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Resumen

El empleo de técnicas dendroecolégicas fue efectivo para evaluar las variaciones
temporales y espaciales de disturbios naturales, como los volteos por vientos y las
avalanchas de nieve de un bosque de Nothofagus pumilio en el valle del Rio Toro,
provincia de Santa Cruz, Argentina. Se realiz6 un muestreo de 264 &rboles en dos
transectas de 1750 m de longitud con una diferencia altitudinal de 148 m, paralelas entre
si dispuestas en forma perpendicular a la pendiente. Los bosques a diferentes altitudes no
presentaron diferencias significativas en las proporciones de individuos vivos y muertos, ni
en el estado del fuste muerto al momento del muestreo. La distribucion de las clases de
edad de los arboles muertos indico que la mortalidad es independiente a la longevidad de
los arboles. El intervalo promedio entre eventos de mortalidad fue de 4,5 y 8,2 afios para
el bosque de mayor y menor altitud, respectivamente. Sin embargo, se encontraron
diferencias significativas en la altura, el didmetro y la edad en dichos bosques. El bosque
situado a menor altitud presenté arboles con mayores edades, de mayor altura y
diametros superiores. A su vez, este bosque presentd mayores tasas de crecimiento y
area basimétrica por hectarea y se caracterizé por una menor densidad de arboles y de
renovales. En ambos bosques, se observaron frecuencias maximas de establecimientos
de individuos durante el periodo 1850-1860. La construccién de cronologias de disturbios
determind que la frecuencia y la magnitud de los eventos de disturbios en los bosques

variaron segun la altitud.

Palabras clave: anillos de crecimiento, edad de los arboles, incremento radial, mortalidad,

cronologia de disturbios.



Abstract

Dendroecological techniques were effective to evaluate the temporal and spatial
variations of natural disturbances such as wind and snow avalanches of a Nothofagus
pumilio forest in the Rio Toro valley, Santa Cruz, Argentina. Sampling of 264 trees was
conducted in two transects of 1750 m long each with a difference in altitude of 148 m,
arranged parallel to each other and perpendicular to the slope. The forests at different
altitudes presented no significant differences in the proportions of living and dead
individuals, or in the condition of the stems of death trees at sampling time. The
distribution of age classes of dead trees indicated that the mode of death was independent
of the longevity of trees. The average interval between mortality events was 4.5 and 8.2
years for major and minor forests altitude, respectively. However, significant differences in
height, diameter and age were found in these forests. The forest located at lower altitudes
exhibited older, taller and larger diameter trees. In turn, this forest had higher growth rates
and basal per hectare and was characterized by a lower density of trees and saplings. In
both forests, maximum frequencies of establishment were observed during the period
1850-1860. The construction of disturbance chronologies determined that the frequency

and magnitude of the disturbance events in forests varied with the altitude.

Keywords: growth rings, tree age, radial growth, mortality, disturbances history.
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1. Introduccion

En ecologia de bosques, un disturbio es definido como cualquier evento
relativamente discreto en el tiempo que altera la estructura de la poblaciéon, comunidad o
ecosistema cambiando la disponibilidad de recursos, sustrato o el ambiente fisico (Pickett
y White, 1985). Las diversas especies y las comunidades forestales han estado
permanentemente bajo la influencia de diversos regimenes de disturbio. En consecuencia,
los disturbios naturales forman parte fundamental de los ecosistemas, ya que son eventos
que crean condiciones para el establecimiento y el crecimiento de nuevos individuos
(Sousa, 1984; Pickett y White, 1985; Oliver y Larson, 1990). Los disturbios en
ecosistemas boscosos pueden ser diversos incluyendo los incendios, los ataques de
insectos, las sequias, las inundaciones, las actividades agricolas o el aprovechamiento
forestal, entre otros (Oliver y Larson, 1996).

Los bosques Andino-patagonicos del sector sur de la Patagonia Argentina
presentan caracteristicas en su estructura que dan cuenta de la continua presencia de
diversos disturbios (Veblen et al., 2004). Para los bosques de Nothofagus pumilio (Poepp.
et Endl.) Krasser, particularmente, los principales disturbios de gran escala que tienen
influencia sobre la dinamica de estos comprenden a los incendios forestales, las
avalanchas de nieve y las caidas masivas por viento (Eskuche, 1973). A pesar de los
efectos que tienen sobre los bosques, el viento y las avalanchas han tenido menor
atencion que otros disturbios como por ejemplo los incendios forestales (Rebertus et al.,
1997; Puigdefabregas et al., 1999; Gonzalez, 2002; Frangi et al., 2005). En los bosques
de N. pumilio los disturbios naturales como las caidas de arboles por vientos y las
avalanchas de nieve son eventos frecuentes (Veblen, 1985a; Veblen, 1985b; Veblen et
al., 1996a), por lo tanto, en algunos estudios se enfatiza el papel que cumplen dichos
eventos en la dinamica de estos bosques (Mundo et al., 2007; Casteller et al., 2011;

Amoroso et al., 2013).



El efecto que los vientos ejercen sobre los bosques varia en funcion de la
magnitud (severidad e intensidad), la frecuencia de los mismos y la extension del area
afectada. En funcion de estos atributos es posible distinguir tres grandes tipos de efectos
del viento en los bosques como las caidas masivas de arboles (del inglés blowdown),
ondas de mortalidad (waves) y las caidas individuales (treefall) (Veblen et al., 1996b;
Puigdefabregas et al., 1999; Fajardo y de Graaf, 2004; Gonzalez et al., en prensa). Los
bosques Andino-patagdénicos son afectados por disturbios a pequefia escala, como la
caida individual de arboles (treefall) generando una dinamica de claros (Veblen et al.,
1977; Veblen et al., 1996b; Rebertus et al., 1997). Asimismo, los disturbios provocados
por vientos también ocasionan caidas masivas de arboles (blowdown) donde las areas
con claros pueden alcanzar superficies de hasta 1 km? (Rebertus y Veblen, 1993). En
estos claros, posteriormente, se establece una densa regeneracibn que crece
vigorosamente en altura hasta colonizar por completo el area disturbada, quedando en pie
algunos individuos aislados remanentes del rodal original. Tedricamente en el caso de
caidas masivas por viento, donde la nueva generacién puede establecerse a partir de la
regeneracion preexistente, podrian originarse rodales extremadamente coetaneos (Bava,
1997). Los primeros antecedentes del estudio de los disturbios producidos por viento en
los bosques de Nothofagus en Argentina fueron realizados en Sierra de las Pinturas, en la
provincia de Tierra del Fuego (Rebertus et al.,, 1997). También, en la bahia del Buen
Suceso en la provincia del Tierra del Fuego, se estudid la ocurrencia de ondas de
mortalidad producidas por los volteos por vientos en bosques maduros de Nothofagus
betuloides y se describié la mortalidad como bandas paralelas entre si y perpendiculares
a la direccion de los vientos predominantes (Puigdefabregas et al., 1999). Recientemente,
se estudio la dinamica y la historia de volteos por vientos de bosques de N. pumilio en la

provincia de Santa cruz, en los valles del Rio Toro y del Rio de las Vueltas (Ruiz, 2013).



Por su parte, los efectos que producen las avalanchas de nieve en la dinamica de
los bosques depende del tipo y el tamafio de la avalancha (Burrows y Burrows, 1976). A lo
largo de su recorrido, las grandes avalanchas producen dafios en los bosques, a causa de
la nieve, rocas y fragmentos de vegetacion que impactan en los arboles. Asimismo, las
pequefas avalanchas pueden inclinar o arrasar arboles y ademas quebrar las ramas
laterales de los arboles (Casteller, 2009). Las avalanchas de nieve son disturbios
naturales que generalmente alteran la estructura y la dinamica de los bosques de N.
pumilio en la Patagonia Argentina (Mundo et al., 2007; Casteller, 2009). La ocurrencia de
avalanchas en los bosques de N. pumilio puede constatarse a través de cicatrices y
cambios en los patrones del crecimiento radial en los arboles, entre otros (Mundo et al.,
2007). Especificamente, la utilidad de N. pumilio para datar avalanchas de nieve fue
estudiada inicialmente en el valle Martial en la provincia de Tierra del Fuego (Mundo et al.,
2007). Paralelamente se reconstruy6 la ocurrencia de eventos de avalanchas de nieve en
los bosques de N. pumilio en la Loma de las Pizarras y el Lago del Desierto, ambos
situados en la provincia de Santa Cruz (Casteller et al., 2009).

Dado que los disturbios alteran la estructura y la composicion floristica de los
bosques, es importante determinar y comprender la respuesta natural de la vegetacion a
estas alteraciones. A veces no existe la posibilidad de evaluar los cambios de la
vegetacion a través del tiempo, por esta razén, en el disefio de muchos estudios se
incluyen bosques de diferentes edades dentro de una misma area para construir una
cronosecuencia (Fredericksen y Mostacedo, 2000). Los parametros mas comunes que se
utilizan para describir la estructura de un bosque son las distribuciones diamétricas o
diametros a la altura del pecho, el area basal, la biomasa, la altura total de los arboles, las
edades y la densidad poblacional de un rodal (Husch et al., 2002). Las parcelas
permanentes, por su parte, son utiles para las actividades de monitoreo a largo plazo, ya

que permiten conocer la estructura y la dinamica actual del rodal (Contreras et al., 1999).



