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ResuMEN. Los bosques Andino-Patagénicos albergan una de las coniferas endémicas de América del Sur:
Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser. et Bizzarri (Cupressaceae). El hecho de que ocurran eventos episédicos
de mortalidad a lo largo del gradiente de distribucién de la especie hace necesarios estudios que echen luz
sobre el comportamiento de los arboles en tales eventos. El objetivo de este trabajo fue estudiar los patrones de
crecimiento previo a la muerte de individuos de Austrocedrus chilensis en un gradiente de precipitacién O-E. El
area comprende la distribucion septentrional de la especie en el norte de la Patagonia argentina. Se seleccionaron
nueve sitios de muestreo a lo largo de una transecta O-E en las cercanias del Lago Traful, provincia de Neuquén.
La transecta abarca un gradiente de precipitacién entre 1800 y 600 mm/afio. Se analizaron patrones y tasas
de crecimiento en los 5, 10 y 15 afios previos a la muerte a lo largo del gradiente. Los resultados permitieron
establecer que, segtin la variabilidad de los patrones de crecimiento, los sitios analizados se ordenaron en dos
grandes grupos segun el tipo de bosque: mixtos-compactos y compactos-ecotonales. A su vez, estas diferencias
se relacionaron con condiciones particulares de las cronologias (e.g., el indice de ancho de anillo) y biofisicas
(e.g., pendiente, exposicién, latitud y longitud) de los sitios de estudio. Las tasas de crecimiento previas a la
muerte permitieron determinar que, en todos los sitios de estudio, los individuos presentaron una disminucién
en el crecimiento radial previo a este evento; a su vez, para iguales ventanas temporales, los individuos muertos
crecieron menos que los individuos vivos. En base a estos resultados, es necesario profundizar los estudios
para conocer los mecanismos por los que se ordenan estos patrones de crecimiento previo a la muerte a lo
largo del gradiente Andino-Patagénico.

[Palabras clave: mortalidad, gradiente de precipitacion]

AssTRACT. Variation in the growth patterns prior to death of individuals of Austrocedrus chilensis along a
pluviometric gradient in the North of Andean Patagonia. The Andean-Patagonian forests are home to one of
the endemic conifers of South America: Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser. Et Bizzarri (Cupressaceae). The
occurrence of episodic mortality events along the gradient of distribution of this species makes necessary studies
to shed light on allow advance on the responses of trees to these tree behaviors in these events. The objective
of this research is to study of the growth patterns prior to the death of individuals of Austrocedrus chilensis in a
W-E precipitation gradient. Specifically, the area includes the northern distribution of the species in northern
Patagonia, Argentina. Nine sampling sites were selected along a west-east transect in the vicinity of Traful
Lake, Neuquén province, which captures a precipitation gradient of 1800 to 600 mm/year. Patterns and growth
rates were analyzed in the 5, 10 and 15 years prior to death along the gradient. The results obtained allowed to
establish that according to the variability of the growth patterns ordered in two analyzed forests were ordered
in two large groups: mixed-compact and compact-ecotonal. In turn, these differences were related to particular
conditions of the chronologies (e.g., the ring width index) and biophysics (e.g., slope, exposure, latitude and
longitude) of the study sites. The rates of growth prior to death allowed to determine that in all the study sites,
individuals presented a decrease in radial growth prior to this event; in turn, for the same time windows, dead
individuals grew less than living individuals. It is necessary to deepen the studies to know the mechanisms by
which these growth patterns are ordered prior to death along the Andean-Patagonian gradient.

[Keywords: mortality, precipitation gradient]
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PATRONES DE CRECIMIENTO PREVIO A LA MUERTE DE INDIVIDUOS DE AUSTROCEDRUS CHILENSIS

INTRODUCCION

A escala global, muchas especies arbdreas
experimentan procesos de mortalidad masivas
y episodicas. Por ello, en ecosistemas forestales
de todo el mundo se estan estudiando los
patrones de mortalidad (e.g., Villalba and
Veblen 1998; Adams et al. 2009; Amoroso et al.
2015; Cailleret et al. 2017). Como consecuencia
de estos procesos de mortalidad tiene lugar
la pérdida de habitat de especies silvestres,
la oportunidad para que sucedan invasiones
de especies exoticas, la formacién de nuevas
comunidades y la interrupciéon temporal de
la provisién de algunos bienes y servicios
ecosistémicos (McKenney 2007; Adams et
al. 2009; Matias 2012). Ademas, los episodios
extensos de mortalidad pueden impactar en
los balances de carbono (C), lo que reduce el
potencial de secuestro en los ecosistemas e
incrementa las pérdidas de C a través de los
suelos. Esto, sumado a la potencialidad de
liberaciones de C a la atmdsfera por episodios
de mortalidad de gran amplitud podria
contribuir de manera negativa al cambio
climatico global (Adams et al. 2009).

