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RESUMEN

El uso silvopastoril ejerce diversos efectos (positivos, negativos y neutros) sobre los
procesos demograficos (supervivencia, crecimiento y fertilidad) de las distintas etapas del
ciclo de vida de las especies arbdreas (desde semilla hasta adulto), modificando su
dinamica poblacional. En esta tesis se estudiaron los efectos de distintas intensidades de uso
silvopastoril (IUSP) sobre la dindmica poblacional de Austrocedrus chilensis y Nothofagus
dombeyi en bosques mixtos de Patagonia norte, asi como los cambios en la estructura y
composicion del sotobosque. Se monitorearon parcelas permanentes durante tres afios en
predios de productores medianos con manejo estacional del ganado. Las especies
estudiadas presentaron diferentes respuestas al aumento de la IUSP. Mientras la densidad y
crecimiento de renovales de N. dombeyi aumentaron, los renovales de A. chilensis sélo
presentaron deformaciones por ramoneo. Integrando las distintas etapas del ciclo de vida
(plantulas, renovales, juveniles y adultos), el efecto general sobre el desempefio poblacional
(A) resulto en proyecciones de disminucion del tamafio poblacional para A. chilensis y de
aumentos para N. dombeyi. Asi, A. chilensis podria verse comprometida a largo plazo,
requiriendo monitoreo y probablemente proteccion en areas con mayor IUSP. La
supervivencia en etapas avanzadas del ciclo de vida fue una tasa vital critica, por lo que
reducir el dafio en esas etapas es fundamental para evitar disminuciones en su tamafio
poblacional a futuro. Estas diferencias podrian modificar lentamente la proporcion de cada
especie en el dosel. Por su parte, tres afios de exclusion de la actividad no representaron
beneficios sobre el crecimiento de renovales de A. chilensis ni sobre la oferta de forraje.

Estos resultados aportan los primeros avances en el conocimiento de la dinamica
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poblacional de las especies dominantes en bosques mixtos de Patagonia norte con una
perspectiva demogréafica de ciclo completo y seguimiento sistematico en sistemas

productivos.

Palabras clave: regeneracion natural, dindmica poblacional, clausura, bosques templados,

Ciprés de la Cordillera, Coihue, modelos matriciales, ganaderia, uso forestal.
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ABSTRACT

Impacts of silvopastoral use in mixed forests (Austrocedrus chilensis - Nothofagus
dombeyi) of northern Patagonia: effects on demography of the main tree species and
changes at the community scale.

The silvopastoral use have various effects (positive, negative and neutral) on demographic
processes (survival, growth and fertility) of the different stages of the life cycle of tree
species (from seed to adult), modifying its population dynamics. In this thesis, the effects of
different silvopastoral use intensities (SUI) on the population dynamics of Austrocedrus
chilensis and Nothofagus dombeyi were studied in mixed forests of northern Patagonia, as
well as changes in the structure and composition of the understory. Permanent sample plots
were monitored for three years on medium-sized estates with seasonal livestock
management. The studied species showed different responses to the increase in the SUI.
The density and growth of N. dombeyi saplings increased, while A. chilensis saplings only
showed deformations due to browsing. Integrating the different stages of the life cycle
(seedlings, saplings, juveniles and adults), the global effect on population performance (1)
resulted in decreasing projections of the population size of A. chilensis and increasing
projections of N. dombeyi. Therefore, the population of A. chilensis could be compromised
in the long term, requiring monitoring and probably protection in areas with higher SUI.
Since survival rates in the advanced stages of the life cycle were critical, reducing damage
at these stages is fundamental to avoid future declines in population size. These differences
could slowly modify the percentage of each species in the canopy. Meanwhile, three years
of activity exclusion did not represent benefits in terms of growth of A. chilensis saplings or

forage supply. All of these results provide the first advances in the knowledge of the
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population dynamics of dominant species in mixed forests of northern Patagonia with a

full-cycle demographic perspective and systematic monitoring in productive systems.

Keywords: natural regeneration, population dynamics, fencing, temperate forests, Ciprés

de la Cordillera, Coihue, matrix models, livestock, forestry.



CAPITULO |

Introduccion general



1.1. INTRODUCCION

1.1.1. Usos antropicos en bosques nativos

En gran parte de los bosques templados del mundo, el paisaje estd moldeado por
disturbios antropicos (Sommerfeld et al. 2018). Los disturbios son procesos clave en la
dinamica forestal, afectando la estructura y la composicion de los bosques (Foster et al.
1998, Gonzéalez et al. 2014, Sommerfeld et al. 2018). En este sentido, las actividades
humanas ejercen una fuerte influencia cambiando la frecuencia o intensidad de los
disturbios naturales y/o incorporando nuevos agentes de disturbio, dentro de los cuales los
mas importantes y generalizados son la herbivoria doméstica, la extraccion forestal,
enfermedades y especies invasoras (Fischer et al. 2013). Esto puede modificar las
condiciones ambientales y la composicién de la comunidad, alterando consecuentemente la

dindmica natural del bosque (Johnstone et al. 2016, Shakeri et al. 2021).

La ganaderia es uno de los disturbios antrépicos mas comunes en los bosques a nivel
mundial con efectos muy variados sobre la dinamica forestal (Vazquez 2002, Churski et al.
2016, Mazzini et al. 2018, Ollerer et al. 2019, Kupferschmid et al. 2020). A través del
consumo selectivo y dafios mecanicos (e.g. pisoteo, quiebre, bosteo) el ganado tiene el
potencial de reducir la biodiversidad, impedir la regeneracion de especies lefiosas, facilitar
invasiones bioldgicas, alterar el ciclo de los nutrientes y modificar el régimen de disturbios
naturales (Hobbs 1996, Didion et al. 2009, Schielz y Rubenstein 2016). Sin embargo,
diversos estudios han encontrado que también puede tener efectos positivos, como facilitar
la dispersion de especies nativas, generar nuevos micrositios para la germinacion vy

promover la regeneracion arborea al reducir la frecuencia de incendios (Veblen et al.



1992a, Reid y Ellis 1995, Mazzini et al. 2018). La magnitud y direccion de los impactos
depende principalmente del tipo de ganado, de la intensidad de uso, asi como de la
capacidad de respuesta de la vegetacion a la herbivoria (Aschero 2011, Mazzini et al. 2018,

Ollerer et al. 2019).

Frecuentemente, la ganaderia ha entrado en conflicto con los objetivos tanto de la
silvicultura como de la conservacion del bosque nativo (Graham et al. 2010, Bernes et al.
2018). Debido a esto, largos debates se han desarrollado en todo el mundo sobre su
regulacion (Mazzini et al. 2018, Varga et al. 2020). Sin embargo, a pesar de que esta
actividad ha sido restringida o prohibida en diversos paises, la presencia de ganado en los
bosques ha persistido debido al fuerte arraigo cultural y a la gran dependencia econémica
de los pobladores (Varga et al. 2020, Shakeri et al. 2021). Por otro lado, algunas evidencias
sugieren que cambios indeseados pueden ser causados por la remocion total de la
herbivoria doméstica (ej. uso historico de paisajes agro-silvopastoriles), mientras que
pueden obtenerse beneficios de un manejo apropiado (Schieltz y Rubenstein 2016, Ollerer

et al. 2019).

El aprovechamiento de los productos forestales (madereros y no madereros) es otro
de los usos antropicos mas extensos y difundidos en los bosques del mundo. Desde sus
inicios, la humanidad ha sido dependiente de los bosques y ha evolucionado en relacion con
ellos (Kimmins 2004). A medida que el tamafio de la poblacion humana y su desarrollo
tecnoldgico crecid, también lo hizo la presion de uso sobre los bosques, excediendo en
muchos casos la capacidad de regeneracion natural y cambiando en consecuencia la

extension y el estado de los mismos. Esto ha cambiado la frecuencia de perturbaciones,



modificando la distribucion de edades, la estructura forestal y la composicion de especies
(Bergeron et al. 2006). Estos cambios, a su vez, alteran el régimen de incendios, asi como
la susceptibilidad al viento, a la sequia y a las enfermedades (Frelich 2002, Johnstone et al.
2016). Debido a esto, en las ultimas décadas ha ido en aumento la preocupacién por el
desarrollo de practicas silvicolas sustentables con base ecoldgica que mantengan el
funcionamiento ecosistémico y su productividad (Kimmins 2004).

Mientras que los efectos de la ganaderia y la extraccion forestal sobre la vegetacion
han sido bien documentados por separado, sus efectos combinados permanecen poco claros
aun (Bernes et al. 2018, Ollerer et al. 2019, Shakeri et al. 2021). A pesar de esto, y
considerando algunos antagonismos, diversos estudios sugieren que bajo una integracion
planificada la ganaderia y el uso forestal pueden ser actividades complementarias y
sustentables (Soler et al. 2013, Peri et al. 2016, Varga et al. 2020). Asi, el manejo
silvopastoril se presenta como una ventaja frente a usos antrdpicos tradicionales que
conllevan cambios radicales en la cobertura del suelo (ej. reemplazo de bosques por
pasturas, explotacion forestal ilegal o no planificada, loteo y subdivision de tierras,
urbanizacion) y frente al uso silvopastoril sin manejo. Bajo este marco, en Argentina en el
afio 2015 se propuso un modelo de gestion sustentable de los bosques nativos a escala
predial llamado Manejo de Bosque con Ganaderia Integrada (MBGI) basado en el concepto
de manejo adaptativo (Peri et al. 2021). Este modelo tiene como objetivo aumentar los
servicios de provision (ej. productos forestales, ganaderos) manteniendo el resto de los
servicios ecosistémicos asociados al bosque (ej. regulacion, soporte y culturales). No

obstante, definir formas y niveles apropiados de uso con fundamentos ecoldgicos sigue



siendo un desafio que requiere avances profundos en la comprension de la dinamica y

funcionamiento de los bosques (Ghazoul et al. 2015, Peri et al. 2018).

1.1.2. Sistemas silvopastoriles en bosques nativos

Los sistemas silvopastoriles (SSP) son sistemas agroforestales que integran de forma
deliberada un componente lefioso (arboles o arbustos), uno herbaceo (pasturas naturales o
implantadas) y uno animal en la misma unidad de manejo, basados en un disefio ecolégico
que busca optimizar las interacciones positivas entre los componentes (Montagnini et al.
1992, Smith et al. 2012, Peri et al. 2018). En bosques nativos, estos sistemas generalmente
combinan la alimentacién del ganado en pastizales naturales bajo dosel con algun grado de
intervencion silvicola, donde la regeneracion del componente arbdéreo ocurre de forma
natural (Soler et al. 2013). Es un término relativamente nuevo para designar un conjunto de
practicas tradicionales, con énfasis en el disefio e incorporacion de tecnologia para mejorar
la productividad y reducir la degradacion de los sistemas productivos (Montagnini et al.

1992).

Los SSP buscan incrementar el rendimiento y eficiencia de produccion, mejorando o
manteniendo a su vez las funciones ecosistémicas y generando oportunidades para
conservar la diversidad bioldgica, socio-cultural y productiva de cada region. Asi, estos
sistemas proveen diversos productos (ej. madera, lefia, productos animales, helechos,
hongos) ademés de importantes servicios ecosistémicos (ej. secuestro de carbono,
conservacion de biodiversidad, preservacion de la calidad del agua y el aire, control de la

erosion, regulacion climatica, regulacion hidrica), por lo que se los reconoce como sistemas



multifuncionales “win-win” entre el sistema econdmico y el ecologico (Jose 2009, Smith et

al. 2012, Peri et al. 2018, Chillo et al. 2018, Peri et al. 2022).

Gran parte de las investigaciones sobre SSP se han centrado en la diversificacion de
producciones agropecuarias clasicas (ej. ganaderia sobre pasturas 0 monocultivos) mediante
el cultivo del componente forrajero y/o el arbdreo, partiendo de ambientes profundamente
transformados y simplificados. Actualmente, aunque tradicional como practica, existe poco
desarrollo cientifico-académico sobre SSP en bosques nativos, especialmente en zonas
templadas (Jose et al. 2004). Esto pone de manifiesto la necesidad de avanzar en el
conocimiento sobre el manejo de la complejidad natural de sistemas boscosos (Smith et al.
2012), incrementando los servicios ecosistémicos de provisién con el minimo impacto

sobre los servicios culturales, de regulacion y soporte (Chillo et al. 2021a).

1.1.3. Historia de uso de los bosques templados de Patagonia norte

Los bosques de Patagonia norte han sido moldeados por diversos disturbios naturales.
Historicamente, los mas importantes por su extension e intensidad han sido los
vulcanismos, terremotos, desprendimientos, avalanchas, incendios naturales y volteos por
viento (Gonzalez et al. 2014), y en las ultimas décadas ademas se han registrado sequias
extremas con mayor frecuencia (Sommerfeld et al. 2018). Asimismo, la distribucion y
estructura actual de estos bosques han sido fuertemente afectadas por la accion antrdpica,
principalmente a través de incendios intencionales, introduccion de ganado domeéstico y
explotacion de recursos forestales (Kitzberger y Veblen 1999, Madariaga et al. 2019,

Amoroso et al. 2021, Donoso et al. 2022).



Durante el asentamiento europeo (desde mediados del s. XIX) el fuego ha sido
utilizado para convertir grandes sectores de bosques en tierras agropecuarias (Veblen y
Lorenz 1987). Documentos historicos reportan que aproximadamente el 60% de los
bosques de la provincia de Rio Negro se encontraban quemados en 1915 (Veblen y Lorenz
1987). En ese entonces, la actividad inicié con ganaderia ovina y luego, a partir de la
segunda mitad del s. XX, se volco a la ganaderia bovina (Amoroso et al. 2021). Los
incendios y la carga ganadera alcanzaron su pico maximo a mediados del s. XX,
disminuyendo desde entonces y permitiendo el restablecimiento de bosques secundarios en
gran parte de las zonas afectadas (Kitzberger et al. 1997, Veblen et al. 2003, Gowda et al.

2012).

Actualmente, a pesar de la fuerte transformacion territorial, social y econémica (i.e.
fuerte avance de la urbanizacion y el turismo), la ganaderia asociada a la extraccion forestal
sigue siendo una actividad muy importante en los bosques de la regién. Esto se debe a la
amplitud del espacio territorial que abarca, su arraigo en las tradiciones locales y su
importancia en la economia doméstica rural (Bondel 2008, Cardozo 2014). En diferentes
escalas, el ganado (especialmente bovino) se mantuvo como el principal factor de

organizacion de la produccion y de ocupacion del territorio (Easdale 2007).