Sin embargo, la utilizacion de métodos dendroecoldgicos, ofrece mayores posibilidades,
ya que permite obtener informacion precisa acerca de la dinamica del rodal, de la
influencia y el régimen de los disturbios en tiempos pasados (Veblen, 1989; Bergeron et
al.,, 2002; Pollman, 2003). Otras aplicaciones especificas de los métodos
dendroecoldgicos, es el estudio de las liberaciones o supresiones del crecimiento
provocadas por disturbios (Kitzberger et al., 2000).

En numerosas regiones de América del Sur, los anillos de crecimiento han sido
exitosamente empleados para determinar la edad de los arboles, las tasas de crecimiento
y las relaciones clima-crecimiento (Lara y Villalba, 1993; Villalba et al., 1998; Villalba et al.,
2003). Asimismo, los anillos de los arboles fueron empleados para reconstruir la historia
de diversos disturbios en diferentes sectores de los Andes Patagodnicos (Kitzberger et al.,
1997; Villalba y Veblen, 1998; Veblen et al., 1999; Villalba, 2000; Gonzalez, 2002;
Casteller et al., 2009; Paritsis et al., 2009; Casteller et al., 2011; Palacios, 2013; Ruiz,
2013). Estas reconstrucciones han permitido, en algunas situaciones, estudiar la dinamica
de poblaciones y comunidades arboreas, a través del estudio de la estructura etaria, los
patrones temporales y espaciales de establecimiento de individuos. A pesar de todo esto,
se desconoce de la existencia de cronologias de disturbios desarrolladas a partir de los
cambios en el crecimiento de los arboles del dosel para los bosques Andino-patagodnicos.
Una cronologia de disturbios es una escala de registros que indica la frecuencia y la
magnitud de los disturbios en un determinado rodal, como asi también los individuos que
se establecieron en claros (Lorimer y Frelich, 1989). Existen varios ejemplos recientes de
la aplicacion de métodos dendroecolégicos en estudios que se han centrado en la
reconstruccion de eventos de disturbios provocados por la accion de diferentes agentes a
través de la construccion de cronologias de disturbios en los bosques templados de

Europa y de Norte América (Lorimer y Frelich, 1989; Splechtna et al., 2005; Nagel et al.,



2007; Firm et al., 2009; Svoboda et al., 2012); sin embargo su utilidad no ha sido puesta a
prueba en los bosques del sector sur de la Patagonia Argentina.

El conocimiento de los diferentes regimenes de disturbios y su efecto en la
estructura y dinamica en los bosques de N. pumilio en el sector sur de la Patagonia
Argentina es incipiente. Determinar los efectos y las causas de los disturbios (volteos por
vientos y avalanchas de nieve) en sitios de particular importancia ayudara a comprender
mejor la dinamica de esta especie a lo largo de la Patagonia Argentina. Asimismo,
conocer los efectos de los disturbios como los volteos por vientos y las avalanchas de
nieve que tienen sobre la estructura y la dinamica puede ayudar a determinar la
frecuencia y los principales factores de estos eventos. Es de gran interés entonces contar
con un conocimiento completo sobre estos procesos. Continuar adquiriendo
conocimientos sobre los fendmenos que afectan al funcionamiento de los bosques,
permitira tomar decisiones acertadas sobre el manejo y la conservacion de los bosques

de N. pumilio en areas montafiosas del sur de la Patagonia Argentina.

2. Objetivos
2.1 Objetivo general
El objetivo del trabajo propuesto es reconstruir, empleando técnicas
dendroecoldgicas, el efecto de las variaciones temporales y espaciales de disturbios como
las avalanchas de nieve y los volteos por viento, sobre la estructura y dinamica de los
bosques de Nothofagus pumilio a diferentes altitudes en el valle del Rio Toro, provincia de

Santa Cruz, Argentina.

La hipétesis que guia el presente estudio establece que la diferente intensidad y
frecuencia de los disturbios, como los volteos por viento y las avalanchas de nieve,
provocan profundos cambios en la estructura, funcionamiento y dinamica en los bosques
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de N. pumilio en areas montafiosas de la Patagonia Argentina, y que su vez esto varia a

diferentes altitudes.

2.2 Objetivos particulares

Para lograr el objetivo general propuesto se plantean los siguientes objetivos
especificos:
a) Describir la estructura del bosque, incluyendo la proporcion de individuos
vivos/muertos y el estado del fuste muerto al momento del muestreo, las distribuciones
por clases diamétricas, de alturas, de edades, la densidad del rodal, y la presencia de
renovales en el sotobosque.
b) Determinar, a través del fechado y medicion del ancho de los anillos, las tasas de
crecimiento radial de los individuos y los patrones de establecimiento y mortalidad en el
tiempo.
c) Emplear técnicas dendroecoldgicas para cuantificar el establecimiento de arboles en
claros y los cambios en los patrones de crecimiento de los arboles del dosel, y asi

construir cronologias de disturbios.

3. Materiales y Métodos
3.1. Area de Estudio
El area de estudio se encuentra ubicado en los Andes patagodnicos del sector sur,
especificamente en los bosques de Nothofagus pumilio, en el valle del Rio Toro (49°22’ S;

72°55’ O), provincia de Santa Cruz, Argentina (Figura 1).
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Figura 1. Mapas de ubicacion del sitio de estudio en la Patagonia Argentina. A la izquierda se
indica la ubicacién en la Republica Argentina y a la derecha en mas detalle, delimitada por un area
de lineas de color amarillo, se indica la ubicacién especifica del sitio de muestreo en el valle del

Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

Estos bosques se extienden a lo largo un gradiente altitudinal que varia de este a
oeste, entre los 500 a los 1150 m de altitud. El relieve es abrupto y escarpado,
representado por montafas, valles glaciarios, rios y arroyos en pronunciadas pendientes y
numerosos lagos. En areas englazadas y sus aledafios, se producen avalanchas de roca,
detritos y nieve (Villegas et al., 2004). Los suelos generalmente son de textura franco
arcillosa y se caracterizan por la ausencia de horizontes en su perfil (Villegas et al., 2007).
El clima de esta region es templado a frio y humedo con nevadas invernales y heladas
durante casi todo el ano. En general, a 40° de latitud sur y a lo largo de sélo 80 km, la
precipitacién puede variar de 3000 mm/ano en el lado oeste de los Andes a menos de 500
mm/afo sobre el ecotono bosque/estepa. La precipitacion total anual del sitio mas
cercano al area de estudio registrada en la estancia Los Huemules (460 msnm) es mayor
a los 1000 mm y la temperatura media anual alcanza los 6° C (periodo 2007-2012). Por
otra parte, la temperatura varia tanto en forma latitudinal como altitudinal en el valle del

Rio Toro. A lo largo de este gradiente, la temperatura media anual varia de 6°C a 760 m



de altitud a menos de 2°C a 1100 m de altitud y se registra una humedad relativa

promedio del 63 al 79 % (Srur et al., 2008).

3.2 Distribucion de la especie

El género Nothofagus forma parte de la familia Nothofagaceae (Zuloaga y
Morrone, 1999), estrechamente emparentado con las “hayas” del género Fagus,
conocidas en el Hemisferio Norte. De hecho, su nombre latin significa “falsa haya”. Este
geénero con un total de 40 especies en el mundo, habita exclusivamente los continentes de
Oceania y América. En América del Sur se encuentran nueve especies, todas ellas
formando el bosque Andino-patagonico distribuido en Argentina y Chile (Dimitri, 1982).

La especie Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser (“Lenga”), abarca un
amplio rango de distribucion, particularmente en ambientes altoandinos de la Patagonia
Argentina. Esta especie puede encontrarse desde el paralelo 36° 41’ hasta el 54° 53°S
(Donoso, 1993; Unidad del Sistema de Evaluacién Forestal (UMSEF), 2002). En Argentina
esta especie se distribuye en una estrecha franja desde el centro de la provincia de
Neuquén hasta el archipiélago de Tierra del Fuego, ocupando una superficie aproximada
de 1200000 hectareas de bosque (Bava, 1997). Los arboles de N. pumilio se distribuyen
desde los 1700-1800 msnm en el norte de la Patagonia, hasta los 600-700 msnm en
Tierra del Fuego (Tortorelli, 1956; Barrera et al., 2000; Cuevas, 2002). Los arboles de N.
pumilio tienden a formar estrechos ecotonos en su limite oriental, a lo largo de su amplia
distribucion geografica (Donoso, 1993). Esta especie se caracteriza por presentar una
multietaneidad formada por bosquetes coetaneos, observandose en algunos casos
rodales hasta con 3 o 4 estratos, correspondiendo cada uno a una generacion de arboles
con edades y estados de desarrollo similar (Rebertus y Veblen, 1993). En el area de
estudio propuesta, N. pumilio puede alcanzar diferentes tasas de crecimiento radial

promedio, estas varian de 0,63 a 1 mm/afno (Srur et al.,, datos inéditos). Estas
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caracteristicas hacen que esta especie sea de gran importancia forestal por la buena
calidad de su madera siendo sus principales usos la construccién y carpinteria (Rechene

y Gonda, 1992).

