayor plazo.

Si bien en este trabajo se observo una clara relacion del ENOS sobre
el proceso de regeneracion de algunas especies estudiadas, debe tenerse en
cuenta que posiblemente no es el Unico patron climatico que afecta la

regeneracion. Otros patrones climaticos que actuan a distintas escalas y
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afectan a esta region pueden influir sobre el ENOS e indirectamente actuar
sobre la regeneracion de los bosques, por ejemplo el anticiclén subtropical
del pacifico sudeste o la influencia significativa de anomalias de circulacion

atmosférica a mayores latitudes.

Diagrama de la sefal del ciclo ENOS
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Figura 24: Diagrama hipotético indicando la sefial de variacién en las fases de
El Nifio Oscilacion Sur (ENOS) y los distintos momentos cuando ocurre la
acumulacién de combustible, la desecacién del combustible, los incendios y
el reclutamiento de nuevos individuos en bosques de Nothofagus pumilio
(lenga).

La modificacién de los patrones de variacion del clima que se asocian
con aspectos fundamentales para la regeneracion de los bosques posfuego,
como la produccién de semillas y el establecimiento, pueden ser causas

determinantes de la recuperacion local de las especies afectadas por

incendios. Esto podria actuar modificado la composicién de las especies de
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arboles, la dispersion de las especies y la composicion del paisaje, situacion
similar a los efectos del cambio climatico modelados y sugeridos por Scheller
y Mladenoff (2005) para otros sistemas boscosos. En los bosques del
noroeste de la Patagonia una consecuencia de las condiciones antes
mencionadas puede ser la “matorralizacion”, i.e. una modificacion del paisaje
debido a la substitucion de bosques por matorrales. De hecho hay trabajos
realizados en esta misma regién (Mermoz et al. 2005), donde observan una
tendencia al reemplazo de bosques posfuego por matorrales o
“matorralizacién”. Un incremento en la frecuencia y severidad de los
incendios debido al incremento de la temperatura, asi como la alteracion de
los ciclos naturales de establecimiento altera el proceso de sucesion,
manteniendo a estos bosques en etapas sucesionales intermedias como
matorrales o derivandolos a trayectorias diferentes, por ejemplo bosques de
otras especies adaptadas a condiciones mas xeéricas y a alta frecuencia de

fuegos.

4.2 Interaccion severidad-topografia-clima, influencia sobre la

regeneracion posfuego

En el estudio retrospectivo se demostré que la topografia (orientacion
de las laderas) juega un papel importante en el proceso de regeneracion
posfuego. Particularmente se observé que las laderas humedas (sur, este y
sureste) aumentan el éxito de establecimiento posfuego de lenga y no asi
sobre el coihue que regenero indistintamente tanto en laderas secas como

humedas. Los coihues al tener una distribucién asociada a los sitios de mayor
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precipitacion quizas su regeneracion es limitada por factores como la luz y no
por la humedad.

A escala de sitio la diferencia encontrada podria ser consecuencia de
las condiciones del habitat donde crecen las poblaciones de lenga, i.e.
habiendo disponibilidad de semillas, esta especie no tendrian restricciones
para el reclutamiento en las zonas mas humedas, mientras que en las areas
mas secas aprovecharian las escenarios de alta variabilidad climatica y
condiciones microclimaticas favorables para poder regenerar, por ejemplo
orientaciones mas humedas y refugios en troncos muertos (Kitzberger et al.
2005; Heinemann y Kiztberger 2006).

Asimismo no se observé interaccion de la orientacion con la severidad
de los incendios. Para estos bosques se podria asumir que a pesar de la
severidad del incendios que los afectd, durante el reclutamiento es mas
importante la cantidad de precipitaciéon o la disponibilidad de agua (factor que
seria menos limitante en las laderas humedas) inclusive por sobre otras
condiciones posfuego del sustrato. En respaldo a esta apreciacion, a nivel
experimental (Cap. |l de esta tesis, Kitzberger et al. 2005; Tercero-Bucardo et
al. 2007) encontraron que a una misma severidad de incendio la
disponibilidad de humedad es clave para la supervivencia de las plantulas de
lenga, coihue y ciprés.

De acuerdo a los resultados de esta tesis y a las observaciones de
(Rusch 1989) se esperaria que en las areas mas secas de la distribucién del
bosque de lenga, el paisaje posfuego este constituido por un mosaico de
parches de arboles asociados a las laderas humedas y que el efecto de

matorralizacién sea mas probable en las laderas secas (norte y oeste). En
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cambio en las areas mas humedas de la distribucién del bosque el paisaje

deberia ser mas continuo, similar a los que se esperaria para coihue.