1.1.3.1. Uso silvopastoril en bosques mixtos

Patagonia norte es un territorio con una gran complejidad de socio-ecosistemas y
diverso en cuanto a las formas de percepcion y relacion de los habitantes con los bosques
(Chillo et al. 2021a). Dentro de esta diversidad, los productores silvopastoriles integrados

al bosque nativo suelen tener en comun la realizacion de ganaderia mixta, principalmente



bovina (extensiva bajo bosque) y de manera secundaria ovina (cuyo manejo excluye
generalmente las areas de bosques), en combinacion con extraccion de lefia y madera. La
actividad forestal representa una fuente importante de ingresos (Cardozo 2014), sin
embargo, en la mayoria de los casos el manejo se centra en el componente ganadero,
mientras que la planificacion de mediano y largo plazo de los recursos forrajero y forestal
no ha sido completamente integrada (Chillo et al. 2021a). Asi, los sistemas silvopastoriles
actuales de Patagonia norte aun distan de una gestién integral del sistema, por lo que se los
denominara en este trabajo como sistemas bajo “uso silvopastoril” (Chillo et al. 2018,

Madariaga et al. 2019).

El manejo ganadero tradicional predominante en estos sistemas bajo uso silvopastoril
es conocido localmente como “invernada-veranada” (Fig. 1.1). Dentro de este esquema, el
ganado utiliza diferentes ambientes o tipos forestales a lo largo del afio, generalmente en un
gradiente altitudinal desde los valles hasta la cima de las montafias. Gran parte del afio, los
animales permanecen en las areas bajas de invernada (valles y laderas medias) y en verano
se mueven hacia las areas de veranada (bosques de altura) (Cardozo 2014, Arias Sepulveda
y Chillo 2017, Chillo et al. 2018, Amoroso et al. 2018). En las areas de invernada suelen
predominar bosques mixtos A. chilensis - N. dombeyi, dentro de los cuales se generan
diferentes intensidades de uso silvopastoral (IUSP) asociadas a la disponibilidad de forraje,

a la cercania a zonas de transito y al uso forestal (Fig. 1.2).



Bosques de
veranada

Figura 1.1. Imagenes tipicas de predios de productores medianos que cubren diferentes habitats en
un gradiente altitudinal. Estos productores realizan movimientos estacionales del ganado conocidos
localmente como "invernada-veranada". En las partes bajas de los predios se encuentran las areas de

pastoreo (“pampas"), en las laderas medias se encuentran las areas de bosque mixto de invernada
(en estos casos se trata de bosques de A. chilensis - N. dombeyi) y en las partes altas de las montafias

se encuentran las areas de bosque de veranada.
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Alta lUSP

Figura 1.2. Imagenes representativas de areas con baja (arriba) y alta (abajo) intensidad de uso
silvopastoril (IUSP). Dentro de un mismo predio se encuentran frecuentemente situaciones con
diferentes IUSP dentro de bosques mixtos asociado a la cercania a pampas y senderos.

En esta regién, diversos estudios han abordado por separado los efectos de la
generacion de claros (naturales y por el uso forestal) y la ganaderia sobre la regeneracién de
especies forestales nativas (Veblen 1989, Veblen et al. 1992b, Dezzotti 1996, 2008, Relva 'y
Veblen 1998, Gobbi y Schlichter 1998, Raffaele et al. 2007, Blackhall et al. 2008, Suarez y
Kitzberger 2008, Amoroso et al. 2012). Sin embargo, pocos han abordado conjuntamente
los efectos en sistemas silvopastoriles, los cuales se han centrado mayoritariamente en
bosques puros dominados por Nothofagus antarctica (Martinez Pastur et al. 2011, 2014,

Peri et al. 2016a, 2018, Rusch et al. 2017, Soler et al. 2013, 2018a, Madariaga et al. 2019).
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No obstante, el uso silvopastoril es una préctica frecuente también en los bosques mixtos,

por lo que es fundamental extender el conocimiento a tipos de bosques mas complejos.

1.1.4. Objetivos

Obijetivo general:

Estudiar los efectos de distintas intensidades de uso silvopastoril sobre la dindmica de
regeneracion y la dinamica poblacional de las especies dominantes del dosel en bosques
mixtos de Austrocedrus chilensis - Nothofagus dombeyi de Patagonia norte. Abordar, a su
vez, la respuesta de la comunidad a la exclusion de la actividad y su capacidad de

recuperacion en el corto plazo.

Obijetivos especificos:

1- Evaluar el efecto de distintas intensidades de uso silvopastoril (IUSP) sobre la densidad
y el desarrollo (supervivencia y crecimiento) de renovales de A. chilensis y N. dombeyi, y
sobre las principales variables biofisicas (i.e. luz, humedad y estructura del sotobosque) que

modulan el proceso de regeneracion (Capitulo I1).

2- Evaluar la dinamica poblacional de las especies arbéreas dominantes del bosque mixto
de Austrocedrus chilensis - Nothofagus dombeyi bajo diferentes intensidades de uso
silvopastoril (IUSP), identificando los cambios mas importantes en el ciclo de vida y su

influencia relativa sobre la tasa de crecimiento poblacional de cada especie (Capitulo I11).

3- Analizar la respuesta de la comunidad a la exclusiéon temporal del uso silvopastoril a
través de los cambios en la estructura y composicion de la vegetacion del sotobosque, asi

como en la dinamica de regeneracion de las especies dominantes del dosel (Capitulo V).
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1.2. METODOLOGIA GENERAL

1.2.1. Area de estudio

En Patagonia norte el clima es templado-hiumedo, con vientos predominantes del
oeste. El régimen de precipitaciones es de tipo mediterraneo, con lluvias concentradas en
otofio-invierno y un fuerte déficit hidrico en verano. La distribucion norte-sur de la
Cordillera de los Andes impone una barrera a las masas de aire hiumedo provenientes del
Océano Pacifico, resultando en un fuerte gradiente de precipitacion decreciente oeste-este
(Dimitri 1972, Paruelo et al. 1998). La precipitacion decrece exponencialmente, variando
entre los 2500 y los 500 mm anuales en menos de 80 km (Jobbagy et al. 1995, Veblen et al.
1996). El gradiente de precipitaciones se refleja en las principales formaciones boscosas de
la region, observandose en forma generalizada de oeste a este y en un gradiente altitudinal
descendente: bosques puros dominados por Nothofagus spp., bosques mixtos de
Nothofagus spp. - A. chilensis, bosques puros de A. chilensis y bosques marginales de A.

chilensis (Rovere et al. 2005, Pastorino et al. 2015).

Entre los 2200 y 900 mm de precipitaciones anuales, A. chilensis y N. dombeyi se
asocian formando bosques mixtos (Donoso et al. 2022). La proporcion de cada una de las
especies depende de la precipitacion media anual y de las condiciones de sitio (e.g.
exposicion), variando la proporcion de A. chilensis en forma inversa a las condiciones de
humedad del sitio (Dezzotti y Sancholuz 1991, Pastorino et al. 2015). En estados
avanzados de desarrollo, el dosel superior del bosque mixto presenta dos estratos bien
definidos, uno méas alto dominado por N. dombeyi y uno mas bajo dominado por A.
chilensis (Veblen y Lorenz 1987, Dezzotti 1996). En etapas méas tempranas de desarrollo, el

dosel es compartido por A. chilensis y N. dombeyi variando inclusive su dominancia en el
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tiempo. Estas especies arbdreas dominantes del dosel suelen asociarse con arboles méas
pequefios como Lomatia hirsuta, Schinus patagonicus y Embothrium coccineum, formando
un estrato arboreo inferior (10 m aprox.). El sotobosque suele tener una escasa cobertura
vegetal dominada por especies arbustivas y herbaceas, cuya abundancia relativa cambia a lo
largo del afio y con el uso antrépico (Seibert 1982, Vila y Borrelli 2011, Arias Sepulveda y

Chillo 2017).

1.2.1.1. Autoecologia de las especies dominantes del bosque mixto

1.2.1.1.a. Austrocedrus chilensis (D.Don) Pic. Ser. et Bizzarri

Localmente conocida como “Ciprés de la
cordillera” o “Ciprés”, A. chilensis es una conifera
dioica, endémica del sur de Sudamérica que se
distribuye en ambos lados de la Cordillera de los
Andes. El extremo norte de su distribucion se
ubica a los 32° 39' S (Region V de Valparaiso,
Chile) y el extremo sur a los 43° 44" S (Provincia
de Chubut, Argentina), lo que representa una
distancia de unos 1230 km. Se la puede hallar en
altitudes entre los 300 y 2000 m.s.n.m. (Donoso
1993, 2006, Hechenleitner et al. 2005, Pastorino et

al. 2006).

Es una especie longeva de crecimiento lento

que puede superar ampliamente los 500 afios (Roig 1992, Veblen et al. 1995, Le Quesne et
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al. 2014). Crece principalmente en ambientes montafiosos, rocosos, con fuertes pendientes
y en suelos de tipo volcénico poco desarrollados (Diaz-Vaz 1985, Donoso 2006). En el
bosque alcanza en promedio los 20-25 m de altura y diametros entre 30 cm y 2 m (Donoso
2006, Tortorelli 2009). EI fuste es recto, algo cénico, con corteza delgada en arboles
jévenes, la cual se vuelve &spera y rugosa con grietas longitudinales en adultos. La copa es
piramidal y compacta. El follaje es siempreverde, con hojas escuamiformes, imbricadas y
opuestas, usualmente con bandas estomaéticas blanquecinas en el envés (Pastorino et al.

2015).

Los arboles femeninos comienzan a producir drganos reproductores entre los 20 y los
35 afios (arboles de 2 a 5 m de altura) y los masculinos a los 45 afios (arboles de 4 a 8 m de
altura) (Grosfeld 2002). Los conos masculinos son cilindricos, mientras que los femeninos
son ovoides, lefiosos y dehiscentes. Los conos femeninos estan compuestos por 4 escamas
opuestas, las 2 superiores son fértiles dando 2 semillas ovoides de 6-8 mm, con un ala
membranosa unilateral (Grosfeld 2002, Donoso 2006). La polinizacion ocurre en primavera
(noviembre) de forma anemofila. La maduracion de la semilla se produce en verano (enero-
marzo) y la caida en otofio (marzo-mayo), variando la produccion de semillas y su peso

segun sitios y afios (Pastorino y Gallo 2000).

Es la conifera nativa de mayor importancia econdmica de los bosques templados de
Argentina (Pastorino y Gallo 2002). Su madera es de excelente calidad y durabilidad por lo
que ha tenido una amplia historia de explotacion y uso maderero. Debido a su uso
desmedido, el avance de la urbanizacién, cambios en el uso del suelo y el aumento de la
frecuencia de incendios de interfaz, esta especie fue incorporada en 1997 a la Lista Roja de

especies amenazadas de la UICN (Amoroso et al. 2021).
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1.2.1.1.b. Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst.

Localmente conocida como “Coihue”, N.
dombeyi es una angiosperma monoica y junto con
el “Guindo” (N. betuloides) y el “coihue de Chiloé”
(N. nitida), representan las especies perennifolias
del subgénero Nothofagus en Sudamérica (Veblen
et al. 1996). Presenta una amplia distribucion
latitudinal a ambos lados de la Cordillera de los
Andes, entre los 30° Sy los 47° S. En Argentina se
distribuye entre los 38° 30’ Sy los 44° S (Tortorelli
2009). Se la puede hallar en un amplio rango de
elevaciones, entre niveles cercanos al mar hasta

2500 m.s.n.m. (Veblen et al. 1996).

Puede crecer en condiciones de suelos muy
variadas, desde profundos y bien drenados hasta inceptisoles, depdsitos volcanicos
recientes o suelos con inundaciones intermitentes (Veblen et al. 1996). Es comun
encontrarla en suelos aluviales, a lo largo de cursos y espejos de agua, dominando en
quebradas y laderas de pendientes suaves (Donoso 2006, CIEFAP 2016) y en suelos fértiles

sometidos a perturbaciones periddicas de gran escala (Veblen et al. 1996).

Es una especie de rapido crecimiento, con individuos de gran porte (los méas grandes
de los Nothofagus de Sudamérica) con una altura promedio de 35 a 40 m, diametros de

hasta 4 m y una longevidad de hasta 500-600 afios (Veblen et al. 1996, Premoli y
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Kitzberger 2005, Dezzotti 2008). El fuste es recto y cilindrico y la copa estratificada (Diaz-
Vaz 1987). Su corteza es grisicea y lisa en individuos jovenes, luego rugosa en individuos
adultos (Tortorelli 2009). Las hojas son perennes, pequefias, de forma lanceolada con
bordes aserrados y color verde oscuro (Donoso 2006). Su madera es de baja durabilidad (1-

5 afios en exteriores).

La floracion y polinizacion suceden en primavera (agosto-septiembre) y las semillas
se diseminan en verano (enero-febrero) (Donoso 2006). Al igual que la polinizacion, la
diseminacion es principalmente anemofila, aunque las semillas también caen por gravedad
cerca del arbol madre (Premoli y Kitzberger 2005). Los frutos son cupulas de cuatro valvas,
con tres semillas pequefias aladas en su interior, dos laterales trialadas y una central plana
bialada (Donoso 2006, Tortorelli 2009). La produccion de semillas es muy variable entre

afios, con afios de baja y afios de abundante produccion (Burschel et al. 1976).

1.2.2. Sitios de estudio

El trabajo fue desarrollado en la Comarca Andina del Paralelo 42°, sudoeste de la
provincia de Rio Negro, Argentina, entre l1os 41°36° S - 41° 55 Sy los 71°33” O - 71° 33’
36’ O (Fig. 1.3). En esta region, Cardozo (2014) caracterizé a los productores en base a sus
estrategias socio-productivas en pequefios y medianos. Entre ellos, los productores
medianos se destacan por su predominancia espacial, los cuales representan
aproximadamente el 22% de los productores, pero cerca del 60% de la superficie de
bosques bajo uso silvopastoril. Sus predios abarcan entre 1000-8000 ha y se encuentran
insertos en una matriz de bosques (mas del 70% de la superficie de los predios esta cubierta

por bosques nativos). La mano de obra es mayoritariamente familiar, con contratacion de
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asalariados temporales y los ingresos intra-prediales representan mas del 50% de los
ingresos totales. La actividad silvopastoril es cominmente complementada con actividades
agroturisticas de verano (ej., caminatas, cabalgatas, rafting, campings, cabafias, refugios de

montarfia, pesca) (Cardozo 2014, Chillo et al. 2021a).