Diversos autores sostienen que los eventos
climaticos (e.g., sequias extremas), que pueden
interactuar con agentes bioldgicos o procesos
denso-dependientes, serian la causa principal
de los procesos de mortalidad (Camarero et
al. 2012; Ruiz-Benito 2013; Cailleret et al.
2017). A pesar de esto, la comprension de
los mecanismos fisiologicos que conducen a
la mortalidad y los cambios asociados en las
tasas de crecimiento de los arboles previo a
la muerte sigue siendo limitada, asi como la
capacidad para predecir la mortalidad y sus
impactos en el tiempo y en el espacio (Bigler et
al. 2007; Cailleret et al. 2017). A su vez, muchos
de los estudios se realizaron en ecotonos
(Allen and Breshears 1998; Villalba and
Veblen 1998; Suarez and Kitzberger 2008), y
dejaron de lado otros ambientes o ecosistemas
de la distribuciéon de las especies. Por esta
razon aumenté la demanda de estudios
demograficos en ecosistemas boscosos
(incluyendo los extremos de la distribucion
de las especies) o en contraste de condiciones
abidticas (e.g., a lo largo de gradientes) con
el fin de mejorar la comprension de los
ecosistemas y su sensibilidad frente a los
cambios futuros en la variabilidad climatica
(Suarez and Kitzberger 2008).

El andlisis del crecimiento de los arboles
mediante el ancho de los anillos se usé con
éxito para reconstruir patrones de crecimiento
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y mortalidad, para estudiar respuestas a estrés
ambiental y para evaluar el crecimiento previo
a la muerte (Pedersen 1998; Bigler et al. 2007;
Allen et al. 2010; Amoroso et al. 2015). Los
datos de resolucién anual obtenidos mediante
los métodos dendrocronoldgicos facilitan el
anélisis retrospectivo de muchos procesos
ecolégicos. Esto permite estudiar respuestas
y patrones en escalas temporales y espaciales
amplias, que de otra manera demandarian
un seguimiento prolongado en el tiempo y
a escalas espaciales menores (Amoroso and
Suérez 2015).

En América del Sur, los bosques andino-
patagdnicos constituyen una franja
cordillerana angosta donde se encuentra
una de las coniferas endémicas de Chile y
Argentina, Austrocedrus chilensis (D. Don)
Pic. Ser. et Bizzarri (Cupressaceae). En el
contexto de los futuros cambios ambientales,
la vulnerabilidad de los bosques de A. chilensis
aumento6 durante las tltimas décadas debido
a procesos de decaimiento, cambios en el
uso de la tierra, tala y disturbios varios
(e.g., incendios) (Suarez and Amoroso 2013;
Gonzalez et al. 2014). La ocurrencia de eventos
episddicos de mortalidad a lo largo del amplio
gradiente de distribuciéon de la especie hace
necesaria una vision regional que permita
dar cuenta de las diferencias que ocurren
entre los patrones de crecimiento previo a
la muerte de los individuos creciendo en
distintas condiciones ambientales a lo largo
del gradiente. Este trabajo propone estudiar
y caracterizar los patrones de crecimiento
radial previo a la muerte y su relacién con
las condiciones biofisicas de los sitios, a lo
largo del gradiente pluviométrico en el que
se distribuye A. chilensis.

MATERIALES Y METODOS

Avea de estudio y muestreo a campo

A. chilensis, llamado localmente ciprés de la
cordillera, es la conifera nativa de mayor rango
latitudinal del Bosque Subantértico de Chile
y Argentina. En nuestro pais se extiende de
forma discontinua. Presenta su extremo mas
septentrional a los 37°07” S y 70°36” O en
la provincia de Neuquén (Bran et al. 2002;
Pastorino et al. 2006) y el mas austral a los
43°44’ Sy 71°23’ O en la provincia de Chubut
(Pastorino and Gallo 2002; Pastorino 2015).

El area de distribucion de A. chilensis se
encuentra bajo la influencia de la circulacién
atmosférica del oeste, que determina un flujo
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casi permanente de masas de aire humedo
desde el Océano Pacifico (Garreaud et al.
2009). La orientacién N-S de la Cordillera
de Los Andes determina una barrera para
estas masas de aire humedo que provienen
del Pacifico (Bianchi 2016). Debido a esto,
las poblaciones de A. chilensis se ubican en
un gradiente de precipitaciéon marcado, con
direccion O-E, que se extiende desde la zona
cordillerana con 1800 mm anuales hasta el
ecotono con la estepa patagonica, donde la
precipitacion es 600 mm anuales (La Manna
2005).

En la zona mas himeda se encuentran
los ‘bosques mixtos’, donde A. chilensis
codomina el dosel arbdreo con especies
del género 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 pequefos grupos formando los
‘bosques marginales o ecotonales’” (Dezzoti
and Sancholuz 1991; Gallo and Pastorino
2004; Pastorino 2015).

El drea de estudio se encuentra en el extremo
norte de la distribucion de la especie, al
suroeste de la provincia de Neuquén, en
el area de Confluencia-Traful, dentro del
Parque Nacional Nahuel Huapi. Para obtener
muestras representativas de los diferentes
ambientes se seleccionaron nueve sitios de
muestreo a lo largo de una transecta de ~50
km en la cuenca del lago Traful (40° S - 71°42
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Oy 40°S5-71°60" O) (Figura 1). Los muestreos
se realizaron en noviembre de 2013 y octubre
de 2015. En cada sitio se estableci6 una parcela
con el objetivo de muestrear al menos 12
individuos muertos. El tamafio de cada
parcela vario segtin la cantidad y la densidad
de individuos muertos que se encontraron en
cadarodal. Se evito seleccionar aquellos sitios
que presentaban sintomas de mortalidad por
decaimiento forestal (Amoroso et al. 2015),
como asi también los sitios con evidencias de
agentes de disturbios como fuego o viento, que
podrian haber ocasionado la mortalidad.

