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La deposicion de cenizas volcanicas modula la descomposicion
de hojarasca en bosques de Nothofagus dombeyi del norte de
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ResuMEN. Los disturbios generados por erupciones volcanicas son parte de la dindmica natural de los
ecosistemas. La formacién de suelo y el reciclado de nutrientes dependen de la descomposiciéon tanto de
la materia orgédnica enterrada bajo las cenizas como de la broza vegetal aportada luego del disturbio. Este
trabajo examiné la descomposicién de hojarasca en bosques de coihue (Nothofagus dombeyi) afectados por la
deposicién de cenizas emitidas en 2011 por el complejo Volcan Puyehue-Cordén Caulle en la Patagonia. El
estudio incluyé dos sitios a diferentes distancias del volcan, con distinta cantidad de cenizas y precipitacion
anual (1600-1900 mm/afio). En cada sitio se marcaron dos parcelas, una con presencia y otra con ausencia
de pastoreo de vacunos (>50 afios). En cada parcela se determiné la pérdida de masa de hojarasca de coihue
luego de un afio de incubacién, en tres posiciones (n=8 bloques/parcela): sobre suelo bajo cenizas, sobre
suelo sin cenizas y sobre las cenizas. La hojarasca bajo cenizas se descompuso un 74% mas répido en el sitio
mds hiumedo que en el més seco. La descomposicién fue mas lenta sobre la capa de cenizas que sobre el suelo
orgénico, y ese efecto fue mas evidente en el sitio més cercano al volcan que en el mas alejado (19% vs. 9%).
La descomposicién sobre el suelo fue equivalente en los tratamientos con y sin la capa superficial de cenizas.
La descomposicién fue menor en parcelas con vs. sin pastoreo, pero la influencia de pastoreo no modificé las
diferencias de descomposicién entre posiciones sobre cenizas vs. sobre el suelo. Los resultados muestran que
la comunidad de descomponedores se mantiene activa en suelos de bosques con deposicién de cenizas, lo que
contribuiria a mantener el suministro de nutrientes para la vegetacién luego de la erupcién volcanica.

[Palabras clave: disturbios naturales, erupciones volcanicas, funcionamiento del ecosistema, gradiente ambiental,
pastoreo histdrico]

AsBsTrRACT. Volcanic ash deposition modulates leaf-litter decomposition in Nothofagus dombeyi forests of
NW Patagonia. Disturbances produced by volcanic eruptions are part of natural ecosystem dynamics. Soil
formation and nutrient cycling depend on the decomposition both of organic matter buried under the ashes and
on the litter produced after the disturbance. Here we evaluated leaf litter decomposition in Nothofagus dombeyi
(coihue) forests affected by massive ash deposition from the 2011 eruption of the Volcan Puyehue-Cordén
Caulle complex in NW Patagonia, Argentina. The study comprised two sites at different distances from the
volcano, with different amounts of ash and annual precipitation (1600-1900 mm/year). In each site, two plots
were delimited, with and without long-term livestock grazing (>50 years). N. dombeyi litter mass loss after one
year was estimated in three positions (n=8 blocks/plot): on organic soil and under the ash layer, on organic
soil after removal of ashes, and on top of the ash layer. Leaf litter beneath the ash layer was decomposed 74%
faster in the wetter site than in the drier site. Decomposition was generally slower onto the ash layer surface
than on the organic soil, and this effect was stronger in the wetter site near the volcano than in the driest and
farthest site (19% vs. 9%). Litter decomposition on the soil layer was equivalent to treatments with or without
the ash surface. Decomposition was slower in livestock-occupied plots than in livestock-free plots, but livestock
history did not affect litter decomposition of ash topped soil vs. lower soil organic layers. Our results show
that decomposer communities remain active in forest soils under ash-fall layers, thus maintaining nutrient
supply to vegetation after volcanic eruptions.

[Keywords: natural disturbances, volcanic eruptions, ecosystem functioning, environmental gradient, historical
grazing]
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INTRODUCCION

Los disturbios naturales constituyen
una parte integral de la dindmica de los
ecosistemas. Los agentes de disturbio afectan
distintos niveles de organizacién, que pueden
moldear propiedades del suelo, condiciones
ambientales y comunidades bidticas (Pickett
et al. 1989; Gutschick and BassiriRad 2003),
asi como al flujo de energia y reciclado de
nutrientes. En particular, los disturbios que
provocan las erupciones volcanicas suelen
afectar areas geogréficas extensas y ambientes
fisicos y biéticos heterogéneos (Dale et al.
2005). El impacto de una erupcién varia
desde eventos catastréficos de deposicion
de lava y la iniciacién de una sucesién
primaria, hasta eventos menos destructivos
en zonas alejadas del crater donde se deposita
material piroclastico (del Moral and Grishin
1999; Veblen et al. 2016). En este ultimo
caso, las alteraciones sobre la vegetacion y
el ambiente por deposicién de cenizas suelen
desencadenar diferentes respuestas de los
organismos persistentes (Zobel and Antos
1997; Turner et al. 1998; Dale et al. 2005;
Magnin et al. 2016). Es esperable entonces
que las funciones ecosistémicas se regeneren
con diferente rapidez, segtin la posicién del
sitio a lo largo de un gradiente de impacto
por la deposicion de cenizas (Hopkins et
al. 2007; Chaneton et al. 2014). Mas aun, los
efectos ambientales o antrépicos que influyen
en distintos aspectos del ecosistema podrian
interactuar con los efectos locales de las
cenizas (Turner and Gardner 2015).

