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RESUMEN

Los bosques andino-patagonicos albergan una de las coniferas endémicas de América
del Sur: Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser. et Bizzarri (Cupressaceae). La
ocurrencia de eventos episodicos de mortalidad a lo largo del gradiente de distribucion
de esta especie, hace necesarios estudios que permitan conocer mas sobre las
respuestas de los arboles a estos eventos. El objetivo general de esta tesina es el
estudio de patrones de crecimiento de individuos muertos de Austrocedrus chilensis en
un gradiente de precipitacion oeste-este en el area septentrional de su distribucion en
el norte de la Patagonia argentina. Se seleccionaron 9 sitios de muestreo a lo largo de
una transecta oeste-este en las cercanias del Lago Traful, provincia de Neuquén, la
cual captura un gradiente de precipitacion de 1800 a 600 mm anuales. Se compararon
los patrones de crecimiento individuales de arboles muertos con el patron promedio de
individuos vivos en diferentes sitios y a su vez, se analizé el patrén de crecimiento
promedio de individuos muertos, a lo largo del gradiente. Los analisis llevados a cabo
y sus resultados permitieron establecer que, dado el gradiente pluviométrico hay
diferencias en los patrones de crecimiento de individuos muertos de los distintos sitios,
ya que individuos muertos de sitios ubicados al este del gradiente presentaron un
menor crecimiento que los del extremo oeste. Estas diferencias no solo podrian estar
explicadas por diferencias en la disponibilidad hidrica a lo largo del gradiente
pluviométrico, sino también por las condiciones biofisicas que presentan los sitios
estudiados. La relacion entre individuos muertos y vivos permitié conocer algunas
diferencias en el crecimiento no esperadas. Al comparar los patrones promedio de los
individuos vivos con los de los individuos muertos en diferentes ventanas temporales,
se encontré en 4 de 9 sitios que el crecimiento de los arboles muertos, en los 5 afios
previos a su muerte, fue mayor que el de los vivos. Este comportamiento podria estar
relacionado a la existencia de mecanismos fisioldgicos de “fortaleza” ante eventos

climaticos que podrian causar la muerte en la especie.

Palabras clave: Mortalidad, cambio climatico, ciprés de la cordillera, gradiente de
precipitacion.
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1. Introduccion

En el contexto del Cambio Climatico Global y el calentamiento terrestre previsto para
el siglo XXI, se esperan en la vegetacion cambios biogeograficos a gran escala
(Adams et al., 2009). Las temperaturas mas altas previstas para las préximas décadas,
en combinaciéon con la disminucién de las precipitaciones, resultarda en uno de los
forzantes climaticos mas importantes capaz de generar cambios en la dinamica de los
bosques, la sequia. Los cambios climaticos afectan el funcionamiento de los
ecosistemas alterando directamente la tasa de crecimiento de los &rboles, sus
capacidades competitivas y en el largo plazo, la composicién y estructura de los
bosques (Van Mantgem, 2009). Existe una enorme preocupacion relacionada a los
potenciales efectos que estos cambios tendran sobre los ecosistemas boscosos y los
servicios ecosistémicos que los mismos proveen (Dale et al., 2001; Adams et al., 2009;
Allen, 2009).

Mundialmente, muchas especies de coniferas estan experimentando una extendida
mortalidad. Diversos autores establecen como las causas de estos procesos
principalmente eventos climaticos como sequias extremas, o interacciones bioldgicas
como ataques de insectos o procesos denso-dependientes (Adams et al., 2009;
Camarero et al., 2012; Ruiz-Benito, 2013; Cailleret et al, 2017). Como consecuencia
de estos procesos regionales de mortalidad, aparecen la pérdida de habitat de
especies silvestres, la oportunidad para la ocurrencia de invasiones de especies
exoticas, la formacion de nuevas comunidades, la alteracion del ciclo hidroldgico y la
interrupcion temporal de la provision de bienes y servicios ecosistémicos (Adams et
al., 2009). Ademas, episodios extensos de mortalidad pueden impactar en los balances
de carbono (C), reduciendo el potencial de secuestro de C de los ecosistemas e
incrementando las pérdidas del mismo a través de los suelos. Esto sumado a la
potencialidad de liberaciones de C a la atmdsfera debidas a episodios de mortalidad

muy extensas, podria contribuir al cambio global (Adams et al., 2009).

Patrones de mortalidad de los arboles en ecosistemas forestales de todo el mundo han
sido objeto de un estudio detallado (Villalba y Veblen, 1998, Adams et al., 2009,
Amoroso et al.,, 2012, Cailleret et al., 2017). Sin embargo, la comprensién de los
mecanismos fisiolégicos que conducen a la mortalidad y los cambios asociados en las
tasas de crecimiento de los arboles siguen siendo limitados, asi como, la capacidad
para predecir la mortalidad y sus impactos en el tiempo y en el espacio (Cailleret et al.,
2017, Bigler et al., 2007). De manera similar, las posibles relaciones de los episodios
de mortalidad inducidos por la sequia con los patrones climaticos a gran escala han

recibido escasa atencion por parte de los ecologistas (Villalba y Veblen, 1998, Bigler et



al., 2007). A su vez, la mayoria de los estudios fueron realizados en ecotonos, donde
los signos de impacto climatico sobre los ecosistemas forestales pueden esperarse
(Allen y Breshears, 1998, Suarez y Kitberger, 2008). Debido a esto, la demanda para
reconstruir la demografia de los arboles en condiciones climaticas extremas, o en
contraste de condiciones abidticas (por ejemplo, a lo largo gradientes) ha ido en
aumento, con el fin de mejorar la comprensién de los ecosistemas y su sensibilidad a

los cambios futuros en la variabilidad climatica (Suarez y Kitzberger, 2008).

El analisis de ancho de anillos de arboles, ha sido exitosamente usado para reconstruir
patrones de crecimiento y mortalidad, para estudiar respuestas a estrés ambiental,
para evaluar el crecimiento previo a la muerte y para investigar causas de declinacion
forestal (Pedersen, 1998, Bigler et al., 2007, Allen et al., 2010, Amoroso et al., 2015).
Por ejemplo, comparaciones realizadas entre anillos de crecimiento de individuos
muertos y vivos de numerosas especies de arboles realizadas por distintos autores
alrededor del mundo, y sintetizadas en Cailleret (2017), han permitido caracterizar el
comportamiento de los individuos previo a la muerte. Esta caracterizacion permite
acercarnos a la compresion de los mecanismos que originan procesos de decaimiento

y mortalidad, contribuyendo a posibilitar la deteccién temprana de los mismos.

La dendrocronologia es la ciencia que estudia eventos historicos a través del ancho de
los anillos de crecimiento de los arboles, esto es posible porque en zonas templadas,
cada anillo de crecimiento estd asociado a un afio en particular y refleja las
condiciones ambientales importantes en dicho afio. Esto nos permite conocer en
detalle y con una resolucion anual los diversos fendmenos ambientales que se han ido
produciendo a lo largo de la historia, y entender de mejor forma lo que sucede en la
actualidad, asi como lo que cabe esperar para el futuro (Urrutia et al., 2005).
Secuencias cronoldgicas de anchos de anillos de crecimiento (similares a un codigo de
barras), comunes a los arboles de un mismo o distintos sitios o de poblaciones de
arboles, constan de afios caracteristicos (usualmente, anillos estrechos) formados bajo
la influencia de un mismo ambiente. En climas estacionales, el crecimiento radial de
los arboles cesa en la época desfavorable (otofio-invierno) y se activa en condiciones
favorables (primavera-verano). Este ritmo anual, de reposo y actividad, queda
almacenado en la estructura de la madera. Cada afo se agrega una nueva capa, que
en un corte transversal del lefio se marca como un anillo. De este modo, conocido el
ultimo periodo de crecimiento de un testigo de madera- extraido de un arbol vivo-, se
asigna el afio exacto en el que se formé cada anillo de crecimiento hacia el pasado (Le
Quesne et al., 2014)



Dependiendo el uso y aplicacion de la serie de ancho de anillos, la dendrocronologia
reconoce diferentes subdisciplinas como son la dendroarqueologia, la
dendroclimatologia, la dendroecologia y la dendrogeomorfologia. La dendroecologia
utiliza las series de anillos datadas para responder a interrogantes ecoldgicos. Los
anillos de crecimiento almacenan informacién acerca de los factores ambientales que
afectan al crecimiento del arbol. Los datos de resolucién anual obtenidos por el datado
dendrocronologico facilitan el analisis retrospectivo de muchos procesos ecologicos a
amplias escalas temporales y espaciales, que de manera contraria demandarian un
seguimiento prolongado en el tiempo y a escalas espaciales menores (Amoroso y
Suarez, 2015).

En América del Sur los bosques andino-patagénicos constituyen una angosta franja
cordillerana donde se encuentra una de las coniferas endémicas de Chile y Argentina,
Austrocedrus chilensis (D.Don) Pic.Ser. et Bizzarri (Cupressaceae). Las poblaciones
de esta especie se ubican en un marcado gradiente de precipitacion con direccion
oeste-este que va desde la zona cordillerana con 1800 mm anuales, hasta el ecotono
con la estepa patagonica, donde la precipitacion es de 600 mm anuales (La Manna,
2005).

La vulnerabilidad de los bosques de A. chilensis se ha incrementado durante las
ultimas décadas debido a procesos de decaimiento, cambios en el uso de la tierra,
tala, presencia de diferentes disturbios como incendios e invasion de plantaciones
forestales exoticas (Suarez y Amoroso, 2013). Como asi también debido a la
importancia economica de la especie, por las caracteristicas tecnolégicas de la
madera, que también ha ido condicionando su conservacion. Por estas causas, resulta
esencial conocer la historia de los individuos muertos en diferentes posiciones del
gradiente de precipitacion en el que se desarrolla la especie. Para poder echar luz
sobre los mecanismos y factores determinantes en la muerte de los individuos en las
ultimas décadas. Esto permitira encontrar posibles respuestas a las futuras

alteraciones previstas para los proximos anos relacionadas al Cambio Climatico.