Para garantizar la presencia de corteza o
del dltimo anillo de crecimiento, de cada
individuo muerto se tomé un minimo de dos
muestras de barreno a la altura del pecho.
Ademas, para complementar la estimacion de
la fecha de muerte se realizaron observaciones
morfoldgicas referidas al porcentaje de corteza
presente y la presencia o ausencia de ramas en
el arbol. Estas caracteristicas permiten tener
una idea de cuan reciente es la muerte del
individuo, y aportan informacién extra para
utilizar durante la etapa del fechado. Por
ejemplo, la presencia de corteza y ramas en
un individuo muerto podria indicar que su
muerte fue reciente; en cambio, su ausencia se
podria relacionar con una muerte mas antigua
(Pastorino et al.,2015).

Encadaparcelaseregistraronlas coordenadas
geograficas y la altitud. La pendiente y la
exposicion de los sitios se obtuvieron con el
software QGIS utilizando el Modelo Digital
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Figura 1. Area de distribucion de los bosques de A. chilensis y drea de estudio en el recuadro rojo (imagen de la izquierda),
extraido de Pastorino 2015. A la derecha se indican los sitios de muestreo (ver tabla 1 por el detalle de los cédigos).

Figure 1. A. chilensis forest distribution and study area in the red box (image on the left), from Pastorino 2015. On the
right, sampling sites are indicated (see table 1 for the detail of the codes).
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de Elevaciones (DEM) para el area (Tabla 1).
Los valores de precipitaciéon media anual para
los diferentes sitios de muestreo se estimaron
a partir de las isohietas obtenidas por Cordon
y colaboradores (1993). El tipo de bosque
se determino6 en base a las caracteristicas
estructurales siguiendo las clasificaciones
de Dezzoti y Sancholuz (1991) y Pastorino y
colaboradores (2015).

Trabajo de laboratorio

Las muestras fueron procesadas por medio
de métodos dendrocronolégicos estandares
(Stockes and Smiley 1968) y fueron fechadas
de manera visual bajo lupa binocular (50x).
La datacion se inicio desde la corteza hacia la
médula. El datado visual se hizo por medio
de la técnica skeleton plot (Stockes and Smiley
1968). El ancho de los anillos de crecimiento
se midi6 en direccion 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
fue asistido por comparacion con cronologias
de ancho de anillos maestras de individuos
vivos de la especie, existentes para la zona
(Villalba and Veblen 1996; Amoroso et al.
2015). La calidad del fechado visual se evalud
con el programa COFECHA (Holmes 1983;
Grissino-Mayer 2001), que permitio establecer
el afo calendario correcto del tltimo anillo de
crecimiento completo. Ademas, se corrigieron
los errores relacionados con anillos ausentes,
falsos y “paquetes de anillos’.

La fecha de mortalidad de cada arbol se
establecié 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. En este proceso

211

resultaron clave los datos que se obtuvieron
a campo, como el porcentaje de corteza y
la presencia o ausencia de ramas, ya que
aportaron informacion para la determinacion
final de la fecha de mortalidad.

Construccion de las cronologias de ancho de
anillos

Para cada sitio se ajusto a todas las series
individuales un modelo horizontal a la media.
Este ajuste correspondiente 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). También contribuye a maximizar la
sefial relacionada con disturbios enddgenos y
exogenos en el rodal, lo que permite comparar
y conocer la dindmica de la mortalidad de
individuos de A. chilensis en el area de estudio.
Las series estandarizadas para cada individuo
se combinaron para obtener una cronologia de
ancho de anillos por sitio. Para esto, se utilizo
el paquete dpl R (Bunn 2008; Rodriguez Catén
2014) del software libre R.

Andlisis de los patrones de crecimiento

Para los individuos muertos se calculé el
incremento medio anual (IMA) del ancho de
anillo utilizando los datos de las cronologias
crudas (raw) para cada sitio. Con el objetivo
de comparar el crecimiento promedio de
los individuos muertos entre los sitios, los
valores medios de IMA de ancho de anillo
se compararon utilizando un ANOVA no
paramétrico y se usé la prueba de Kruskal
Wallis (Garcia-Gonzalez et al. 1997).

Para conocer la relacion entre los patrones
de crecimiento previo a la muerte de los
individuos entre los diferentes sitios se calculo
el coeficiente de correlacion de Spearman

Tabla 1. Caracteristicas de los sitios de muestreo. Los cédigos de los sitios figuran de oeste a este segtin la ubicaciéon

en el gradiente.

Table 1. Characteristics of the sampling sites. Site codes are presented from west to east depending on the location

on the gradient.