Los suelos de origen volcanico suelen
asociarse con areas fértiles por su capacidad de
intercambio de nutrientes, almacenamiento de
agua y materia organica (Dahlgren et al. 2004).
La deposicion de cenizas altera las propiedades
bidticas y abidticas del entorno y modifica
las condiciones para la descomposicion de
hojarasca enterrada luego de la erupcién
(Edmonds and Erickson 1994; Berenstecher et
al. 2016). Ademas de la necromasa enterrada,
la dindmica de nutrientes del suelo también
depende de los aportes de hojarasca producida
por la vegetacion remanente y /o restablecida
luego del disturbio (Edmonds and Erickson
1994; Hopkins et al. 2007). Pueden existir
variaciones en la descomposicién que ocurre
sobreunsustratoinerteaportadoporlascenizas
o0 en contacto con el suelo organico subyacente
(Edmonds and Erickson 1994; Hopkins et al.
2007; Castellano et al. 2015). Por ejemplo,
luego de la erupcién del volcan Santa Elena
(Washington, EEUU) se observé en bosques

remanentes que la tasa de descomposicion de
hojarasca sobre las cenizas fue hasta dos veces
mas lenta respecto a la hojarasca enterrada bajo
cenizas y sobre el suelo organico (Edmonds
and Erickson 1994; Erickson and Edmonds
1994). Dichas diferencias se relacionarian a
la mayor humedad del suelo enterrado bajo
las cenizas. Ademas, el efecto resultante sobre
los procesos del suelo dependera del espesor
y la composicién quimica de las cenizas, con
distintas consecuencias para la persistencia y
regeneracion de la flora y la fauna (Dale et al.
2005; Veblen et al. 2016). Pese a la importancia
de este fenémeno, hasta el momento hay poca
informacién cuantitativa sobre la dinamica de
la descomposiciéon en distintas capas del suelo
enbosques afectados por sucesivas erupciones
volcanicas (Turner et al. 1998, Edmonds and
Erickson 1994; Erickson and Edmonds 1994).

Los cambios del ecosistema en respuesta
a la erupcién volcanica reflejan el contexto
ambiental que opera a escala regional o local
(Edmonds and Erickson 1994; Zobel and Antos
1997; Chaneton et al. 2014). La variacion pre-
existente de factores regionales, como la
humedad y temperatura o la abundancia y
diversidad de niveles tréficos (Semmartin et
al. 2004; Kardol and Wardle 2010), pueden
amortiguar o exacerbar los efectos de las
cenizas, por ejemplo,al modificarla produccién
foliar del dosel del bosque (Chaneton et
al. 2014). Ademas, factores locales como la
estructura del sotobosque podrian facilitar
el restablecimiento del funcionamiento del
suelo luego de una erupcién. La introduccion
de grandes herbivoros altera la estructura,
composicion y el micro-ambiente del
sotobosque, con variadas consecuencias sobre
los procesos del suelo (Wardle and Bardgett
2004; Kardol and Wardle 2010; Piazza et al.
2016). Por ejemplo, en bosques templados de
Japon los cambios ambientales provocados
por el transito de ciervos desaceleraron la
tasa de descomposiciéon de la hojarasca, en
comparacién con la exclusién del pastoreo
(Suzuki and Ito 2014; Kasahara et al. 2016).
La deposiciéon de cenizas volcanicas podria
tener impactos ambientales similares a
los generados por grandes herbivoros, al
modificar la estructura del sotobosque, la
temperatura micro-climatica o la dindamica
del agua y los nutrientes del suelo (Wardle
and Bardgett 2004; Edmonds and Erickson
1994). Sin embargo, el impacto inicial de la
deposicién de cenizas, y sus consecuencias
ecolégicas, podrian ser mas severos en
bosques no afectados por ganado introducido
que en sitios impactados por el pastoreo
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extensivo (cf. Piazza et al. 2016). Por ultimo,
la falta de conocimiento sobre la interaccién
entre ambos disturbios para la regeneracion
del funcionamiento del bosque sugiere la
necesidad de estudiar posibles sinergismos
o antagonismos (Pickett et al. 1989) entre las
cenizas volcénicas y la historia de pastoreo.

Los bosques Andino-Patagénicos presentan
disturbios de origen volcanico cada 50 a 100
afios (Singer et al. 2008; Iglesias et al. 2011;
Veblenetal.2016). Enjunio de 2011, la erupcion
del complejo Volcan Puyehue-Cordén Caulle
(CVPCCQ) liber6 mil millones de toneladas
de cenizas que cubrieron gran parte de las
provincias de Neuquén y Rio Negro (Gaitan
et al. 2011). El evento provocé la muerte de
arboles en pie en un radio de unos 15 km del
volcan (Magnin et al. 2016); fuera de esa zona,
las cenizas cubrieron el suelo y la vegetacion
en una gran extensién (Veblen et al. 2016).
Estudios recientes evidenciaron algunos de los
cambios ecoldgicos inducidos por las cenizas.
Se registraron cambios en el crecimiento radial
de los arboles, la productividad foliar y los
niveles de herbivoria del dosel (Chaneton
et al. 2014; Magnin et al. 2016). Las cenizas
alteraron las propiedades fisico-quimicas del
suelo, que incluyeron una mayor capacidad
de retencion hidrica y un menor contenido de
nutrientes (Cremona et al. 2011; Gonzalez et
al. 2015; Berenstecher et al. 2016). Los efectos
en los organismos del suelo implicaron tanto
reducciones en la abundancia de artrépodos
y detritivoros (Elizalde 2014; Oleiro 2015),
como la estimulacién de la actividad de
descomponedores (Berenstecher etal. 2016). En
bosques donde se depositaron cenizas finas, la
descomposicion fue mas rdpida en la hojarasca
enterrada en el suelo orgénico que en aquella
depositada sobre las cenizas (Oleiro 2015).
Finalmente, en un mesocosmos experimental
se observ6 una mayor descomposicién de la
hojarasca bajo cenizas finas que la incubada
sobre el suelo sin cenizas (Berenstecher et
al. 2016). A pesar de estas evidencias, atin
no estd claro cémo la deposicion de cenizas
controla la descomposicién de hojarasca en
diferentes posiciones del suelo y en distintos
tipos ambientales de bosque (Erickson and
Edmonds 1994).