3.3 Caracteristicas de la especie

La especie N. pumilio, es un arbol monoico, caducifolio, de hojas alternas
coriaceas, obtusas, de borde crenado, de 2-3 cm de largo y provistas de una escotadura
internerval (Parodi, 1987). Durante el otofio, las hojas varian de color verde oscuro a
tonalidades rojo-morados, hasta que se desprenden con las primeras nevadas. La corteza
de su tronco es de color gris oscura con grietas longitudinales. Las flores femeninas y
masculinas son solitarias, estas ultimas contienen entre 15 a 20 estambres y florecen en
primavera. Los frutos son trigonos pubescentes que se encuentran protegidos por una
capsula bivalva con segmentos lineares (Parodi, 1987).

Los arboles de N. pumilio varian ampliamente de aspecto y tamafo en respuesta a
los factores climaticos y a la altitud, encontrandose individuos de gran tamano en areas
mas bajas y disminuyen consistentemente en altura a medida que asciende por las
laderas, hasta llegar a individuos enanos o achaparrados (Figura 2) (Veblen et al., 1977).
Esta especie en su crecimiento achaparrado puede alcanzar un metro de altura, mientras
que en su desarrollo arbéreo se encuentran ejemplares de hasta 30 m de altura y con
diametros de hasta 1,5 m (Donoso, 1978). N. pumilio es una especie relativamente
longeva que puede alcanzar una edad de mas de 400 afos (Rebertus y Veblen, 1993;
Gonzalez, 2002). Los arboles de N. pumilio poseen anillos de crecimiento bien definidos y
generalmente el fuste tiene una buena uniformidad circular. Estas caracteristicas hacen
que esta especie haya sido empleada en multiples estudios dendroecolégicos, ya que sus
anillos son sensibles a las variaciones climaticas y registran diferentes disturbios
(Boninsegna, 1992). A través de técnicas dendrocronoldgicas, en los bosques Andino-
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patagonicos se identificd con precision anual distintos eventos como volteos de arboles
por vientos fuertes, incendios, avalanchas de nieve, ataques de orugas defoliadoras y
decaimiento forestal (Puigdefabregas et al., 1999; Gonzalez, 2002; Casteller et al., 2009;

Palacios, 2013; Ruiz, 2013; Rodriguez Catén, 2014).

Figura 2. Estructuras morfolégicas de N. pumilio creciendo en el valle del Rio Toro, provincia de
Santa Cruz, Argentina. La imagen de la izquierda corresponde a bosque de menor altitud, con
arboles de fuste alto y recto. En el centro, esta representado un rodal en una ladera con ejemplares
achaparrados. A la derecha, ejemplares en un bosque de transicion (situado entre el bosque a

menor altitud y el limite altitudinal).

3.4 Muestreo dendrocronoldgico
En un bosque de N. pumilio situado en el valle del Rio Toro, se tomaron
mediciones dasondmicas y muestras dendrocronolégicas dentro de un bosque de
aproximadamente 6 hectareas. La metodologia de muestreo utilizada fue la de dos
transectas paralelas entre si, dispuestas en forma perpendicular a la pendiente y a la
direccién de los vientos predominantes en el area de estudio (Figura 3). Se establecié un
punto inicial al azar en el extremo occidental del area de muestreo desde donde se ubico

una transecta de aproximadamente 1750 m de longitud y a una altitud promedio de
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aproximadamente 886 msnm. Paralela a dicha transecta inicial se establecié otra a una

altitud promedio de 738 msnm y con una distancia de 1600 m de largo.

Figura 3: Posicion y direccion de las transectas en el sitio de muestreo. Las flechas de color
amarillo indican la ubicacién de las dos transectas de muestreo en el valle del Rio Toro, provincia
de Santa Cruz. La flecha superior corresponde a la transecta 1 (T1) y la inferior a la transecta 2

(T2).

El disefio de muestreo fue el del método de los cuadrantes centrados en un punto
o0 método de distancia a un punto (Cottam y Curtis, 1956). En las dos transectas se
establecieron puntos de muestreo cada 50 m totalizando 65 puntos de muestreo (34 en la
transecta 1 y 31 en la transecta 2). En cada uno de los puntos de muestreo se dividi6 la
zona que rodea al mismo en cuatro partes iguales o cuadrantes (en direcciones N-S y E-
0O), y en cada cuadrante se tomé cuenta del arbol mas cercano al punto central con una
altura superior a los 1,30 m (Figura 4). Para cada uno de los arboles se recolecto la
siguiente informacion: 1) punto de muestreo y numero de cuadrante, 2) la orientacion y la
distancia al punto de muestreo, 3) la especie y el numero de ejemplar muestreado, 4) el
diametro a la altura del pecho (DAP), 5) la altura total del arbol estimada a través de un

hipsometro, y 6) si el ejemplar muestreado se encontraba vivo o muerto. Ademas se
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tomaron datos describiendo el estado del fuste de los individuos muertos al momento del
muestreo, si se encontraban en pie, partidos o volteados, y la existencia de dafios en la
copa. Por cada individuo muestreado se obtuvieron entre una o dos muestras lehosas
(tarugos) utilizando un barreno de incremento de Pressler. Las muestras fueron tomadas
aproximadamente a 0,40 m del nivel del suelo. En el caso de los arboles muertos se
extrajeron un minimo de dos muestras para garantizar la presencia de corteza o del ultimo
anillo de crecimiento; de no ser posible el empleo de barreno, se tomaron secciones
transversales con la ayuda de un serrucho. En el centro de cada punto de muestro se
ubicé ademas una parcela 1 m? en donde se documenté el nimero de renovales

(individuos con una altura inferior a los 1,30 m) de las principales especies lefiosas.

; /
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|
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/
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Figura 4. Esquema del método de los cuadrantes centrados en un punto de Cottam y Curtis (1956).
El circulo de color negro indica el punto central ubicado en la transecta. Las lineas en forma de
cruz dividen los cuatro cuadrantes y las lineas de color gris desde el punto central al individuo mas

cercano, representan las distancias calculadas.
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3.5 Procesamiento de las muestras

Las muestras obtenidas con barrenos de incrementos se montaron sobre placas
de madera en el laboratorio de dendrocronologia. Las mismas, junto a las secciones
transversales, fueron posteriormente pulidas con lijas de granulometria de densidad
creciente (80 a 600 granos/cm?), obteniéndose superficies lisas y sin imperfecciones hasta
lograr una correcta visualizacion del arreglo anatomico que determina la delimitacion de
los anillos de crecimiento (Stockes y Smiley, 1968). El fechado visual se realizé con ayuda
de una lupa binocular iniciando la datacién de los anillos desde la corteza hacia la médula.
Los anillos anuales de crecimiento fueron correctamente datados al afio de comienzo de
formacion del lefio siguiendo la convencion para el hemisferio sur de Schulman (1956),
para el cual se designa a cada anillo el afio calendario en el cual este comienza a
formarse. Finalmente se procedié a medir el ancho de los anillos de crecimiento. Los
mismos fueron medidos en direccién perpendicular a los tejidos radiales desde la médula
hacia la corteza en una tableta Velmex UniSlide conectada a un contador digital con una
precision de 0,001 mm. Para verificar la calidad del fechado visual se utilizaron anillos
marcadores y el programa COFECHA (Holmes, 1983a), este software permitié controlar la
calidad de las series medidas y establecer relaciones estadisticas entre el espesor de los
anillos indicando los posibles errores en el procedimiento de fechado, la falta de anillos, la
presencia de falsos anillos o paquetes de anillos. Se utilizé la libreria de programas
dendrocronoldgicos Dendrochronology Program Library (DPL), como el programa EDT,
para editar y aplicar posibles correcciones a las mediciones (Holmes, 1983b). En las
muestras en donde la médula estaba ausente se estim6 el numero de anillos faltantes
segun las férmulas y procedimientos descriptos por Duncan (1989). Para la aplicacion de
este método se midié el arco y el ancho del primer anillo incompleto y la medicién

conjunta de los tres anillos siguientes en la muestra. En las muestras donde la médula
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estuvo ausente se calcularon los anillos faltantes en 110 arboles y no se pudieron estimar

en 13 arboles por deformidades en el lefio.