Se trabajo en tres predios de productores ganaderos medianos de base bovina y
manejo estacional (invernada-veranada) (Cuadro 1.1). Dos de los predios se ubican en la
localidad de EI Bolson (Mallin Ahogado y Rio Azul) y el tercero en la Comuna de El
Manso, dos de los parajes con mayor importancia ganadera de la Comarca (Cardozo y
Reuque 2012). En estos predios, los bosques mixtos de A. chilensis - N. dombeyi de
invernada reciben mayor intensidad de uso silvopastoril en areas cercanas a los sectores
abiertos para pastoreo y corrales (“pampas”) y a los caminos, y menor en areas mas alejadas
0 separadas por barreras antropicas (i.e. alambrados) o geogréaficas (e.g. barranco, rio). Las
zonas con mayor intensidad de uso presentan una mayor apertura del dosel debido a la
extraccion parcial y dirigida de arboles para la obtencién de madera y lefia, generando una
mayor disponibilidad de forraje (Chillo et al. 2018). Asi, se genera una variacion temporal
y espacial de la carga ganadera asociada a la disponibilidad de forraje y al uso del bosque,
creando diferentes intensidades de uso silvopastoral (IUSP) dentro de un mismo tipo de

bosque y dentro de un mismo predio.
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Figura 1.3. Ubicacion de los sitios de estudio (tridngulos negros), correspondientes a los tres predios
de productores medianos del suroeste de la provincia de Rio Negro, Patagonia norte, Argentina.

Cuadro 1.1. Descripcion general de los predios de productores ganaderos medianos seleccionados
para realizar el estudio.

PREDIOS
El Manso Rio Azul Mallin Ahogado
Ubicacion (Lat., Long.) 41°36° S 41° 55 S 41°49° S
71°33°0 71°33°36” O 71°33° 0
Altitud (m.s.n.m.) 600 460 720
Superficie (ha) 1400 7800 3200
Carga bovina (ind./ha) 0.05 0.01 0.01

Precipitacion media anual (mm) 1500 960 1150
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1.2.3. Disefio general

El trabajo se focalizd en la heterogeneidad de uso silvopastoril a escala predial que
ocurre dentro de los bosques mixtos (ver seccion 1.1.5), excluyendo aquellas areas que han
sido deliberadamente transformadas al eliminar el componente forestal (“pampas”).
Ademas, debido a la dificultad de encontrar areas control en las cercanias de los campos
estudiados, es decir bosques mixtos sin indicios de uso ganadero o forestal (incluso en areas
protegidas cercanas), se tomd como referencia la menor intensidad de uso silvopastoril
encontrada en cada campo. El nivel de IUSP se determiné a priori en base a referencias de
los productores sobre el uso del territorio, la evaluacion visual del ramoneo sobre la
vegetacion del sotobosque, la presencia y abundancia de heces vacunas, y la evidencia de
aprovechamiento forestal pasado y reciente (tocones, marcas y apertura del dosel). En cada
predio se seleccionaron las areas con la mayor y menor IUSP (nombradas de ahora en
adelante como situaciones de “alta” y “baja” IUSP, respectivamente) y en cada una de ellas
se colocaron 4 parcelas permanentes de 10 m x 10 m a una distancia minima de 100 m entre
ellas. A su vez, en los sitios de alta IUSP, se establecieron 3 clausuras al ganado de 11 m x
11 m a la par de las parcelas, arrojando un total de 11 parcelas de medicion por predio.
Dentro de cada parcela y de cada clausura, se delimitaron de forma sistematica 3
subparcelas permanentes de 2 m x 2 m para la identificacion y seguimiento de renovales.
Las subparcelas fueron establecidas en forma diagonal colocando siempre la primera en la
esquina suroeste (Fig. 1.4). Los renovales (altura < 130 cm) se agruparon en dos clases:
regeneracion inicial (R1, altura <10 cm) y regeneracion avanzada (R2, altura 10-130 cm).
Por su parte, los arboles (altura > 130 cm) se agruparon en: juveniles (J, DAP <5 cm) y

adultos (A, DAP >5 cm).
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Figura 1.4. Esquema del disefio de las parcelas permanentes (10 m x 10 m) con ubicacion de las
subparcelas (2 m x 2 m) para monitoreo de la regeneracion.

Todos los datos necesarios para cumplir los objetivos propuestos fueron recolectados
durante tres afios consecutivos (mayo 2018 — mayo 2021). Las condiciones climéticas
fueron distintas entre los afios estudiados (Fig. 1.5), observandose un gradiente decreciente
en cuanto a las precipitaciones acumuladas (890,6 - 802,2 - 781,6 mm anuales; promedio
local de 900 mm anuales) y creciente en cuanto a las temperaturas medias anuales (9,8 —
10,3 — 10,9 °C; media anual de 9,3 °C) en el ler, 2do y 3er afio respectivamente. De esta
manera, el tiempo del estudio comprendi6é un afio mas himedo y frio (2018-2019) y uno
mas seco y célido (2020-2021). Si bien en promedio el afio 2018-2019 fue el mas himedo,
las mayores diferencias (con los otros afios y con el promedio histérico) se encontraron en
los meses de primavera, es decir, al comienzo de la temporada de crecimiento (Fig. 1.5.c).
Por su parte, la temperatura maxima fue mayor casi todos los meses en el afio 2020-2021,
encontrandose las principales diferencias en los meses de primavera-verano (Fig. 1.5.a). De

este modo, el afio 2020-2021 presento una temporada de crecimiento de la vegetacion con
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precipitaciones inferiores y temperaturas medias méximas superiores a los otros afios

evaluados pero también al promedio historico (1992-2022).

Temperatura maxima media (°C)
Temperatura minima media (°C)
=

May JunJu]Ago Sep Oct Nov Dic Ene Feb Mar Abr

—18-19
19-20
—20-21

Promedio lustérico

Precipitaciones (mm)

May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic Ene Feb Mar Abr

Figura 1.5. Datos climaticos representados entre mayo-mayo (mes de mediciones para los calculos
anuales): a) Temperatura maxima media; b) Temperatura minima media y c) Precipitaciones
mensuales para los 3 afios de medicion (2018-2019; 2019-2020; 2020-2021) y el promedio historico
(1992-2022). Datos otorgados por el Servicio Meteorolégico Nacional para la estacién
meteoroldgica de El Bolson.

1.3. ESTRUCTURA DE LA TESIS

Esta tesis se compone de cinco capitulos, uno de introduccion general (Capitulo 1),
tres capitulos de investigacion que presentan datos originales (Capitulos II, 111 'y 1V) y un
capitulo final de discusion general e integracion de los resultados obtenidos (Capitulo V).

Los tres capitulos de investigacion mantienen una estructura comun: introduccion,



22

metodologia, resultados obtenidos, discusion y conclusiones. En el Capitulo 11, titulado
“Densidad y desarrollo de renovales de A. chilensis y N. dombeyi bajo un gradiente de
intensidad de uso silvopastoril”, se desarrolla el objetivo especifico 1 y se presentan los
resultados de un estudio observacional enfocado en las primeras etapas de la regeneracion
(plantulas y renovales) de las especies arboreas dominantes del sistema. En el Capitulo 111,
titulado “Cambios demograficos y proyeccion poblacional de A. chilensis y N. dombeyi
bajo diferentes intensidades de uso silvopastoril”, se desarrolla el objetivo especifico 2 y se
presentan los resultados de un estudio observacional que contempla el ciclo de vida
completo de las especies dominantes del dosel, las modificaciones en las tasas vitales y la
aplicacion de modelos de proyeccién poblacional. En el Capitulo IV, titulado “Exclusion
como estrategia de manejo: respuestas estructurales y funcionales de la comunidad del
sotobosque”, se desarrolla el objetivo especifico 3 y se presentan los resultados de la
manipulacion de la actividad silvopastoril a través de clausuras y sus efectos sobre la
regeneracion de A. chilensis y N. dombeyi, asi como sobre la estructura y diversidad

funcional de la comunidad.



CAPITULO I

Densidad y desarrollo de renovales de A. chilensis y N.
dombeyi bajo un gradiente de intensidad de uso
silvopastoril

23
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2.1. INTRODUCCION

La dindmica de regeneracion natural de la vegetacién es una parte fundamental del
funcionamiento ecosistémico (Ghazoul et al. 2015, Neuschulz et al. 2016). Naturalmente es
controlada por factores bioticos y abidticos, los cuales a su vez pueden ser alterados por el
uso antrépico del bosque. Entre todas las etapas del ciclo de vida de las especies, las més
tempranas suelen ser las mas vulnerables (Clark y Clark 1999, Soler et al. 2013, 2018). Por
lo tanto, uno de los indicadores comunmente utilizados para evaluar un manejo
silvopastoril adecuado es el éxito de establecimiento y desarrollo de plantulas y renovales
(los que Ilamaremos regeneracion inicial y avanzada respectivamente) que asegure la

continuidad del componente forestal en el tiempo (Soler et al. 2013, Peri et al. 2016a).

El desarrollo de los renovales de especies arboreas esta regulado principalmente por
dos factores abioticos: luz y humedad (Canham 1988, Holmgren et al. 1997, Heinemann et
al. 2000, Martinez Pastur et al. 2007, Caselli et al. 2019). El establecimiento y desarrollo
de renovales de algunas especies puede verse limitado por la sombra del dosel y su
competencia por luz. Contrariamente, el sombreo puede tener un efecto facilitador sobre
otras especies al reducir el estrés hidrico y la radiacién directa (Holmgren et al. 1997,
Kitzberger et al. 2000). A su vez, los renovales pueden presentar diferentes niveles de
tolerancia a los factores fisicos en sus diferentes etapas de desarrollo. Por ejemplo, la
radiacion directa puede convertirse en un factor de estrés para las plantulas de algunas
especies, pero una vez establecidas, pueden tolerar mayores niveles de intensidad luminica
(Bertness y Callaway 1994, Kitzberger et al. 2000, Urretavizcaya y Defossé 2013). De esta

manera, la luz puede actuar como un factor limitante para la regeneracion o como un factor
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de estrés dependiendo de las caracteristicas del sitio (especialmente la humedad) y de las

especies.

Al igual que los disturbios naturales de pequefia y mediana escala (desde claros
generados por la caida de un arbol hasta claros de 0,25ha, Veblen 1989), el
aprovechamiento forestal puede beneficiar la regeneracion de especies arboreas intolerantes
a la sombra al permitir un mayor ingreso de luz y agua al sotobosque (Caldentey et al.
1999, Promis et al. 2010, Martinez Pastur et al. 2011). Estas condiciones promueven el
establecimiento y desarrollo de especies con mayores requerimientos luminicos y liberan
recursos para el banco de renovales y juveniles de especies mas tolerantes a la sombra
(Oliver y Larson 1996). Sin embargo, bajo uso silvopastoril, la combinacién con la
actividad ganadera puede generar diferentes trayectorias en el establecimiento y desarrollo

de las especies arboreas nativas, segun su capacidad de respuesta al pastoreo.

Los impactos del uso silvopastoril sobre las etapas tempranas de la regeneracion
pueden ser directos o indirectos (Vazquez 2002, Aschero et al. 2016). Los efectos directos
suelen ser negativos, mayoritariamente relacionados al dafio mecanico generado por el
ganado, limitando su crecimiento y supervivencia a través del consumo, pisoteo, quiebre y
deformacion (Veblen et al. 1992b, Relva y Veblen 1998, Vandenberghe et al. 2007,
Blackhall et al. 2008, Echevarria et al. 2014, Lopez-Sanchez et al. 2014, Amoroso et al.
2018). Por su parte existen diversos efectos indirectos (positivos y negativos) sobre la
supervivencia y crecimiento de los renovales mediante cambios en la disponibilidad de
recursos generados por la apertura del dosel (i.e. luz y agua, Martinez Pastur et al. 2011) y

mediante cambios en el ensamble de la comunidad vegetal y sus interacciones (Arias
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Sepulveda y Chillo 2017, Chillo et al. 2021b). Estos cambios en la relacion planta-planta
pueden afectar de manera positiva (facilitacion) o negativa (competencia) a las plantulas de
especies arboreas (Gill 1992, Scholes y Archer 1997, Vazquez 2002, Quinteros et al. 2017).
El balance entre los efectos directos e indirectos, sean estos positivos 0 negativos,
dependerd fuertemente de la intensidad de uso y de la historia de vida de las especies
arbdreas (ej. caracteristicas que les confieren diferente capacidad de respuesta a la

ganaderia y a la apertura de dosel) (Aschero 2011, Mazzini et al. 2018, Ollerer et al. 2019).

En los bosques mixtos de Austrocedrus chilensis — Nothofagus dombeyi la dinamica
de regeneracion esta regulada principalmente por la ocurrencia de claros, presentando
ambas especies un establecimiento bajo o nulo con dosel cerrado (Gobbi y Schlichter 1998,
Veblen 1989, Veblen et al. 1995, Amoroso y Larson 2010, Amoroso et al. 2012). A su vez,
existen algunas diferencias entre las especies. Nothofagus dombeyi es una especie pionera,
intolerante a la sombra, que requiere de claros grandes y humedad para su establecimiento
(Veblen 1989, Veblen et al. 1996). En cambio, Austrocedrus chilensis es una especie mas
tolerante a la sombra y a la sequia, que requiere proteccion de la radiacion directa para la
germinacion y supervivencia de las plantulas, pudiendo mas tarde crecer en condiciones de
mayor exposicion (Gobbi y Schlichter 1998, Kitzberger et al. 2000, Rovere et al. 2005).
Por lo tanto, la respuesta de la regeneracion a los cambios biofisicos debidos al manejo del
bosque podria diferir entre las especies, modificando la proporcion futura de cada una en el
dosel. Actualmente, se sabe poco del efecto del uso silvopastoril sobre la regeneracion de

las especies dominantes del dosel, en general en mediciones Unicas (Amoroso et al. 2018),
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por lo que observaciones de mediano-largo plazo, son necesarias para evaluar los efectos

sobre las tasas vitales en etapas tempranas de desarrollo.

Por ello, el objetivo de este capitulo fue evaluar el efecto de distintas intensidades de
uso silvopastoril (IUSP) sobre la densidad y el desarrollo de renovales de A. chilensis y N.
dombeyi, y sobre las principales variables biofisicas que modulan el proceso de
regeneracion. Para alcanzar este objetivo se propusieron los siguientes objetivos
especificos: 1) caracterizar variables de uso (indicadores de uso forestal y ganadero) e
integrarlas en un indice de IUSP local, 2) analizar los cambios en el ambiente fisico (i.e.
luz, humedad) y en la estructura de la comunidad del sotobosque en diferentes niveles de
IUSP vy, 3) analizar el efecto de la IUSP sobre la densidad, crecimiento y supervivencia de

los renovales (regeneracion inicial y avanzada).