El estudio de patrones de crecimiento en el ecotono bosque-estepa, a través de los
anchos de anillos, muestra una gran evidencia del efecto que la variabilidad climatica
tiene sobre el establecimiento y la mortalidad de ejemplares de A. chilensis (Villalba y
Veblen 1997 a, b). Para estos sitios, en general, la ocurrencia de varios afios con
predominancia de veranos frescos y humedos, favorecen el establecimiento de A.
chilensis, mientras que las sequias extremas durante uno o dos temporadas

consecutivas, veranos secos y calidos, se relacionan a situaciones de alta mortalidad



de individuos. La variacion intra regional en la magnitud de las sequias afecta a los
patrones de mortalidad de A. chilensis (Villalba y Veblen, 1998, Amoroso, 2015). La
ocurrencia de eventos episodicos de mortalidad a lo largo del gradiente de distribucion
de la especie hace necesaria una vision global que permita dar cuenta de las
diferencias que ocurren entre los patrones de crecimiento de los individuos que

mueren en sitios con distintas condiciones a lo largo del mencionado gradiente.

En base a los prondsticos climaticos de largo plazo expuestos anteriormente, en
referencia al Cambio Climatico, resulta indispensable incrementar nuestro
conocimiento sobre la dinamica de los patrones de mortalidad de esta especie en

distintos sitios de su area de distribucion.

2. Objetivos

Por lo expuesto anteriormente, en relacion a la importancia de la especie y el posible

impacto que los cambios globales tendran sobre ella, los objetivos de este trabajo son:
2.1 Objetivo General

Estudiar, a través de métodos dendrocronologicos, los patrones de crecimiento de
individuos muertos de Austrocedrus chilensis a lo largo de un gradiente de

precipitaciones oeste-este en el norte de la Patagonia argentina.

2.2 Objetivos especificos

I. Comparar los patrones de crecimiento promedio de individuos muertos entre

distintos sitios a lo largo del gradiente pluviométrico andino patagonico.

[I. Comparar, a lo largo del gradiente pluviométrico, los patrones de crecimiento
promedio e individual de arboles muertos con el patron de los individuos vivos de

rodales cercanos.

3. Hipotesis y predicciones

Las hipotesis de este estudio son:

1. Los individuos muertos de A. chilensis presentan distintos patrones de crecimiento
asociados a las diferencias en la disponibilidad hidrica generadas por el gradiente

pluviométrico.
Por esto esperamos que, los individuos muertos de A. chilensis

—Desde el establecimiento hasta su muerte, presenten un crecimiento promedio
mas bajo en sitios ubicados hacia el este del gradiente en relacion a los sitios

ubicados hacia el oeste, debido a la menor disponibilidad hidrica.
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—Presenten un crecimiento promedio previo a la muerte (5, 10 y 15 afios) mas bajo
en sitios ubicados hacia el este, en relacion a los sitios ubicados hacia el oeste

del gradiente, debido a la menor disponibilidad hidrica.

2. Los patrones de crecimiento de individuos muertos e individuos vivos de A.

chilensis, son diferentes.
Es por esto esperamos que:

—Desde el establecimiento hasta su muerte, los individuos muertos de A. chilensis
presenten menor crecimiento promedio que individuos vivos.

—Dado el gradiente pluviométrico, y las diferencias en la disponibilidad hidrica que
genera, las diferencias en el crecimiento entre individuos muertos e individuos
vivos varien entre los sitios de muestreo. Presentando menores diferencias en
sitios ubicados hacia el este, debido a la baja disponibilidad hidrica que afecta
el crecimiento tanto de individuos muertos como de sobrevivientes.

—El crecimiento individual previo a la muerte de los arboles sea menor que el

crecimiento promedio de los arboles vivos en un periodo comun.

4. Metodologia
4.1 Austrocedrus chilensis
4.1.1 Caracteristicas

Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser et Bizarri, “Ciprés de la Cordillera” es la
conifera nativa de mayor rango latitudinal del Bosque Subantartico de Chile y
Argentina. Pertenece a la familia de las Cupresaceas, Subfamilia Callitroideae, tribu
Libocedreae. Es una especie dioica y sus semillas se dispersan por el viento
(Pastorino et al., 2006). Por lo general presenta un fuste recto y cénico, que alcanza
entre 20 y 25 m de altura y 1,5 m de diametro (Figura 1). La corteza de estos arboles

es arrugada y de superficie escamosa (Diaz-Vaz, 1985).
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Figura 1. Ejemplar de A. chilensis. Norte Patagonia Argentina, 2015: Gentileza Marcotti 2015.

Los anillos de crecimiento estan bien delimitados por una banda muy delgada tipica,
de madera tardia mas oscura y con una porcién mas clara que corresponde al lefio
temprano. Por lo general son de curso levemente sinuoso y relativamente delgados
fluctuando desde cerca de 1 mm hasta un maximo cercano a 1 cm (Figura 2). La
transicion dentro de un anillo es brusca, los radios lefiosos son delgados y poco
notorios. El parénquima longitudinal no es notorio. El duramen de su madera presenta
un color café claro con tinte amarillo. La albura en cambio, es de color blanco
amarillento. Madera de textura fina, de veteado suave, nudosa de aroma caracteristico
y de poca dureza. Es de peso especifico moderado, algo mayor a 0,45 g/cm3 (Diaz-
Vaz, 1985).
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Figura 2. Anillos de crecimiento de A. chilensis. A) Seccion transversal B) Corte transversal.
Fuente: Diaz-Vaz 2015.

Los bosques de A. chilensis constituyen un importante recurso econémico para la
region cordillerana. Su madera es noble, de alta calidad y buena para varios usos
(Diaz-Vaz 1985). A. chilensis es la segunda especie nativa en importancia forestal
luego de la “lenga” [Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser]. Asentamientos
urbanos al pie de la cordillera, se superponen con el area de distribucién de esta
especie, por lo que el bosque es utilizado por los pobladores de distintas formas
(aprovechamiento de madera, usos recreativos, valor paisajistico, etc.). De esta
manera, los bosques de esta especie cumplen un rol ambiental, paisajistico y
recreativo, constituyendo una fuente esencial de servicios ecosistémicos (La Manna,
2005).

4.1.2 Distribucion

En Argentina, A. chilensis se extiende en forma discontinua, presentando el extremo
mas septentrional a los 37°07° S y 70°36°0 en la provincia de Neuquén (Bran et al.,
2002; Pastorino et al., 2006) y el mas austral a los 43°44° Sy 71° 230 en la provincia
de Chubut (Figura 3) (Pastorino y Gallo 2002, Pastorino 2006). A su vez, sus
poblaciones se ubican en un marcado gradiente de precipitacion con direccion oeste-
este que va desde la zona cordillerana con 1800 mm anuales, hasta el ecotono con la
estepa patagonica, donde la precipitacion es de 600 mm anuales (La Manna, 2005).
Relacionado a la topografia montafosa de la region, esta especie también crece bajo
un gradiente altitudinal el cual se extiende desde los 1050 m.s.n.m en el oeste hasta
los 300 m.s.n.m en el este. En la zona mas humeda, se encuentran los “Bosques

mixtos” donde A. chilensis codomina el dosel arbdreo con especies del género
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Nothofagus. Hacia el este, en la zona media del gradiente, se encuentran rodales
monoespecificos que constituyen los “Bosques compactos”, y en el ecotono con la
estepa, zona mas xérica, A. chilensis se encuentra en pequefios grupos formando los

“Bosques marginales o ecotonales” (Figura 4, Tabla 1).
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Figura 3.Distribucién natural de A. chilensis. Fuente: Pastorino, 2015.
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Figura 4. Ubicacion de los distintos bosques de A. chilensis a lo largo del gradiente de precipitacion.
Fuente: Dezzoti y Sancholuz, 1991; La Manna, 2005; Villalba, 1996.
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Tabla 1. Caracteristicas generales de los tipos forestales de A. chilensis. Fuente: Dezzoti y Sancholuz,
1991.

Tipo de Caracteristicas generales Comumdad Lluvia
bosque dominante {mmi/aifio)
Marginal Individuos aislados o en pequefios Estepa GO0-S 00
{BM) grupos, preferentemente en la cima Eraminosa
de lugares elevados. arbustiva
Compacto Bosques puros de ciprés ralos a den- Bosque QO0-1.600
(BC) s05 dependiendo de las condiciones
locales.
Mixto Bosques mixtos de ciprés y Mothota- Bosgque 1 G00-2 000
(BX) gus spp., la composicion relativa de
ambas especies depende de las con-
diciones locales.

4.2 Area de estudio

El area de estudio se encuentra al suroeste de la provincia de Neuquén en el area de
Confluencia-Traful. Esta region esta latitudinalmente ubicada entre los anticiclones
semipermanentes del Atlantico y el Pacifico, centrados alrededor de los 30° S, y el
cinturébn de bajas subpolares ubicado aproximadamente en la banda de 60°S
(Prohaska, 1976). Toda el area se encuentra bajo la influencia de la circulacion
atmosférica del Oeste que determina un flujo casi permanente de masas de aire
humedo desde el Océano Pacifico (Garreaud et al., 2009). La orientacion Norte-Sur de
la Cordillera de Los Andes determina una importante barrera para estas masas de aire
humedo provenientes del Pacifico creando una marcada asimetria zonal en la
precipitacién con condiciones muy humedas en la parte mas oeste del area de estudio
y mas secas hacia el este (Bianchi, 2016). A medida que decrece la precipitacion hacia
el este de la cordillera, aumenta en forma exponencial la variabilidad de la misma
(Jobbagy et al., 1995).

Con el fin de obtener muestras representativas de los diferentes ambientes en los que
se presenta la mortalidad de A. chilensis, en el gradiente pluviométrico, se muestre6 a
lo largo de una transecta (Oeste-Este), ubicada entre los 71° 42" y los 71° 60" de
longitud Oeste, y a 40° de latitud Sur. Esta abarcé la mayor expresion de los diferentes

tipos de bosques en los que se presenta la especie (mixto, compacto y ecotonal).
4.3 Sitios y muestreo a campo

Los muestreos fueron realizados en noviembre de 2013 y octubre de 2015, se
seleccionaron 9 sitios de muestreo y se capturé la mayor parte de la mortalidad a lo
largo de la distribucion de la especie (Figura 5). En cada uno de estos sitios se

establecio una parcela con el objetivo de muestrear al menos 12 individuos muertos; el
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tamafo de la parcela vario en funcion de la densidad de cada rodal y el nimero de
individuos muertos presentes. De los 9 sitios muestreados, solo en 1 no se cumplio el
objetivo de muestrear dicho nimero de arboles, debido a la escasa presencia de
individuos muertos. En la selecciéon de los sitios, se evitd aquellos que presentaban
sintomatologia de mortalidad dada por mal de ciprés (extendido proceso de
decaimiento que afecta a individuos de A. chilensis), como asi también los sitios donde
la mortalidad responde a acciones de agentes de disturbios conocidos como por

ejemplo fuego y/o viento.