4.3 Clima, pastoreo y trayectorias de regeneracion posfuego

Existe una relacion sinérgica de la presencia del ganado y la
disponibilidad de humedad sobre la supervivencia de las plantulas durante las
etapas tempranas de sucesion posfuego. Los resultados experimentales de
esta tesis muestran que el ganado por si solo no produce ningun efecto sobre
la supervivencia de las plantulas, pero variaciones en la precipitacion
sumadas a la presencia de ganado vacuno pueden combinarse para
modificar la supervivencia de las especies arbéreas estudiadas.

El efecto sinérgico del ganado y la precipitacion puede ser negativo al
reducir la supervivencia de la lenga (cuando no se incrementa la precipitacion
en presencia de ganado) o positivo como en coihue y ciprés que incrementa
la supervivencia de las plantulas cuando se aumenta la precipitacion en
presencia de ganado. La consecuencia negativa pude estar relacionada con
un efecto indirecto del ganado provocado por la desecacion del suelo o por el
consumo de la cobertura vegetal afectando la facilitacion (por ejemplo plantas
nodrizas), induciendo asi a una alta mortalidad por desecacion de las
plantulas expuestas al pastoreo. La consecuencia positiva de la sinergia
precipitacion-ganado se basa en la apertura del sotobosque y el dosel
arbustivo que produce el ganado sumado a la disponibilidad de humedad. El
ganado abriria el dosel disminuyendo la competencia por luz con otras

especies de plantas, lo que a su vez se conjuga con una alta disponibilidad
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de agua para generar condiciones ecofisiolégicas 6ptimas de humedad y luz
para el establecimiento.

En ambos casos se evidencia como sinérgicamente el efecto del clima
alterado, i.e. posibles variaciones en la precipitacion mas la herbivoria
pueden afectar las etapas tempranas de las regeneracién posfuego de la
vegetacion arborea. Debido a que estos resultados se observaron a corto
plazo, se debe tener cautela con una interpretacion de largo plazo. Por
ejemplo, la presién de ramoneo que podrian ejercer los herbivoros sobre los
juveniles de las especies arbdreas en las etapas mas tardias de la sucesion,
podria impedirles alcanzar su madurez reproductiva y la regeneracién del
bosque se veria estancada en ese momento. Esto traeria como consecuencia
variaciones en la composicion floristica de estos sistemas y modificaciones
en las trayectorias de sucesion posfuego y cambios a nivel de paisajes. Un
trabajo anterior sobre introduccién de grandes herbivoros exéticos en estos
bosques advierte sobre los riesgos que esto podria tener para la continuidad
de la cobertura boscosa, debido al efecto que los grandes herbivoros
provocan sobre la cohorte de regeneraciéon (Veblen et al. 1992). Este efecto
negativo podria verse potenciado por la fragilidad per se de los sistemas
vegetales durante el proceso de sucesidén después de un incendio.

También puede haber un efecto indirecto del ganado al ramonear
especies arbustivas que sirven de nodrizas a las especies arbéreas y otros
arbustos (Raffaele y Veblen 1998). La remocién de biomasa por el ganado
produciria ambientes mas heterogéneos debajo de las nodrizas permitiendo

mayor entrada de radiacién que se traduce en menos humedad y mas
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temperatura. Esto afectaria la supervivencia de plantulas principalmente en

afos con temperatura promedio y calidos (Kitzberger at al. 2000).

4.4 Escenarios de clima, fuego y cambios de paisaje

Existe un consenso general entre los modelos de la IPCC-AR4 en
predecir que en el noroeste de la Patagonia la precipitacion anual disminuira
desde finales del siglo XX hasta la segunda mitad del siglo XXI (Vera et al.
2006). También las predicciones climaticas por al menos cinco pares de
modelos (GCMs) sugieren que para mediados del siglo XXI, un aumento de la
temperatura de 2-3°C para esta misma region (IPCC 2007). Otros estudios
han demostrado que el incremento de la temperatura aumenta la probabilidad
de ignicion de incendios por rayos (Veblen et al. 1999; Kitzberger y Veblen
2003; Villalba et al. 2005). Los incendios en esta region han sido asociados
con eventos basados en la variacién climatica como el ENOS vy otros
patrones de circulacion atmosférica de gran escala como la posicion e
intensidad del Anticiclon del Pacifico (Kitzberger et al. 1997; Kitzberger y
Veblen 1997) o la influencia significativa de anomalias de circulacién a
mayores latitudes que 55° S. (Veblen et al. 1999).