Las hipotesis y predicciones propuestas son:

H1: El aumento de la IUSP, a través de la mayor presion de herbivoria y apertura del dosel,
disminuye la complejidad vertical del sotobosque, mientras que aumenta la cobertura
horizontal, el ingreso de luz y la disponibilidad de agua.
P1.1: La dinamica estacional de la humedad del suelo presentara un patrén contrastante
entre sitios con diferente ITUSP. A inicios de la estacion de crecimiento (primavera) los
sitios con mayor IUSP tendran mayor contenido de humedad que aquellos con menor
IUSP, y sucedera lo contrario avanzada la estacion de crecimiento (verano),
presentando los sitios de mayor IUSP mayor variacion estacional en el contenido de

humedad.
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P1.2: Sitios con mayor IUSP recibiran mayor ingreso de luz a nivel del sotobosque que
sitios con menor IUSP y dosel més cerrado.
P1.3: Sitios con mayor IUSP tendran mayor porcentaje de la vegetacion presente en
estratos bajos (herbaceas, gramineas, helechos y especies lefiosas ramoneadas),
mientras que en sitios con menor IUSP la vegetacion se distribuird en maltiples estratos
(lefiosas creciendo con menos ramoneo y herbaceas).
H2: La densidad, supervivencia y crecimiento de los renovales de las especies dominantes
del dosel (A. chilensis y N. dombeyi) difieren con la IUSP segln la especie y su grado de

desarrollo (regeneracion inicial y avanzada).

P2.1: La supervivencia, crecimiento y densidad de la regeneracion inicial de N.
dombeyi aumentara en sitios con mayor IUSP dada la mayor disponibilidad de recursos
favorables para su reclutamiento y desarrollo (luz y humedad al comenzar la temporada
de crecimiento).

P2.2: La supervivencia, crecimiento y densidad de la regeneracion inicial de A.
chilensis disminuira en sitios con mayor IUSP por su susceptibilidad a la radiacion
directa.

P2.3: La mayor presion de ramoneo en sitios con mayor IUSP disminuird el
crecimiento en altura de la regeneracién avanzada de ambas especies y generara

individuos deformados (menor relacion altura:diametro).
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2.2. METODOLOGIA

2.2.1. Sitios de estudio

La descripcion general del area de estudio y los sitios seleccionados (tres campos de
productores medianos con manejo estacional del ganado) se encuentran en el Capitulo | de

esta tesis (seccion 1.2).

2.2.2. Disefio experimental y recoleccion de datos

La heterogeneidad espacial de uso, generada en cada campo por la distancia a las
pampas y caminos, permite trabajar con distintas intensidades (mayor detalle del disefio
general se encuentra en el Capitulo I, seccion 1.2.3). Dada la naturaleza de este estudio
(observacional, no manipulativo), las intensidades de uso silvopastoril no representan
repeticiones idénticas de un tratamiento aplicado (Hurlbert 1984, Perelman et al. 2019). Si
bien las parcelas asignadas a priori a un nivel de uso (alta o baja) se parecen mas entre ellas
que a las del otro nivel, esta situacion de heterogeneidad permite asignar a cada parcela un
valor de intensidad de uso y trabajar en este capitulo en un gradiente (con la IUSP como
variable cuantitativa continua). Para llevar a cabo los analisis se utilizaron los datos
recolectados durante los dos primeros afios (2018 - 2020) en las 24 parcelas abiertas al

ganado.

Para la caracterizacion y cuantificacion de la IUSP en cada parcela (objetivo especifico
1) se midieron tres variables indicadoras del uso silvopastoril: dos relacionadas a la

ganaderia (bosteo y ramoneo) y una relacionada al uso forestal (apertura del dosel). La
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intensidad de uso ganadero se estimé a través de la abundancia de heces y del dafio por
ramoneo sobre renovales (Relva y Veblen 1998). Para ello, finalizando la invernada
(octubre 2018 y 2019) se contabilizo: por un lado, el nimero de heces vacunas (“bosteo”)
presentes en cada parcela y sus alrededores (en 2 fajas de 25 x 4 m, Fig. 2.1.a), y por otro
lado el porcentaje de renovales de A. chilensis y N. dombeyi dafiados (ramoneo o quiebre) y
la severidad del dafio (en &pices y ramas). Finalmente, se confeccioné un indice de dafio
(ID) a escala de parcela, otorgando mayor peso al dafio sobre &pices que sobre ramas
laterales en el término de severidad debido a que la pérdida del dpice puede comprometer
fuertemente el crecimiento en altura y generar individuos deformados (Relva y Veblen

1998, Echevarria et al. 2014, Kupferschmid et al. 2020) (ec. 1).

fﬂ{ﬂ _ 2} _ (u!:’udipidumdﬂfmdm) + ((M"c ﬂ4-) +( niapicesdaiiados . ﬂﬁ)) ec. 1

nideindividuostotal niramastotal nideindividuostotal

Para estimar la intensidad de uso forestal a través de la apertura de dosel, a principios
del verano (diciembre 2018 y 2019) se tomaron 3 fotografias hemisféricas por parcela
(180° con lente “ojo de pez”, a 1.3 m de altura) con cdmara (modelo Coolpix) y lente
(Fisheye Converter FC-E8 0.21x) marca Nikon (Fig 2.1.b). Para caracterizar la estructura
de copas (% de apertura del dosel) se utiliz6 el software libre Gap Light Analyzer (Frazer et

al. 1999).
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a) 4m b)

25m

10m

Figura 2.1. Esquemas de disefio de muestreo. a) Fajas para cuantificacion de heces (25 m x 4 m) en
cada parcela permanente; b) Puntos en los que se tomaron las tres fotos hemisféricas para
caracterizar la apertura del dosel y el ingreso de luz al sotobosque y ¢) Ubicacién de las transectas
(10 m) para caracterizar la estructura de la vegetacion del sotobosque.

Para analizar los cambios en las variables biofisicas (objetivo especifico 2) se
tomaron datos de humedad del suelo, ingreso de luz y complejidad vertical del sotobosque
en cada parcela. Con un higrémetro digital para suelos de 10 cm de profundidad (lector
ProCheck y sensor Decagon GS1) se realizaron tres mediciones durante la temporada de
crecimiento 2019-2020: una en primavera (octubre) y dos durante el verano (diciembre y
febrero). En cada fecha de medicion se tomaron 10 datos del contenido de humedad
volumetrica (VWC%) por parcela. A partir de las fotografias hemisféricas se estimo la

radiacion global incidente (suma de la radiacion directa y difusa) a nivel del sotobosque
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calculada para la temporada de crecimiento (octubre a mayo) (Promis y Cruz 2009, Mauro-
Diaz et al. 2014). En verano (febrero 2019 y 2020) se caracteriz6 también la estructura
vertical de la comunidad del sotobosque con el método de interseccion puntual (Mueller-
Dombois y Ellenberg 1974). Para ello, se dispusieron tres transectas de 10 m en cada
parcela (Fig 2.1.c), con puntos de muestreo cada 10 cm. En cada punto de muestreo, usando
una vara de 2m dividida en 8 intervalos de 25cm, se registraron las especies que tocaban en
cada intervalo (“estrato”). A partir de estos datos se calculd la complejidad vertical con el
indice de Shannon-Wiener (H”) (ec. 2) y la cobertura horizontal por estrato (como el
porcentaje de puntos de muestreo de una transecta que tuvieron toques de vegetacion en el

estrato i).

H'=-%%L, pilog2pi ec. 2

Donde: S es el nimero de estratos y pi es la proporcion de toques en el estrato i respecto al

namero total de toques en toda la transecta.

La cuantificacion de la densidad, supervivencia y crecimiento de renovales (objetivo
especifico 3) requirié de diversas mediciones. Durante el otofio (mayo) del 2018 se
relevaron todos los renovales de A. chilensis y N. dombeyi dentro de cada subparcela. Cada
renoval fue identificado con un precinto numerado, registrandose su altura y diametro a la
base (DAB) (Fig. 2.2 ay b). Los individuos se clasificaron en 2 categorias en funcion de su
altura siguiendo la clasificacion utilizada por Amoroso et al. (2018) y Soler et al. (2013):
regeneracion inicial (R1, altura<10 cm) y regeneracion avanzada (R2, altura 10-130 cm).
Cada otofio posterior (mayo 2019 y 2020) se registro la supervivencia (Fig. 2.2.c) y se

repitieron las mediciones de altura y DAB sobre los individuos vivos. Se identificaron
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ademas los nuevos individuos (plantulas establecidas durante la temporada de crecimiento,
Fig. 2.2.d), los cuales fueron incorporados al calculo de densidad del siguiente afio. Cada
primavera (octubre 2018 y 2019) se repitio la observacion de supervivencia con el fin de
discriminar entre la mortalidad durante el invierno (estacién con frecuentes heladas,
nevadas y presencia de ganado) y durante el verano (estacion con elevado déficit hidrico
pero sin presencia de ganado). Durante los dos afios estudiados, se monitorearon un total de

740 individuos, 470 de A. chilensis (325 R1 y 145 R2) y 270 de N. dombeyi (105 R1 y 165

R2).

Figura 2.2. Imégenes ilustrativas de: a) medicidn de la altura de renovales, b) medicion del diametro
a la base de renovales, c) registro de la mortalidad de renovales y d) registro de nuevos individuos
(reclutas). En a) y b) se muestran renovales de A. chilensis, mientras que en c) y d) de N. dombeyi.

2.2.3. Andlisis de datos

Para asignar un valor de intensidad de uso silvopastoril a cada parcela se construyé
un indice de IUSP a partir de un analisis de componentes principales (ACP) utilizando las
tres variables indicadoras de uso: indice de dafio, bosteo (abundancia de heces) y apertura

del dosel. EI ACP se realizé mediante la funcion prcomp() del software libre R (R Core
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Team 2020), programa con el cual se realizaron todos los analisis de este capitulo. Para la
construccion del indice de IUSP y la ponderacion de cada variable se tomaron los
autovectores del primer componente principal (CP1) (ec. 3). Con este indice se calculd un

valor de IUSP para cada afio y se utilizé el valor promedio de los dos afios por parcela.

IIUSP= ID * autovectorl + B * autovector2 + AD * autovector3 ec. 3

Donde: ID es el indice de dafio sobre los renovales, B es bosteo y AD es apertura del

dosel, todas las variables normalizadas (0-1).

Para los objetivos especificos 2 y 3 se trabajo a escala de parcela con cada una de las
variables estudiadas y con los valores promedio de los 2 afios de mediciones. El efecto de la
IUSP sobre las diferentes variables respuesta se evalué aplicando modelos lineales
generalizados mixtos (GLMMs). En todos los modelos se establecié el indice de 1USP
como variable de efecto fijo y el predio como variable de efecto aleatorio. En los modelos
planteados para el objetivo especifico 3 (densidad, supervivencia y crecimiento de
renovales), se incorporé ademas a la especie (SP) y la categoria de regeneracién (CAT)
como variables de efectos fijos. Se utilizaron las funciones glmer() y Imer() del paquete
Ime4 (Bates et al. 2015), considerando distribucion binomial negativa para densidad,
binomial para supervivencia y normal para crecimiento en altura y DAB de los renovales.
Modelos alternativos fueron planteados para cada variable respuesta, seleccionando el
modelo con mejor ajuste mediante el Criterio de Informacion de Akaike (AIC). Para ello, se
utilizo la funcion AlCtab() del paquete bbmle (Bolker y R Development Core Team 2020).

Una vez elegidos los modelos globales, se utilizo la funcion Anova() del paquete car (Fox y
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Weisberg 2019), con el test estadistico Chi Square, para conocer la importancia de cada
variable y sus interacciones en los modelos de densidad, supervivencia y crecimiento de
renovales. Los modelos se validaron mediante un test de dispersion de residuales del
paquete DHARMa (Hartig 2021) con la funcion testDispersion(), y el célculo de R:
(“pseudo R2’) para GLMMs con la funcién r.squaredGLMM() del paquete MuMIn (Barton
2019). Por ultimo, se realizaron analisis post-hoc mediante la funcién emtrends() del
paquete emmeans (Lenth et al. 2020) para comparar las pendientes entre especies y

categorias.

2.3. RESULTADOS

2.3.1. Impactos de la intensidad de uso silvopastoril sobre el contexto biofisico

El componente principal 1 (CP1) del ACP explicé el 60% de la variabilidad (Anexo
Fig. A.1y Cuadro A.1). Las tres variables que constituyen el indice de IUSP aumentaron en
el mismo sentido y tuvieron pesos similares en el ordenamiento de las parcelas en el CP1
(NIUSP= ID*0,61 + B*0,55 + AD*0,56). La apertura del dosel presento valores entre 5,2-
17,4% (9,38+2,99%). EIl indice de dafio general sobre renovales alcanz6 valores entre 0-
1,12 (0,28+0,29), mientras que el nimero de heces vari6 entre 0-14 en 200m? (2,25+3,32).
De esta manera, las parcelas con mayores indicios de uso ganadero (dafio y bosteo) fueron
también aquellas con mayores indicios de aprovechamiento forestal (apertura del dosel). El
indice de dafio sobre los renovales de ambas especies fue mas elevado a mayor intensidad

de uso solo para la regeneracion avanzada (R2), mientras que la regeneracion inicial (R1)
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quedd fuera del alcance del ramoneo (Cuadro 2.1). Dentro de la regeneracion avanzada, el
porcentaje de individuos dafiados varié de manera similar para las dos especies a lo largo
del gradiente de IUSP (comparacion de pendientes p=0,742, Anexo Fig. A.2). Sin embargo,
el incremento en la severidad del dafio en funcion de la IUSP fue significativamente mayor

para N. dombeyi (comparacion de pendientes p=0.049, Anexo Fig. A.3).

Cuadro 2.1. Analisis post-hoc. Comparacion de pendientes entre especies y categorias para
densidad, supervivencia anual, crecimiento relativo (en altura y DAB) y dafio sobre renovales en
funcidn de la intensidad de uso silvopastoril (IUSP). Especies: A. chilensis (Ac) y N. dombeyi (Nd).
Categorias: regeneracion inicial (R1) y avanzada (R2). En gris se resaltan las diferencias
significativas (valor-p<0,05).