De los individuos muertos en cada parcela se tomé un minimo de dos muestras,
utilizando un barreno de incremento de Pressler, con el objetivo de garantizar la
presencia de corteza o del ultimo anillo de crecimiento. A través del barreno, es posible
extraer pequefias porciones cilindricas de madera de un arbol sin dafarlo (Stockey y
Smiley, 1996). Las muestras fueron tomadas a la altura del pecho, ubicando el barreno
de forma perpendicular a la corteza del arbol, y manteniendo esta posicién durante
toda la extraccion. Una vez colocado el barreno, debe girarse en sentido horario hasta
obtener una muestra de la longitud deseada, se extrajo la muestra y se guardd en
sorbetes plasticos rotulados y sellados con cinta adhesiva. Este método permitié una
adecuada conservacion y transporte de las muestras para su posterior analisis. Se
midié el diametro a altura del pecho, utilizando cinta métrica, y se realizaron
observaciones morfologicas para complementar la estimacion de la fecha de muerte,
como por ejemplo el porcentaje de corteza presente y la presencia o ausencia de
ramas en el arbol. Ya que estas caracteristicas permiten tener una idea de cuan
reciente es la muerte del individuo, aportando informacion extra para utilizar durante el
fechado. Por ejemplo, la presencia en un individuo muerto, de corteza y ramas podria
indicar que su muerte fue reciente, en cambio la ausencia de ellos estos elementos,

podrian relacionarse a una muerte mas antigua.

En cada parcela se tomaron las coordenadas geograficas y la altitud. Datos de
pendiente y exposicion de los sitios fueron obtenidos con el software Qgis a través de
la utilizacion del Modelo digital de Elevaciéon (DEM) para el area (Tabla 2)
(Mastrantonio, 2013). Debido a la presencia de distintos cuerpos de agua en la zona,
se calculd utilizando Qgis, la distancia de los sitios al cuerpo de agua mas cercano.
Los valores de precipitacion media anual para los diferentes sitios de muestreo fueron
estimados a partir de las isohietas obtenidas por Cordén y colaboradores (1993). El
tipo de bosque se determind en base a las caracteristicas de los distintos bosques

mencionadas (Dezzoti & Sancholuz 1991; Pastorino et al 2015).
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CcODIGO NOMBRE LATITUD LONGITUD ELEVACION  EXPOSICION PENDIENTE DISTANCIA PRECIPITACION  TIPO DE
(m.s.n.m.) (o n magnético) (°) A ESPEJO MEDIA ANUAL BOSQUE
DE AGUA (mm)
(m)
ESPM Lago Espejo -40.6147 -71.7061 881,7 238,72(S0O) 9,67 548,00 2000 a 2500 Mixto
Arroyo
APEM -40.6219 -71.5908 853,8 357,51(NO) 13,07 3848,00 2000 a 2500 Mixto
Pedregoso
Sendero Las
SLMM Mellizas -40.6362 -71.3500 788 254,24(S0) 20,08 421,00 1000 a 1500 Compacto
Estancia
EAVM -40.6527 -71.2997 637 175,23(SE) 23,34 328,00 1000 a 1500 Compacto
Arroyo Verde
MIRM Mirador -40.7025 -71.4094 912,8 278,97(NO) 25,03 5343,00 1500 a 2000 Compacto
MINM Rio Minero -40.6913 -71.2982 852,6 44 52(NE) 45,05 2055,00 1000 a 1500 Compacto
Cuyin
CuYMm M -40,7094 -71,1400 815 50,63(NE) 24,68 3152,00 750 a 1000 Ecotonal
anzano
CENM Centinela -40.7424 -71.1311 786 115,62(SE) 31,85 3746,00 750 a 1000 Ecotonal
Confluencia-
CFVIEM Paso del -40,6910 -71,1284 709,4 318,14(NO) 30,41 3813,00 750 a 1000 Ecotonal
viento

Tabla 2. Caracteristicas de los sitios de muestreo.
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4.4 Trabajo de laboratorio

Una vez en el laboratorio, las muestras fueron retiradas de los sorbetes y la informacion
que estos contenian se sistematizé en una planilla Excel. Se montaron en portamuestras
acanalados de madera, identificados para cada muestra. Se dejaron secar y luego fueron
ljadas utilizando granulometrias ascendentes de lijas de papel (de 80 a 800 granos)
segun métodos dendrocronoldgicos estandares. Este proceso de lijado permitio obtener
superficies lisas y sin imperfecciones, fundamentales para una correcta observacion del
arreglo anatémico que determina la visualizacion de los anillos de crecimiento (Stockes y
Smiley, 1968).

Las muestras fueron fechadas visualmente bajo lupa binocular (50x), iniciando la datacion
desde la corteza hacia la médula. Al tratarse de muestras obtenidas de individuos
muertos, en todos los casos las fechas de muerte eran desconocidas, por lo que se
asigno el afo 1000 al ultimo anillo completo de cada muestra. El fechado se realizod
marcando cada década con un punto, cada mitad de siglo con dos puntos y cada siglo
con tres puntos, para facilitar el posterior proceso de medicién. Posteriormente se realizd

para algunos sitios un datado visual utilizando la técnica skeleton plot.

Los anchos de anillos de crecimiento fueron medidos en direccién paralela a los tejidos
radiales, desde la médula hacia la corteza, en una tableta Velmex UniSlide conectada a

un contador digital Metronics Quick-Chek QC-10V con una precision de 0,001 mm.

El datado de las series de anillos de individuos muertos se realizd por comparacion con
cronologias maestras de los individuos vivos de la especie, existentes para la zona
(Villalba y Veblen, 1996, Informe final PIA 10054, 2015, Marcotti, cronologias no
publicadas).

La calidad del fechado visual se evalué mediante las correlaciones que genera el
programa COFECHA (Holmes, 1983; Grissino-Mayer, 2001). COFECHA estandariza el
valor de la medicion original en indices, maximizando la variacion interanual mediante la
transformacion de los datos. Estas series de datos son comparadas simultdneamente a
través de correlaciones, en periodos de comparacién de 50 afios superpuestos cada 25
anos, que permiten evaluar la similitud entre series, es decir la veracidad de las
dataciones. También permite comparar cada serie individual con la serie maestra del sitio.
A través de la utilizacién de este programa y de cronologias maestras de individuos vivos
correspondientes a los distintos sitios, se establecio el correcto afio calendario del ultimo
anillo de crecimiento completo, y se realiz6 la correccion de errores relacionados a anillos
ausentes, anillos falsos y “paquetes de anillos”, es decir, conjuntos de anillos muy

delgados de dificil distincion.
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La fecha de mortalidad de cada arbol, fue establecida como el ultimo anillo presente
(completo o incompleto) previo a la corteza, a través del fechado de estas muestras con
las cronologias de arboles vivos. Datos obtenidos a campo como el porcentaje de corteza
y la presencia o ausencia de ramas fueron fundamentales en este proceso, ya que
aportaron informaciéon que permitié asistir en la determinacién final de la fecha de
mortalidad. Finalmente, para la edicion de la fecha de mortalidad de las series y
correccion de errores se utilizd el programa EDT de la libreria de programas

dendrocronologicos Dendrochronology Program Library.

Ademas a través de COFECHA se obtuvieron estadisticos de las cronologias como la
sensibilidad media, que mide la diferencia relativa que existe entre el ancho de un anillo
con el siguiente; expresa los cambios entre los valores sucesivos de una serie dando

informacién sobre variabilidad afno a ano en el crecimiento de los individuos (Fritts, 1976).
4.5 Construccion de las cronologias

Debido a que el crecimiento anual de los arboles es un fendmeno muy complejo, éste no
puede ser descripto en términos de un modelo matematico exacto (Kitzberger et al.,
2000). Siguiendo el principio del crecimiento agregado, cada serie de ancho de anillos
medida es una combinacién lineal de cambios en el crecimiento, que puede ser

expresada como (Cook, 1987):

Ri=A;+ Ci+ 0Dy + 0 Dx + E;

Donde:
—Rt: es el ancho de anillo observado.

—A: es la tendencia de crecimiento relacionada con la edad del debido a los procesos

normales de envejecimiento y al crecimiento radial del arbol.
—C¢ es la influencia climatica en el afio t.
—D:t: es la ocurrencia de disturbios enddgenos del rodal en el afio t.
—Dgt: es la ocurrencia de disturbios exégenos al rodal en el afio t.
—0: toma valores de "0" para ausencia o "1" para presencia de la senal del disturbio.

—E:: representa los procesos al azar (error) que no pueden ser valorados por las otras
variables.

Con el objetivo de convertir las series de anchos de anillos en estacionarias y

adimensionales, para poder realizar comparaciones entre ellas, se realizd un proceso de

estandarizacion. Esta consiste en ajustar la serie de crecimiento de cada arbol individual
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a una curva adecuada, de forma de remover los efectos de la disminucion del crecimiento
del arbol con la edad y cambios en la geometria del arbol. Asi, la serie de crecimiento
estandarizada tiene una media igual a uno (1) y una varianza relativamente homogénea a
lo largo de la vida del arbol (Fritts, 1976).

Através de la aplicacion de un modelo de crecimiento y los valores predichos que permite
generar, se divide a cada ancho de anillo por este valor predicho estimado por la curva
para un ano en particular. Esto permite obtener un indice adimensional de ancho de

anillo:

I: indice de ancho de anillo; A: valor real; P: valor predicho

Para este estudio se ajusté a las series un modelo horizontal a la media. El ajuste de
series individuales con lineas horizontales correspondientes al crecimiento medio no
altera las tendencias presentes en las series originales y proporciona a cada arbol un
mismo peso en la cronologia (Kitzberger et al., 2000). Este método permite maximizar la
sefal relacionada con los componentes D1t y Da.. Preservando la informacion relacionada
con disturbios enddégenos y exdgenos en el rodal, lo que permite comparar y conocer la

dinamica de la mortalidad de individuos de A. chilensis a lo largo del area de estudio.

Estos procedimientos se realizaron a través del software libre R, con el uso especifico de
la libreria dpl R (Bunn, 2008; Rodriguez Caton, 2014).