3.6 Analisis de los datos
3.6.1 Caracteristicas estructurales

Para el total de los individuos muestreados de las dos transectas, se cuantifico la
proporcion de arboles vivos y muertos. Asimismo se cuantifico las proporciones del estado
del fuste al momento del muestreo en arboles muertos en pie, partidos y volteados. El
estado de fuste muerto al momento del muestreo fue calificado en categorias y se
cuantificé en proporciones (Mitchell, 2007). También se procedié a calcular los promedios
de las alturas de los arboles vivos, los diametros, las edades, el area basal por hectarea,
la densidad poblacional de renovales y de arboles vivos y muertos. La densidad de los

individuos adultos en cada punto de muestreo se estimé de la siguiente manera:

10000

[(m +D2+D3+ 134)]2
)

Arboles/ha =

donde D1, D2, D3 y D4 son las distancias respectivas desde el punto de muestreo a los
arboles vivos y muertos mayores a 1,30 m de altura.

Para los arboles muertos, y a través de la datacion del ultimo anillo préximo a la
corteza, se determinaron los afos con eventos de mortalidad. Del total de 31 arboles
muertos, no se determinaron las fechas de mortalidad en 5 arboles por la ausencia de
corteza o podredumbre de los anillos cercanos a la misma.

Para una mejor interpretacion de los resultados, se construyeron para cada
transecta graficos de barras verticales de las proporciones de arboles vivos y muertos,
como asi también de las proporciones del estado del fuste muerto al momento del
muestreo (en pie, partidos y volteados). La estructura de una poblacién de arboles puede

inferirse a partir de la distribucién de frecuencias de individuos en clases de edades,
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también llamadas estructuras etarias. Por lo tanto, se construyeron histogramas de clases
de edades de los ejemplares muestreados, como asi también de la distribucion de las
clases de alturas y diamétricas. Asimismo, se elaboraron histogramas de las fechas de
mortalidad, con el objetivo de reconstruir los patrones de mortalidad en el tiempo.

Para el analisis estadistico se utilizé el programa INFOSTAT (Di Rienzo et al.,
2013). Se efectu6 un andlisis de Chi-cuadrado para estimar las diferencias de las
proporciones de arboles vivos y muertos entre transectas. En las categorias cualitativas
del estado del fuste de los arboles muertos en pie, partidos y volteados, las diferencias de
proporciones entre las dos transectas se estimaron con una prueba exacta de Fisher.
Para analizar las diferencias de los valores medios de edades y de alturas de arboles
vivos, diametros y area basal de arboles vivos y muertos de las dos transectas, se utilizé
el test t- de student. El nivel de significancia para todos los analisis estadisticos fue de

0,05.

3.6.2  Dinamica

Utilizando las muestras correctamente fechadas y las mediciones de los anillos de
crecimiento, se determinaron los anos de establecimiento y el incremento radial por afo
de los arboles (vivos y muertos) de ambas transectas, los cuales fueron graficados. Se
procedié a la construccion de curvas de crecimiento radial acumulado, empleando el
programa AGE. Este programa forma parte de la Libreria de Programas para
Dendrocronologia (DPL) (Holmes, 1983b).

Finalmente se construyeron cronologias de disturbios a partir del estudio de las
tasas iniciales de crecimiento y de los cambios abruptos en el crecimiento de los arboles
de ambas transectas (Lorimer y Frelich, 1989; Fraver y White, 2005; Splechtna et al.,
2005; Firm et al., 2009). Una cronologia de disturbios es una escala de registros que
indica la frecuencia y la magnitud de los disturbios en un determinado rodal a partir de los
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cambios en el crecimiento radial de los arboles del dosel, como asi también los individuos
que se establecieron en claros (Lorimer y Frelich, 1989).

La cuantificacion de los aumentos en el crecimiento radial o “liberaciones” en los
individuos se realizé utilizando la técnica propuesta por Nowacki y Abrams (1997) y el
programa JOLTS del DPL (Holmes, 1999). La metodologia utilizada por Nowacki y
Abrams para detectar liberaciones de los individuos remanentes calcula el porcentaje de
cambio en el crecimiento (PCC) ano a ano sobre las series individuales utilizando la
siguiente ecuacion:

pcc =2 My 00
T M1

donde M1, es el promedio de ancho de anillos de los 10 afios previos incluyendo el afio
calculado y M2 es el promedio de los 10 afios siguientes. Se calcularon los porcentajes de
cambio en el crecimiento en cada serie de anillos de los arboles, a excepcién de los
primeros y ultimos diez afios.

Con el fin de reconstruir los eventos pasados de disturbios que producen aperturas
en el dosel, se trabajé con los porcentajes de cambio en el crecimiento radial
(liberaciones) en el ancho de los anillos de N. pumilio. La determinacion del criterio de
liberacion se realizd6 mediante diferentes vias de analisis. En una primera instancia, se
graficaron las series individuales de cada arbol de N. pumilio muestreado (Figura 5). Esto
permitié una exploracién del grado de liberaciones encontradas en los individuos, asi
como también el tiempo durante el cual el periodo de liberacion resultaba sostenido. A
pesar de que el método de la media mévil (Nowacki y Abrams, 1997) tiende a eliminar
cambios en el crecimiento no asociados a disturbios en el dosel, liberaciones sostenidas
por unos pocos afos o “falsas liberaciones “ pueden ocurrir por las tendencias climaticas
a corto plazo (Rubino y McCarthy, 2004). La inspeccion visual de las series de ancho de

anillos confirmaron que liberaciones sostenidas por menos de 4 anos de duracién
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pudieron haber sido el resultado de la variabilidad en el crecimiento del arbol relacionadas
a eventos climaticos extremos y por lo tanto no estuvieron relacionadas con
perturbaciones en el dosel del bosque (Amoroso y Larson, 2010). En este estudio se
consideraron como indicadoras de disturbios a las liberaciones donde el porcentaje de
cambio en el crecimiento super6 el 50 y el 100 % y ademas se mantuvieron al menos por
cuatro afnos consecutivos. Las liberaciones mayores al 50 % se consideraron moderadas
y las superiores al 100 % correspondieron a liberaciones severas (Firm et al., 2009).

En el sotobosque de los bosques puros de N. pumilio, se encuentran bancos de
renovales que aprovechan los recursos que se liberan al producirse una apertura del
dosel debido a disturbios naturales (Skrt et al.,, 1997; Cuevas y Arroyo, 1999). Para
identificar a los arboles que se establecieron en claros, se aplicoé la metodologia utilizada
en otros estudios, basada en la deteccién de altas tasas iniciales de crecimiento (Lorimer
y Frelich, 1989; Splechtna et al., 2005; Nagel et al., 2007; Svoboda et al., 2012). La
aplicacion de este método consiste en agrupar a todos los arboles muestreados en
dominantes y suprimidos a través de su altura y calcular para cada uno el crecimiento
promedio de los ultimos diez afios. El valor del crecimiento promedio correspondiente al
percentil 95 de la serie de los arboles suprimidos (0,96 mm/ano) se toma posteriormente
como umbral para determinar el establecimiento de individuos nuevos en claros a partir de
la comparacion del mismo con la tasa promedio inicial de crecimiento (Lorimer y Frelich,
1989). Para esto se calculd posteriormente el crecimiento inicial promedio desde el afio 6
al 15 (10 afios) y se lo compard con el umbral anteriormente obtenido (Fraver y White,
2005). Los arboles que superaron la tasa de crecimiento inicial promedio de 0,96 mm/afio
fueron considerados como establecidos en claros. A estos se les determiné la fecha de
establecimiento y fueron agrupados cronolégicamente por década (Lorimer y Frelich,

1989; Fraver y White, 2005).
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Figura 5. Serie de ancho de anillo (mm) para un individuo de N. pumilio en el valle del Rio Toro.
Las flechas indican a) origen en claros como resultado de las altas tasas de crecimiento inicial y b)
liberaciones mayores al 50 y al 100 % resultado de los cambios abruptos en el crecimiento luego

de la ocurrencia de un evento de disturbio en el dosel.

Finalmente, y para construir la cronologia de disturbios de ambas transectas, se
determind para cada década el numero total de arboles que presentaron liberaciones
moderadas (50 %) y severas (100 %) y aquellos originados en claros. Seguido, se
determind el porcentaje de estos eventos con respecto al total de arboles establecidos en
el tiempo (Lorimer y Frelich, 1989). Se graficaron los porcentajes de arboles que
mostraron liberaciones (50 y 100 % respectivamente) y origen en claros en un grafico de
barras verticales superpuestas agrupados por décadas, configurando de esta forma la

cronologia de disturbios (Lorimer y Frelich, 1989; Splechtna et al., 2005; Svoboda et al.,

2012).
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4. Resultados
4.1 Caracteristicas estructurales
La proporcion de individuos vivos y muertos fueron aparentemente similares para
las transectas estudiadas. Mientras que la transecta 1 presentd una proporcién de 0,87
arboles vivos y 0,13 de arboles muertos, en la transecta 2, esta proporcién varié entre
0,90 y 0,10 arboles vivos y muertos, respectivamente (Figura 6). Sin embargo, ambas

transectas no presentaron diferencias significativas (X? = 0,58; g.l. = 1.; p-valor = 0,89).
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Figura 6. Proporcion de arboles de N. pumilio vivos (color gris) y muertos (color negro) en dos

transectas ubicadas en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

Las proporciones del estado del fuste muerto al momento del muestreo fue
diferente en las transectas estudiadas (Figura 7). En la transecta 1, la proporcion de
arboles muertos en pie, fue de 0,89 y el 0,11 correspondié a arboles muertos partidos,
cabe destacar que en esta transecta no se encontraron arboles muertos volteados (Figura
7). En la transecta 2, por su parte, el 0,54 correspondié a arboles muertos en pie, mientras

que, el 0,31 a muertos partidos y sélo el 0,15 a muertos volteados (Figura 7).
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Sorprendentemente, las diferencias entre transectas no fueron significativas (p-valor

Fisher = 0,09).
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Figura 7. Proporcion del estado del fuste muerto al momento del muestreo en dos transectas en el
valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz. Las barras de color gris claro, gris oscuro y negras
representan a los individuos muertos en pie, muertos partidos y muertos volteados,

respectivamente.