Contraste Densidad Supervivencia Crecimiento Crecimiento indice de
anual altura DAB dafio

p. z.ratio p. z.ratio p. t.ratio p. t.ratio p. t.ratio
value value value value value

AcR1 - 0,023 2,832 0,998 -0,18 0,002 -3,75 0136 -2,20 1,000 -0,04

NdR1

AcR1 - 0,941 0,568 0,928 0,612 0,608 -1,23 0,998 -0,18 @ 0,020 -3,00

AcR2

NdR1 - <0,001 -3966 0,991 0,289 0,020 3,01 0,161 211 0,025 -3,72
NdR2

AcR2 - 0,296 -1,754 1,000 0,041 0,893 0,71 0,999 005 0,79 -091
NdR2

Las variables biofisicas mostraron cambios con la IUSP. La mayor apertura del dosel
permitidé mayor ingreso de luz al sotobosque (t=5,611; p<0,001) (Fig. 2.3.a), pero la
humedad del suelo no cambié significativamente entre niveles de IUSP en ninguna fecha de
medicion (Fig. 2.3.b). La humedad del suelo fue mayor a inicios de la temporada de

crecimiento (octubre, media=67,3%) y disminuy6 a medida que avanzo el verano en todo el
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gradiente de IUSP estudiado (media=55,5% en diciembre y media=48,1% en febrero). De
esta manera, la variacion en el contenido de humedad del suelo entre octubre y febrero se
mantuvo relativamente constante en todo el gradiente (19,1% en promedio). La
complejidad vertical del sotobosque disminuy6 con el aumento en IUSP (t=-1,95, p=0,06)
(Fig. 2.3.c), aumentando la proporcion de toques en los dos primeros estratos (hasta los 50
cm) y disminuyendo en el resto (entre los 50 cm y los 2 m de altura). Esta concentracion de
la vegetacion en estratos bajos estuvo acompariada de una mayor cobertura horizontal del

estrato inferior (0-25 cm, t=3, p<0,001) (Fig. 2.3.d).
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Figura 2.3. Impactos de la intensidad de uso silvopastoril sobre las variables biofisicas: a) Ingreso

de luz (mols.m?.day?) al sotobosque; b) Humedad del suelo (% contenido de humedad
volumétrica) durante la temporada de crecimiento (Negro=Octubre, Naranja=Diciembre,

Rojo=Febrero); ¢c) Complejidad vertical del sotobosque y d) Cobertura horizontal de la vegetacion
en el estrato inferior (estrato 1, 0-25 cm) del sotobosque.

2.3.2. Densidad, supervivencia y crecimiento de la regeneracion inicial y avanzada

Solo la densidad de renovales de N. dombeyi mostré cambios significativos con el

aumento de la IUSP; mientras que la densidad de la regeneracion inicial (R1) disminuyd, la

densidad de la regeneracién avanzada (R2) mostré una tendencia media positiva (Fig. 2.4,

Anexo Cuadro A.2). Esta tendencia media resulto significativa, aunque con una importante
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variabilidad entre campos (ajuste general del modelo = 59%; ajuste del componente fijo del
modelo = 26%), presentando uno de ellos una elevada densidad de renovales R2 a valores
intermedios del indice de IUSP, lo que no permite sacar una conclusion clara de la
tendencia general. Por su parte, la densidad de renovales de A. chilensis no mostrd
tendencias significativas. Asi, tanto la IUSP como la especie y la categoria fueron variables
explicativas significativas en el modelo de densidad de renovales (Cuadro 2.2). EI nimero
de renovales, en ambas categorias, fue similar entre especies en el extremo de menor IUSP
del gradiente estudiado (ordenada al origen), siendo en ambos casos mayor para A.
chilensis. Con el aumento de la IUSP esta diferencia a favor de A. chilensis se incremento6

en la categoria R1, invirtiéndose en R2.

A. chilensis : R1 A. chilensis : R2
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Figura 2.4. Densidad de renovales (n°/100 m?) de A. chilensis y N. dombeyi por categoria (R1<10
cm de altura; R2 10-130 cm de altura) en funcidn del indice de intensidad de uso silvopastoril
(IUSP). En escala de grises se marcan las tendencias de cada predio. En rojo se destacan las
tendencias medias significativas (p<0,05).
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Cuadro 2.2. Importancia de cada variable predictora (SP: especie, CAT: categoria, IUSP: intensidad
de uso silvopastoril) y sus interacciones para los modelos globales de densidad, supervivencia anual
y crecimiento relativo (en altura y DAB) de renovales de A. chilensis y N. dombeyi. La importancia
fue calculada con la funcién Anova() del paquete car en R. En gris se resaltan las variables
significativas (p<0.05).

Variables Densidad Supervivencia Crecimiento Crecimiento
explicativas anual altura DAB
p.value  Chisq p.value Chisqg  p.value Chisg  p.value Chisq
IUSP 0,593 0,285 0,460 0,544 0,002 9,687 0,002 9,809
SP 0,316 1,002 0,715 0,132 0,003 8,566 0,055 3,668
CAT <0,001 19,159 0,004 8,229 <0.001 26,953 <0.001 13,491
IUSP: SP 0,511 0,430 0,874 0,025 0,016 5,805 0,088 2,894
IUSP: CAT 0,022 5,224 0,502 0,449 0,236 0,403 0,111 2,535
SP: CAT 0,505 0,444 0,658 0,195 0,036 4,374 0,249 1,327
IUSP: SP: CAT 0,001 10,683 0,926 0,008 0,002 9,445 0,154 2,028

La supervivencia anual de los renovales no varid significativamente con la [USP para
ninguna especie (Anexo, Cuadro A.3), siendo la categoria la Unica variable significativa en
el modelo (Cuadro 2.2). La supervivencia anual de R2 de ambas especies fue superior al
75% en todo el rango de IUSP. Por su parte, la supervivencia anual de R1 presentd mayor
dispersion, tomando valores en un rango mas amplio e inferior al 75%. En ambas especies,
los renovales R1 mostraron distinta susceptibilidad al verano y al invierno (Anexo, Fig,
A.4) aunque la supervivencia dentro de cada estacion no se vio afectada significativamente

por la IUSP. En situaciones con menor IUSP los renovales R1 de A. chilensis sufrieron
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mayor mortalidad en invierno que en verano, invirtiéndose dicha respuesta hacia el otro
extremo del gradiente de IUSP. Por su parte, los renovales R1 de N. dombeyi sufrieron
mayor mortalidad durante el verano en todo el gradiente de IUSP estudiado. El ajuste

general del modelo fue del 12,2%.

Las tasas de crecimiento relativo anual en altura (Fig. 2.5) y DAB (Anexo, Fig. A.5)
de los renovales de ambas especies mostraron patrones generales de aumento con la IUSP,
pero solo N. dombeyi mostr6 cambios significativos (Anexo, Cuadro A.4). Los R1 de N.
dombeyi tuvieron mayor tasa de crecimiento relativo en altura que los de A. chilensis,
aumentando la diferencia a mayor IUSP. Es decir, que el efecto de la IUSP fue mayor sobre
R1 N. dombeyi que sobre A. chilensis (Cuadro 2.1). Mientras que para los R2 las tasas de
crecimiento fueron similares en todo el gradiente de IUSP. A su vez, la regeneracion inicial
de N. dombeyi tuvo mayores tasas de crecimiento relativo que la regeneracion avanzada de
la misma especie y una mayor variacion con la IUSP (Cuadro 2.1). Si bien la tasa de
crecimiento relativo en altura de A. chilensis no vari6 con la IUSP, la relacion
altura:didmetro de los renovales R2 disminuy6 significativamente, indicando cambios en la
arquitectura y posibles deformaciones (Fig. 2.6). Asi, tanto la IUSP, como la especie y la
categoria fueron variables significativas en los modelos de crecimiento en altura (Cuadro
2.2). Los ajustes generales de los modelos fueron del 47,2% y 38,5% para crecimiento en

altura y DAB respectivamente.
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Figura 2.5. Crecimiento relativo en altura de A. chilensis y N. dombeyi por categoria (R1<10 cm de
altura; R2 10-130 cm de altura) en funcidn del indice de intensidad de uso silvopastoril (IUSP). En

rojo se destacan las tendencias significativas (p<0,05).
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Figura 2.6. Relacion altura:diametro (DAB) de la regeneracion de A. chilensis y N. dombeyi por
categoria (R1<10 cm de altura; R2 10-130 cm de altura) en funcién del indice de intensidad de uso

silvopastoril (IUSP). En rojo se destacan las tendencias significativas (p<0,05).

2.4. DISCUSION

El impacto del uso silvopastoril sobre la regeneracion arbdrea es el resultado del

balance entre los efectos directos e indirectos (positivos y negativos) de la ganaderia y la

extraccion forestal, mediados por cambios en los factores biofisicos controladores de la

regeneracion y las caracteristicas de las especies dominantes del sistema (Vazquez 2002,

Promis et al.2010, Martinez Pastur et al. 2011, Aschero et al. 2016). En este capitulo se

evalud la influencia de esta practica generalizada en bosques mixtos de A. chilensis - N.

dombeyi de Patagonia norte sobre la densidad y el desarrollo (supervivencia y crecimiento)
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de los renovales de las especies dominantes del dosel, describiendo a su vez los cambios en
el contexto biofisico bajo un gradiente de intensidades de uso silvopastoril. Los principales
resultados encontrados indican que la IUSP modifica algunas condiciones biofisicas del
sotobosque, destacdndose el aumento del ingreso de luz y de la cobertura horizontal.
Respecto de la regeneracion, la IUSP afectdé de manera diferente la densidad y crecimiento
de los renovales de acuerdo con la especie y la categoria, mientras que no modificé la

supervivencia en ningun caso.

Vale recordar que el trabajo se centrd en la heterogeneidad de intensidades de uso que
se genera dentro de los bosques mixtos de cada campo, excluyendo aquellas areas que han
sido deliberadamente transformadas eliminando el componente arb6reo. De esta manera, el
gradiente evaluado refleja las intervenciones actuales que realizan los productores

medianos en los bosques mixtos fuera de las pampas.

2.4.1. Cambios en las variables de contexto biofisico

Dentro del gradiente estudiado, sitios con mayor IUSP registraron un mayor ingreso de
luz y un sotobosque con una estructura vertical mas simple, concentrandose la vegetacion
en estratos bajos. Este cambio en la distribucion vertical estuvo acompafiado de una mayor
cobertura horizontal del estrato inferior, posiblemente debido a cambios en la abundancia
y/o composicion de la comunidad del sotobosque, con mayor presencia de especies
herbaceas y de habito postrado (Arias Sepulveda y Chillo, 2017). Sin embargo, estas
caracteristicas no modificaron el contenido de humedad del suelo a lo largo del gradiente.

De esta manera, se acepta parcialmente la H1 por incumplimiento de la P1.1. Es pertinente
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resaltar que las mediciones de humedad del suelo son puntuales y de un solo afio y que la
descripcion precisa de los cambios estacionales y entre niveles de IUSP requiere de

sensores permanentes.

2.4.2. Impactos de la IUSP sobre la regeneracion

La especie que presentd mayores cambios en su dindmica de regeneracion fue N.
dombeyi, mientras que A. chilensis solo present6 tendencias a la deformacién por ramoneo.
La mayor tasa de crecimiento relativo en altura observada en ambas categorias de
regeneracion (R1 y R2) de N. dombeyi en areas mas abiertas (mayor IUSP) podria estar
explicada en gran parte por el caracter pionero de esta especie (Alberdi 1987, Veblen et al.
1996, Dezzotti 2008, Losada Palenzuela et al. 2018). Este aumento de la tasa de
crecimiento con la IUSP es mas notorio en la categoria R1 (plantulas) pero también ocurre
en R2 (renovales) a pesar de presentar mayor dafio por ramoneo. Sumado al mayor ingreso
de luz al sotobosque, estos resultados podrian estar influenciados por un crecimiento
compensatorio en respuesta al ramoneo leve o0 moderado (McNaughton 1983, Gill 1992).
Pocos estudios han abordado estos efectos en las especies estudiadas en esta tesis; entre
ellos, mediante simulacion de herbivoria por cortes Puntieri et al. (2006) mostraron mayor
crecimiento de brotes cercanos a los drganos que fueron cortados en invierno o principios
de primavera, sugiriendo crecimiento compensatorio en N. dombeyi. Por su parte, Relva y
Sancholuz (2000) encontraron crecimiento compensatorio y sobre-compensatorio (en
volumen) en tratamientos de corte leves sobre renovales de A. chilensis en algunos de los

afios estudiados, aunque sin efectos significativos generales en el periodo completo de
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seguimiento. Esto podria explicar por qué no se observa mayor crecimiento en altura pero

si una tendencia a la disminucion de la relacion altura:didmetro en A. chilensis.

Por otro lado, la densidad de R1 disminuyé con la IUSP, posiblemente debido a su
intolerancia a la sombra y competencia por la luz con la vegetacion del sotobosque;
mientras que la densidad de R2 mostré una tendencia media positiva, aunque con una
importante variabilidad entre predios. Esta variabilidad podria indicar la importancia de
pequefas diferencias en el manejo entre predios en la dinamica de la regeneracion del dosel
(ej. carga instantanea, duracion de la veranada). A su vez, la disminucion en la densidad de
R1 sin cambios en su supervivencia indica que podrian existir efectos negativos en etapas
previas al establecimiento de plantulas (ej. sobre la produccién o viabilidad de semillas,
germinacién o supervivencia inmediata de plantulas). Esto podria estar vinculado a
cambios en las condiciones ambientales del sotobosque, asi como en las tasas de granivoria
o de herbivoria por insectos como sugieren otros estudios en bosques andino-patagdnicos

(Caccia et al. 2006, Soler et al. 2013, Nacif et al. 2021).

Tras la apertura del dosel, la sombra generada por el aumento de la cobertura
horizontal del sotobosque y el desarrollo de la regeneracion de las especies de rapido
crecimiento, puede proteger la regeneracion inicial de A. chilensis y competir con la de N.
dombeyi (Kitzberger et al. 2000, Amoroso et al. 2012). Las plantulas de A. chilensis tienen
una alta sensibilidad a la radiacion directa cuyo efecto desecante es una de las principales
causas de mortalidad (Rovere et al. 2005, Pastorino et al. 2015). Sin embargo, se encontro
que en areas de dosel méas abierto (mayor IUSP) la densidad de plantulas de A. chilensis no

disminuyd, mientras que la de N. dombeyi si lo hizo. Esto puede deberse a que el aumento
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de la radiacion no fue suficiente para dafiar a A. chilensis y beneficiar a N. dombeyi; 0 a que
hay interacciones con la vegetacion del sotobosque que no fueron consideradas
(competencia y/o facilitacion). En este sentido, Chillo et al. (2022) encontraron que en
areas con mayor IUSP las plantulas de A. chilensis colocadas fuera de la influencia de una
planta nodriza tuvieron mayor mortalidad por desecacion. Ademas, Caselli et al. (2021)
hallaron que incluso bajo pequefias aperturas de dosel, la supervivencia de las plantulas de
A. chilensis es mayor con "vecinos" que sin ellos, mientras que la de N. dombeyi es menor.
De manera similar, Chillo et al. (2021b) encontraron que en las areas de alta IUSP hay una
mayor frecuencia de co-ocurrencias negativas (competencia potencial) entre N. dombeyi y
las hierbas que en las éareas de baja IUSP. Asi, estos resultados muestran que no solo es
importante la radiacion que ingresa al sotobosque para el establecimiento de plantulas, sino

también el desarrollo de la vegetacion y sus interacciones.