Cédigo Nombre Latitud Longitud Altitud Exposicién Pendiente Precipitacion Tipo de
©) °) (m.s.n.m) ©) media anual bosque
(mm)
ESPM Lago Espejo -40.6147 -71.7061 881.70  238.72 (SO) 9.67 2000 a 2500  Mixto
APEM Arroyo Pedregoso -40.6219 -71.5908 853.80 357.51 (NO)  13.07  2000a2500 Mixto
SLMM Sendero Las Mellizas -40.6362 -71.3500 788.00 254.24 (SO) 20.08 1000 a 1500 Compacto
EAVM  Estancia Arroyo Verde  -40.6527 -71.2997 637.00  175.23 (SE) 23.34 1000 a 1500 Compacto
MIRM Mirador -40.7025 -71.4094 912.80 278.97 (NO)  25.03 1500 a 2000 Compacto
MINM Rio Minero -40.6913 -71.2982 852.60  44.52 (NE) 45.05 1000 a 1500 Compacto
CUYM Cuyin Manzano -40.7094 -71.1400 815.00  50.63 (NE) 24.68 750a 1000 Ecotonal
CENM Centinela -40.7424 -71.1311 786.00  115.62 (SE) 31.85 750 a 1000  Ecotonal
CFVM Confluencia-Paso del viento -40.6910 -71.1284 709.40 318.14 (NO)  30.41 750 a 1000  Ecotonal
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para un periodo temporal comun. El periodo
comun utilizado fue 1866-1948, para el cual
todas las cronologias presentaron cinco o mas
series.

Cabe destacar que las correlaciones de
Spearman se realizaron utilizando las
cronologias residuales a fin de disminuir los
efectos de la alta autocorrelacion observada
en todas las cronologias, de acuerdo con la
metodologia empleada en otros estudios con
la misma y con otras especies (Mundo et al.
2011). La autocorrelacion corresponde al
coeficiente de correlacion entre una serie y
esta misma desfasada un ano (-1), por lo cual
provee una estimacién de cémo el crecimiento
de un ano esta influenciado por el crecimiento
del afio anterior (Rodriguez Caton 2014).

Por otro lado, se realizé un analisis de
componentes principales (ACP) para
identificar las asociaciones entre la
variabilidad del crecimiento radial previo a
la muerte (valores medios de IMA de ancho
de anillo de cada sitio) y las variables biofisicas
(i.e., pendiente, latitud, longitud, exposicién,
altitud y precipitaciéon media anual) de los
diferentes sitios muestreados a lo largo del
gradiente pluviométrico. Para los grupos
resultantes del ACP, se realizé6 un ANOVA
no paramétrico a través de un analisis de
Kruskal Wallis para evaluar la ocurrencia o
no de diferencias significativas entre los sitios
segun las caracteristicas que las variables
biofisicas presentaron en cada uno.

Tasas de crecimiento previo a la muerte

Las tasas de crecimiento previo ala muerte se
calcularon utilizando los valores de ancho de
anillo de las series estandarizadas, siguiendo
una metodologia similar a la de Amoroso y
Daniels (2010). Las tasas se calcularon para
distintas ventanas temporales (5, 10 y 15
afnos previos a la muerte) segtin la siguiente
férmula:

T() = X() - X
X

donde i representa los afios previos a la
muerte (5, 10y 15); T(i) es la tasa de crecimiento
del periodo de 5, 10 6 15, afios previos a la
muerte segun sea i; X(i) es el promedio del
indice de ancho de anillo de cada serie, para
las ventanas temporales de 5, 10 ¢ 15 afos
incluyentes entre si, y X es el promedio del
indice de ancho de anillo de cada serie a lo
largo de toda la vida del arbol.
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Para evaluar las tasas de crecimiento previo
a la muerte entre las diferentes ventanas de
tiempo se realizé un ANOVA no paramétrico
y una prueba de Kruskal Wallis en estos
periodos para cada sitio. Como variables
se emplearon los valores de las tasas de
crecimiento previas a la muerte de los
arboles de cada sitio; como tratamientos, las
distintas ventanas temporales establecidas en
cada sitio. Del mismo modo se evaluaron las
tasas de crecimiento relacionadas con los dos
grupos que surgieron del ACP; como variables
se usaron las tasas para de crecimiento previas
a la muerte en distintas ventanas temporales
y como tratamientos, el grupo del ACP al que
pertenece cada arbol del sitio.

Una vez determinada la fecha de muerte
de cada individuo se compard el crecimiento
medio de éstos con los arboles vivos del sitio
(Cailleret et al. 2017). Se evalud el crecimiento
previo a la muerte para las tres ventanas
temporales (5, 10 y 15 afios), en relacién con
el crecimiento de individuos vivos para el
mismo periodo de tiempo, por medio de la
siguiente formula:

C(i) = Xm(i)
Xv(i)

donde i corresponde a los afios previos a
la muerte (5, 10 y 15); C es la relacion entre
el crecimiento previo a la muerte de cada
individuo y el crecimiento promedio de la
cronologia de individuos vivos del mismo sitio
para el mismo periodo; Xm es el promedio del
indice de ancho de anillo de cada individuo,
y Xv es el promedio del indice de ancho de
anillo de la cronologia de individuos vivos
para cada sitio. La relaciéon menor o mayor
a 1 significa que el crecimiento del individuo
previo a su muerte fue menor o mayor que en
los individuos vivos, respectivamente.

ResurTADOS

Cronologias de individuos muertos

Las cronologias de ancho de anillo
obtenidas para los distintos sitios difirieron
en su longitud (nimero de anos), periodo
temporal comprendido (afios calendario),
tamafio muestral y amplitud en la variacion
del indice de ancho de anillo en relacién con
su media (Tabla 2, Figura 2). En general, las
cronologias de los sitios ubicados en el ecotono
con la estepa fueron de mayor longitud con
respecto a las de los sitios ubicados hacia el
oeste. En cuanto a la variabilidad interanual,
el sitio ESPM (extremo oeste) mostrd la menor
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Tabla 2. Estadisticos de las cronologias de ancho de anillo de individuos muertos para cada sitio (ver Tabla 1 para el

detalle de los codigos).