Estas nuevas series estandarizadas para cada individuo, se combinaron para obtener una
cronologia de ancho de anillos por sitio, que se conoce como “cronologia estandar”, y
brinda informacién acerca del crecimiento de los arboles en un sitio determinado (Cook,
1985). Se obtuvieron también cronologias raw o crudas, que son aquellas cronologias
que no presentan ningun tratamiento especial y que contienen la informacion “cruda” del
promedio de los valores de ancho medidos para cada una de las series que la componen.
El software utilizado también brindé informacion sobre estadisticos para cada cronologia
como el EPS (expressed population signal) y el Rbar (correlacion media entre series). El
EPS es una medida de la fuerza de la sefial comiUn en una cronologia, representa la
similitud entre la cronologia en estudio y una hipotética que se replica infinitamente a
partir de las series individuales incluidas en la cronologia de estudio para un intervalo
comun (Briffa, 1995) El Rbar es una medida de la variabilidad comun entre las series de
una cronologia, independiente del numero de radios medidos (Wigley et al., 1984).
Ambos estadisticos presentan valores en un rango que va de 0 a 1 (desde la discordancia

hasta una total concordancia con la cronologia poblacional). EI umbral de aceptacion del
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EPS considerada por Wigley et al. (1984) es de 0,85; aunque este valor no es en todos
los casos aplicado (Buras, 2017).

Ademas se obtuvo, utilizando ARSTAN, informacién la autocorrelacién de primer orden de
las cronologias de cada sitio. Este estadistico corresponde al coeficiente de correlacion
entre una serie y ésta misma desfasada un afo (-1), provee una estimacién de como el
crecimiento de un afo estd influenciado por el crecimiento del afio anterior (Rodriguez
Catodn, 2014).

La utilizacidon del software R permitié la obtencién de las representaciones graficas de las
cronologias estandar y residual. Las cronologias obtenidas permitieron realizar
comparaciones en los patrones de crecimiento de los diferentes sitios.

4.6 Analisis de los patrones de crecimiento.

Las comparaciones entre patrones de crecimiento de individuos vivos e individuos
muertos permiten caracterizar el comportamiento de los individuos previo a la muerte.
Esta caracterizacion, brinda informacién importante que permite acercarnos a la
compresion de los mecanismos que originan procesos de decaimiento y mortalidad,

contribuyendo a posibilitar la deteccién temprana de los mismos (Cailleret, 2017).

Para conocer y comparar patrones de crecimiento promedio de individuos muertos entre
los distintos sitios y la relacion con el patron promedio de crecimiento de individuos vivos
en cada sitio, se graficaron para periodos comunes las cronologias estandar utilizando el
programa Sigma Plot. En todos los casos se utilizaron como periodos comunes aquellos
que abarcaban afios en que todas las cronologias contaban con informacién de un

namero igual o0 mayor a cinco series.

Ademas del andlisis de los estadisticos obtenidos en COFECHA y R, se calcul6 el IMA
(incremento medio anual) de ancho de anillo para los individuos muertos utilizando datos
de las cronologias crudas (raw) para cada sitio. Los valores medios de IMA de ancho de
anillo para cada sitio se compararon realizando un ANOVA no paramétrico (por no
presentar distribucion normal) utilizando la prueba de Kurskal Wallis con ayuda del

software estadistico Infostat.

Con el objetivo de analizar el patrén temporal de las fechas de mortalidad en los distintos
sitios, de forma similar a la metodologia aplicada en Amoroso y Daniels (2010), se calculd
el porcentaje de individuos muertos cada 5 afos para el periodo 1900-2015 (periodo que

comprende las fechas de muerte de los arboles) para cada uno de los sitios de muestreo.

Para conocer la relacion entre los patrones de crecimiento de individuos muertos entre

los diferentes sitios, para un periodo temporal comun se calculd, utilizando cronologias
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residuales, el coeficiente de correlacién de Spearman, del mismo modo se analizé la
relacién entre individuos vivos y muertos por sitio. Estas comparaciones son presentadas
en las secciones denominadas comparacion entre sitios y dentro de sitios,

respectivamente.

Los valores del coeficiente de correlacion estan comprendidos entre -1 y 1, y se utiliza
cuando los datos presentan valores extremos o ante distribuciones no normales. Para la
comparacion dentro de sitios (individuos vivos y muertos), se realizaron pruebas T de
Student para dos variables independientes, utilizando cronologias residuales, para los
periodos comunes en los que ambas cronologias tenian informaciéon de 5 o mas series

utilizando el programa Infostat.

Adicionalmente, se realiz6 un andlisis de conglomerados o clusters, con el objetivo de
identificar la agrupacion natural de los datos provenientes de diferentes sitios de
muestreo. Este analisis permite formar grupos tal que los elementos de un grupo sean
mas parecidos entre si que con los elementos de otro grupo. Cuando se realizan
agrupamientos, se obtienen grupos lo mas homogéneos posible en base a todas las
variables, es decir que, las variables en un mismo grupo tienen un comportamiento
parecido a través de todas las muestras (Balzarini, 2015). En este trabajo, las variables
son las cronologias residuales para cada sitio y los casos son los afios de crecimiento
correspondientes al periodo comun en el que todas las cronologias tenian informacion de
5 0 mas series (1866-1948).

Con el objetivo de identificar diferentes asociaciones entre las observaciones y las
variables de los diferentes sitios muestreados a lo largo del gradiente pluviométrico, se
realiz6 un analisis de componentes principales (PCA). El objetivo del PCA es reducir la
dimensionalidad de un grupo de variables pero reteniendo la maxima variabilidad en
términos de la estructura de varianza-covarianza y a su vez, el angulo de las variables en
el biplot permite conocer la relacion entre ellas. En otros términos, el PCA trata de
explicar la estructura de varianza-covarianza de un set de datos utilizando un nuevo
sistema de coordenadas que es menor en dimension que el numero original de variables.
Cada eje en el nuevo sistema formado es conocido como un componente principal dando

origen al nombre de la técnica (Garcia-Gonzalez et al., 1997).
Para el PCA se utilizaron como casos los 9 sitios y como variables:
—El Incremento Medio Anual de ancho de anillo de cada sitio.

—Las Coordenadas geograficas (latitud y longitud) y la altitud de cada sitio,

obtenidas a campo.
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—La pendiente de cada sitio en valores angulares calculada en Qgis a partir de

procesamientos raster del DEM para el area de estudio.

—La exposicion del sitio obtenida a partir del DEM en Qgis como valores angulares

que indican la orientacion del sitio respecto al Norte magnético.

—La distancia del sitio a cuerpos de agua. Al haber en la zona diferentes cuerpos
de agua, se calcul6 para cada sitio, la distancia al cuerpo de agua mas cercano.
Esta variable se considerd para observar si la cercania al cuerpo lacustre podia
influir el crecimiento. Se tomd la distancia a los lagos por considerarse menos
variables que los cuerpos de agua semipermanentes del area. De esta forma en el
caso de del sitio ESPM la distancia medida es la distancia al Lago Espejo, para
los sitios APEM, SLMM, EAVM, MIRM y MINM se midi6 la distancia al Lago Traful
y en el caso de los sitios ubicados mas al Este CUYM, CENM y CFVIEM se midio
la distancia al Embalse Alicura que se encuentra sobre el Rio Limay.
Cabe destacar que, tanto las correlaciones de Spearman, las pruebas de T Student, y el
Analisis de Conglomerados fueron realizados utilizando las cronologias residuales con el
objetivo de disminuir los efectos de la alta correlacion observada en todas las
cronologias, de acuerdo a la metodologia empleada en otros estudios con la misma
especie y otras (Villalba y Veblen, 1997 a; Mundo et al., 2011a, 2011b).
Para conocer el comportamiento de los patrones de crecimiento promedio de los
individuos muertos durante afios previos a la muerte, se calcularon tasas de crecimiento
teniendo en cuenta distintas ventanas temporales. Estas tasas se calcularon utilizando las
series estandarizadas (seccion 4.5) de cada uno de los sitios para distintos periodos de
tiempo establecidos, segun metodologia utilizada en Amoroso y Daniels (2010) y los
analisis exploratorios realizados con la aplicacion de distintas ventanas temporales,

(cinco, diez y quince afios previos a la muerte) segun la siguiente formula:

X—X()
X

TEF
Donde, siendo i los afios previos a la muerte (5, 10 y 15):
—T es la tasa de crecimiento previa a la muerte del afio i
—X es el promedio de indice de ancho de anillo para cada serie.

—X (i) es el promedio del indice de ancho de anillo para cada serie segun sea i.
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Las tasas de crecimiento calculadas fueron representadas en diagramas de cajas que
permiten ver de forma clara y sencilla variaciones de los sitios. Y ademas, para establecer
diferencias entre ellas en los periodos previos a la muerte, se realizé un ANOVA no
paramétrico a través de un analisis de Kruskal Wallis para los valores medios de las tasas
de estos periodos para cada sitio. Este analisis permite comparar medias de 2 6 mas
distribuciones sin necesidad del cumplimiento de que el error se distribuya normalmente.
Permitiendo comparar muestras independientes de poblaciones con observaciones
continuas y con varianzas poblacionales iguales (Garcia-Gonzalez et al., 1997).

Finalmente, para conocer la relacion entre el crecimiento individual de los arboles
muertos y el crecimiento promedio de los arboles vivos, se calcularon utilizando series y
cronologias estandarizadas diferencias entre ambos grupos para distintas ventanas
temporales (5, 10 y 15 afios previos a la muerte), utilizando la siguiente formula:

D(i): Xm (i) = Xv (i)

Donde, siendo i los afios previos a la muerte (5, 10 y 15)

—D (i): es la diferencia entre el crecimiento de cada individuo muerto y el promedio de

los individuos vivos.
—Xm (i): es el promedio del indice de ancho de anillo para cada arbol muerto.

—Xv (i): es el promedio del indice de ancho de anillo para la cronologia de individuos

vivos del sitio.

Estas diferencias permiten tener una idea sobre el comportamiento individual de
arboles muertos respecto de los vivos en los momentos previos a la muerte. Se
graficaron en diagramas de caja pudiendo obtener una mirada global de la

variabilidad de estas diferencias en todos los sitios.