El objetivo de este trabajo fue examinar
la influencia de la deposiciéon masiva de
cenizas emitidas por el CVPCC sobre la
descomposicién de hojarasca en bosques
de Nothofagus dombeyi (coihue) del NO de
la Patagonia. Se evaluaron los efectos de
la posicién de la broza en el perfil vertical
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cenizas/suelo y del contexto ambiental
determinado por la distancia del bosque al
volcan y la presencia histérica de ganado
vacuno (Piazza et al. 2016). En particular,
evaluamos las siguientes predicciones:

(1) la hojarasca caida sobre las cenizas se
descompone mas lentamente que la hojarasca
enterrada bajo la capa de cenizas y en contacto
con el suelo orgénico;

(2) la magnitud de las diferencias entre la
descomposicion la hojarasca sobre vs. bajo la
capa de cenizas es mayor en bosques cercanos
al volcan, por su mayor cantidad de cenizas,
en relacién con los bosques mas alejados del
volcan que recibieron menores cantidades de
cenizas;

(3) las diferencias entre la descomposiciéon
de hojarasca sobre vs. bajo la capa de cenizas
son mas evidentes en bosques cuya estructura
y composiciéon del sotobosque no fueron
modificados por el pastoreo extensivo de
ganado.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se localizé en bosques dominados
por coihue, dentro del Parque Nacional
Nahuel Huapi, provincia de Neuquén. El
area fue afectada por la deposicion de cenizas
del CVPCC en junio de 2011, que cubrieron
completamente el suelo formando capas
de entre 5 y 30 cm de espesor (Gaitan et al.
2011). Segun estudios locales, la composicion
mineralégica del material depositado fue
uniforme y similar a los productos emitidos
por el mismo sistema en eventos anteriores,
con dominancia de vidrio volcanico (70%)
y escasos aluminosilicatos (Cremona et al.
2011). Las cenizas depositadas en el area de
S. C. de Bariloche tuvieron un pH=6.5, baja
conductividad eléctrica (0.18, susp. 1:2.5), bajo
contenido de nutrientes (0.02% C, 0.003% N,
3.1 ppm P) y buena capacidad de retencién
hidrica (12.7% capacidad de campo) (Cremona
etal. 2011).

Se seleccionaron dos sitios con bosques
maduros de coihue (200-300 afnos de edad),
con la mayor similitud posible en cuanto a la
cobertura del dosel, la influencia lacustre y la
historia de incendios antiguos (Piazza et al.
2016). Los sitios estudiados se encontraron a
diferentes distancias del volcan y presentaron
variaciones importantes en la cantidad y
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granulometria del material depositado por
la erupcién (Gaitan et al. 2011). La posiciéon
geografica de los bosques determina distintos
niveles de precipitacién y temperatura media
anuales (PMA, TMA) (Barros et al. 1983;
Piazza et al. 2016) y diferente desarrollo de
los suelos (del Valle 1998; Cremona et al. 2011).
El sitio mas himedo y cercano a la cordillera
se localiz6 en la Peninsula de Quetrihué (48
km del volcan; PMA: 1900 mm; TMA: 8.7
°C), donde cenizas de variada granulometria
cubrieron totalmente el suelo y gran parte
de los estratos de vegetacion del sotobosque
(7-20 cm sobre el suelo; noviembre 2011). El
sitio mas seco y alejado al volcan se localiz6
en la zona del Lago Traful (53 km del volcén;
PMA: 1600 mm; TMA: 9.5 °C), el cual recibio
solo cenizas de calibre fino que generaron
una pequefa capa sobre el suelo (1-4 c¢m,
noviembre 2011) y cubrié parcialmente la
vegetacion del sotobosque. Los dos sitios
presentan distintos niveles de productividad
primaria, pero no se diferenciaron en la
cobertura aérea del dosel (Traful: 76+2%;
Quetrihué: 86+2%; Piazza et al. 2016), ni en
la calidad quimica de hojarasca de coihue
(relacion C:N promedio: Traful: 72.7+1.8%;
Quetrihué: 72.9+2.4%; Piazza 2016).

En cada sitio, se eligieron dos parcelas que
se diferenciaron por la presencia/ausencia
histérica de ganado bovino extensivo, al
menos, por los dltimos 50 afios. No se cuenta
con estimaciones certeras de cargas animales,
en parte por la escasa restriccion espacial del
ganado. En Quetrihué se seleccioné una
parcela poco transitable para el ganado y cuyo
acceso también fue restringido por Parques
Nacionales (40°47°10”S; 71°39'42”0), y otra
parcela dentro del establecimiento ganadero
presente en la peninsula antes de la creacion
del Parque (40°50'16”S; 71°36’4370). En
Traful, se seleccion6 una parcela en la isla méas
grande, donde no habia indicios ni registros
de ganado (40°35'36"”S; 71°29'56”0), y otra
parcela se ubico en la peninsula frente a la isla,
que es frecuentemente ocupada por ganado
asilvestrado (40°35’43”S; 71°29’53”70). La
presencia del ganado en los bosques de coihue
altera la estructura de la vegetacién, el micro-
ambiente y las propiedades del suelo (Piazza
etal. 2016; Piazza 2016). En los sitios de estudio
se observo que, bajo niveles equivalentes de
cobertura del dosel, el ganado redujo un
70% la cobertura del sotobosque, duplicé la
radiacién solar incidente e incrementé un 37%
la densidad aparente del suelo (Piazza 2016).