Table 2. Statistics of the ring width chronologies of dead individuals for each site (see Table 1 for the details of

codes).
Datos de medicion Cronologias
estandar
Sitio  N°indiv. N°series  Periodo IMA  Sensibilidad RBAR EPS Auto—
(mm) media total correlacién
ESPM 21 38 1811-2005 1.77 0.23 0.44 0.92 0.82
APEM 13 20 1793-2006 1.54 0.22 0.21 0.69 0.83
SLMM 14 26 1831-2007 1.56 0.24 0.59 0.95 0.92
EAVM 12 19 1835-2007 1.62 0.24 0.44 0.85 0.89
MIRM 18 31 1802-2009 1.07 0.20 0.35 0.90 0.94
MINM 6 10 1788-2012 2.39 0.23 0.14 0.26 0.69
CUYM 6 8 1779-2014 0.57 0.28 0.53 0.32 0.73
CENM 14 27 1662-2007 1.20 0.28 0.47 0.84 0.81
CFVM 9 18 1801-1998 1.20 0.27 0.62 0.93 0.91

amplitud en comparacion con los otros sitios
(Figura 2). El lapso comun para el que las
cronologias de todos los sitios contaban con
cinco o mas series fue de 82 anos (1866 a
1948).

La sensibilidad media de las cronologias
oscilé entre 0.21 y 0.28 (Tabla 2), valores que
se encuentran dentro del rango aceptable para
la especie (Villalba and Veblen 1997; Villalba
et al. 1998; Amoroso et al. 2015). En todos
los sitios, los valores de autocorrelacion de
primer orden fueron mayores a 0.60, lo cual
también concuerda con valores reportados
previamente para A. chilensis (Villalba and
Veblen 1997; Villalba et al. 1998).

Los sitios ESPM, APEM, SLMM, MIRM
y MINM (bosques mixtos y compactos)
difirieron significativamente de EAVM y
CUYM. Este tltimo fue el de menor valor de
incremento medio anual (IMA) de ancho de
anillo, con 0.57 mm/afio. Los sitios CENM y
CFVM (bosques ecotonales) presentaron un
IMA con caracteristicas similares a los bosques
mixtos y compactos (H=34.84, P<0.0001)
(Figura 3).

Los analisis de correlacion entre las
cronologias residuales para el periodo comtin
1866-1948 resultaron positivas en todos los
casos. En general, los sitios cercanos entre si
dentro del gradiente presentaron valores de
correlacién mas altos (Tabla 3).

Las fechas de mortalidad variaron
ampliamente en cada sitio y a lo largo del
gradiente (Figura 4). En el sitio ESPM se
concentraron mayormente en el primer lustro
de la década del 2000, mientras que para
APEM fue en dos periodos: uno, durante la
década del ochenta; otro, entre 1994 y 2006. En
los sitios EAVM, SLMM y MIRM, las fechas de
mortalidad correspondieron a los comienzos
de las décadas de 1990 y 2000 (este tiltimo para
los tres sitios). En MINM y CUYM, las fechas
fueron muy variables en el tiempo; para el
primero tuvieron lugar en las décadas de 1980
y 2000; para el segundo, en 1887, 1908, 1953 y
en la década del 2000. De manera similar, el
sitio CENM en la primera década del 2000. Por
altimo, para CFVM, los eventos de mortalidad
ocurrieron durante las décadas de 1970y 1980
(en particular, 1998).

Tabla 3. Coeficientes de correlacién (Spearman). Nivel de significancia 0=0.05 (ver Tabla 1 para el detalle de los

cddigos).

Table 3. Correlation coefficients (Spearman). Significance level 0=0.05 (see Table 1 for the details of codes).

ESPM APEM SLMM EAVM MIRM MINM CUYM CENM CFVM
ESPM 1
APEM 0.51 1
SLMM 0.60 0.39 1
EAVM 0.57 0.55 0.71 1
MIRM 0.56 0.58 0.71 0.83 1
MINM 0.41 0.41 0.48 0.51 0.61 1
CUYM 0.32 0.28 0.54 0.57 0.59 0.39 1
CENM 0.47 0.39 0.55 0.65 0.66 0.59 0.70 1
CFVM 0.46 0.41 0.59 0.61 0.63 0.47 0.63 0.66 1
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Figura 2. Cronologias de ancho de anillo estandar de A. chilensis para los sitios estudiados. El area en gris indica el
numero de series incluidas en cada cronologia (ver tabla 1 por el detalle de los cddigos).

Figure 2. Standard ring width chronologies of A. chilensis for the studied sites. The gray area indicates the number of
series included in each chronology (see table 1 for the detail of the codes).
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Figura 5. Analisis de componentes principales de cronologias residuales de individuos muertos de A. chilensis para
nueve sitios de muestreo. Variables: altitud, pendiente, exposicion, precipitacion media anual, latitud y longitud, y
ancho de anillo medio. Casos: sitios de muestreo (ver tabla 1 por el detalle de los coédigos).