Considerando estas predicciones y los resultados de esta tesis se
pueden plantear como posible escenario (Tabla 7) que los bosques de
algunas especies arboreas del noroeste de la Patagonia, particularmente
Nothofagus pumilio, podrian sufrir un déficit en la regeneracion posfuego
debido a la disminucion de las precipitaciones anuales, lo mismo que
sucederia con una redistribucién de los regimenes de precipitacion que

remarquen estacionalidad con primaveras y veranos secos.
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Si tanto los incendios como la produccién de semillas viables y el
reclutamiento ocurren en sincronia con ciclos de variacion climatica natural,
i.e. un “blockeo en fase” con el sistema ENOS, cambios en el comportamiento
de este sistema climatico podrian tener importantes consecuencias sobre la
dinamica de bosques secos de lenga en esta region. Un escenario de
periodos largo de baja actividad de ENOS (acumulacién de afnos neutros),
por ejemplo, predeciria baja actividad de incendio y bajas tasas de
regeneracion de lenga, es decir permanencia de fragmentos de bosque. Otro
escenario posible seria sequias de largo plazo. Bosques de lenga (no
limitados por combustible) serian susceptibles a incendiarse en forma severa
bajo esta condicion (Mermoz et al. 2005) y posiblemente la regeneracion no
sea exitosa por falta de condiciones de supervivencia de plantulas. Como
resultado, el reclutamiento nulo de nuevos individuos podria tener como
consecuencia minima el retraimiento de los limites de distribucion actual de
estos bosques hacia las dareas mas humedas, por consiguiente una
substitucién de esos bosques de lenga por otros tipos de vegetacion (como
matorrales) y fuertes modificaciones en el paisaje boscoso de altura. Las
especies de matorral, al regenerar por rebrotes después de los incendios son
muy ventajosas (Raffaele y Veblen 1998) en estos casos y su estrategia
reproductiva les permitira dominar grandes extensiones del paisaje en
detrimento de los bosques.

También tendencias climaticas de sequias prolongadas o incremento
de la temperatura, pueden variar las trayectorias sucesionales y los bosques
de lenga y coihue convertirse en matorrales o bosques de especies mas

xéricas como el ciprés que pueden regenerar bajo nodrizas (Kitzberger et al.
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2000), aunque se ha observado que durante el siglo XX los periodos
deficientes de establecimiento del ciprés estan relacionados con condiciones
climaticas de sequias de mas de 5 afos; en cambio las altas tasas de
establecimiento se han dado durante las épocas humedas (Villalba y Veblen
1997). Ademas periodos humedos continuados tampoco favorecerian la
regeneracion de bosques de lenga por falta de semillas y/o falta de incendios.
Pero podrian autoregenerar con baja produccion anual de semillas
(relativamente viables) y en claros (Heinemann y Kitzberger 2006).

Por otro lado condiciones de baja variabilidad climatica (sequias
prolongadas) y pastoreo no sera una ecuacién recomendable para la
regeneracion posfuego de las especies arboéreas. El beneficio de la sinergia
(incremento en las precipitaciones mas ganado) observado en las etapas
tempranas de la regeneracion del coihue y ciprés se revertira a largo plazo, la
presion de pastoreo impedira que los juveniles de las espacies arbdreas
alcancen su estado de madurez reproductiva (Veblen et al. 1992). En los
bosques de lenga, independientemente de las condiciones del clima, la
presencia de ganado en las areas en recuperacion produciria una reduccién
de la supervivencia de la cohorte de regeneracion de esta especie (Tercero-
Bucardo et al. 2007 y Kitzberger et al. 2005). Una alta severidad de este
disturbio podria cambiar el sentido de la trayectoria sucesional de estos
sistemas favoreciendo en la competencia a especies de matorral (Rusch
1989).

Las consideraciones anteriores se basan en los resultados de esta
tesis que unicamente analiza el efecto de la precipitacion, la temperatura y la

orientacién de las laderas sobre el reclutamiento posfuego. Sin embargo,
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etapas como el crecimiento y mortalidad de adultos. Por ejemplo, para coihue

(Suarez et al. 2004) y ciprés (Villalba y Veblen 1998) han observado que

eventos de sequias calidas pueden producir altas mortalidades de arboles.

En el caso del coihue esto puede conducir a matorralizacion en los claros

producidos y/o cambios en la dominancia hacia espacies como A. chilensis

(Suarez y Kitzberger, enviado).

Tabla 7: Sintesis de los posibles escenarios de clima (temperatura y

precipitacion), fuego y cambios del paisaje considerando los resultados de

esta tesis (*) y trabajos previos realizados en esta region.