El intervalo promedio entre eventos de mortalidad fue de 4,5 y 8,2 afios en la
transecta 1 y 2, respectivamente. En la transecta 1 la frecuencia de los eventos de
mortalidad varié desde un afio hasta 11 afios, mientras que la transecta 2 registré una
frecuencia minima de un afo y una maxima de 15 afos (Figura 8). En la transecta 1 se
observaron fechas de mortalidad durante el periodo 1955-2011. Mientras que se registré
la muerte de dos individuos en los afios 1989, 1990, 2004, 2008 y 2011, solo se registro la
muerte de un solo individuo para el resto de las fechas (Figura 8). En la transecta 2, se
observaron eventos de mortalidad de solamente un individuo durante el periodo 1942-

2008, sin registrarse la muerte de dos o mas arboles en un mismo afo (Figura 8). Las
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fechas de los eventos de mortalidad en ambas transectas sélo coincidieron para el afo

2008.
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Figura 8. Distribucién de individuos muertos por fecha de mortalidad en dos transectas ubicadas en

el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

El promedio de la altura para ambas transectas resulté de 6,7 m. En la transecta 2
los arboles alcanzaron alturas promedios de 8,2 m, mientras que en la transecta 1 sélo
lograron 5,3 m, siendo estas diferencias significativas (t-valor = 7,62; p < 0,012) (Figura 9).
En la transecta 1, los arboles vivos alcanzaron la clase de altura de 14 m, la maxima
frecuencia se observé en la clase de altura 6 y la minima correspondié a la clase de 14 m
(Figura 9). Para la transecta 2, la frecuencia de clases de alturas fue hasta los 16 m de
altura. La maxima frecuencia se observo en la clase de altura 10 y la minima correspondié

a la clase de 16 m (Figura 9).
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Figura 9. Distribucidon de clases de alturas para los arboles vivos (gris) en dos transectas ubicadas
en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz. Las clases de alturas indican el limite superior del

intervalo (clase 2 < 2 m, clase 4 = 2,01 - 4 m, etc.).

La marcada tendencia de mayor altura promedio en la transecta 2, también se
observo en los diametros promedio. Mientras que la transecta 2 obtuvo un valor de 24,8
cm, la transecta 1 alcanzé un diametro promedio de 16 cm resultando estos valores
significativamente diferentes (t-valor = 5,47; p < 0,001). El diametro promedio para las dos
transectas en conjunto, por su parte, resulté de 20,4 cm. La frecuencia de clases
diamétricas en ambas transectas presentd distribuciones diferentes (Figura 10). En la
transecta 1, la mayor frecuencia para los arboles vivos correspondié a la clase diamétrica
de 10 cm y la de menor frecuencia fue la clase diamétrica de 70 cm. En esta misma
transecta, la maxima frecuencia de arboles muertos se observd en la clase diamétrica de
20 cm (Figura 10). En la transecta 2, los arboles vivos con mayor frecuencia
correspondieron a la clase diamétrica de 30 cm, mientras que la de menor frecuencia fue

la clase diamétrica de 80 cm, siendo este valor el maximo alcanzado en esta transecta. La
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maxima frecuencia de arboles muertos se observd en la clase diamétrica de 30 cm

(Figura 10).
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Figura 10. Distribucién por clases diamétricas de los arboles vivos (gris) y muertos (negro) en dos
transectas ubicadas en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz. Las clases diamétricas

indican el limite superior del intervalo (clase 10 < 10 cm, clase 20 = 10,01 - 20 cm, etc.).

La edad promedio del bosque fue de 137 afios, alcanzando la misma un valor de
128 afos para la transecta 1 y un valor de 145 afos para la transecta 2; resultando
significativamente diferentes entre si (t-valor = 2,14; p = 0,03). Las distribuciones etarias
de ambas transectas, por su parte, presentaron un amplio rango de edades (Figura 11).
En la transecta 1, la edad maxima alcanzada por los arboles vivos fue de 390 afos y la
mayor frecuencia de arboles vivos correspondié a la clase de edad de 125 afios. En
cambio, la distribucion de clases de edades para los arboles muertos abarcé desde 75
hasta 310 afios. (Figura 11). Para la transecta 2, la edad maxima alcanzada por los

arboles vivos fue de 281 anos. En esta transecta la maxima frecuencia de arboles vivos

23



se encontré en las clases de edades 145 y 155 afos. En tanto que la distribucién de

clases de edades para los arboles muertos fue desde 65 hasta 165 afos (Figura 11).
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Figura 11. Distribucién de clases etarias para los arboles vivos (gris) y muertos (negro) de las dos
transectas ubicadas en un bosque de N. pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.
Las clases de edad indican el limite superior del intervalo (clase 30 = 26 - 30 afios, clase 35 = 31 -

35 afios, etc.).

La principal caracteristica poblacional de un bosque es la densidad que se definié
como el numero de individuos por unidad de superficie. La densidad promedio de arboles

adultos y de renovales alcanzé valores mayores en la transecta 1, situada a mayor altitud
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(Tabla 1). Sin embargo, se observaron marcadas diferencias de densidad dentro de cada

transecta (Tabla 1).

Tabla 1. Numero de individuos adultos y renovales por hectarea (arboles vivos y muertos) en dos

transectas ubicadas en un bosque de N. pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

Promedio Desvio estandar Maximo Minimo

arboles 6455 8063 35266 878
Transecta 1
renovales 11765 31668 140000 0
arboles 4580 12854 56689 404
Transecta 2
renovales 343 11222 70000 0
Promedio arboles 5517
renovales 7601

El area basal por hectarea (arboles vivos y muertos) en el bosque estudiado fue en
promedio de 80,5 m%ha. La transecta 2 presentd un valor de area basal promedio
significativamente mayor al de la transecta 1, 85,9 y 75, 1 m?%/ha, respectivamente (t-valor

= 7,45; p < 0,0001).

4.2 Dinamica
Las fechas de establecimiento de individuos en el tiempo presentaron algunas
diferencias entre transectas (Figura 12). En ambas transectas se observé un aumento
relativo del establecimiento de individuos a partir de la década de 1750, alcanzando
valores maximos en 1850 y 1860 en la transecta 1 y 2, respectivamente. Posterior a estas

décadas, el establecimiento de individuos disminuyé en forma abrupta hasta la década de

25



1930 cuando no se registré establecimiento de individuos. El establecimiento comenzé
nuevamente en la década de 1940 hasta finales de 1980 (Figura 12). En la transecta 1, el
rango de distribucion de establecimiento comenzé en 1600 y en la transecta 2 en 1710,

abarcando hasta la década de 1980 en ambas transectas (Figura 12).
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Figura 12. Fechas de establecimientos de arboles (vivos y muertos) de dos transectas ubicadas en

un bosque de N. pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

El promedio del crecimiento radial de las dos transectas fue de 0,65 mm/afio,
mientras que en la transecta 1 alcanzé un promedio de 0,62 mm/afo y en la transecta 2
fue de 0,69 mm/afno. El crecimiento radial en ambas transectas desde el afio 1755 hasta
1850 se caracterizé por una alta variabilidad marcada por fuertes cambios de amplitud
(Figura 13). En la transecta 1 el crecimiento radial registré valores estables durante el
periodo 1850-1885. Posteriormente el crecimiento presenté una tendencia negativa con
respecto a la media hasta 1930, luego mantuvo una media horizontal con pendiente igual

a cero hasta la década de 1980, y mostrando nuevamente una marcada tendencia
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negativa desde 1980 hasta 2011 (Figura 13). En la transecta 2, por su parte, se observo
una tendencia positiva del incremento radial durante el periodo 1850-1885. Durante el
intervalo 1885-1985 (100 afos) se registrd una tendencia negativa en el crecimiento,
alcanzando en el afio 1985 un valor maximo y una leve tendencia negativa hasta el afio

2011 (Figura 13).
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Figura 13. Incremento radial promedio anual en arboles de N. pumilio en dos transectas ubicadas

en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

El crecimiento radial acumulado durante la edad biolégica de los individuos adultos
presentd diferencias notables (Figura 14). En la transecta 1, el crecimiento radial
acumulado promedio a los 300 afios alcanzé 160 mm. Las diferencias de crecimiento
radial acumulado entre individuos variaron desde 10 hasta 100 mm en un periodo de 100
afos. Estas diferencias aumentaron con la edad, asi por ejemplo a los 150 afos,
existieron arboles con un crecimiento radial acumulado de 180 mm mientras que otros
solo alcanzaron 25 mm (Figura 14). En la transecta 2, el crecimiento radial acumulado

también presentdé marcadas diferencias entre individuos con respecto a la edad siendo el
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crecimiento acumulado promedio a los 300 afios de edad en esta transecta de 200 mm.
Las diferencias de crecimiento radial acumulado entre individuos a los 100 afos variaron
desde 20 hasta 180 mm. Mientras que esta variacion es mas evidente a medida que los
arboles aumentan en edad, a los 150 afios, se encontraron arboles con un crecimiento

radial acumulado de 220 mm mientras que otros solo alcanzaron 40 mm (Figura 14).
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Figura 14. Crecimiento radial acumulado por arbol en dos transectas ubicadas en un bosque de N.
pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz. Las lineas delgadas de color gris
corresponden a valores individuales de cada arbol y la linea gruesa oscura al crecimiento radial

promedio.