Figure 5. Principal component analysis of the residual chronologies of dead individuals of A. chilensis for nine sampling
sites. Variables: altitude, slope, exposition, annual average rainfall, latitude and longitude, and average ring width.
Cases: sampling sites (see table 1 for the detail of the codes).
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Figura 6. Tasas de crecimiento previas a la muerte para individuos de A. chilensis muertos, para diferentes ventanas
temporales (5, 10, 15 afos) En la parte superior derecha se indican los valores de los estadisticos de la prueba de Kruskal
Wallis (ver Tabla 1 por el detalle de los codigos).

Figure 6. Growth rates prior to death for individuals of A. chilensis, for different temporal windows (5, 10, 15 years) In
the upper right part, of the Kruskal Wallis test statistics are indicated (see Table 1 for the detail of the codes).
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Patrones temporales de crecimiento

El 74.2% de la variabilidad en los patrones
de crecimiento de los individuos muertos fue
explicado por los dos primeros componentes
del ACP: componente principal 1 (CP1,
53.8%) y 2 (CP2, 20.4%). Considerando
el CP1, los sitios ESPM, APEM, MIRM, y
SLMM (bosques mixtos y compactos) se
relacionaron con valores negativos del eje y
con las variables exposicion, precipitacion
media anual, latitud, altitud y ancho de
anillo. Por su parte, los sitios EAVM, CUYM,
MINM, CFVM y CENM (bosques compactos
y ecotonales) se relacionaron con valores
positivos del eje y con las variables longitud
y pendiente (Figura 5). Por su parte, el CP2
mostro que la variabilidad del ancho de anillo
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de los sitios ESPM, MIRM, MINM, y CENM
se correlaciond con valores positivos del eje
y con las variables ancho de anillo medio,
precipitacion media anual, altitud y pendiente,
mientras que los sitios APEM, SLMM, EAVM,
CFVM y CUYM se relacionaron con valores
negativos del eje y con las variables latitud,
longitud y exposicion.

El analisis conjunto de las variables biofisicas
y los patrones de crecimiento radial previos
a la muerte de los individuos reflejo la
posicién y principales caracteristicas de los
sitios a lo largo del gradiente (Figura 5). Sin
embargo, entre los dos grupos definidos
por el CP1 sélo se encontraron diferencias
significativas para las variables longitud
(H=6, P=0.02) y precipitacion (H=4.9, P=0.03)

fé%i‘%éagég
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C<1=6727%
C>1=3272%

e é%% Boga
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Relacion entre el crecimiento de individuos muertos y vivos
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SLMM  EAVM MIRM MINM CUYM CENM CFVM
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Figura 7. Relacién entre el crecimiento previo a la muerte para distintas ventanas temporales y el crecimiento de
individuos vivos para cada uno de los sitios de muestreo. C=crecimiento; los porcentajes indican la cantidad de arboles
cuyo crecimiento estuvo por encima o por debajo de 1 para todos los sitios en las distintas ventanas temporales (ver

Tabla 1 por el detalle de los c6digos).

Figure 7. Relationship between the growth prior to death for different temporal windows and the growth of live
individuals for each of the sampling sites. C=growth; percentages indicate the number of trees whose growth was
above or below 1 for all the sites in the different temporal windows (see Table 1 for the detail of the codes).
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(analisis no mostrados), variables intimamente
relacionadas con el gradiente ambiental. Los
valores mas altos de precipitacién media anual
se relacionaron con los sitios ESPM y APEM.
La variable ancho de anillo fue mayor para
los sitios SLMM y EAVM. A su vez, los sitios
MINM y CENM presentaron mayor pendiente.
Se observd que la pendiente aumenta con
la longitud, asi como la exposicién con la
altitud.

Tasas de crecimiento previas a la muerte

El anélisis del crecimiento previo a la muerte
dentro de cada sitio no arrojo diferencias
significativas para las diferentes ventanas
temporales estudiadas (5, 10 y 15 afios) (Figura
6). En general, previo a la muerte los drboles
crecieron menos con respecto al crecimiento
medio de su vida (Figura 6). Asimismo, no
se observaron diferencias significativas entre
las tasas de crecimiento (ventanas de anélisis)
de los dos grupos ordenados segtin el ACP
(H=0.40, P=0.52; anélisis no mostrados).

De manera similar, la relacion entre el
crecimiento previo a la muerte de cada
individuo y el crecimiento promedio de
individuos vivos para el mismo sitio (Figura
7) no exhibid, en general, un patron especifico
en el gradiente. Sin embargo, se observo que
para las ventanas temporales estudiadas (5,
10 y 15 afios), mas del 60% de los individuos
muertos presentaron crecimiento menor
que los individuos vivos (relacion <1). En
particular, se observo que el 67.27%, el 61.81%
y el 64.4% de los individuos muertos crecieron
menos que los vivos en los 5, 10 y 15 afos
previos a la muerte, respectivamente.