De esta manera, no se cumplieron las predicciones realizadas. Por un lado, el dafio
por herbivoria no redujo la tasa de crecimiento en altura de los renovales de ninguna de las
especies (P2.3)-, y por otro lado, la supervivencia y densidad de R1 no se vieron
favorecidas por la IUSP en el caso de N. dombeyi (P2.1) ni perjudicadas en el caso de A.
chilensis (P2.2). Por lo tanto, no se acepta la H2, ya que la IUSP efectivamente tuvo efectos
diferenciales sobre las especies y sus categorias, pero algunos signos de los efectos fueron

opuestos a los predichos y otros no fueron significativos.

En este tipo de bosque mixto templado compuesto por especies con diferentes niveles
de tolerancia a la sombra, las especies de crecimiento rapido podrian verse favorecidas por

ligeras aperturas del dosel, incluso en presencia de ganado. Los resultados sugieren que el
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efecto positivo del aumento de la radiacion a nivel del sotobosque (un recurso limitante en
los bosques cerrados) es mayor que el efecto negativo del ramoneo sobre la regeneracion
avanzada. Este balance positivo se observd en ambas especies, pero solo fue significativo
para N. dombeyi. Esta especie es altamente sensible a pequefias aperturas del dosel,
aumentando su tasa de crecimiento en altura, la cual es a su vez mayor que la respuesta de
A. chilensis (Dezzotti 1996, Losada Palenzuela et al. 2018, Caselli et al. 2019). Por otro
lado, si bien A. chilensis sufri6 menor severidad de ramoneo, es mas vulnerable en términos
de crecimiento en altura debido a la pérdida de dominancia apical (Hourdequin 1999),
promoviendo el crecimiento de ramas laterales y generando individuos deformados (Relva
y Veblen 1998). Asi, si bien la tasa de crecimiento no es menor en sitios con mayor IUSP
como se hipotetizaba, esta podria verse reducida respecto de sitios abiertos sin presencia de

ganado (Capitulo 1V de esta tesis).

2.4.3. Relevancia para el manejo silvopastoril

Los bosques mixtos de A. chilensis - N. dombeyi representan uno de los diferentes
tipos de vegetacion que suelen encontrarse en un campo de productores medianos a lo largo
del gradiente altitudinal en el norte de la Patagonia, Argentina. De esta manera, este trabajo
contribuye a una mejor comprensién de los efectos del uso silvopastoril en bosques mixtos
de invernada, ampliando el conocimiento hasta ahora centrado principalmente en bosques
de veranada (i.e. bosques puros de Nothofagus pumilio y Nothofagus antarctica).
Considerando los movimientos estacionales del ganado entre los diferentes tipos de bosque,
esta informacion es fundamental para una gestion integral tanto a escala de predio como de

paisaje. Los bosques mixtos de invernada quedan libres de la presion de herbivoria durante
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2-3 meses en la temporada de crecimiento por el movimiento del ganado hacia las zonas de
bosque de veranada, lo que podria representar un factor de gran relevancia para los

resultados observados en este estudio.

Bajo el uso actual, y a la luz de los resultados de este capitulo, seria recomendable
centrar los esfuerzos de monitoreo y gestion en la regeneracion avanzada de A. chilensis
dado que las deformaciones observadas podrian comprometer el crecimiento futuro y la
probabilidad de transicion a juveniles; retrasando el momento de maduracion y produccion
de semillas, y por lo tanto, afectando a los futuros ciclos de regeneracion. De esta manera,
las protecciones individuales sobre renovales de A. chilensis en areas de mayor intensidad
de uso silvopastoril (IUSP) podrian ser Gtiles para asegurar el crecimiento en altura hasta

superar la altura de ramoneo.

2.5. CONCLUSIONES

Este capitulo aporta los primeros avances en el conocimiento de la regeneracion
natural en bosques mixtos del noroeste de la Patagonia Argentina bajo uso silvopastoril y
con seguimiento sistematico. Segun los resultados obtenidos, el uso silvopastoril tradicional
actual en campos de productores medianos con manejo estacional del ganado parece
compatible con la regeneracion de las especies arboreas dominantes de los bosques mixtos.
Aspectos importantes a tener en cuenta son la baja carga ganadera (de 0,05 a 0,1 ind./ha en
relacién a los 0,83 ind./ha promedio de los productores ganaderos de la Comarca Andina,
Cardozo 2014) y el periodo libre de ramoneo durante los meses de verano, cuando el
ganado es conducido a los bosques de veranada. Se encontré que los efectos del gradiente

de intensidad de uso silvopastoril (IUSP) sobre la densidad, el crecimiento y la
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supervivencia de la regeneracién natural pueden ser positivos, negativos 0 neutros
dependiendo de la especie y la categoria de tamafio de estas (ej., mayor densidad de
plantulas pero menor de renovales de N. dombeyi). Asi, el efecto en una etapa puede ser
contrarrestado por el efecto contrario en otras etapas del ciclo de vida (Ehrlén 2002, Pulido
y Diaz 2005). Por lo tanto, determinar si los cambios observados en este estudio sobre la
densidad y el crecimiento de los renovales comprometen el proceso completo de
regeneracion de estas especies a mediano-largo plazo, requiere un andlisis demografico

plurianual que considere las transiciones desde plantulas hasta adultos.



CAPITULO 11

Cambios demograficos y proyeccion poblacional de A.
chilensis y N. dombeyi bajo diferentes intensidades de
uso silvopastoril
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3.1. INTRODUCCION

El estudio de la dindmica de los bosques se centra en los procesos demogréficos de
las especies que los integran, los cuales determinan caracteristicas forestales como la
estructura de edades, de tamafios y su composicion (Veblen et al. 2004). Para abordar los
procesos demograficos suele considerarse el ciclo de vida completo de las especies, los
diferentes estadios (ej., clases de edades, tamafios o estado ontogénico) y las transiciones
entre ellos. En especies arbdreas este ciclo implica transiciones por una serie de etapas
secuenciales desde la semilla hasta el arbol adulto reproductivo (Pulido y Diaz 2005,
Jordano et al. 2008). Comprender la dindmica de los bosques, es decir, sus cambios en el
tiempo y en respuesta a los disturbios (Oliver y Larson 1996), permite planificar estrategias
de manejo que eviten cambios significativos en el funcionamiento ecosistémico. Este es
actualmente, uno de los mayores desafios para investigadores y profesionales del ambito

agropecuario, forestal y de la ecologia (Aschero et al. 2016).

El uso silvopastoril, como toda actividad agropecuaria integrada al bosque nativo,
tiene el potencial de alterar la dinamica poblacional de las especies que componen la
comunidad vegetal, derivando en cambios en la estructura y el funcionamiento del
ecosistema en su conjunto (Jordano et al. 2008, Didion et al. 2009). La dinamica de una
poblacion depende fuertemente de su estructura de tamafios y de las tasas vitales de cada
estadio del ciclo de vida (fertilidad, supervivencia y crecimiento) (Harcombe 1987). El uso
silvopastoril, mediante la simultaneidad de la actividad ganadera y forestal, puede generar
una combinacion de impactos directos (consumo, quiebre, extraccion) e indirectos (a través

de cambios en factores biofisicos). Esto puede resultar en efectos de diferente magnitud y
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signo (positivos, negativos o neutros) sobre las tasas vitales de cada estadio, modificando
las probabilidades de transicion (Bernes et al. 2018, Mazzini et al. 2018, Ollerer et al.
2019). Esta complejidad de efectos destaca la importancia del estudio de la vegetacion con
un enfoque de ciclo de vida completo que permita evaluar e integrar los efectos observados

en cada etapa (Wang y Smith 2002, Ehrlen 2003, Pulido et al. 2010, Aschero et al. 2016).

Los modelos matriciales (0 modelos de proyeccidon poblacional) son herramientas
ampliamente utilizadas para evaluar el efecto de variaciones ambientales o de usos
antrépicos sobre la dindmica poblacional de especies vegetales (Moloney 1986, Ehrlen
2002, Bruna y Oli 2005, Tomimatsu y Ohara 2010, Crone et al. 2011). Estos modelos
permiten integrar informacion demografica en la estimacion de una tasa de crecimiento
poblacional, proyectando el tamafio y la estructura poblacional en el futuro. Permiten
también identificar las etapas o procesos demograficos clave como objeto de manejo, y a su
vez, evaluar el éxito de las estrategias implementadas (Morris y Doak 2002). De esta
manera, presentan un gran potencial para guiar decisiones de manejo y/o de conservacion
ya que combinan, en un marco cuantitativo, el estado actual de las poblaciones y permiten
la proyeccion futura bajo diferentes escenarios (van Groenendael et al. 1988, Menges 2000,

Crone et al. 2011).

Una de las principales ventajas del uso de modelos matriciales en el estudio de
especies longevas es que permiten integrar las tasas vitales analizadas en un plazo
relativamente corto en estimaciones de crecimiento poblacional a largo plazo (Aschero et
al. 2016). Esto representa un beneficio cuando es muy dificil cuantificar directamente los

cambios en el tamafio de la poblacién. Por su parte, las principales desventajas estan
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asociadas al elevado costo en tiempo, logistica y dinero que representa la identificacion y
seguimiento anual de individuos de todos los tamafios (Couralet et al. 2005), asi como
algunas dificultades en las estimaciones de las probabilidades de transicion entre las etapas

mas avanzadas del ciclo de vida (Jordano 2008).

En bosques templados de Sudamérica, se han realizado numerosos estudios sobre la
dinamica forestal de especies arbdreas nativas, tanto en condiciones naturales como bajo
diversos usos antropicos. Por su vulnerabilidad, gran parte de ellos se han centrado en las
etapas iniciales del ciclo de vida (regeneracion) (Veblen et al. 1989, Veblen et al. 1992b,
Gobbi y Schlichter 1998, Relva y Veblen 1998, Raffaele et al. 2007, Blackhall et al. 2008,
Suarez y Kitzberger 2008, Amoroso et al. 2012, Zamorano-Elgueta et al. 2012, Dezzotti
2016), y solo unos pocos han utilizado un enfoque integral abarcando conjuntamente una
serie de etapas (Soler et al. 2013, Molowny-Horas et al. 2017, Aschero et al. 2022, Toro-
Manriquez et al. 2022). Desde una perspectiva demogréfica, el enfoque en el ciclo de vida
permite analizar la contribucion relativa de los cambios en cierta etapa a la tasa de
crecimiento poblacional e identificar las transiciones criticas sobre las cuales focalizar los

esfuerzos de manejo (Jordano y Herrera 1995, Pulido y Diaz 2005).

El objetivo principal de este capitulo fue evaluar la dindmica poblacional de las
especies arboreas dominantes del bosque mixto A. chilensis - N. dombeyi de Patagonia
norte bajo diferentes intensidades de uso silvopastoril (IUSP), identificando los cambios
mas importantes en el ciclo de vida y su influencia relativa sobre la tasa de crecimiento
poblacional de cada especie. Para ello, se propusieron los siguientes objetivos especificos:

1) Analizar el efecto de la ITUSP (2 niveles: Alta y Baja) sobre las tasas vitales de los
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diferentes estadios del ciclo de vida (regeneracion inicial, regeneracion avanzada, juveniles
y adultos) de A. chilensis y N. dombeyi, 2) Evaluar el efecto del nivel de IUSP y las
fluctuaciones climéticas sobre la tasa de crecimiento poblacional de A. chilensis y N.
dombeyi utilizando modelos matriciales, y 3) Identificar los estadios y transiciones del ciclo
de vida con mayor influencia sobre la tasa de crecimiento poblacional de A. chilensis y N.

dombeyi.

La hipdtesis y predicciones propuestas son:

H1: Los cambios en las condiciones biofisicas del rodal (mayor ingreso de luz y humedad
en primavera), asi como la mayor incidencia directa del ganado y la extraccion forestal en
sitios de alta IUSP afectan negativamente la tasa de crecimiento poblacional de ambas
especies a través de la modificacion de sus tasas vitales (fertilidad, supervivencia y
crecimiento).
P1: La tasa de reclutamiento (nuevos individuos R1 por adulto), y por lo tanto la
fertilidad, seran mayores en niveles de alta respecto a baja IUSP.
P2: En sitios de alta IUSP con mayor ramoneo la regeneracion avanzada (R2) tendra
menor tasa de crecimiento en altura y menor probabilidad de transicion al estadio
juvenil.
P3: La tasa de supervivencia de la regeneracion inicial y de adultos de A. chilensis
sera menor en alta IUSP.
P4: La tasa de supervivencia de la regeneracion (R1y R2) de N. dombeyi sera mayor

en alta IUSP
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3.2. METODOLOGIA

3.2.1. Sitios de estudio

La descripcion general del area de estudio y los sitios seleccionados (tres campos de
productores medianos con manejo estacional del ganado) se encuentran en el Capitulo I de

esta tesis (seccion 1.2).

3.2.2. Diserio experimental y recoleccion de datos

Dentro de la heterogeneidad espacial de uso silvopastoril presente en el bosque mixto
de cada campo, se seleccionaron las areas con la mayor y menor IUSP encontrada (niveles
de “alta” y “baja” IUSP, respectivamente). En cada una de estas areas se colocaron cuatro
parcelas de 10 m x 10 m, dentro de las cuales se delimitaron tres subparcelas de 2 m x 2 m
(mayor detalle del disefio general se encuentra en el Capitulo I, seccion 1.2.3).

En cada parcela se relevaron todos los arboles (altura>130 cm) y en cada subparcela
todos los renovales (altura<130 cm) de A. chilensis y N. dombeyi. Cada individuo fue
identificado con un precinto numerado en el primer otofio y monitoreado durante 3 afios
completos (mayo 2018- mayo 2021). A cada uno se le midié altura y diametro; el diametro
de los renovales fue medido a la base (DAB) y el de los arboles a la altura del pecho
(DAP). Cada otofio posterior se registro la supervivencia y se repitieron las mediciones de
altura y diametro sobre los individuos vivos. Ademas, se identificaron los nuevos
individuos establecidos en las subparcelas durante la ultima temporada de crecimiento
(reclutas). Durante los 3 afios se monitorearon un total de 1811 individuos (1301 de A.

chilensis y 510 de N. dombeyi).
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Cuatro trampas para semillas fueron colocadas dentro de cada parcela (48 trampas
por IUSP, 96 trampas en total) colgadas entre arboles aproximadamente a 1,80 m del suelo
(Fig. 3.1.a). Las trampas fueron construidas con baldes plésticos (didmetro de boca de 32
cm, superficie de 0,08 m?) con fondo perforado, forrados con tela tul fina para evitar la
acumulacion de agua y cerrados con malla “gallinero” para proteger la tela de la caida de
ramas y para evitar granivoria (Fig. 3.1.b). La recoleccion se realizé entre abril y mayo de
los afios 2019 y 2020. La produccion del afio 2018 se estimé como el promedio de las
recolecciones hechas en 2019 y 2020. Las semillas de A. chilensis y N. dombeyi se

separaron manualmente (Fig. 3.1.c).