Experimentos de descomposicion

Se  realizaron  experimentos de
descomposicién de hojarasca de coihue
en los cuatro ambientes definidos por la
combinacién entre sitio (Quetrihué y Traful)
y presencia o ausencia histérica de ganado.
La hojarasca fresca se recolect6 de las cuatro
parcelas, antes de la erupcién y libre de cenizas
(marzo 2010). En cada sitio se mezclaron las
hojas recolectadas en partes iguales de las
parcelas con y sin pastoreo, asumiendo un
efecto nulo del ganado sobre su calidad foliar
(Piazza 2016). Se colocaron 3 g de hojarasca
secada al aire en bolsas de descomposiciéon
confeccionadas con mallas de fibra de vidrio
(poro 2 mm, 15 cm x 20 cm) (Robertson et al.
1999).

La bolsas de hojarasca se incubaron en sus
correspondientes sitios (n=2), en 8 bloques
distribuidos al azar en un area extensa (~1 ha)
dentrodecada parcela, con osinpastoreo. Cada
bloque contuvo tres bolsas en tres posiciones
contiguas: 1) “Bajo ceniza”; las bolsas se
colocaron sobre el suelo orgénico y debajo de
la capa de cenizas depositada durante 2011.
Este tratamiento simulé la posicién donde
quedd enterrada la hojarasca que cayé antes
de la erupcién; 2) “Sobre suelo”; diez meses
después de la erupcion se removié la capa de
cenizas para exponer el suelo organico a las
condiciones micro-climaticas del sitio (~0.16
m?). Esta manipulacién intenté reducir el
impacto directo de las cenizas sobre el suelo
y evaluar parcialmente el efecto del ambiente
de sotobosque sobre la descomposicién, y 3)
“Sobre ceniza”; las bolsas se colocaron sobre
la capa de cenizas sin disturbar y bajo la
influencia del ambiente del sotobosque. Este
tratamiento representé la condicién natural
para la hojarasca que se produjo luego de la
erupcion y que contribuiria a la formacién
del nuevo horizonte “O” del bosque. La
diferenciacién visual de la capa de cenizas
y la capa de suelo pre-existente fue evidente
hasta finalizar el experimento.

Los bloques se protegieron con mallas de
alambre para evitar dafio por animales. Los
experimentos se instalaron en abril 2012 y se
cosecharon en marzo 2013. No se realizaron
determinaciones intermedias entre dichas
fechas. El material remanente se limpié con
pincel y se determind el peso seco libre de
cenizas (Robertson et al. 1999); se utilizaron
5 muestras de hojarasca fresca de cada sitio
para determinar el contenido de humedad y
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cenizas iniciales. En marzo 2013 se determiné
la temperatura (termémetro digital, 2 cm
profundidad), la humedad y el contenido
de materia organica de la capa de suelo o de
ceniza bajo cada bolsa de descomposicion
para describir la variacion espacial entre
microambientes, en cada posicion y sitio. La
humedad gravimétrica (100 °C; 48 horas) y el
contenido de materia organica total (500 °C;
4 horas) (Robertson et al. 1999) se estimaron a
en muestras de la capa de cenizas y de suelo
(sin cenizas), de 5 cm de profundidad y 4 cm
de diametro. Para diferenciar los sustratos,
la profundidad de muestreo se restringié a
la profundidad de la capa de cenizas en los
experimentos de Traful.

Andlisis de los datos

Para estimar la descomposicion, se calculd la
pérdida de masa de la hojarasca libre de agua
y cenizas al final del experimento respecto a
la inicial, luego de un afio de incubacion a
campo. Los resultados se analizaron con
modelos lineales mixtos jerarquicos. Dado
que el disefio estuvo limitado para evaluar
en un unico modelo todas las interacciones
entre los factores posicion, sitio y pastoreo,
se analizaron los resultados mediante tres
enfoques. Modelo 1: efectos fijos del sitio (2
niveles) y la posicion de incubacion (3 niveles),
con ordenada al origen aleatoria de los efectos
anidados de los bloques en parcelas cony sin
pastoreo [y ~N (1, 52); u=Py Byy N (1; 02);
n=o,+ a1.Sitio + 02.Posicidn + 2. SltloxPoswlon,
i=1-32 bloques, j=1-4 parcelas] (Pinheiro and
Bates 2000). Modelo 2: para cada parcela por
separado, efecto de la posicion anidado por
bloque. Modelo 3: para cada sitio (Quetrihué
o Traful), se evalud el efecto de la posicién,
condicién de pastoreo y la interaccién, con
efecto anidado para 8 bloques en parcelas
con y sin pastoreo. Este tltimo enfoque de
pseudorepeticiones restringio la interpretacién
del efecto causal del pastoreo.

Los efectos fijos se evaluaron mediante una
prueba F con grados de libertad considerando
el anidamiento (Pinheiro and Bates 2000). Se
corroboraron los supuestos de normalidad,
independencia y homogeneidad de los
residuales. Cuando fue necesario se utilizo
una estructura de varianza constante para
cada bosque o posicion [varldent; & ~ N (0,

)] (Pinheiro and Bates 2000). Los analisis
se'realizaron con el paquete nlme, software
R (v.2.13.0, Pinheiro et al. 2016; R Core Team
2016). La prueba de Tukey se realizé con el
paquete Ismeans (Lenth 2016). Para evaluar
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la asociacion de la descomposiciéon en la
hojarasca con las diferencias espaciales de
materia organica, humedad y temperatura
de sustratos donde se incubaron las muestras
(suelo o capa de cenizas), se construyé un
modelo para cada variable ambiental (efecto
fijo) con la estructura anidada aleatoria
(sitio/parcela/bloque). La bondad de ajuste se
evaluo con los valores de pseudo-r*> marginal,
de los efectos fijos, y los valores de pseudo-1*
condicional, del conjunto de efectos fijos y
aleatorios (Nakagawa and Schielzeth 2013;
paquete piecewiseSEM, v.1.0.0; Lefcheck 2015).
Este analisis no incluyé la heterogeneidad
temporal de las variables.