5. Resultados
5.1. Patrones de crecimiento de individuos muertos de A. chilensis

5.1.1 Cronologias de individuos muertos

El numero de individuos muertos de A. chilensis datados difiri6 ampliamente entre los
sitios de estudio (Tabla 3), limitando nuestro analisis a un periodo de tiempo que fue
desde 1866 a 1948. Si bien en algunos sitios esto representd una reduccion en la
ventana temporal real de las fechas de mortalidad, la informacién obtenida es mas
confiable, ya que en él todas las cronologias tienen informacién de 5 o mas series (Figura
7).

En la Tabla 3 se presentan los estadisticos para las cronologias obtenidas. El Incremento
Medio Anual (IMA), tuvo valores extremos de 0,572 y 2,390 en los sitios CUYM y MINM
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respectivamente, indicando a estos sitios como el de menor y mayor crecimiento

promedio anual respectivamente.

Los valores de sensibilidad media variaron entre 0,206 y 0,281; comparando los valores
de estos estadisticos reportados en trabajos previos para la especie (Villalba y Veblen,
1997; Villalba et al., 1998, Amoroso et al., 2015) corroboramos que los valores obtenidos
son confiables. Los valores de autocorrelacion de primer orden, presentan para todos los
sitios valores mayores 0,60; con extremos de 0,944 y 0,698 para los sitios MIRM y MINM
respectivamente. Estos valores concuerdan con los reportados para la especie en otros
estudios y pueden considerarse como altos (Villalba y Veblen, 1997; Villalba et al., 1998).

Respecto del IMA medio de ancho de anillo, los sitios MINM y CUYM, presentaron el
mayor y el menor valor respectivamente. Los resultados de la prueba de Kruskal Wallis
indican diferencias significativas, en el valor del IMA de ancho de anillo entre sitios a los
largo del gradiente (Tabla 4). Los sitios CUYM y MIRM presentaron un crecimiento
significativamente menor a los sitios ESPM, SLMM, APEM, EAVM, MINM, CENM vy
CFVIEM; a su vez los sitios CENM y CFVIEM crecieron menos que los sitios ESPM,
APEM, SLMM y EAVM. La transformacion de los valores de IMA en rangos representados
con letras, permite diferenciar los valores de IMA medio. Sitios que tienen letras distintas,
reportan diferencias significativas en sus valores de IMA de ancho de anillo. Por un lado,
presentaron el mismo rango los sitios ESPM, APEM, SLMM, EAVM y MINM; por otro los
sitios CENM y CFVIEM y con rangos distintos los sitios MIRM y CUYM.

Las cronologias de ancho de anillo obtenidas para los distintos sitios difieren en su
longitud (nimero de anos) y en el periodo temporal comprendido (afios calendario)
(Figura 6). En general, las cronologias de los sitios ubicados en el ecotono con la estepa
fueron las de mayor longitud, respecto a las de sitios ubicados hacia el oeste. Se destaca
la cronologia de CENM, que es la mas extensa con un periodo que va desde 1662 a 2007
(345 anos) mientras que EAVM es la menos extensa y se extiende desde 1835 a 2007
(172 afios). A pesar de estas diferencias, las cronologias muestran algunos patrones
comunes, como por ejemplo valores positivos altos en las décadas previas al afio 1900
en ESPM, SLMM y EAV (Figura 6). Excepto CUYM, todos los sitios mostraron una
tendencia de disminucion en el crecimiento luego del afio 1900. Del mismo modo, todos
los sitios comparten la disminucién en el crecimiento alrededor de 1922-23, 1943-44, y
1990. APEM es el unico sitio que muestra un abrupto aumento de crecimiento previo a la
muerte (Figura 6).

26



Tabla 3. Estadisticos de las cronologias de ancho de anillo de individuos muertos para cada sitio. (Ver tabla 2

para el detalle de los codigos).

Datos de medicién Cronologias estandar
codigo |, Moge | M de | periodo | IMA Sensibilidad | RBAR s |
(mm) media total Autocorrelacion
ESPM 21 38 1811-2005 | 1,773 0,237 0,441 0,926 0,827
APEM 13 20 1793-2006 | 1,540 0,224 0,215 0,695 0,830
SLMM 14 26 1831-2007 | 1,567 0,243 0,591 0,955 0,929
EAVM 12 19 1835-2007 | 1,622 0,243 0,446 0,859 0,893
MIRM 18 31 1802-2009 | 1,075 0,206 0,355 0,903 0,944
MINM 6 10 1788-2012 | 2,395 0,233 0,146 0,268 0,698
CUYM 6 8 1779-2014 | 0,579 0,288 0,535 0,322 0,739
CENM 14 27 1662-2007 | 1,209 0,281 0,475 0,841 0,812
CFVIEM 9 18 1801-1998 | 1,208 0,279 0,624 0,931 0,910

Tabla 4. Resultados de la prueba de Kruskal Wallis para el IMA medio de cada sitio. Medias con una letra

comun no son significativamente diferentes (p> 0,05). (Ver tabla 2 para el detalle de los codigos).

Sitio Media esE‘t)zrs\;ér Mediana Rango H p
ESPM 1,77 0,55 1,65 78,30 c 34,84 <0,0001
APEM 1,54 0,55 1,34 66,00 c
SLMM 1,57 0,45 1,51 69,86 c
EAVM 1,62 0,54 1,72 71,50 c
MIRM 1,08 0,67 0,92 34,29 ab
MINM 2,40 1,52 2,43 80,17 ¢
CUYM 0,58 0,39 0,41 14,17 a
CENM 1,21 0,54 0,54 49,21 bc

CFVIEM 1,21 0,54 1,25 49,14 bc

Los periodos en los que se reportan mayor cantidad de individuos muertos difieren entre

los sitios a lo largo del gradiente (Tabla 5). El porcentaje de individuos que murieron, para

el sitio ESPM fue mayor en el periodo 1995 -1999. Por otro lado, para el sitio APEM, el

mayor porcentaje de individuos muertos se observa en dos periodos, uno que comprende

los afios 1980-1984 y otro comprendido entre 1995 -1999. A su vez, para los sitios SLMM,

EAVM y MIRM esta condicién sucede en el periodo comprendido entre los afios 2000 y
2004, para CENM en el periodo 2005 - 2009. Para los sitios MINM y CUYM el mayor
porcentaje de muertes ocurrio entre 2010 y 2014, y para CFVIEM entre 1970 y 1974.
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Figura 6. Cronologias estandar de individuos muertos de A. chilensis. En rojo se muestra el spline

realizado cada 30 afios. En gris se presenta el numero de series incluidas para cada afo. (Ver

tabla 2 para el detalle de los codigos).
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swpeross | 05 [ 10 | Tt [ e [ ez | [ s | o [ o | o0 [ o5 | k0 [ e [ oo [ 17 | om0 [ s o | 2
ESP 4,76 4,76 4,76 9,52 9,52 14,29 14,29

APE 7,69 15,38 7,69 7,69

SLM 7,14 7,14 28,57

EAV 8,33 8,33 16,67

MIR 5,56 5,56 1,11 27,78

MIN 16,67 16,67 16,67 16,67 33,33
CuYy 16,67 16,67 16,67 16,67 33,33
CEN 7,14 7,14 7,14 14,29 7,14 14,29 | 42,86
CFVIE 1,11 -11,11 1,1 1,11 22,22

Tabla 5. Porcentajes de individuos muertos por sitio en periodos de 5 afios. En rojo periodos de mayor mortalidad para cada sitio. (Ver Tabla 2 por el detalle de los cédigos)
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5.1.2 Comparacién de patrones de crecimiento promedio entre sitios

Los analisis de correlacion entre las cronologias residuales para el periodo comun 1866-
1948 resultaron en todos los casos positivas. En general sitios con posiciones cercanas
entre si dentro del gradiente presentaron valores de correlacion mas altos (colores rojos,
Tabla 6).

Tabla 6. Coeficientes de correlacion (Spearman) calculados para un nivel de significancia a=0,05. Se
presenta la escala de colores para los rangos de correlacion en funcion de los percentiles del 33% y del 66%.
(Ver tabla 2 para el detalle de los cddigos).

ESPM APEM SLMM EAVM MIRM MINM cuym CENM  CFVIEM

ESPM

APEM
SLMM
EAVM
MIRM
MINM
CUYM
CENM

1

0,516232 1

0,606972 0,391518 1

0,578012 0,551453=

0,56826 0,580318 1

0,417823 0,416449 0,48482 0,513987 0,613526 1
0,327857 0,280142 0,541328 0,577668 0,591106 0,39455 1

0,472078 0,393586 0,556796 HOICOIOOMOIGOIAIG 0,596015 1
CFVIEM 0,438636 0,416682 0,596125 0,618331 0,637054 0,470404 0,638313 1

[ |r<=0,54 (percentil 33%) [] 0,54 =>r<=0,65 (percentiles 33%y 66%) [ r > 0,627 (percentil 66%)

El analisis por conglomerados, en el que se evaluo la similitud de las cronologias, resultd
en dos grandes grupos para un valor de disimilitud de 1,46 (valor de distancia del 75% del
rango de distancias observadas) (Figura 7). Estos fueron, por un lado, los sitios ESPM,
EAVM, SLMM, MIRM, CFVIEM y APEM; y por otro los sitios MINM, CENM y CUYM. Por
otro lado, el 70,5% de la variabilidad en los patrones de crecimiento de individuos
muertos de los diferentes sitios, fue explicado por la obtencién de componentes
principales a partir de los valores de diferentes variables para cada sitio en un Andlisis de
Componentes Principales (ACP).
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Figura 7. Dendrograma que muestra el agrupamiento de las cronologias residuales de A. chilensis para el
periodo comun 1866 -1948. El eje de las abscisas muestra la distancia a la se unieron las cronologias (ver
Tabla 2 por el detalle de los cédigos).

Del ACP resulté un 70,5 % de la variabilidad explicada por los componente principales 1
(48,1 %) y 2 (22,4 %). El biplot muestra que considerando el Componente Principal (CP)1
la variabilidad de los sitios MIRM, APEM, ESPM y SLMM con valores negativos para este
componente, se relaciona con las variables exposicion, altitud, precipitacién media anual,
latitud y ancho de anillo. Mientras que CUYM, CFVIEM, CENM, MINM y EAVM, ubicados
en el cuadrante positivo de este componente, se relacionan con las variables distancia a
cuerpos de agua, longitud y pendiente (Figura 8). EI Componente Principal (CP) 2 por su
parte, muestra que la variabilidad del ancho de anillos de los sitios APEM, MIRM,
CFVIEM, CUYM y CENM con valores positivos de este, se relacionan con las variables
distancia al cuerpo de agua, exposicion, altitud y precipitacion media anual; mientras que
MINM, EAVM, SLMM y ESPM con valores negativos, presentan mayor relacion con la
pendiente, la longitud, el ancho de anillo medio y la latitud. Los sitios CFVIEM y ESPM se
ubicaron en zonas en las que el CP2 presenta valores cercanos a 0.