Los porcentajes de arboles que presentaron aumentos en el crecimiento (o
liberaciones) mayores al 50 y al 100 % fueron similares en ambas transectas (Tabla 2).
También se observaron valores similares en la duracion promedio y maxima de los

cambios en el crecimiento (o liberaciones) mayores al 50 y 100 % en las dos transectas
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(Tabla 2). Por su parte, ambas transectas presentaron diferentes eventos de disturbios en
el dosel en los ultimos 250 afos (Figura 15). En la transecta 1, el 79 % del total de los
arboles muestreados presentaron cambios abruptos positivos en el crecimiento
(liberaciones) con porcentajes mayores al 50 y 100. En esta transecta, se registraron
liberaciones mayores al 50 % durante el periodo 1740-1990 sin observarse liberaciones
en las décadas 1750-1760, 1780 y 1800-1810 (Figura 15). El maximo porcentaje de
arboles que registraron liberaciones mayores al 50 y 100 % se observé en la década de
1740. Cabe destacar que en las décadas 1750-1820 y 1910 no se registraron liberaciones
mayores al 100 % (Figura 15). En la transecta 2, por su parte, el 76,3 % del total de los
arboles muestreados presentaron cambios abruptos positivos en el crecimiento. En esta
transecta, se registraron liberaciones mayores al 50 % durante el periodo 1770-1990 con
la excepcion de las décadas 1790 y 1810 (Figura 15). El maximo porcentaje de arboles
que registraron este tipo de liberaciones, se observo en la década de 1820. En tanto, las
liberaciones superiores al 100% se registraron en el periodo 1820-1990. Durante las
décadas 1920, 1940 y 1990 no se observaron liberaciones mayores al 100 % (Figura 15).
El establecimiento de individuos en claros presentd marcadas diferencias en la
distribucién por transecta, segun las décadas y el porcentaje de arboles que indicaron
altas tasas de crecimiento inicial (Figura 15). En la transecta 1, el 9,2 % del total de los
arboles muestreados se establecieron en claros, observandose sélo dos marcados
periodos de establecimientos entre las décadas 1830-1840 y 1960-1970. EI maximo
porcentaje de arboles que registraron origen en claros correspondi6 a la década 1840 vy el
minimo a la década 1960 (Figura 15). Por su lado, en la transecta 2, el establecimiento en
claros representé al 13,6 % del total de los arboles muestreados. Las fechas de
establecimiento de estos individuos tuvieron lugar durante el periodo 1780-1980, aunque

no se registro establecimiento de este tipo en las décadas de los intervalos 1790-1840,
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1900 y 1920-1940. EI maximo porcentaje de origen en claro correspondié a la década

1780 y el minimo a las décadas de 1960 y 1970 (Figura 15).

Tabla 2. Proporcién y duraciones promedio y maxima de cambios en el crecimiento de los arboles
que han presentado liberaciones mayores al 50 y 100% en dos transectas en un bosque de N.

pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz.

Liberaciones > 50 % Liberaciones > 100 %
i Promedio Maxima ] Promedio Maxima
% Arboles _ _ % Arboles _ _
(afos) (afos) (afos)  (afos)
Transecta 1 74 6,4 22 26 6,1 13
Transecta 2 76 6,7 18 24 57 13

El analisis conjunto de los cambios abruptos en el crecimiento y las tasas iniciales
de crecimiento de los arboles del dosel resulté en diferentes cronologias de disturbios
para las dos transectas estudiadas. Cabe destacar, que en ambas transectas no se
registraron disturbios en los arboles con capacidad para capturar esta informacion en las
décadas de 1750, 1760 y 1810 (Figura 15). En la cronologia de disturbios de la transecta
1 se encontraron patrones similares donde los disturbios afectaron uniformemente a los
arboles en los periodos de 1890-1920 y 1970-1990. Para el resto de las décadas, el
porcentaje de arboles con presencia de disturbios presenté una marcada variabilidad. El
mayor porcentaje de arboles que indico presencia de disturbios en el dosel se observo en
las décadas de 1740 y 1930, mientras que los valores mas bajos correspondieron a las
décadas de 1860 y 1940. Se observo la ausencia de disturbios durante el periodo 1750-
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1810 por el escaso numero de arboles muestreados con informacién para dichas décadas
(Figura 15). En la cronologia de disturbios de la transecta 2, por su parte, se observé un
claro patrén de alta frecuencia de disturbios para el periodo 1820-1850 en donde fue
afectado un porcentaje similar de arboles en cada una de las décadas. La década de
1780 y el periodo 1820-1850 indicaron los mayores porcentajes de arboles con disturbios,
mientras que los valores minimos ocurrieron en las décadas de 1890, 1920 y 1940. A
diferencia de la transecta 1, en esta cronologia el periodo 1740-1760 y las décadas 1790
y 1810 se caracterizaron por la ausencia de disturbios debido al bajo numero de muestras

que cubren estas décadas (Figura 15).
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Figura 15. Cronologias de disturbios basadas en el crecimiento radial de los arboles del dosel
superior de un bosque de N. pumilio. Las barras de color gris y color negro representan el
porcentaje de arboles que presentaron cambios abruptos en el crecimiento (liberaciones) mayores
al 50 % y al 100 %, respectivamente, mientras que las barras de color blanco representan el
porcentaje de arboles que presentaron altas tasas de crecimiento inicial (establecimiento en

claros). La linea continua representa el total de arboles presentes en cada década.
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5. Discusién

En este trabajo encontramos diferencias en la estructura forestal, en un gradiente
altitudinal de tan s6lo 148 metros, de un bosque de Nothofagus pumilio situado en el valle
del Rio Toro, provincia de Santa Cruz. Por lo tanto, estas diferencias nos conllevan a
aceptar la hipétesis propuesta en el presente estudio. Asimismo, esta variabilidad se
observé en un muestreo realizado en dos transectas, en donde la transecta a menor
altitud (738 msnm) presentd un bosque en el cual los individuos alcanzaron alturas,
diametros y edades superiores a los de la transecta a mayor altitud (886 msnm).
Analizando la mortalidad de arboles por clase diamétrica, se encontré que las clases de
menor tamafo fueron las mas afectadas. A mayor altitud se encontré que la altura del
bosque es mas uniforme y presenté una mayor frecuencia de arboles muertos en las
menores clases diamétricas. Esta observacién de alguna manera se asemejaria a las
caracteristicas de un rodal de altura regular, los cuales por lo general son mas propensos
a tener una mayor mortandad (Everham y Brokaw, 1996). Consecuentemente, la
frecuencia de las clases diamétricas a mayor altitud presentd una distribucién en forma de
J invertida, caracteristica de un rodal irregular que tedéricamente estaria indicando un
equilibrio entre las diferentes etapas del desarrollo de un bosque (Donoso y Lara, 1999).
En el bosque a menor altitud, por su lado, la distribucion de frecuencias diamétricas se
asemeja mas a la de un rodal regular puro, con una marcada asimetria a la izquierda.
Esta caracteristica de distribucién unimodal podria estar asociada al establecimiento de
claros, los cuales darian origen a una nueva regeneracién en el estrato inferior del bosque
(Figura 10).

A mayores altitudes se encontré una mayor densidad de arboles. Sin embargo, el
hecho que un rodal presente mayor niumero de individuos no siempre garantiza que tenga
una mayor capacidad productiva. Este fue el caso del bosque situado a mayor altitud, el

cual presentdé mayor numero de individuos adultos y renovales, sin embargo el area basal
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por hectarea fue menor a lo observado que en el bosque a altitudes inferiores (Tabla 1).
Similares caracteristicas se observaron en un bosque de N. pumilio en Tierra del Fuego,
donde con el aumento de la altitud se incrementaban las densidades y disminuia el area
basal de los individuos de esta especie (Barrera et al., 2000). Sin duda estas
caracteristicas, podrian estar directamente relacionadas al nimero de ejemplares adultos
que alcanzaron grandes portes diamétricas, directamente relacionadas a la edad de los
arboles (Boninsegna et al., 1989).