RESULTADOS

Condiciones microambientales

Luego de casi dos afios de la erupcién, la capa
de cenizas sobre el suelo present6 valores muy
bajos de materia organica (promedio 4%, en
las cuatro parcelas), en contraste con la capa
superior de suelo del bosque, que en promedio
fue del 20% (Tabla 1). La diferencia entre la
capa de cenizas y la capa de suelo orgénico
(cubierto y descubierto) fue consistente en
los sitios de Quetrihué y Traful (Tabla 2).
No se observé una interaccién del contenido
de materia orgénica entre posiciones con la
condicién de pastoreo (Tabla 3). El contenido
de materia orgédnica fue menor en los suelos
de Quetrihué (sitio mas himedo) con ganado,
respecto de los suelos sin ganado, y se observo
el patrén inverso en los bosques de Traful (sitio
mas seco) (Tabla 1, Tabla 3). A nivel de sitio,
la humedad de la capa de cenizas fue menor
que en la capa superficial de suelo cubierto o
descubierto (Tabla 2, efecto Posicién), pero a
nivel parcela el efecto solo resulté evidente
en Quetrihué sin ganado (Tabla 1, Tabla
3). La temperatura tuvo un patrén variable
entre parcelas (Tablas 1, 2, 3). En la parcela
de Quetrihué sin ganado, la capa de cenizas
presenté 1°C menos que la capa de suelo
organico, pero en la parcela con ganado se
observé el patrén inverso. En Traful no se
observaron diferencias de temperatura entre
capas del suelo (Tabla 1).

Descomposicion de hojarasca

La descomposicion dependié de la parcela
de bosque y de la posicion vertical en el suelo
donde se incubaron las muestras (Figura 1,
Tabla 2). La hojarasca en contacto con el suelo
organico, tanto cubierta o no por la capa de
cenizas, presenté mayor descomposicién
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Tabla 1. Caracterizacion de los sustratos (0-5 cm profundidad, media + E.E., n=8) sobre los que se incubd la hojarasca
de N. dombeyi en los experimentos de descomposicién en bosques situados cerca (1) y lejos (2) del Complejo Volcan
Puyehue-Cordén Caulle, y en parcelas sin (a) y con (b) presencia histérica de ganado vacuno.

Table 1. Soil substrate characteristics (0-5 cm depth, mean + S.E., n=8) underneath N. dombeyi litterbags used for

decomposition experiments in forests located near (1) and far (2) from the Puyehue-Cordén Caulle volcanic system,
and plots without (a) and with (b) historical livestock presence.

1a. Quetrihué 1b. Quetrihué 2a. Traful 2b. Traful
Sin ganado Con ganado Sin ganado Con ganado
Materia orgénica (%)
Bajo ceniza 26.8+9.4 b 13.6+2.0 b 13.8+1.4b 24.8+6.8 ab
Sobre suelo 31.3+7.3b 13.0:2.9b 14.8#1.3 b 22.8+3.7Db
Sobre ceniza 0.00+0.00 a 0.9+0.1a 54+12a 10.8+1.6 a

ANOVA Posicion
Humedad (%)

F, ,=7.76, P=0.005 F,,,=14.03, P=0.0005 F,,=19.59, P=0.0001 F, ~7.67, P=0.006

Bajo ceniza 34.3+3.6 ab 29.3+06.8 a 26.0+2.1 a 21.6+3.8 b
Sobre suelo 44.0+5.0 b 23.6+01.7 a 26.3x1.6 a 21.6x14b
Sobre ceniza 29.9+0.2 a 23.5+01.0 a 24.3+29 a 17.8+1.6 a

ANOVA Posicién
Temperatura (°C)

F,,=5.04, P=0.02 F,,=0.40, P=0.68 F,,0.18, P=0.84  F, =3.61, P=0.05

Bajo ceniza 10.7+0.14 b 9.840.08 a 10.5+0.13 a 11.3+0.27 a
Sobre suelo 10.8+0.15b 9.8+0.11 a 10.6£0.14 a 10.9+0.25 a
Sobre ceniza 9.6+0.22 a 10.6+0.36 b 10.4+0.20 a 10.9+0.27 a

ANOVA Posiciéon  F,,,=13.30, P=0.0006 F,=3.34, P=0.07 F, =240, P=0.13 F,,=3.36, P=0.06

Nota: Sustrato del tratamiento “Sobre ceniza”: cenizas depositadas en 2011. Sustratos de tratamientos “Sobre suelo” y “Bajo ceniza”: suelo
organico del bosque enterrado bajo las cenizas. Resultados del Modelo estadistico 2 (metodologfa); letras distintas indican diferencias
significativas entre posiciones de cada parcela (Tukey, P=0.05).

Tabla 2. Resultados del andlisis de varianza (ANOVA) para los efectos del sitio (Quetrihué vs. Traful) y la posicién
vertical de hojarasca de N. dombeyi (Modelo 1, metodologia).

Table 2. Analysis of variance results for the effect of sites (Quetrihué vs. Traful) and N. dombeyi litter position (Model
1, methods).