A través del biplot (Figura 8), también fue posible analizar de manera conjunta el
comportamiento de las variables biofisicas en cada sitio. En el caso de la precipitacion
media anual los sitios ESPM y APEM presentaron valores mayores. Para la variable
ancho de anillo los sitios SLMM y EAVM fueron los que presentaron valores mas altos.
Por otro lado, MIRM presenta mayor distancia al cuerpo de agua vy altitud, y los sitios

CFVIEM, MINM y CENM son los que presentan mayor pendiente. A su vez, las variables
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pendiente y longitud presentaron correlacion positiva entre ellas, al igual que la distancia

a cuerpo de agua y la altitud, y esta ultima con la orientacion.

4,00+
distancia a cuerpo de agua
L MIRM
altitud *
2,004
EXpOosicion
APEM
& CUY M
§ precipitacion media anual CEVIE .o
=
o CEMNM
&L 0,004
ks -
% ESPM longitud
* ;
pendiente
lattud SLMM
*
WINK
-2,004 *
EAWM
ancho de anile medio
-4,00-
r T T T 1
-4,00 -2,00 0,00 2,00 4,00
CP 1 (48 1%)

Figura 8. Analisis de componentes principales. Variables: Distancia a cuerpo de agua, altitud, pendiente,
exposicion, precipitacion media anual, latitud y longitud, ancho de anillo medio. Casos: Sitios de muestreo. En
rojo y azul se diferencian los sitios agrupados en los conglomerados (Ver tabla 2 para el detalle de los
cédigos).

5.1.3 Tasas de crecimiento previas a la muerte dentro y entre sitios

Los resultados de las pruebas de Kruskal Wallis indican que, teniendo en cuenta las
ventanas temporales de 5, 10 y 15 afios previos a la muerte, los sitios que presentaron
diferencias significativas en su crecimiento fueron CFVIEM y CENM (Tabla 7). Para el
caso de CFVIEM las tasas de crecimiento durante los 5 y los 15 afos previos a la muerte
presentaron valores significativamente mayores que durante los 10 afios previos a la
muerte, esto se evidencia en los mayores valores de rangos que presentan en los
resultados de la prueba. De forma similar, para el sitio CENM durante los 5 y 15 afios
previos a la muerte las tasas de crecimiento fueron significativamente mayores que en los
10 afos previos a la muerte, y durante los 5 afios previos a la muerte, fueron mayores

que en los 15 aunque estas diferencias no fueron significativas.

El analisis individual de la tasas de crecimiento de los arboles en las diferentes ventanas

temporales (15, 10 y 5 afios previos a la muerte) nos permite ver que, en promedio, todos
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los sitios presentaron tasas de crecimiento positivas (Figura 9). Con la excepcion del sitio
SLMM, el valor medio de las tasas de crecimiento en los 5 afios previos a la muerte fue
mayor que en los 10 y 15 afios, sin embargo, las diferencias entre estos valores solo
fueron significativas para los sitios CENM y CFVIEM (Tabla 7). Particularmente el sitio
APEM fue el que presentd los valores mas bajos mientras los sitios ESPM y CFVIEM
presentaron los valores mas altos. Este ultimo, por su parte, fue el que presento menor
variabilidad en sus tasas de crecimiento para todos los periodos (observado como el
menor tamafo de la caja en el grafico) mientras los sitios SLMM y APEM fueron los de
mayor variabilidad.
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Figura 9. Tasas de crecimiento previas a la muerte para todos los sitios (ver Tabla 2 por el detalle de los
cédigos).
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Tabla 7. Resultados de la prueba de Kruskal Wallis para las tasas de crecimiento previas a la muerte de cada

sitio. Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p> 0,05). (Ver tabla 2 para el detalle

de los codigos). * representa a sitios que presentaron diferencias significativas.

SITIO Afios previos a .T:.;\sa de . Desv. estandar | Mediana Rangos H p
la muerte crecimiento media

5 0,76 0,17 0,80

ESPM 10 0,71 0,21 0,75 3,02 0,2214
15 0,63 0,27 0,71
5 0,30 0,57 0,51
10 0,24 0,49 0,36 0,78 0,6763

APEM
15 0,22 0,48 0,31
5 0,66 0,18 0,66

EAVM 10 0,62 0,15 0,61 2,77 0,2507
15 0,56 0,17 0,55
5 0,58 0,56 0,72

SLMM 10 0,62 0,35 0,74 0,32 0,8501
15 0,63 0,28 0,74
5 0,50 0,30 0,52

MIRM 10 0,43 0,23 0,44 1,31 0,5196
15 0,40 0,23 0,42
5 0,43 0,17 0,43

MINM 10 0,33 0,18 0,34 1,09 0,5805
15 0,33 0,21 0,34
5 0,51 0,28 0,58

CUYM 10 0,39 0,42 0,51 0,71 0,7000
15 0,35 0,43 0,47
5 0,84 0,14 0,89 18,0 b

CFVIEM 10 0,82 0,14 0,88 7,0a 10,57 0,0051*

15 0,57 0,1 0,63 17,0b
5 0,66 0,24 0,71 28,07 b

CENM 10 0,59 0,24 0,56 16,47 a 6,13 0,0466*
15 0,41 0,25 0,44 24,47 ab
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5.2. Patrones de crecimiento de individuos muertos e individuos vivos.
5.2.1 Comparacion entre individuos muertos y vivos dentro de sitios

Para todos los sitios, las cronologias de individuos muertos y las cronologias de
individuos vivos presentaron correlaciones positivas entre si, con un maximo de 0,839 y
un minimo de 0,683 para los sitios ESPM y APEM respectivamente (Tabla 8). Similitudes
y diferencias aparecen al comparar visualmente cronologias de individuos muertos e

individuos vivos en los distintos sitios ubicados a lo largo del gradiente (Figura 11).

Todos los sitios presentaron algun periodo de similitud en los patrones de individuos
muertos y vivos, para el caso del sitio SLMM sobre todo a partir del afio 1900 donde la
similitud es mas notoria. El analisis de los patrones de crecimiento promedio
(cronologias) de individuos muertos y vivos a lo largo del tiempo arroja resultados
contrastantes. Por un lado, se observa que los sitios SLMM, MINM y APEM presentan
largos periodos con un crecimiento de individuos muertos mayor o similar al crecimiento
de los individuos vivos; mientras que para los sitios ESPM y EAVM se muestra la relacion
inversa (Figura 11). En cambio, los sitios MIRM, CENM, CUYM y CFVIEM, por su parte,
exhibieron periodos de diferente comportamiento, algunos en los que su crecimiento
estuvo por encima de los individuos vivos y otros en los que estuvo por debajo (Figura
10). Ademas, en los sitios SLMM, EAVM, MIRM y MINM se observa que en los ultimos
anos previos a la muerte el crecimiento de individuos muertos fue similar o mayor que el
de individuos vivos; mientras que para ESPM, APEM, CUYM, CFVIEM y CENM
presentan un crecimiento menor que el de individuos vivos. A su vez, se destacaron
desvios extremos o “picos en el crecimiento” que se comportan de forma diferente entre
los patrones de individuos muertos y vivos. Como por ejemplo los ocurridos en el sitio
APEM alrededor de 1870 y en la década de 1970, en MIRM cerca del afio 1830, en
CENM en las décadas de 1870 y 1970, y en el sitio CFVIEM entre 1820 y 1850. Sin
embargo, aunque estas diferencias pueden observarse en las representaciones graficas,
la comparacion cuantitativa entre las cronologias de ancho de anillo de individuos vivos y
muertos no arrojaron para ninguno de los sitios diferencias significativas entre el valor del

incremento medio de ancho de anillo (Tabla 8).
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Tabla 8. Coeficientes de correlacion (Spearman) y Pruebas T entre medias cada par de cronologias (muertos

y vivos) para periodos comunes (Ver Tabla 2 por el detalle de los codigos).

Cron. Vivos Cron. Muertos pruebade T
Periodo
Sitio N° N° Ind. N° . Correlacién | Valor de
. . N° Ind. comun p- valor
series Series t

ESPM 69 45 38 21 1814 - 2002 0,839 -0,67 0,5011
APEM 38 26 20 13 1812 - 1997 0,683 0,02 0,9807
SLMM 85 53 26 14 1847 - 2003 0,748 0,58 0,5612
EAVM 49 36 19 12 1857 - 2003 0,707 -0,20 0,8437
MIRM 63 40 31 18 1810 - 2006 0,707 0,28 0,7791
MINM 60 35 10 6 1866 - 1986 0,741 0,86 0,3881
cuym 77 54 8 1830 - 1948 0,799 -0,58 0,5671
CENM 55 36 27 14 1767 - 2006 0,795 -0,38 0,7064
CFVIEM 53 48 18 9 1816 - 1986 0,732 -0,02 0,9865
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Figura 10. Patrones de crecimiento promedio de individuos muertos y vivos por sitio.

5.2.2 Comparacion de valores de crecimiento previo a la muerte para cada sitio

La comparacion entre el crecimiento individual (series) de individuos muertos y el

crecimiento promedio de los vivos para una misma ventana temporal, arrojé que en 5 de
9 (ESPM, APEM, CUYM, CFVIEM Y CENM) sitios el crecimiento de los individuos

muertos previo a la muerte fue menor o similar (diferencias menores a 0,2) que el del

promedio de los individuos vivos para el mismo periodo (Figura 12). Los sitios EAVM,

SLMM, MIRM y MINM presentaron diferencias mas positivas, esto se observa en la
posicidon de las cajas graficadas; en cambio los sitios ESPM, APEM, CUYM; CFVIEM Y
CENM presentaron resultados opuestos. La ventana temporal analizada, a rasgos
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generales, no modificd el patron de los sitios aunque para algunos sitios (ESPM, MINM,
CUYM) al tener en cuenta el periodo de 15 afios el crecimiento de los individuos muertos
fue mayor en relacion a los vivos respecto de periodos temporales de 10 y 5 afios antes
de la muerte.