Existen numerosos factores que inducen a los procesos de mortalidad en un rodal,
uno de ellos puede ser la edad avanzada de los arboles (Manion y Lachance, 1992). En el
caso particular, del rodal situado a menor altitud, la mortalidad de los arboles se registré a
edades inferiores a 170 afos, en cambio en el bosque de mayor altitud, algunos
ejemplares murieron a edades mas longevas (Figura 11). En ambos tipos de bosque, la
forma de distribucion de las clases de edad de los arboles muertos indicaria que la causa
de mortalidad es independiente a la longevidad. Esta caracteristica observada, sefialaria
que el bosque fue afectado por frecuentes disturbios, tanto en intensidad como en el
tiempo, provocando la mortalidad de arboles a diferentes edades. Dentro del area de
estudio, se encontré una amplia variabilidad en las estructuras de los bosques disturbados
por vientos en donde no se registré un patrén comun asociado directamente a las ondas
de mortalidad por vientos (Ruiz, 2013). Estas diferencias estructurales del bosque podrian
también estar asociadas a una variedad de factores, entre los cuales pueden destacarse
la altitud, las pendientes pronunciadas y la exposicién a los vientos (Veblen, 1979;
Rebertus et al., 1997; Peri et al., 2002). Asimismo, existen otros factores predisponentes
que podrian incidir en la estructura de un bosque, como la historia de disturbios, las
propiedades del suelo y la presencia de patégenos (Conway, 1959; Prior, 1959; Everham

y Brokaw, 1996). También es importante destacar que en bosques contiguos las
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diferencias observadas en sus estructuras pueden estar meramente marcadas por la
frecuencia y los tipos de disturbios (Casteller et al., 2009; Amoroso y Larson, 2010).

Los procesos y la intensidad de los disturbios en cierta manera, a su vez, son los
que inciden directamente sobre la forma y la frecuencia de la mortandad. En este estudio
se consideraron tres categorias cualitativas, arboles muertos en pie, partidos y volteados,
representando las mismas el estado del fuste muerto al momento del muestreo en estos
bosques y que a su vez pueden facilitar la identificacion del tipo de disturbio que conllevo
a la muerte de dichos individuos. A mayor altitud se observé una mayor proporcion de
arboles muertos en pie, en cambio a menor altitud, donde los arboles alcanzaron un dosel
mas alto, se registré una mayor proporciéon de arboles partidos y volteados. Las rafagas
de vientos actuan produciendo quebraduras en el fuste de los arboles y la fuerza de
arrastre que producen las copas aumentaria con la altura de los arboles (Rebertus et al.,
1997; Mitchell, 2013). En el area de estudio, los arboles muertos partidos y volteados
fueron asociados a eventos de tormentas de viento y avalanchas de nieve (Amoroso et
al., 2013; Ruiz, 2013; Amoroso et al.,, 2014). Mientras que los arboles muertos en pie,
generalmente estan relacionados a otros factores como las variaciones climaticas
extremas o los disturbios que tienen efectos sobre la copa y las ramas de los arboles. Por
otro lado, los arboles de mayor tamafio no son los que necesariamente tienen mayor
mortandad. Sin embargo, cuando se analiza a nivel de rodal, también las clases de menor
altura podrian estar afectadas por las de mayor tamarfo, ya que estas caen y rompen a
menudo a los arboles pequenos (Mitchell, 2013). En forma similar en bosques con un
dosel cerrado los arboles también podrian ser mas susceptibles a ser volcados por los
vientos (Foster, 1988; Nagel y Diaci, 2006).

Mas alla de las causas y los tipos de mortalidad, es importante conocer
certeramente la frecuencia con la que ocurre este tipo de eventos dentro un bosque. Asi
por ejemplo, los eventos de mortalidad presentes en el bosque a mayor altitud ocurrieron
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en promedio (4,5 anos) casi el doble mas frecuente que los registrados a menor altitud
(8,2 anos, Figura 8). En el area de estudio, Ruiz (2013) encontré que el periodo de retorno
de los eventos de mortalidad por vientos fue cada 6,5 (813 msnm) y 10,7 afos (916
msnm). Asimismo, y a pocos kilébmetros en el valle del Rio de las Vueltas, este mismo
autor determiné un promedio de tiempo de ocurrencia de mortalidad de 4 (640 msnm) y 7
afos (693 msnm), asemejandose estos valores a los obtenidos en nuestro estudio (Ruiz,
2013). Por otra parte, en sitios cercanos al area de estudio como en la Loma de las
Pizarras, estudios dendrocronolégicos establecieron que el periodo de retorno de
avalanchas fue de 19,6 afos, mientras que en el Lago del Desierto fue de 18,8 afos
(Casteller et al., 2009; Casteller et al., 2011). En nuestro estudio, la ocurrencia de eventos
de mortalidad podria estar mas asociada a los vientos fuertes que a las avalanchas de
nieve. Cabe aclarar que las avalanchas son eventos de menor frecuencia pero de mayor
intensidad pudiendo los mismos haberse superpuestos con eventos por vientos, o
viceversa.

La dinamica de bosques se centra en el estudio de los cambios sucesionales y de
establecimientos que ocurren en un determinado rodal (Veblen et al., 2004). En este
estudio se observaron periodos con diferentes pulsos de establecimiento (Figura 12).
Asimismo, se observaron diferencias en las tasas de incremento radial promedio y
acumulado a diferentes altitudes del bosque de N. pumilio (Figura 13 y 14). Estas
diferencias pueden ser atribuidas a la calidad del sitio (topografia y suelos), la historia de
disturbios y las propiedades del rodal (Prior, 1959; Webb, 1999; Barrera et al., 2000;
Peterson, 2000; Srur et al., 2008). A su vez, estas variaciones podrian estar asociadas a
periodos favorables para el crecimiento de N. pumilio, como por ejemplo el mayor
establecimiento de arboles durante 1850-1900 coincidente con el periodo favorable de
crecimiento observado en la cronologia de N. pumilio en las cercanias de la localidad de

El Chaltén (Srur et al., 2008). Si bien desde el afio 1755 al 1825, en ambos rodales se
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observaron incrementos radiales altos, estos valores para este intervalo fueron el
resultado promedio de un bajo numero de ejemplares (< 10, Figura 13). En ambos
bosques los incrementos radiales promedio mostraron coincidencias durante 1840, 1880 y
1930, donde las tasas fueron las mas bajas en comparacion al promedio general. Estas
bajas tasas de incremento radial estan relacionadas a los bajos indices de crecimiento
encontrados en N. pumilio creciendo en sitios cercanos a la region, probablemente a
consecuencia de las altas temperaturas registradas durante los mismos periodos (Villalba
et al., 2003; Srur et al., 2008).