Sitio x Posiciéon

F, =15, P=0.24

Posicién

F, ,=37.3, P<0.0001
F ,=15, P=0.34 F, =495, P=0.01 F,,=0.85, P=0.43
F ,=1.11, P=0.40 F, =11, P=0.35 F, =115, P=0.32
F ,=15.3, P=0.06 F, =24.4, P<0.0001 F, ,=9.5, P=0.0003

Sitio
F,,=0.1, P=0.82

Materia organica sustrato (%)
Humedad sustrato (%)
Temperatura sustrato (°C)
Descomposicion (%)

2,60 2,60

Tabla 3. Resultados del analisis de varianza (ANOVA) para los efectos de la condicién de pastoreo (con vs. sin ganado)
y la posicién de hojarasca de N. dombeyi en los dos sitios de bosque: Quetrihué y Traful (Modelo 3, metodologia).

Table 3. Analysis of variance results for the effects of grazing condition (with vs. without livestock), and N. dombeyi
litter position in two forest sites: Quetrihué and Traful (Model 3, methodology).

Ganado

Posicién

Ganado x Posiciéon

1. Quetrihué

Materia organica sustrato (%)
Humedad sustrato (%)
Temperatura sustrato (°C)

Descomposicién (%)
2. Traful

Materia organica sustrato (%)
Humedad sustrato (%)
Temperatura sustrato (°C)

Descomposicion (%)

F,,,=6.18; P=0.026
F, ,,=39.73; P<0.0001
F, ,,=32.60; P=0.0001
F, ,=13.21; P=0.003

F, ,=8.28; P=0.012
F, ,=4.56; P=0.051
F,,,=1.17; P=0.30
F,,,=26.61; P=0.0001

F, ,,=18.07; P<0.0001
F, ,,=5.04; P=0.01
F,,=0.82; P=0.45
F, ,,=24.29; P<0.0001

F, ,,=22.56; P<0.0001
F,,=125; P=0.31
F,,,=2.26; P=0.12
F,,,=2.42; P=0.107

F,,=1.78; P=0.19
F, ,=3.95; P=0.031
F, ,=12.21; P=0.0002
F,,=2.44; P=0.11

F,,;=0.37; P=0.69
F, ,,=0.15; P=0.86
F,,=4.11; P=0.027
F,,=0.92; P=0.41
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Figura 1. Masa de la hojarasca de N. dombeyi desaparecida (%) luego de un afio de descomposicién a campo.
Promedio y E.E. (n=8) para cada posicién, en los sitios de Quetrihué (a-b) y Traful (c-d), y parcelas sin (a-c) y con (b-d)
influencia histérica de ganado. En cada panel se resume el efecto de la posicién de hojarasca en cada parcela (Modelo
2, metodologia): ***P<0.0001; *P<0.05; ™ P>0.05. Letras distintas indican diferencias significativas entre posiciones

(Tukey, p=0.05).

Figure 1. Litter mass loss (%) of N. dombeyi after one year of field incubation. Average and S.E. (n=8) in Quetrihué (a-
b) and Traful (c-d) sites, and plots without (a-c) and with livestock historical influence (b-d). Each panel shows effect
of litter position in each plot (Model 2, methods): ***P<0.0001; *P<0.05; " P>0.05. Lowercase letters within columns
indicate significant differences between positions (Tukey, p=0.05).

en las parcelas de Quetrihué que en las de
Traful (74% diferencia). Las diferencias de
descomposicion entre sitios fueron menores
para la hojarasca ubicada sobre la capa de
cenizas (52%; Figura 1). La descomposicion
luego de un afio fue, en promedio para
las cuatro parcelas, un 14% menor para la
hojarasca incubada sobre la capa de cenizas
que para la hojarasca incubada sobre el suelo
organico, tanto enterrada por las cenizas o
descubierta de cenizas (Figura 1). La diferencia
varié en magnitud segun el sitio (Tabla 2); el
contraste mas grande se observo en Quetrihué
(12 a 28%; Figura la-b), mientras que en
Traful las diferencias entre posiciones fueron
pequefias o no significativas segtin la parcela
(Figura 1c-d). En la parcela Quetrihué sin
ganado (Figura 1a), la descomposicion fue mas
lenta sobre las cenizas respecto del suelo sin
cenizas (F ,=8.9, P=0.02); la posicion bajo las

cenizas present6 valores de descomposicién
muy variables (0.42-0.85), por lo que no
resultaron diferentes con la posicién sobre
cenizas (0.47-0.53, F =35, P=0.10), ni con la
descomposicién sobre el suelo sin cenizas
(0.50-0.69, F, ,=2.5, P=0.12).

Enlasparcelas conganado,la descomposicién
fue en promedio entre 11 y 25% menor que
en las parcelas sin ganado, para los sitios
Quetrihué y Traful, respectivamente (Tabla
3). En general, la influencia histérica de
ganado no modificé las diferencias observadas
en la descomposiciéon de hojarasca entre
posiciones del suelo (Tabla 3, Ganado x
Posicién: P>0.05). No obstante, al desagregar
el andlisis en las cuatro parcelas (Figura 1),
se observaron diferencias en la magnitud del
efecto de la posicién vertical de la hojarasca.
En la parcela Quetrihué libre de ganado, la
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descomposicion sobre las cenizas fue un 13%
menor que para la hojarasca en contacto con
el suelo libre de cenizas (Figura 1a), mientras
que en Quetrihué con historia de pastoreo,
esa diferencia fue mayor (26%, Figura 1b). En
Traful, la descomposicién en la parcela con
pastoreo fue un 16% menor sobre las cenizas
que sobre el suelo (Figura 1d), mientras
que no hubo diferencias significativas entre
posiciones del suelo en ausencia de ganado
histérico (Figura 1c).

La descomposicién de hojarasca (D) se
asocié en forma positiva con la materia
organica del sustrato (D=0.37+0.21%MO;
F ;=23.42, p<0.0001; pseudo-r* marginal
/ condicional=0.04 / 0.61) y con la
humedad del sustrato (D=0.32+0.29%Hum;
F, ;=16.70, P<0.0001; pseudo-r* marginal
/ condicional=0.04 / 0.56). Sin embargo,
en ambos casos, la proporciéon de varianza
explicada fue pequefia. No se observé
asociaciéon entre la descomposicién y la
temperatura superficial del sustrato (F, .=2.02,

P=0.16).