Los sitios APEM y SLMM fueron los que presentaron valores atipicos mas extremos, es
decir, diferencias mas negativas y mas positivas respectivamente. El sitio EAVM fue el
que presentdé menor variabilidad, es decir valores mas homogéneos en las diferencias de
crecimiento entre muertos y vivos para los diferentes periodos temporales previos a la
muerte. En cambio MINM y CUYM, presentaron las mayores variabilidades para todos los
periodos estudiados, estos comportamientos se evidencian en el tamano de las cajas

graficadas (Figura 12).
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Figura 12. Diferencias de crecimiento promedio entre individuos muertos e individuos vivos por sitio. (Ver
tabla 2 por el detalle de los codigos.
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6. Discusion

En base a los resultados obtenidos, podemos afirmar que se cumple la primera hipétesis
planteada, es decir, que los patrones de crecimiento de individuos muertos de A.
chilensis pertenecientes a sitios ubicados hacia el este del gradiente presentan
menor crecimiento en comparacion con los sitios del centro y el oeste del
gradiente. Estos Ultimos sitios reciben, en promedio, entre un 50 a 100% mas de
precipitaciones que aquellos situados en el extremo este del gradiente estudiado (Cordon
et al., 1993). Este resultado era predecible ya que en general, en las areas centrales y
mas productivas de las distribuciones de las especies, donde los individuos crecen mas
rapido, los individuos son mas altos y estan mas limitados por la luz que por el agua. En
cambio, en el limite seco de la distribucion de las especies los arboles crecen mas lento,
tienen menor altura y tamafo respecto a los sitios humedos, y también menos follaje en

relacion a las raices (Suarez y Kitzberger, 2010).

Si bien las diferencias en el crecimiento promedio de individuos muertos para los distintos
sitios eran esperables, encontramos también que los patrones temporales de crecimiento
presentaron una alta variabilidad a lo largo del gradiente. Esto incluye, cambios en las
tendencias de crecimiento (aumentos y disminuciones), asi como diferencias en la
longitud de las cronologias y el periodo temporal abarcado por ellas (fechas de mortalidad

de los individuos que componen las cronologias en los sitios de estudio).

Si bien tendencias de aumento del crecimiento previas al afio 1900 y tendencias de
disminucién en el crecimiento alrededor de los afios 1900, 1922-23, 1943-44 y 1990,
observadas para algunos sitios y en mayor medida entre sitios cercanos, permiten pensar
en una sefial comun a lo largo del gradiente. Sumadas a la relaciéon con los altos valores
de correlacion obtenidos y con los patrones descriptos en otros estudios (Villalba vy
Veblen, 1998, Amoroso et al., 2015), se observaron agrupaciones que diferencian entre si
a los patrones de crecimiento de distintos sitios. Al igual que el crecimiento promedio, los
patrones temporales de crecimiento correspondientes a sitios ubicados en el centro del
gradiente de precipitacion (EAVM, SLMM y MIRM) fueron similares a aquellos ubicados
en el extremo oeste del gradiente (ESPM y APEM). Por otro lado, los patrones en sitios
con precipitacion media y baja (CUYM, MINM, y CENM), presentaron mayor similitud
entre ellos. De este modo, tanto el crecimiento radial promedio como los patrones
temporales de crecimiento permiten distinguir dos grandes grupos para el rango de
condiciones bajo las cuales A. chilensis crece. Por un lado, bosques creciendo en sitios
con alta precipitacion y por otro, bosques creciendo en sitios con baja precipitacion. Estos

patrones de crecimiento difieren de las clasificaciones de tipos de bosque existentes para
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la especie donde diferentes autores distinguen entre tres y cuatro tipos segun la
fisonomia de estos (Dezzotti y Sancholuz, 1991; Pastorino, 2006). Las agrupaciones
obtenidas a partir de los analisis de conglomerados y componentes principales, también
dan cuenta de la distribucién de la variabilidad en dos grandes grupos. Esto ademas, se
refuerza al observar la relacion con las variables biofisicas de los distintos sitios, donde la
variabilidad de un grupo, se asocia con altos valores de precipitacién media anual, alto
valor de ancho de anillo y bajos valores de pendiente; mientras que el otro grupo
comparte las condiciones opuestas de las variables mencionadas para el primer grupo.
Es decir que si bien algunos bosques difieren en sus caracteristicas fisonémicas, como
por ejemplo el caso de MINM y CENM, su crecimiento se comport6é de forma similar. Esto
podria deberse a la influencia de las condiciones biofisicas como pendiente, exposicién y
altitud en el crecimiento de la especie. Estos resultados coinciden con trabajos previos en
donde se observa que, diferencias en la exposicion de las laderas (Norte versus Sur)
afectan el crecimiento de individuos de distinto sexo de A. chilensis (Nufiez et al., 2008).
A su vez, diversos autores han reportado que algunos aspectos de la dinamica de
diferentes tipos de bosque en los Andes Patagoénicos tales como el establecimiento, el
crecimiento radial y la mortalidad, varian segun las condiciones ambientales de cada sitio
(Kitzberger et al., 2000, Suarez y Kitzberger, 2010, Nufiez et al. 2008, Srur et al., 2016).
Particularmente, las diferencias en la mortalidad arborea de otras especies de coniferas y
especies tropicales, no fue explicada en su totalidad por las diferencias en la
disponibilidad hidrica dentro de gradientes pluviométricos, sino que se relacionaba con
distintas condiciones topograficas, mostrando diferencias en la mortalidad entre sitios
bajos y planos, y sitios mas altos y con pendiente (Zulueta, 2016). De manera similar, el
analisis de las cronologias de individuos muertos de otras especies de coniferas, han
presentado comportamientos diferentes en gradientes altitudinales, y segun las
exposiciones de los sitios en los que se encontraban (Viguera Moreno, 2012, Gonzalez-
Caro et al., 2016). Por otro lado, condiciones como la presencia de cuerpos de agua
cercanos, también podrian ser determinantes de la variabilidad en los patrones de
crecimiento debido a su relacién con la humedad y disponibilidad hidrica de los sitios. Sin
embargo, es necesario indagar mas sobre mecanismos que permitan explicar la
respuesta de A. chilensis a estas condiciones en los diferentes sitios de muestreo. Asi
como, la aplicacion de una metodologia que determine de forma clara y precisa las
distancias entre sitios y cuerpos de agua vy, el area de influencia de estos ultimos sobre
las condiciones de humedad, disponibilidad hidrica, etc. En resumen, todo Ilo
anteriormente expuesto evidencia que la respuesta de la vegetacion no sélo esta
relacionada a un gradiente de precipitaciéon, sino también a todo un complejo de

condiciones fisicas relacionadas entre si como lo sugieren algunos autores (Kitzberger et
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al. 2012). De esta forma, la influencia de diferentes condiciones ambientales en cada
sitio, podrian afectar las dinamicas locales direccionando y modificando la variabilidad en

los patrones de crecimiento de A. chilensis.

La frecuencia de los eventos de mortalidad fue variable, difiriendo marcadamente entre
sitios a los largo del gradiente estudiado. Sin embargo, y de forma similar a lo reportado
previamente para la especie (Villalba y Veblen, 1998) sitios cercanos entre si, como
ESPM y APEM, y por otro lado SLMM, EAVM y MIRM presentaron concordancia respecto
de las fechas de mortalidad, periodos 1995 — 1994 y 2000 — 2004, respectivamente. Por
otro lado, algunos sitios reportan fechas con alta mortalidad que no se observan en otros,
como CUYM (periodo 2010 - 2012), APEM (periodo 1980 - 1984), CFVIEM (periodo 1970
- 1974). De este modo, la variabilidad presente en las fechas de mortalidad de los
distintos sitios, concuerda con las reportadas para la especie en ambientes similares
(Villalba y Veblen, 1998, Amoroso et al., 2015). La falta de un patrén regional comun en
los patrones temporales de mortalidad refuerza la hipétesis de la influencia de las
condiciones biofisicas del sitio sobre la dinamica y crecimiento en esta especie. Sitios con
pendientes similares como MIRM y CFVIEM presentaron mayor relacion entre sus
patrones, mientras que sitios con diferencias en sus pendientes como MIRM y ESPM
presentaron menos relaciéon entre ellos. Algo similar ocurre con la exposicion, sitios con
similitud en la exposicién como MIRM y CFVIEM se relacionaron mas fuertemente entre
ellos. Esto es coincidente con otros antecedentes sobre la dindmica de crecimiento de A.
chilensis y otras especies donde la pendiente, exposicion y altitud de los sitios modificaba
los patrones de crecimiento, mortalidad y distribucién de los arboles (Nufez et al., 2008,
Zulueta, 2016; Gonzalez-Caro, 2016).

Aunque la muerte de arboles involucra multiples procesos que son dificiles de entender y
reconstruir, el estudio de los patrones de crecimiento permite realizar aproximaciones a
los mecanismos que la originan (Bigler et al., 2007, Amoroso et al., 2015). La mortalidad
puede resultar de procesos alogénicos como disturbios o estrés ambiental y/o de
procesos autogénicos relacionados a caracteristicas genéticas o dinamica del rodal
(Villalba y Veblen, 1998, Williamson et al., 2000, Amoroso et al. 2015). Estudios de
mortalidad a nivel global, asumen que eventos que afectan en un mismo lugar y ano
resultan en un mismo proceso de mortalidad, a diferencia de muertes separadas en el
tiempo que podrian ser resultado de otras dinamicas (Cailleret et al., 2017). La
caracteristica del muestro realizado en este estudio, donde se excluyeron arboles con
evidencia de muerte por fuego, viento o mal del ciprés, permite reducir las posibilidades
de la influencia de estos eventos sobre la mortalidad. De este modo, se conduce a
hipotetizar sobre el rol de las condiciones de sequia ocurridas en el norte de la Patagonia
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durante los ultimos 100 afios. Dependiendo de la severidad de los eventos de sequia y la
condicion fisioldgica de los arboles, se ha encontrado que la mortalidad arb6rea aumenta
durante o después de las sequias y que las respuestas de los arboles a las mismas no
son lineales (Villalba y Veblen, 1998, Bigler et al., 2007). Las fechas de muerte y los
momentos de disminucion del crecimiento en este estudio coinciden, en algunos casos,
con los reportados por distintos autores en ambientes similares para esta especie. Para
los afios 1912-13, 1942-43, 1988 y 1991 se registran eventos mortalidad asociados a
sequias para sitios mésicos y secos (Villalba y Veblen, 1998, Amoroso et al., 2015) que
coinciden con la disminucion del crecimiento observada en nuestras cronologias. Por otro
lado, los momentos de mayor frecuencia de eventos de mortalidad de este estudio,
coinciden o son cercanos a los afios de sequia, disminucion del crecimiento o mortalidad
reportados en otros estudios: 1974, 1979, 1981,1991-92, 1998-99 y 2004 (Villalba y
Veblen, 1998, Amoroso et al., 2015). Asi, la ocurrencia de eventos de sequia, diferencias
en las condiciones biofisicas de los sitios y las condiciones fisiolégicas de los arboles,
podrian explicar las diferencias en los momentos de disminucién del crecimiento y de
mayor mortalidad que se presentan en el gradiente (Nufiez et al., 2008, Kitzberger et al.,
2012, Zulueta, 2016).