A través de la medicion del ancho de los anillos se puede determinar cambios
abruptos del crecimiento de los arboles ocurridos en el pasado (Kitzberger et al., 2000).
En este estudio, el porcentaje de cambio en el crecimiento mayor al 50 % observado
podria relacionarse a las caidas individuales de arboles en el rodal. Este tipo de
mortalidad libera recursos (agua, nutrientes, suelo) y provocaria aumentos leves en las
tasas de crecimiento en los individuos vecinos. Veblen (1989), estudiando la dinamica de
claros en bosques de Nothofagus generada por la caida de arboles individuales, observé
que los arboles vivos que permanecen en pie después de las mismas compiten por los
recursos para establecerse en el dosel. Porcentajes de cambio en el crecimiento mayores
al 100 %, por el contrario, representan liberaciones de mayor magnitud que podrian
relacionarse a los eventos de mortalidad de varios arboles provocados por vientos o
avalanchas, ya que estos eventos por lo general favorecen una mayor liberacion de
recursos y la regeneracién de nuevos rodales en el bosque. El criterio mas comun para
identificar disturbios de gran magnitud en el dosel es utilizar porcentajes de mas del 100
% en el cambio de crecimiento radial de los arboles y ventanas temporales de 10 afios
(anteriores y posteriores al evento), que generalmente se asocian a la pérdida total del
dosel superior del bosque como consecuencia de disturbios de gran magnitud y escala
(Fraver y White, 2005). Asimismo, para que estos porcentajes de cambio en el
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crecimiento puedan atribuirse a un disturbio, y no al resultado de la variabilidad climatica,
las mismas deben sostenerse durante al menos 4 anos (Lorimer y Frelich, 1989; Payette
et al., 1990). Particularmente estos efectos en el bosque podrian atribuirse a la ocurrencia
de avalachas de nieve o a las ondas de mortalidad provocadas por vientos (waves) que
se observaron anteriormente en la zona de estudio (Casteller, 2009; Ruiz, 2013). A su
vez, en el presente estudio se observé que en varias décadas existieron coincidencias de
establecimientos en claros y liberaciones mayores al 100% (Figura 15), dando indicios de
la ocurrencia de estos tipos de disturbios de mayor intensidad y magnitud. Sin embargo,
para confirmar con exactitud a qué tipo de disturbio estuvieron asociados estos cambios
abruptos del crecimiento deberian realizarse estudios especificos de mayor profundidad.
Las cronologias de disturbios indicaron claramente que gran parte de los arboles
se vieron afectados por disturbios en el dosel del bosque indicando una considerable
variacion espacial y temporal de los mismos a lo largo del area de estudio (Figura 15).
Diferentes interpretaciones podrian proponerse para explicar los pulsos de disturbios
observados en el bosque a diferentes altitudes. Por ejemplo, multiples disturbios de
severidad media y alta podrian haber eliminado el dosel superior del bosque en varias
oportunidades como resultado de tormentas de vientos. En el valle del Rio Toro, se han
documentado parches de mortalidad por ondas de viento que resultarian del continuo
avance en el tiempo por repetidos eventos de tormentas de viento (Ruiz, 2013; Amoroso
et al., 2014). En el bosque situado a mayor altitud, existieron liberaciones mayores del 100
% y establecimiento en claros los cuales pudieron a llegar a tener origen en disturbios que
eliminaron gran parte del dosel superior del bosque (1820-1850), siendo este proceso
menos marcado en el periodo 1960-1980. Este patrén sugiere que el primer periodo
podria ser el resultado de una perturbacion que elimind el dosel casi por completo,
proporcionando el acceso a recursos para el crecimiento a muchos arboles jévenes como
también posibilitando el establecimiento de nuevos individuos. El segundo periodo, por
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otra parte, probablemente sea el resultado de un disturbio que eliminé la capa del dosel
remanente, provocando la liberacion de arboles suprimidos que se establecieron durante
el primer evento. Por otra parte, y a menor altitud, se estimé que un amplio porcentaje de
los arboles pudieron establecerse en claros durante varias décadas pasadas (Figura 15),
sugiriendo que el origen del establecimiento ocurri6 después de varios disturbios
sucesivos. La presencia de varios pulsos de liberaciones en el crecimiento en los arboles
podria atribuirse al resultado de eventos unicos o multiples de disturbios en el dosel tales
como tormentas de viento de diferente intensidad. El hecho que la duracién de los pulsos
de liberacion a menores altitudes se extendiera de dos a seis décadas, y ademas
mostraran fluctuaciones en el porcentaje de arboles afectados, hace la interpretacion de
estos resultados menos precisa. Sobre la frecuencia de las principales liberaciones en
ambas cronologias, es probable que los pulsos ocurridos en 1840 y 1960-1970 fueran
iniciados por un disturbio de menor extensién pero alta intensidad dando origen a claros
en diferentes altitudes como son las bandas de mortalidad por viento. La sincronia del
establecimiento en claros y de las liberaciones en el crecimiento radial durante varias
décadas podria haber sido iniciada por el mismo disturbio en la década de 1830 y 1960 a
mayor altitud, de la misma manera que en 1840 y 1960 pero a menor altitud. Cabe
destacar también la ocurrencia de liberaciones y establecimiento en claros durante seis
décadas consecutivas en el bosque a menor altitud (1830-1890). Estos resultados ponen
de relieve la dificultad de identificar con precisién el momento en que sucedié el disturbio,
sobre todo cuando los arboles se establecen en condiciones de claros durante periodos
prolongados posteriores a disturbios de alta severidad (Svoboda et al., 2012).

Aunque las diferentes respuestas del dosel en nuestra éarea de estudio
(liberaciones y establecimientos) pueden ser asociadas a tormentas de viento o a las
avalanchas de nieve, o las interacciones de ambos disturbios, los patrones observados a

diferentes altitudes también podrian deberse a la lenta recuperacion del bosque tras un
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disturbio de sustitucion del dosel superior, sobre todo si el bosque luego del disturbio
presenta un amplio rango de edades que podria ser el resultado de una combinacion
entre renovales recién establecidos, regeneracion avanzada y arboles adultos (Svoboda
et al., 2012). El crecimiento y desarrollo de los renovales de N. pumilio en estos bosques
es variable y podria demorar desde 70 hasta 100 afios para que los mismos alcancen la
altura del dosel superior (Schmidt y Urzua, 1982; Rusch, 1987; Uriarte y Grosse, 1991;
Rusch, 1992; Rechene, 1996; Daniels et al., 2007; Mundo et al., 2007). Ademas, donde el
clima de montafia es riguroso, el dafo en los renovales provocados por las fuertes
nevadas podria retrasar aun mas el tiempo para alcanzar al dosel superior (Svoboda et
al., 2010). La transecta situada a mayor altitud, presenté en promedio un dosel mas denso
y heterogéneo, con menores tasas de crecimiento (Figura 13). Estas caracteristicas
sugieren que rodales después de un disturbio pueden tener una recuperacién lenta
(Svoboda et al., 2010). Por el contrario, la transecta a menor altitud, indicé un dosel mas
homogéneo con mayores tasas de crecimiento y menor densidad, pudiendo resultar esto
de una abundante regeneracion luego de los disturbios. Ademas, las diferencias
observadas en la recuperacion del bosque en ambas altitudes podria estar altamente
influenciadas por las estructuras previas a los nuevos establecimientos que constituyen
legados de los disturbios que ocurrieron en los ultimos 350 afios (Oliver y Larson, 1996).
Son numerosos los estudios que documentan que las estructuras forestales causadas por
diversos eventos de disturbios pasados influyen en las respuestas y en la recuperaciéon de
los disturbios posteriores (Veblen et al., 1994; Everham y Brokaw, 1996; Foster et al.,
1998; Kulakowski y Veblen, 2002). Es por esto que conocer la frecuencia y el tipo de
disturbios naturales que inciden en los bosques de N. pumilio de esta region es
sumamente importante ya que podria ayudar a predecir los efectos que el clima en el
corto y largo plazo pueda tener sobre la estructura y la dinamica de los mismos (Villalba,
2011). Cabe destacar ademas que los eventos de disturbio que ocurren en los bosques
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pueden afectar a la sociedad y a las economias regionales de forma directa o indirecta al
ocasionar pérdidas de bienes materiales y servicios ambientales. La cronologia de
disturbios puede entonces convertirse en una herramienta fundamental que nos permita
conocer el funcionamiento de los bosques y proponer la gestion, politicas de manejo y
conservacion a largo plazo en los bosques del valle del Rio Toro en la Patagonia

Argentina.

6. Conclusiones

A través de las variables dasométricas obtenidas en transectas de muestreo
situadas a diferentes altitudes se conocié la variabilidad estructural existente en un
bosque de N. pumilio en el valle del Rio Toro, provincia de Santa Cruz, Argentina. A su
vez, los anillos de crecimiento de N. pumilio brindaron la informacién necesaria para
construir histogramas de fechas de establecimiento y de mortalidad de los arboles con el
objetivo de conocer la historia pasada del rodal. Ademas, el analisis del ancho de los
anillos de crecimiento permitié estudiar el incremento radial promedio segun los anos
calendarios y el incremento radial acumulado por afio biolégico, este procedimiento por
otro lado fue fundamental para conocer los cambios positivos abruptos en el crecimiento
radial (liberaciones) y las tasas de crecimiento inicial de los arboles, con el fin de
identificar eventos de disturbios en el dosel.

Este estudio aporta las primeras cronologias de disturbios para bosques de N.
pumilio en base a los cambios en las tasas de crecimiento de los arboles del dosel para
los ultimos 270 afos. Estas cronologias de disturbios indican, a su vez, que existio
variabilidad en la ocurrencia y en el tiempo de duracién los disturbios a diferente altitud.
Ademas esta técnica permitid detectar los arboles que probablemente se originaron en
claros posteriormente a la ocurrencia de un disturbio en el bosque. Los estudios que se
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han realizado en los bosques patagénicos, por lo general, tienen en cuenta un solo tipo de
disturbio como por ejemplo los incendios, avalanchas, volteos por viento y en una escala
relativamente pequena y las consecuencias del disturbio a una escala de rodal. En este
trabajo se estudié la estructura y la dindamica resultante de por lo menos dos disturbios
como los volteos de arboles por ondas de viento y avalanchas de nieve, en un extenso
bosque de N. pumilio. Si bien los resultados obtenidos representaron las condiciones en
las que se encontrd creciendo esta especie en el valle del Rio Toro, los mismos podrian
complementarse con futuros trabajos de datacién precisa y anual de eventos de
disturbios. La identificacion de estos eventos podria realizarse mediante la metodologia
adecuada, de manera de poder esclarecer que tipo de disturbio ocurrié en los diferentes
momentos de la historia de estos rodales. Asimismo, los resultados obtenidos en este
estudio podrian ser cuidadosamente interpolados para los bosques de N. pumilio en

regiones montanosas de la provincia de Santa Cruz, Patagonia Argentina.
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