Discusion

En este trabajo se estudiaron los patrones
de crecimiento de individuos muertos de
poblaciones de A. chilensis en sitios con
distintas condiciones ambientales a lo largo
del gradiente de precipitacion donde la especie
se distribuye. Los IMA de ancho de anillo
presentaron diferencias significativas entre
algunos bosques mixtos y compactos (ESPM,
APEM, SLMM, MIRM y MINM), y bosques
compactos y ecotonales (EAVM y CUYM).
Este resultado coincide de forma parcial con
trabajos pioneros en la especie, en los que s6lo
se reportaron crecimientos radiales menores
en poblaciones de bosques ecotonales respecto
de compactos y mixtos (Dezzoti and Sancholuz
1991). Aun asi, las escasas diferencias llaman
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la atencion si se tiene en cuenta que los sitios
mésicos y humedos (bosques compactos
y mixtos) donde A. chilensis crece reciben
entre 50 y 100% mas de precipitaciones,
respectivamente, que aquellos situados en
el extremo este del gradiente estudiado
(Cordodn et al. 1993). Para otras especies de
los bosques Andino-Patagénicos, como el
coihue (Nothofagus dombeyi), diferencias en
los ambientes de los extremos del gradiente
resultan, entre otras cosas, en diferentes tasas
de crecimiento (Suarez and Kitzberger 2010).

Los patrones temporales de crecimiento
previos a la muerte en individuos a lo largo
del gradiente presentaron alta variabilidad
temporal, parte de la cual fue comun a la
mayoria de los sitios. En ocho de los nueve
sitios de estudio se observaron patrones
similares de aumento del crecimiento previos
al afio 1900 y de disminuciones alrededor de
los afios 1900, 1922-23, 1943-44 y 1990. Sitios
ubicados en el centro y oeste del gradiente de
precipitacién (ESPM, APEM, SLMM, EAVM,
MIRM y MINM) vy sitios en el extremo este
del gradiente por otro (CUYM, CFVM y
CENM) presentaron valores de correlacion
mas altos entre si, respectivamente. Esto da
cuenta de una mayor sefial comun segun la
ubicacion de los sitios en el gradiente, lo cual
ya habia sido reportado para las poblaciones
marginales y compactas de la especie a lo
largo de su distribucién (Villalba and Veblen
1997). El ACP de las cronologias permitio
identificar con claridad la existencia de dos
grupos, lo que refuerza lo antes presentado.
Por un lado, ordeno a sitios ubicados hacia el
centro-este del gradiente (grupo de bosques
compacto-ecotonal); por el otro, ordeno
a los sitios ubicados hacia el oeste-centro
(grupo de bosques mixto-compacto). A su
vez, estos grupos estan significativamente
asociados a la precipitacion y a la longitud, lo
que remarca que las diferencias encontradas
para estos grupos se explican por las
diferencias pluviométricas antes discutidas.
Sin embargo, y a pesar de que el resto de las
variables biofisicas no se asociaron de manera
significativa, el ACP preliminarmente permite
evidenciar cierto grado de influencia de las
condiciones biofisicas en el crecimiento de
los sitios estudiados y los grupos resultantes
del ordenamiento. La variabilidad del grupo
mixto-compacto se asocio con altos valores
de precipitacién media anual, exposicion y
ancho de anillo y bajos valores de pendiente.
Por su parte, el grupo compacto-ecotonal se
asocid de manera positiva con la pendiente
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y negativa con el resto de las variables. Estos
resultados sugieren que conjuntamente con la
precipitaciéon —principal determinante de la
estructura y la fisonomia de estos bosques—
algunas variables biofisicas del sitio podrian
condicionar los patrones de crecimiento y
mortalidad a nivel local. En este sentido,
se conoce el efecto que la exposicion tiene
sobre la demografia poblacional de la especie
y el crecimiento de individuos de distinto
sexo (Nunez et al. 2008). A su vez, nuestros
resultados estan en la linea de lo reportado
para otras especies de coniferas y especies
tropicales, para las que la mortalidad no es
explicada en su totalidad por las diferencias
en la disponibilidad hidrica dentro de
gradientes pluviométricos, sino, por ejemplo,
por distintas condiciones topograficas, con
diferencias en la mortalidad entre sitios bajos
y planos, y sitios mds altos y con pendiente
(Zulueta 2016). Asimismo, la mortalidad en
otras especies de coniferas fue explicada por
diferencias en gradientes altitudinales y en las
exposiciones de los sitios (Viguera Moreno
2012; Gonzalez-Caro et al. 2016).

Tasas de crecimiento previas a la muerte

Considerando desde los 15 afios previos
a la muerte, los individuos presentaron
menor crecimiento en comparacién con el
promedio del total de afios que vivieron.
De manera similar a nuestros resultados, la
mayoria de los trabajos que estudiaron el
proceso de mortalidad indican que, previo
a este momento, los arboles presentan una
disminucion del crecimiento (Pedersen
1998; Bigler and Bugman 2004; Cailleret et
al. 2016). Sin embargo, la ventana temporal
de disminucién tiene un amplio registro de
1 a 100 afios (Cailleret et al. 2016) y, en otros
casos, desde <20 afios hasta <5 afios, segtin los
mecanismos que predisponen a la mortalidad
(Berdanier and Clark 2016; Gessler et al. 2018).
Segun Mc Dowell y colaboradores (2008), el
crecimiento radial reducido en los afios
previos a la muerte del arbol seria compatible
con un agotamiento en sus reservas de carbono
como consecuencia de un deterioro de la
disponibilidad hidrica e incluso una mayor
vulnerabilidad frente a los patdgenos.