1,63

Discusion

Enacuerdo conlas dos primeras predicciones,
engeneral,ladescomposiciéndelahojarascade
N. dombeyi fue mas lenta cuando fue incubada
sobre la capa de cenizas, que bajo las cenizas
y en contacto con el suelo organico. Ese efecto
fue mas evidente en los bosques mas himedos
y cercanos a la cordillera, que tuvieron mayor
impacto por la erupcién volcanica. La historia
de pastoreo no modificé esas diferencias en
descomposicién entre posiciones verticales
en el suelo, en contradiccién con la tercera
prediccién. Sin embargo, la descomposicién
de las tres posiciones fue mas rapida en
las parcelas de N. dombeyi sin historia de
ganaderia que en las parcelas con pastoreo
histérico de vacunos. Pese a los efectos de la
erupcion volcanica en otros procesos, como
el crecimiento radial de arboles, la caida de
productividad foliar y de la herbivoria del
dosel (Chaneton et al. 2014; Magnin et al. 2016),
la descomposicién de la broza se mantuvo
en valores comparables a los registrados en
bosques sin influencia de cenizas (Vivanco
and Austin 2008; Oleiro 2015). Ademas, la
descomposicién en suelos enterrados por
cenizas fue equivalente a la descomposicion
sobre el suelo donde se retiré manualmente la
capa de cenizas. Es posible que la restitucion
del proceso de descomposicién de la hojarasca
depositada sobre la capa de material volcanico
sea mds lenta, especialmente en sitios cercanos

al volcan, al menos en lo que respecta a la
degradacion de hojarasca de la especie arbérea
dominante.

Los valores de descomposiciéon en nuestros
experimentos se situaron dentro del rango
registrado en bosques andinos no afectados
recientemente por cenizas volcanicas. La
descomposicion de hojarasca sobre suelos que
fueron cubiertos por cenizas fue, en promedio,
de 43+5% (pérdida de peso). A escala regional,
incluyendo bosques de coihue con diferentes
ambientes himedos y secos (1500-2800
mm/afio) (Piazza 2016), la descomposiciéon
promedio fue de 34+2%. Previo a la erupcién
del volcan, en el Parque Nacional Lanin se
observo una descomposicién anual de coihue
alrededor de 33% (Vivanco and Austin 2008)
y 20% en bosques de la VIII regién de Chile
(Decker and Boerner 2006); en ambos casos,
para bosques situados a mayor elevaciéon y en
areas mds secas que nuestros sitios. Ademas,
en un bosque de N. pumilio (Paso Cérdoba,
800 mm/afo) la descomposicion fue més lenta
bajo las cenizas respecto a valores previos a
la erupciéon del CVPCC (Oleiro 2015). No
obstante, la escasez de datos para bosques
mas hiimedos y la falta de “testigos reales”
por la ausencia de dreas cercanas que no
fueron impactadas por el volcan (Chaneton
et al. 2014; Magnin et al. 2016) limitan las
comparaciones adecuadas y generalizaciones
sélidas sobre el efecto de las cenizas en
ecosistemas boscosos.

Nuestros resultados mostraron, en general,
menor descomposicién de la hojarasca de
coihue ubicada sobre las cenizas respecto
sobre el suelo organico (Figura 1). Efectos
similares se observaron en bosques cercanos
al volcan Santa Elena (Edmonds and Erickson
1994; Erickson and Edmonds 1994) y en un
bosque de N. pumilio donde la descomposicién
fue un 75% menor sobre la capa de cenizas
finas que enterrada bajo la misma (Oleiro
2015). La capa de cenizas con bajos contenidos
de materia organica podria aislar a la hojarasca
depositada con posterioridad a la erupcién
de los pocos detritivoros y descomponedores
activos en el suelo (Elizalde 2014; Oleiro 2015;
Berenstecher et al. 2016). La escasez de recursos
generada por las cenizas también podria
estimular la actividad microbiana presente en
el suelo enterrado (Berenstecher et al. 2016).
A su vez, la descomposicion de la hojarasca
enterrada puede ser favorecida por una mayor
superficie de contacto con el suelo y/o por
mayores niveles humedad y temperatura
(Edmonds and Erickson 1994; Austin et al.
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2009). Ello podria explicar la deteccién de
valores similares de descomposicién sobre
las cenizas y sobre el suelo limpio de cenizas,
en contraste con el tratamiento enterrado
(Edmonds and Erickson 1994; Erickson and
Edmonds 1994; Oleiro 2015). En nuestro
estudio, la descomposicién fue equivalente
en los tratamientos sobre el suelo organico,
tanto cubierto por cenizas como libre de
cenizas, y, en general, ambos difirieron del
tratamiento sobre las cenizas (Figura 1). Es
posible que los descomponedores del suelo
hayan resultado poco sensibles a la deposicién
de cenizas (cf. Berenstecher et al. 2016), o que
nuestros tratamientos de remocién no hayan
causado una diferencia ambiental respecto
al suelo enterrado, o bien que la presencia o
ausencia de la capa superior de cenizas haya
inducido una combinacién de efectos biticos/
abiéticos que haya anulado las diferencias en
descomposicion.