Condicion climatica

Posible efecto sobre el paisaje

-Alta variabilidad climatica
con temperaturas
elevadas

-mayor ignicion natural de incendios (Kitzberger et al.
1997; Kitzberger y Veblen 1997; Veblen et al. 1999)
-grandes incendios (Mermoz et al. 2005)

-incendios severos (Kitzberger y Veblen 1997; Veblen et
al. 1999)

-incendios en bosques de lenga (Mermoz et al. 2005)
-mas areas de mortalidad de Nothofagus por sequia
(Suarez et al. 2004)

-regeneracion esporadica de lenga (*)

-alta disponibilidad de semillas de lenga (Rusch 1987;
Heinemann 2006)

-Matorralizacién (Mermoz et al. 2005)

-Periodos pluviales
prolongados con
temperaturas elevadas

-baja tasa de ignicion (Kitzberger et al. 1997; Kitzberger y
Veblen 1997)

-incendios en comunidades de matorral (Mermoz et al.
2005)

-regeneracion continua (*)

-regeneracion en incendios previos (*)

-baja disponibilidad de semillas en bosques de lenga
(Rusch 1987; Heinemann 2006)

-Sequias prolongadas con
temperatura elevadas

-incendios de gran extension (Mermoz et al. 2005)
-incendios severos (Veblen et al. 1999)

-ignicion por rayos (Veblen et al. 1999; Kitzberger y
Veblen 2003; Villalba et al. 2005)

-baja supervivencia de plantulas (*)

-alta mortalidad de ciprés en el ecotono (Villalba y Veblen
1997)

-mortalidad de masiva de arboles de coihue y ciprés
(Suarez et al. 2004; Villalba y Veblen 1998)
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4.5 Recomendaciones

De los resultados de este trabajo surgen algunas recomendaciones
para la planificacion de manejo y conservacion de las areas que ocupan estos
bosques. En el caso de la lenga como estrategia de restauracion podria
tomarse en cuenta que los esfuerzos pueden ser mas provechoso en la
recuperacion de laderas humedas. Ademas la utilizacion de microambientes
protegidos de la desecacién y troncos en descomposicion (Kitzberger et al.
2005; Heinemann y Kitzberger 2006) o nodrizas en el ciprés (Kitzberger et al.
2000). Dada la importancia de micrositios de alta humedad para la
supervivencia de las plantulas seria recomendable no extraer la madera
muerta después de los incendios para asegurar micrositios aptos para la
regeneracion. En el caso de la lenga también es recomendable excluir al
ganado al menos durante las etapas tempranas de regeneracion. Para el
caso del coihue y el ciprés la exclusion del ganado podria ser mas
beneficiosa a los dos anos que inicid el reclutamiento.

Tomando en cuenta predicciones climatica en la restauracion deberia
considerarse realizar las tareas en fases probables de ENOS. La idea
consistiria en aprovechar las ventanas de ENOS (Holmgren y Scheffer 2001)
cuando se den condiciones climaticas propicias para el establecimiento,
teniendo en cuenta ademas otros factores que maximicen el éxito de la
restauracion. Por ejemplo para lenga, la transicion La Nifia-El Nifio (secas-
hamedas) proporcionaria primero la produccién masiva de semillas para
producir plantulas y luego las condiciones de alta humedad que

incrementarian las probabilidades de establecimiento exitoso, teniendo en
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cuenta a su vez el uso de micrositios protegidos como troncos muertos o
nodrizas que actuarian como “buffer” de variabilidad climatica (Kitzberger et
al. 2000), también priorizando laderas sombrias y excluyendo el ganado.
Claramente condiciones biéticas y abidticas durante las etapas
tempranas posfuego son claves en determinar el curso de la sucesién vegetal
en muchos sitios boscosos. En el futuro seria importante continuar con
estudios que clarifiquen la relacién de la herbivoria con la variacién climatica
a largo plazo en sitios posfuego, para asi poder aportar pautas precisa de
manejo del ganado en sitios afectados por el fuego. También determinar las
variaciones en las estrategias de regeneracion posfuego de estas especies a
lo largo de gradientes ambientales. Indagar sobre las estrategias de
recolonizacién de las especies arbéreas en los sistemas matorralizados y
determinar las escalas espaciales y temporales en que podria ser posible
esta via de sucesién. Ademas conocer a fondo estrategias ligadas a
caracteristicas especificas de las especies, como las estrategias de
semillacion o capacidad de rebrote, que utilizan en el proceso de sucesion y

adaptacion a las condiciones cambiantes del clima.
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