Figura 3.1. Trampas para recoleccion de semillas: a) A campo, colgadas entre arboles a 1,80 m de
altura aprox.; b) Detalle de las trampas, construidas con baldes plasticos, fondo perforado, forrados
con tul y cerrados con alambre gallinero y c) Separacion manual de semillas de A. chilensis y N.
dombeyi de la hojarasca.
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3.2.3. Andlisis de datos

Las matrices de proyeccion poblacional fueron introducidas a la ecologia por Leslie
(1945, 1948) con un modelo basado en clases de edades homogéneas (van Groenendael et
al. 1988). Sin embargo, individuos de una misma edad pueden estar en estados
demograficos diferentes (Caswell 1982). Por ejemplo, arboles de la misma edad pueden
presentarse en etapas de desarrollo diferentes debido a intervalos de supresion o liberacion
del crecimiento por diversos factores que varian dentro de un rodal por la dindmica natural
0 como resultado del uso (ej., dosel cerrado vs. claros, individuos sanos vs. ramoneados).
En consecuencia, el tamafio puede ser ecoldgicamente mas significativo que la edad
(Enright y Ogden 1979).

En este trabajo, los individuos de cada especie fueron agrupados en cuatro clases en
funcién de su tamafio (Fig 3.2). Los renovales (altura<130 cm) se dividieron en dos clases:
regeneracion inicial (R1, altura<10 cm) y regeneracion avanzada (R2, altura 10-130 cm).
Por su parte, los arboles (altura>130 cm) se dividieron en: juveniles (J, DAP<5 cm) y
adultos (A, DAP>5 cm). Con estas clases se elaboraron las matrices de transicion para los

modelos demogréficos.
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Figura 3.2. Esquema del ciclo de vida de especies arbdreas estructurado en 4 clases por tamafio (R1:
regeneracién inicial; R2: regeneracion avanzada; J: juveniles; A: adultos) y sus transiciones (g,
crecimiento; r,: reversion; t: permanencia; F: reproduccion).

UU

3.2.3.1. Tasas vitales

Con el objetivo de comparar la demografia de A. chilensis y N. dombeyi entre niveles
de IUSP (alta y baja), se agruparon los datos de todas las parcelas del mismo nivel
aumentando el tamafio de la muestra para la estimacion de las tasas vitales de cada especie
(Aschero 2011). Asi, para la construccion de los modelos matriciales se calcularon, para
cada clase (R1, R2, Jy A) y cada afio (2018-2019, 2019-2020, 2020-2021), las tasas vitales
de fertilidad, supervivencia y crecimiento (explicadas a continuacion). Las comparaciones

entre niveles de IUSP se realizaron aplicando pruebas t.

3.2.3.1.a. Tasa de fertilidad

Debido a que los muestreos de individuos fueron realizados luego del pulso de
produccion de semillas, se los define como “post-breeding census” (Morris y Doak 2002).
El pulso de produccion de semillas de las especies estudiadas ocurre entre fines del verano-
comienzo del otofio, constituyendo un banco de semillas transitorio que pierde un

importante porcentaje de viabilidad durante el primer invierno (Urretavizcaya y Defossé
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2004, Dezzotti et al. 2016). Por ello, se considerd que los nuevos individuos registrados en
cada muestreo (reclutas) corresponden a las semillas producidas en el verano del afio
anterior. La estimacion de la produccion de semillas a escala de parcela se realiz6 a través
del peso de las semillas. Por cada nivel de IUSP de cada campo, se tomaron 10 trampas al
azar y por cada una de ellas se registrd el peso de 30 semillas de cada especie. Luego, se
estim6 el nimero total de semillas en cada trampa a partir del peso total de semillas
recolectadas, extrapolando luego la produccion de semillas a los 100 m2 de la parcela. El
dato de capacidad germinativa de las semillas fue tomado de la bibliografia (57.2% para A.
chilensis y 1.5% para N. dombeyi, Urretavizcaya et al. 2016). A su vez, se asumid que sélo
los adultos contribuyen a la clase R1 a través de las semillas, estimando la produccién de
semillas por adulto como la division del nimero de semillas total por el nimero de adultos
presentes en la parcela. Por lo que la fertilidad (f) fue estimada como el numero medio de
descendencia que produce cada adulto durante el intervalo entre censos en base al esfuerzo

reproductivo (f = n° de reclutas/n® semillas con capacidad germinativa. adulto™).

3.2.3.1.b. Tasa de supervivencia

La probabilidad de supervivencia de cada clase (si) fue estimada a partir de
regresiones logisticas de la supervivencia en funcion del tamafio individual. Para cada afio,
se calcul6 el tamafio promedio de los individuos en cada clase y se sustituyo6 en la ecuacién
del modelo logistico para obtener la tasa de supervivencia estimada en cada clase (Morris y
Doak 2002). Para ello, se construyd un modelo lineal generalizado mixto (GLMM) para
cada especie, IUSP y afio, con la supervivencia como variable respuesta, el tamafio como
variable de efectos fijos (altura para renovales y DAP para arboles) y el campo como

variable de efectos aleatorios. Todos los andlisis de este capitulo se realizaron en el
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software libre R (R Core Team 2020). En este caso, se utilizdé la funcién glmer() del

paquete Ime4 (Bates et al. 2015) con distribucién binomial.

3.2.3.1.c. Transiciones (o tasas de crecimiento)

Los sobrevivientes de una clase pueden, o0 no, pasar a otra clase en el siguiente afio
(Morris y Doak 2002). Los individuos que realizan una transicion pueden avanzar o
retroceder. Por ejemplo, un renoval puede ser méas pequefio por el efecto del pisoteo o por
herbivoria. Para estimar la probabilidad de crecimiento en cada clase (g), se calcul6 la
proporcion de individuos sobrevivientes que avanzaron a una clase superior (Aschero et al.
2016). La reversion (r), se calcul6 como el porcentaje de individuos sobrevivientes que
retrocedié a una clase menor. La probabilidad de permanecer en la misma clase (t) fue
calculada como la proporcion de los sobrevivientes que no cambiaron de clase.

En aquellos casos en los que ningln individuo de un estadio avanzd de categoria de
un censo a otro, se asigno una probabilidad de transicidn a través de simulaciones en base a
las tasas de crecimiento individual. Para ello, se aplicaron modelos de regresion lineal entre
el tamafio de los individuos en el muestreo de un afio y en el del siguiente afio. Se ajusto un
modelo para cada intervalo entre muestreos (afio), nivel de IUSP y especie. Al igual que
para la supervivencia, se aplicaron 2 modelos por especie segin como fue registrado el
tamafo: altura para los renovales (R1 y R2) y DAP para los arboles (J y A). En ambas
especies y niveles de IUSP fue necesario simular transiciones entre las categorias R2 y J.
En estos casos, se asignaron al azar tamafios entre 10 y 130 cm a 1000 individuos
hipotéticos y utilizando el modelo de crecimiento de renovales se simul6 qué proporcion de

esos individuos superaria los 130 cm al afio siguiente.
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3.2.3.2. Matrices de proyeccion

Las tasas vitales fueron utilizadas para calcular los elementos de las matrices de
proyeccion “A” (Fig. 3.3). En estas matrices estructuradas por clases de tamafios, cada
elemento representa diferentes combinaciones de las tasas vitales (van Groenendael et al.
1988, Morris y Doak 2002). Para cada especie y nivel de IUSP se calculé una matriz de
proyeccion por afio estudiado (2018-2019, 2019-2020, 2020-2021) y una matriz promedio,
arrojando un total de 16 matrices. Las tasas vitales se combinaron para construir los
elementos de las matrices: F (reproduccion) y aij (probabilidades de transicion entre clases).
Por ejemplo, el elemento F4 combina la tasa de supervivencia (ss) y la tasa de fertilidad (f14)
de la clase 4 (adultos), mientras que los elementos ajj combinan la probabilidad de
supervivencia de la clase j (sj) y la probabilidad de que un sobreviviente de esa clase haga
una transicion hacia la clase i (Morris y Doak 2002). Asi, para calcular cada aj, se

multiplicaron dos tasas vitales.

3.2.3.3. Tasa de crecimiento poblacional (1)

El efecto poblacional del uso silvopastoril sobre cada especie se evalu6 mediante la
comparacion de la tasa de crecimiento poblacional (A) entre los niveles de IUSP. La matriz
de proyeccion resume la contribucién per-cépita de los individuos censados el afio 1 en
cada clase hacia todas las clases en el afio siguiente. Asi, conociendo el numero de
individuos en cada clase y utilizando la “ecuacién de proyeccion” (eq. 1) se puede
proyectar el numero de individuos en cada clase, y el tamafo total de la poblacion, un
intervalo censal en el futuro (Caswell 1982, 2001, Morris y Doak 2002). Multiplicando

reiteradamente la matriz de proyeccion por el vector poblacional mas reciente (Fig. 3.3), se
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puede calcular el vector poblacional en cualquier momento futuro (Morris y Doak 2002).
La poblacion crece (o decrece) a una tasa constante A (Harcombe 1987, van Groenendael et
al. 1988): cuando A =1 la poblacidn esta estable, cuando A >1 la poblacion esté creciendo, y
cuando A<l la poblacion estd declinando (Enright y Ogden 1979). Asi, A representa el

cambio proporcional del tamafio poblacional de un censo a otro.

N+1) = Aw.N@ eq (1)

Donde: A es la matriz de proyeccion y n(t) es el vector poblacional con la densidad de
individuos en cada clase.

Matriz de proyeccion “A” Vector poblacional
a; 9 0 F Ny)
M) = ay,; Gy 03 0 Na(t)
t+
0 a5 a3 a3 N3t)
0 0 g, ay Nag)

Figura 3.3. Detalle de una ecuacion de proyeccion. El tamafio poblacional futuro (n¢+1)) sera el
producto de la matriz de proyeccion (“A”) y el vector poblacional inicial (ng). Donde: ajiy F
representan los elementos de la matriz de proyeccion (probabilidades de transicién entre clases) y ni
es el nimero de individuos en cada categoria. Las categorias son: 1-R1, 2-R2, 3-J y 4-A. Adaptado
de Harcombe (1987) y Morris y Doak (2002).

Dado que ningln ambiente es realmente constante, la matriz de proyeccién puede
cambiar en cada intervalo censal debido a variaciones ambientales que impulsan cambios
en las tasas vitales (Morris y Doak 2002). Por ello, en este trabajo se calcularon tanto tasas
de crecimiento poblacional deterministicas (con los datos de cada afio por separado y con la

matriz promedio de los 3 afios), como tasas de crecimiento estocasticas bajo el supuesto de
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que las condiciones ambientales sucedidas durante los afios de medicién son
independientes. Se exploraron 3 escenarios estocasticos, asignando: 1) misma probabilidad
de ocurrencia a la matriz de cada afio (“clasico”); 2) mayor probabilidad de ocurrencia a las
matrices del primer y del tercer afio (“extrema variabilidad climatica™); y 3) mayor
probabilidad de ocurrencia a la matriz del tercer afo (“sequia recurrente”). Todas las
simulaciones de los modelos estocasticos se realizaron a 100 afios. En total, para cada
especie en cada nivel de IUSP se calcularon 7 tasas de crecimiento poblacional: cuatro
deterministicas y tres estocasticas. Las tasas de crecimiento deterministicas se obtuvieron
utilizando la funcion lambda() y las estocasticas mediante la funcion stoch.growth.rate(),
ambas del paquete popbio (Stubben y Milligan 2007) en el software libre R (R Core Team

2020).

3.2.3.4. Andlisis de perturbacion prospectivo (sensibilidad y elasticidad)

Una evaluacién de la importancia relativa de cada elemento de la matriz sobre A
aumenta la comprension de las diferencias demograficas entre especies o poblaciones de la
misma especie en diferentes ambientes o tipo de uso (Harcombe 1987, Silvertown et al.
1996). Los analisis prospectivos abordan los efectos de posibles cambios futuros, es decir,
analizan de todos los posibles cambios en las tasas vitales o elementos de la matriz, cuales
podrian producir los mayores efectos sobre A (Horvitz et al. 1997). El andlisis de
sensibilidad mide la relacién entre X y los elementos de la matriz de proyecciédn, analizando
el cambio en A que resultaria de pequefios cambios hipotéticos en aj; mientras se mantienen
fijos todos los otros elementos (Morris y Doak 2002). La elasticidad (sensibilidad
proporcional) cuantifica los potenciales cambios relativos en A resultado de cambios

relativos en los elementos de la matriz de proyeccion (de Kroon et al. 2000). Esto permite
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comparar el efecto que tendria sobre la tasa de crecimiento de una poblacién la alteracion
de una transicion del ciclo de vida (ej. el crecimiento de la clase i a la clase j) con el efecto
de la modificacion de otra (ej. la reproduccion). En este trabajo se realizaron los anéalisis de
sensibilidad y elasticidad utilizando la funcién eigen.analysis () del paquete popbio

(Stubben y Milligan 2007).

3.2.3.5. Andlisis de perturbacion retrospectivo (LTRE)

Los efectos de un disturbio son diversos (afectando la supervivencia, crecimiento y/o
fertilidad) y especificos de la etapa (afectando algunas partes del ciclo de vida mas que a
otras) (Caswell 1996). La tasa de crecimiento poblacional () sintetiza todos los efectos en
una medida de respuesta poblacional. El objetivo de un analisis retrospectivo es cuantificar
la contribucion de cada uno de los elementos de las matrices a la variabilidad observada en
A entre diferentes tratamientos o situaciones. Las contribuciones de cada elemento
dependen no solo del efecto que tuvo el tratamiento sobre el elemento sino también de la
sensibilidad de A a los cambios en dicho elemento (Caswell 1996, Horvitz et al. 1997). Asi,
el efecto mas grande sobre un elemento de la matriz no sera necesariamente el mas
importante. Un gran efecto en un elemento al cual A es insensible puede contribuir menos a
la variacién en A entre tratamientos que un efecto pequefio sobre elementos a los cuales A es
mas sensible (Caswell 1996). Por ejemplo, en especies arboreas longevas es frecuente
encontrar mayor sensibilidad de A a la supervivencia que al crecimiento (Silvertown et al.
1993). Asi mismo, a lo largo del ciclo de vida la contribucion de la tasa de supervivencia
cambia, siendo mas influyente sobre A la tasa de supervivencia de las clases intermedias
que la de las clases iniciales o las post-reproductivas (Batista et al. 1998). Mediante la

aplicacion de experimentos de respuesta de la tabla de vida (LTRES, por sus siglas en
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inglés) se estimd la contribucion especifica del cambio en cada elemento de la matriz a las
diferencias observadas en A entre niveles de IUSP para cada especie (Caswell 1989, 1996,
Aschero et al. 2016). Estos anélisis se realizaron utilizando la funcion LTRE() del paquete

popbio (Stubben y Milligan 2007) sobre las matrices promedio de cada especie.