La relacion entre el crecimiento previo a la
muerte y el crecimiento medio de individuos
vivos para el mismo sitio permitié conocer
que en todos los sitios la mayoria de los
individuos muertos (>60%) crecieron menos
que los individuos vivos. Esto concuerda
con los resultados obtenidos en numerosos
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estudios en los que arboles en proceso
de muerte mostraron menores tasas de
crecimiento que individuos vivos (Pedersen
1998; Bigler and Bugmann 2004; Cailleret et
al. 2016, 2017). Esta condicién observada en
todo el gradiente estudiado podria indicar
una influencia de factores que actiian a mayor
escala (e.g., climaticos), que, en combinacién
con las condiciones del sitio, resulten en una
mayor vulnerabilidad de algunos individuos.
Particularmente, dinamicas intra-sitio (como la
competencia por agua en zonas limitadas por
este recurso) se reportaron como influyentes
en el proceso de mortalidad (Young et al.
2016).

Los patrones temporales de mortalidad,
por su parte, resultaron muy variables, como
ya fue reportado para la especie en estudios
previos (Villalba and Veblen 1998; Amoroso
and Larson 2010; Amoroso et al. 2015). Si
bien no es del todo claro, se observan algunas
diferencias entre sitios a lo largo del gradiente
en relacion con la frecuencia y la concentracion
de los eventos de mortalidad. Al igual que lo
reportado para la especie (Villalba and Veblen
1998), sitios cercanos entre si como ESPM vy
APEM (bosques mixtos), y, por otro lado,
SLMM, EAVM y MIRM (bosques compactos),
presentaron concordancia respecto de las
fechas de mortalidad. Por otro lado, algunos
sitios reportaron fechas con alta mortalidad
que no se observan en otros sitios, como
CUYM. Estas variaciones podrian estar
asociadas con diferentes estrategias de la
especie para hacer frente al estrés ambiental
en relacion a las condiciones ambientales
en las que se desarrolla. Estas condiciones
podrian involucrar la profundidad del
suelo, la redistribuciéon de nutrientes por las
dinamicas intra-sitio, como asi también la
asignacion de recursos a diferentes destinos
como el crecimiento y el almacenamiento
(Dietze et al. 2014). La falta de un patrén de
mortalidad comtn a lo largo de la transecta
fortalece la hipotesis de la influencia de
las condiciones biofisicas del sitio sobre la
dindmica y crecimiento en esta especie, sobre
las cuales es necesario seguir indagando. Esto
ultimo podria contribuir a conocer cuales son
los mecanismos/caracteristicas que permiten
constituir los grupos mixto-compacto y
compacto-ecotonal para poder entender
mejor la respuesta de los arboles muertos de A.
chilensis en diferentes condiciones ambientales.
Seria importante que futuros estudios aborden
este aspecto en mayor detalle en cuanto a
los factores que influyen en €l y también la
relacion de las fechas de ocurrencia de los
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eventos de mortalidad con la variabilidad
climatica, dado el conocido efecto que ésta
tiene sobre la mortalidad en la especie (Villalba
and Veblen 1998). En relacion con esto tltimo,
y frente a las condiciones climaticas previstas
para las proximas décadas, un aumento en la
frecuencia e intensidad de las sequias podria
incrementar los procesos de decaimiento y
la consecuente muerte de los arboles (IPCC
2014). De este modo, la respuesta de los
arboles a las sequias podria variar en el
gradiente ambiental segtin las capacidades
de resiliencia, recuperacion y resistencia de
las poblaciones frente a la sequia (Lloret et
al. 2011). Estos parametros comenzaron a ser
evaluados para el area de estudio y podrian
colaborar para determinar las similitudes en
el ordenamiento de los dos grupos de arboles
en el gradiente, particularmente en respuesta
frente a los eventos hidricos extremos.

CONCLUSIONES

Este trabajo representa el primer estudio que
aborda la mortalidad episddica en bosques
de Austrocedrus chilensis, incluyendo sitios
a lo largo del gradiente de precipitacién
O-E sobre el que la especie se distribuye en
la Argentina. El estudio de los patrones de
crecimiento de los drboles muertos permitio
determinar que el crecimiento radial promedio
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(IMA) a lo largo del gradiente varia entre
sitios. Ademas, la variabilidad temporal en
el crecimiento mostré un ordenamiento en
dos grupos: por un lado, poblaciones que
incluyen bosques mixtos y compactos; por el
otro, bosques compactos y ecotonales. Estas
diferencias estarian reflejando principalmente
las diferencias pluviométricas a lo largo del
gradiente, aunque resulta factible también
que condiciones biofisicas locales influyan
en el crecimiento previo a la muerte de los
individuos. En todos los sitios se registro
que el crecimiento de los individuos previo
a su muerte fue menor que en los individuos
vivos (tasas negativas de crecimiento) para
las mismas ventanas temporales, lo que
indica un proceso de decaimiento para estos
individuos. En este sentido, es fundamental
realizar estudios futuros para avanzar sobre
los procesos o mecanismos que conducen a
los arboles a la muerte. En conclusién, estos
resultados representan una contribucion mas
ampliaenlo querespectaala caracterizacion de
la variabilidad en los patrones de mortalidad a
lo largo del gradiente ambiental donde crece
A. chilensis. La relacion entre los patrones de
mortalidad y las condiciones ambientales es
clave para la gestion y el disefio de estrategias
de manejo y conservacion de estos bosques
frente a los futuros escenarios de cambio
global.
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