En relacion a la segunda prediccion, y contrariamente a lo esperado, no se encontraron
diferencias en las tasas de crecimiento previas a la muerte a lo largo del gradiente.
Numerosos estudios afirman que, arboles en proceso de muerte, presentan por lo general
menores tasas de crecimiento previas a la muerte (Pedersen, 1998; Bigler y Bugmann,
2004; Cailleret et al., 2016). A pesar de esto, una gran variedad de patrones de
crecimiento antes de la mortalidad se han descrito en la literatura, desde reducciones
abruptas o graduales del crecimiento a los aumentos del crecimiento antes de la muerte
(Villalba y Veblen, 1998, Cailleret et al., 2017). Esta variabilidad esta probablemente
asociada con diferencias en las estrategias de las especies para hacer frente al estrés
ambiental, y en su asignacion de recursos a diferentes destinos como el crecimiento y el
almacenamiento (Dietze et al., 2014). En la mayoria de nuestros sitios, el crecimiento
promedio de los individuos muertos fue mayor durante los 5 afios previos a la muerte en
comparacién con ventanas temporales mas amplias (10 y 15 afios); aun mas, para dos
sitos (CFVIEM y CENM) estas diferencias fueron significativas. Indicando mayor
crecimiento en los 5 afios, respecto de los 10 y los 15 afos previos a la muerte en ambos
sitios. Este comportamiento ha sido reportado en estudios recientes para diferentes
especies, donde para el 16% de los eventos de mortalidad, se observé un aumento en el
crecimiento con una mediana de 4 afios previos a la muerte (Cailleret et al., 2017). Esto

sugeriria, como lo indican estudios previos, que el crecimiento radial puede ser priorizado
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hasta el punto de muerte independientemente del estrés ambiental, o que el estrés puede
ser lo suficientemente fuerte para matar arboles sin impacto en el presupuesto de
carbono y su asignacién al crecimiento (Ferrenberg et al., 2014, Rowland et al. 2015,
Berdanier y Clark, 2016, Herguido et al., 2016).

Respecto de la segunda hipotesis planteada, se puede afirmar que la misma se cumple
parcialmente, ya que existen algunas diferencias entre los patrones de crecimiento
promedio de individuos muertos e individuos vivos. La primera prediccion, se cumple
de forma parcial, ya que encontramos periodos donde los individuos muertos
crecieron menos que los individuos vivos y viceversa. A su vez, estas diferencias
no muestran una tendencia sostenida a lo largo del gradiente, con lo cual la segunda
prediccion no se cumple. Las correlaciones entre los patrones de individuos muertos e
individuos vivos dan cuenta de una sefial comun que actua de forma similar sobre ambos
grupos, al igual que la ausencia de diferencias significativas entre las cronologias
residuales de los sitios. Los valores de correlacion y las similitudes entre las cronologias,
no estarian asociadas a la ubicacion de los sitios en el gradiente, es decir, sitios humedos
no presentan similitud entre ellos asi como tampoco los sitios mésicos y secos. Estos
comportamientos podrian estar asociados a condiciones particulares de cada sitio como
fuera sugerido previamente, o a diferentes historias de uso, que si bien se tuvieron en
cuenta en el muestreo, algunos individuos podrian haber estado influenciados por
eventos que datan de varios afnos previos a la colecta del material. Algunos estudios
evidencian que los cambios de uso de la tierra y gestion de los bosques condicionan en
gran medida cémo estos responderan a la variabilidad en las condiciones climaticas a las
que estan sometidos (Linares et al., 2012, Sanchez-Salguero et al., 2012, Viguera
Moreno, 2012).

Por otro lado, encontramos que en general el crecimiento individual de los arboles
previo a la muerte fue similar o menor al crecimiento promedio de individuos vivos
para el mismo sitio, permitiendo el cumplimiento parcial de la tercera prediccion
planteada. Las diferencias tomaron en 5 de 9 sitios (ESPM, APEM, CUYM, CFVIEM y
CENM) valores negativos, sugiriendo que los arboles que murieron, crecieron en el
periodo previo a la muerte menos que el promedio de los vivos. En cambio, para 4 de 9
sitios (SLMM, EAVM, MIRM y MINM) estas diferencias tomaron valores positivos
indicando, que en estos sitios algunos arboles crecieron, previo a la muerte, mas que el
promedio de los vivos. Estas diferencias en el crecimiento individual de los individuos
muertos concuerdan con el comportamiento promedio a escala de sitio. Ya que, al tener
en cuenta el crecimiento promedio, se observé que en los sitios SLMM, EAVM, MIRM y

MINM los individuos muertos crecieron igual o mas que los vivos en los cinco afos
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previos a la muerte. Esto ultimo, sumado a las tasas de crecimiento previas a la muerte,
discutidas anteriormente, reforzaria la idea planteada respecto de la existencia de algun
tipo de mecanismo o respuesta que le confieran a los arboles mayor resistencia o
“fortaleza” frente a eventos de mortalidad. Sin embargo, y aunque antes de la muerte los
individuos mostraron tasas de crecimiento positivas, al tener en cuenta las diferencias
entre el crecimiento individual previo a la muerte y el crecimiento promedio de los
individuos vivos (observado en la fig. 12), en algunos sitios los arboles muertos crecieron
menos que los vivos. Ademas, las diferencias no mostraron en general una tendencia en
las distintas ventanas temporales. Debido a la presencia de esta variabilidad en los
comportamientos individuales de los arboles muertos respecto de los vivos, seran
imprescindibles estudios futuros. Que contemplen los disefios de muestreo necesarios
para poder realizar comparaciones individuales entre arboles vivos y muertos cercanos,
en los diferentes sitios, que den informacion sobre la sociabilidad de los individuos del

rodal, y que abarquen periodos de tiempo mas extensos.

7. Conclusion

El estudio de patrones de crecimiento de arboles muertos a los largo del gradiente de
precipitacion en el que se distribuye Austrocedrus chilensis, nos permite comprender
similitudes y diferencias en la mortalidad en distintas porciones del mismo y acercarnos a
las variables que influyen en ella. Dado el gradiente de precipitacion en el que se
distribuye A. chilensis, los individuos muertos de sitios ubicados hacia el este, crecen
menos que los pertenecientes a sitios de la zona oeste y centro del gradiente. Aunque se
observaron tendencias comunes, como por ejemplo la disminucion de crecimiento luego
del afio 1900 para 8 de los 9 sitios, el crecimiento de individuos muertos de A. chilensis,
es variable a lo largo del gradiente pluviométrico en el que se distribuye la especie. La
variabilidad en el crecimiento de los individuos es similar entre sitios humedos y mésicos
y entre sitios mésicos y secos, pero difiere significativamente entre sitios humedos y
secos permitiendo distinguir dos grandes grupos. Si bien para la distribucion de la
especie, diferentes autores distinguen entre tres y cuatro tipos de bosques segun las
caracteristicas fisiondmicas de estos, los patrones de crecimiento de individuos muertos
encontrados en este estudio permitirian solo agrupar los bosques en dos tipos centro-
oeste y centro-este. Este estudio da cuenta de la importancia de las variables biofisicas

de los sitios en el comportamiento del crecimiento de individuos muertos.

El comportamiento de los individuos muertos en relaciéon a los vivos no mostré una
tendencia clara tanto dentro de cada sitio y/o a lo largo del gradiente. A escala individual,

al tener en cuenta el crecimiento previo a la muerte de cada uno de los individuos
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muestreados, se observd un comportamiento variable respecto del crecimiento promedio
de los vivos. Pero al tener en cuenta la escala de rodal, en los afios previos a la muerte,
las tasas de crecimiento de los individuos muertos son positivas en general, y con valores
mas positivos en los 5 afios previos a la muerte. En 4 de los 9 sitios el crecimiento medio
previo a la muerte de los individuos muertos fue similar o mayor que el de los vivos. Este
comportamiento previo a la muerte ocurrido en algunos sitios, sugiere la existencia de
algun mecanismo de resistencia a la muerte en el que los individuos aumentan su

crecimiento antes de morir.

La comparacién con individuos sobrevivientes de la misma especie permite comenzar a
echar luz sobre la ocurrencia de comportamientos diferenciales entre los individuos que
murieron y los que no. Obteniendo informacion valiosa sobre el proceso de mortalidad y
brindando aportes para detectar y caracterizar sus causas y pensar en mecanismos de

deteccion temprana de riesgos de mortalidad.

El estudio del crecimiento y los patrones de mortalidad a lo largo del gradiente en el que
se distribuye esta especie representa un novedoso aporte que contribuye a mejorar el
entendimiento de la dinamica y el comportamiento de la especie en diferentes
condiciones ambientales. Las diferencias encontradas en este estudio, son el primer
acercamiento a una caracterizacion regional del comportamiento de estos patrones. En el
futuro, la relacion de estos con las condiciones ambientales de la distribucién de la
especie sera la clave para el disefo de estrategias de manejo que permitan adaptar su
uso y conservacion a los cambios ambientales previstos, para para intentar conocer y

predecir su respuesta ante el escenario de cambio climatico planteado para el futuro.

Por ultimo, la posibilidad de realizaciéon de este tipo de estudios cientificos en el marco de
la formacion de grado de recursos humanos es fundamental para incrementar el
conocimiento y la calidad de profesionales de nuestro pais, la apertura de los centros de
investigacion a la colaboracion de estudiantes es una valiosa herramienta para acrecentar
el conocimiento de nuestros ecosistemas naturales, sus dinamicas y poder trabajar en

pos de adaptarnos de la mejor manera a los cambios climaticos previstos para el futuro.
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