La descomposicion sobre el suelo orgénico
reflejé las diferencias ambientales entre los
dos sitios de bosque estudiados (Quetrihué
vs. Traful), dada su equivalencia en calidad
de hojarasca (Piazza 2016). La mayor
descomposicién sobre el suelo en Quetrihué
vs. Traful reflejaria las diferencias de humedad
ambiental por su posicién geografica. Por otro
lado, la descomposicién de hojarasca sobre las
cenizas tendi6é a homogeneizar las diferencias
entre bosques (Figura 1). Analogamente,
Chaneton et al. (2014) observaron que
las cenizas borraron transitoriamente las
diferencias funcionales entre bosques
hiimedos y secos de N. pumilio, al disminuir
la productividad foliar en bosques htimedos y
reducir la folivoria de insectos en los bosques
secos. Si bien la descomposicién sobre las
cenizas fue relativamente mas lenta, los
valores de pérdida de masa registrados en
esa posicion fueron igualmente importantes
(30-40% en un afo). Dado el bajo contenido
de materia organica de la capa de cenizas,
la descomposicién sobre la misma estaria
determinada por factores abiéticos (e.g.,
fotodegradacion), y/o por la actividad
de organismos endéfitos de las hojas o
colonizadores ante la limitaciéon de recursos
luego de la erupcién (Lennon and Jones 2011;
Berenstecher et al. 2016).

En bosques maduros de coihue, el pastoreo
histérico de ganado modificé el sotobosque
al reducir la cobertura vegetal, aumentar
la radiacién solar incidente y compactar
el suelo superficial (Piazza et al. 2016). La
tercera prediccion postulé que la deposicion
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de cenizas afectaria la descomposicién
principalmente en bosques cuya estructura no
ha sido alterada por la presencia de pastoreo.
Bajo dicha légica, la deposiciéon de cenizas
no impactaria la estructura del sotobosque
que ya fue alterada por el ganado histérico,
limitando la interaccién sinérgica entre la
cobertura de cenizas y el efecto del pastoreo
(del Moral and Grishin 1999). En cambio, los
resultados mostraron que la descomposicién
fue mas lenta en bosques con ganado histérico
y en todas las posiciones verticales del suelo
(Tabla 3). La descomposicién sobre las cenizas
fue mas lenta que sobre el sustrato orgénico,
pero esta diferencia fue equivalente en
parcelas con y sin pastoreo. Esto sugiere
que los mecanismos que desaceleraron la
descomposicién de broza por las cenizas y por
la accién del pastoreo fueron independientes, o
bien que la ausencia de diferencias fue limitada
por la falta de repeticiones experimentales.
Adicionalmente, los cambios direccionales
por la historia de pastoreo sobre la calidad del
conjunto de hojarasca (Wardle and Bardgett
2004; Piazza 2016) podria promover efectos
sinérgicos de las cenizas con la capa de suelo
organico enterrado (Dahlgren et al. 2004).
Futuros estudios que amplien el espectro de
mecanismos bidticos y abidticos permitirfan
evaluar con mayor detalle las implicancias de
la historia de pastoreo en suelos impactados
por eventos volcanicos.

Los resultados de nuestro estudio pueden
aportar informacién preliminar para prever
las implicancias de una erupcién volcanica
en la dindmica de la vegetacién. Por un lado,
la degradacién de la hojarasca se mantuvo
activa, lo cual podria asegurar el suministro
de nutrientes para las plantas supervivientes
al disturbio y/o plantas que logran rebrotar
posteriormente (Veblen et al. 2016). Por otro
lado, la descomposicién més lenta de hojarasca
sobre las cenizas sugiere que la formacién de
nuevo sustrato orgédnico y la provisién de
nutrientes podrian ser limitantes para el
reclutamiento de plantulas. La inmovilizaciéon
y la estabilizacién de nutrientes en la matriz
fisica del suelo puede ser mayor en un sustrato
inerte e insaturado, como el aportado por las
cenizas, respecto al suelo maduro con una
comunidad microbiana abundante (Hopkins
et al. 2007; Castellano et al. 2015; Cotrufo et
al. 2015). Una lenta liberacion de nutrientes
en el sustrato volcanico podria favorecer a
especies de plantulas tolerantes al déficit
nutricional, como se ha observado para
Nothofagus spp. (Veblen et al. 2016). Siguiendo
este razonamiento, en los afios posteriores a la
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erupcién podrian verse favorecidas especies
tolerantes a bajos niveles de nutrientes durante
el establecimiento y especies rebrotantes, como
arbustos del sotobosque capaces de explorar
horizontes bajo las cenizas (Veblen et al. 2016).
Este efecto podria ser mayor en sitios con
pastoreo, donde la descomposicién se veria
enlentecida por los cambios en el ambiente y
la composicién del sotobosque.

En conclusidn, este trabajo mostré que la
reorganizacion de la descomposicion del
bosque luego de una erupcién volcanica puede
ser diferente en el suelo enterrado, respecto
de la nueva capa de sustrato generada por
las cenizas. Esas diferencias podrian tener
implicancias para la vegetacién que recoloniza
los horizontes superficiales y que se mantiene
activa bajo el impacto de las cenizas (Veblen
et al. 2016). No obstante, el proceso de
descomposicion no se veria interrumpido,
reafirmando la existencia de cierta resiliencia
en ecosistemas con disturbios relativamente
frecuentes durante su historia evolutiva (del
Moral and Grishin 1999; Dahlgren et al. 2004).
El efecto de enterrado de la hojarasca por las
cenizas, sumado a los diferentes contextos

ambientales y a cambios inducidos por
grandes herbivoros en calidad de la hojarasca
que ingresa al suelo, podrian tener efectos
complejos para el reciclado de C y nutrientes
en horizontes profundos (Hopkins et al. 2007;
Hatton et al. 2014; Cotrufo et al. 2015). Aunque
las cenizas y el pastoreo puedan desacelerar
la descomposicién de materia orgénica, la
naturaleza transitoria de ésos efectos sugiere
que el funcionamiento del bosque tendria una
recuperacion relativamente rapida luego de
eventos masivos de cenizas volcanicas.
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