3.3. RESULTADOS

3.3.1. Estructura forestal

La densidad total media (promedio de los 3 afios de medicidn) vari6 entre 13650 y
14608 individuos por hectarea para A. chilensis, y entre 7142 y 7967 para N. dombeyi (en
baja y alta IUSP, respectivamente). Los individuos se distribuyeron en las 4 clases
siguiendo una forma de J-invertida, es decir, con mayor densidad de individuos en las
categorias de menor tamafio disminuyendo hacia las categorias de mayor tamafio (Fig. 3.4).
Esta forma de J-invertida se observa claramente en niveles de baja IUSP mientras que se ve
ligeramente modificada en niveles de alta IUSP: para A. chilensis debido a una importante
disminucion en la densidad de juveniles (J), mientras que para N. dombeyi debido a un
aumento en la densidad de la regeneracion avanzada (R2). Se observa también, en ambas
especies, una tendencia al aumento en la densidad de la regeneracion inicial (R1) y una
disminucion en la densidad de arboles (J y A) en niveles de alta respecto a baja IUSP. Esta
disminucion de la densidad de adultos estd acompafiada por un aumento en el tamafio

medio (DAP) de los individuos de esa clase (Anexo, Cuadro A.5).
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Figura 3.4. Densidad media de individuos por categoria (R1= regeneracion inicial; R2=
regeneracién avanzada; J= juveniles; A= adultos) para A. chilensis y N. dombeyi en los diferentes
niveles de intensidad de uso silvopastoril (IUSP, A=alta y B=baja).
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3.3.2. Tasas vitales

A nivel general, para ambas especies, las probabilidades de supervivencia y
permanencia en la misma clase mostraron los valores mas elevados, cercanos a 1,
presentando la supervivencia de la regeneracion inicial (R1) los valores mas bajos (Cuadro
3.1 y Cuadro 3.2). Por su parte, las transiciones entre clases presentaron los valores mas
bajos, cercanos a 0. Las tasas vitales de ambas especies tuvieron variaciones inter-anuales,
sin embargo, se pueden destacar algunas tendencias generales. Por un lado, N. dombeyi
presentd principalmente aumentos en las tasas de supervivencia (s) y crecimiento (g) en
niveles de alta IUSP respecto de baja IUSP y disminuciones en las tasas de permanencia (t)
y fertilidad (f). Por otro lado, A. chilensis presentd principalmente disminuciones en las
tasas de supervivencia, asi como en las de permanencia y reversion (r), mientras que

present6 aumentos en las tasas de crecimiento y fertilidad.
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Cuadro 3.1. Tasas vitales de A. chilensis (s: supervivencia; g: crecimiento; r: reversion; t:
permanencia; f: fertilidad) anuales y promedio en cada categoria (1: regeneracion inicial “R1”; 2:
regeneracion avanzada “R2”; 3: juveniles “J”; 4: adultos “A”) bajo diferentes intensidades de uso

silvopastoril (A: Alta; B: Baja).

Tasa vital

S1
S2
S3
Sa4
t
021
2
t22
032
23
tas
043
34
tas

f1a

2018-2019 2019-2020 2020-2021 Media

A B A B A B A B
0,547 0,664 0,833 0,899 0,480 0,498 0,620 0,687
0,984 0,969 0,909 0,969 1,000 0,990 0,964 0,976
0,940 0,968 0,840 0,999 1,000 0,988 0,927 0,985
0,980 1,000 0,980 1,000 1,000 1,000 0,987 1,000
0,951 0,960 0,910 0,980 0,888 0,971 0,916 0,970
0,049 0,040 0,090 0,020 0,112 0,029 0,084 0,030
0,040 0,050 0,000 0,017 0,000 0,000 0,013 0,022
0,956 0,944 0,936 0,966 0,942 0,998 0,945 0,969
0,004 0,006 0,024 0,017 0,018 0,002 0,015 0,008
0,000 0,000 0,000 0,010 0,000 0,000 0,000 0,003
0,990 0,990 0,980 0,970 0,993 0,993 0,988 0,984
0,010 0,010 0,020 0,020 0,007 0,007 0,012 0,012
0,010 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,003 0,000
0,990 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,997 1,000
0,030 0,005 0,077 0,075 0,124 0,070 0,077 0,050




70

Cuadro 3.2. Tasas vitales de N. dombeyi (s: supervivencia; g: crecimiento; r: reversion; t:
permanencia; f: fertilidad) anuales y promedio en cada categoria (1: regeneracion inicial “R17; 2:
regeneracion avanzada “R2”; 3: juveniles “J”; 4: adultos “A”) bajo diferentes intensidades de uso
silvopastoril (A: Alta; B: Baja).

Tasa vital 2018-2019 2019-2020 2020-2021 Media
A B A B A B A B

S1 0,543 0,516 0,808 0,504 0,461 0,362 0,604 0,461
S2 0,988 1,000 1,000 1,000 0,979 0,908 0,989 0,969
S3 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,982 1,000 0,994
Sa 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
tu 0,861 0,944 0,972 0,971 0,957 0,971 0,930 0,962
021 0,139 0,056 0,028 0,029 0,043 0,029 0,070 0,038
r2 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,006 0,000
t22 0,946 0,995 0,966 0,993 0,969 0,969 0,960 0,986
032 0,054 0,005 0,017 0,007 0,031 0,031 0,034 0,014
r23 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
ta3 0,959 0,959 0,979 0,936 0,976 0,976 0,971 0,957
043 0,041 0,041 0,021 0,021 0,024 0,024 0,029 0,029
F34 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
tas 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
fia 0,001 0,007 0,001 0,003 0,000 0,001 0,001 0,004

De todas las diferencias descriptas entre los niveles de IUSP, sélo el crecimiento de
R1 a R2 (g21) de A. chilensis fue significativo (t= 2,79, p=0,049). Por su parte, si bien la
fertilidad no presentd diferencias estadisticamente significativas, si lo hizo la produccion

promedio de semillas con capacidad germinativa por adulto (negativamente para A.
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chilensis y positivamente para N. dombeyi) (Anexo, Cuadro A.6). Sin embargo, estos

cambios en la produccion de semillas no se reflejaron en cambios significativos en el

ndmero de reclutas.

3.3.3. Matrices de proyeccion y tasa de crecimiento poblacional

A partir de las tasas vitales se calcularon los elementos de las matrices para cada afio

(Anexo, Cuadro A.7 a A.10) y de las matrices promedio de los tres afios (Fig. 3.5). Las

respuestas demogréaficas al aumento de la IUSP fueron diferentes entre especies y entre

escenarios simulados (Cuadro 3.3). Por un lado, en todas las simulaciones las tasas de

crecimiento poblacional (L) de N. dombeyi fueron >1. Por su parte, A. chilensis presento

leves disminuciones de A en niveles de alta respecto a baja IUSP (en promedio 1,7%), lo

que en la mayoria de los escenarios representé un A<1 en alta IUSP.
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Figura 3.5. Matrices medias para A. chilensis (Ac) y N. dombeyi (Nd) bajo dos niveles de IUSP (A=

Alta y B=Baja).
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Mientras el mayor valor de la tasa de crecimiento poblacional de A. chilensis ocurri6
bajo la proyeccidn del tercer afio (2020-2021, afio mas seco y caluroso), la de N. dombeyi
ocurrid bajo la proyeccion del primer afio (2018-2019, afio méas frio y himedo), ambas en
situaciones de alta IUSP (Cuadro 3.3). De esta manera, el escenario donde el afio 2021 tuvo
mayores probabilidades de ocurrencia (“sequia recurrente”) resultdo el Unico modelo
estocéstico bajo el cual el intervalo de confianza (IC 95%) de A de A. chilensis incluyé al
valor 1 en niveles de alta IUSP (Anexo, Cuadro A.11) y bajo el que menor crecimiento
poblacional de N. dombeyi se simulé en ambas IUSP. Asi, la [IUSP generé cambios en A de
ambas especies: mayoritariamente negativos para A. chilensis, con superposicién parcial de
los IC en todos los modelos; y levemente positivos para N. dombeyi con superposicion total

de los IC de los dos niveles de IUSP en todos los modelos estocasticos.
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Cuadro 3.3. Tasas de crecimiento poblacional (A) de A. chilensis y N. dombeyi bajo dos niveles de
IUSP (A= Alta y B=Baja), para 7 escenarios: 4 deterministicos (1 por cada afio y uno con matriz
media) y 3 estocésticos (con diferentes probabilidades de ocurrencia de los valores de los elementos
de la matriz de cada afio). En negrita se resaltan los casos en que el A del nivel de alta es menor al
de baja IUSP (diferencia con valores negativos), asi como los A<I.

Matriz A. chilensis N. dombeyi
Aa AB Dif (Aa-28) Aa A8 Dif (Aa-28)

2018-2019 0,972  1,0000 -0,028 1,0001 1,0003 -0,0002
2019-2020 0,980  1,0001 -0,020 1,0001 1,0000 0,0000
2020-2021 1,003  1,0001 0,003 1,0000 1,0000 0,0000
Media 0,984  1,0001 -0,016 1,0004 1,0000 0,0003
Clasico 0,984  1,0001 -0,016 1,0004 1,0000 0,0003
Extrema variabilidad 0,985  1,0001 -0,015 1,0004 1,0000 0,0004
(0,4;0,2;0,4)

Sequia recurrente 0,991 1,0001 -0,009 1,0003 1,0000 0,0003
(0,2;0,2;0,6)

3.3.4. Andlisis de perturbacion prospectivo (sensibilidad y elasticidad)

Los valores de sensibilidad fueron similares entre especies en cuanto al orden de
influencia de cada elemento de la matriz sobre la tasa de crecimiento poblacional (A) (Fig.
3.6). Los valores mas altos correspondieron al elemento aas, es decir, a la probabilidad de
permanencia en la misma clase de los adultos (A), seguida por las transiciones entre adultos
y juveniles, tanto el crecimiento (as3) como la reversion (ass). Por otro lado, las especies
estudiadas presentaron distinta sensibilidad a otros elementos: mientras que A. chilensis fue
mas sensible al crecimiento de R2 a juveniles (az2), N. dombeyi fue mas sensible a la

reproduccion (Fa).
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Figura 3.6. Sensibilidad media de la tasa de crecimiento poblacional (1) de A. chilensis y N.
dombeyi a cambios en los elementos de la matriz. Donde: 1- 4 son las categorias en funcion del
tamafio (1=regeneracién inicial (R1); 2= regeneracion avanzada (R2); 3= juveniles (J); 4= adultos
(A)), a, es la probabilidad de transicion entre la categoria i y la j (siendo j la categoria inicial e i la
categoria en el siguiente afio).

Los valores mas altos de elasticidad correspondieron también al elemento aus,
seguidos por una influencia mucho menor de los elementos asz y az2 (Anexo, Cuadro A.12).
Esto sugiere que la supervivencia es la tasa vital con mayor influencia proporcional sobre 2,
especialmente de las categorias de mayor tamafio. Por su parte, los valores mas bajos de
elasticidad correspondieron a la reproduccion (Fs), la permanencia de la regeneracion
inicial (R1) y el crecimiento de todas las categorias (probabilidad de transicién hacia

categorias mas grandes).
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3.3.5. Andlisis de perturbacion retrospectivo (LTRE)

Tomando como referencia las matrices promedio correspondientes a los niveles de
baja IUSP, se registro que los cambios en los elementos de las matrices de proyeccion para
A. chilensis fueron mayoritariamente negativos, es decir, disminuyeron en alta IUSP (Fig.
3.7.a), mientras que la mayoria de los cambios en los elementos para N. dombeyi fueron
positivos (Fig. 3.7.b). De esta manera, la mayor IUSP afectd diferencialmente los procesos
demogréaficos de las especies, con efectos de diferente magnitud y/o signo sobre las
distintas etapas del ciclo de vida. Por ejemplo, los cambios en la probabilidad de
permanencia de la regeneracion inicial fueron similares en magnitud entre especies, pero
opuestos en signo, mientras que la probabilidad de crecimiento de la regeneracion inicial a
la avanzada tuvo el mismo signo, pero diferente magnitud de cambio (Fig. 3.7.ay b).

Sin embargo, las contribuciones de cada uno de estos cambios fueron diferentes de
acuerdo con la sensibilidad de A a cada elemento. Asi, los analisis LTRE indican que para
A. chilensis la disminucion en A al aumentar la TUSP se debid principalmente a cambios
negativos en la supervivencia de arboles adultos (Fig. 3.7.c), mientras que para N. dombeyi
el aumento en A en alta I[USP estuvo asociado principalmente al cambio positivo sobre el
crecimiento de renovales y la supervivencia de juveniles (Fig. 3.7.d). El aumento de A de N.
dombeyi en alta IUSP se dio a pesar de que una pequefia disminucién en la reproduccién
(F4) representd una importante contribucion negativa, la cual fue contrarrestada por la

contribucion de los cambios positivos en otros elementos.
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Figura 3.7. a-b) Diferencias en los elementos de las matrices medias de los tres afios de medicion de
cada especie tomando como referencia la matriz de baja IUSP; c-d) Contribuciones de los cambios
en cada elemento a la diferencia en la tasa de crecimiento poblacional (L) entre intensidades de uso
silvopastoril (IUSP) calculadas para A. chilensis y N. dombeyi. Donde: 1- 4 son las categorias en
funcidn del tamafio (1=regeneracion inicial (R1); 2= regeneracién avanzada (R2); 3= juveniles (J);
4= adultos (A)), aijj es la probabilidad de transicion entre la categoria i y la j (siendo j la categoria
inicial e i la categoria en el siguiente afio).

34.D

ISCUSION

En este capitulo se evalu6 la influencia de diferentes intensidades de uso

silvopastoril (IUSP) en bosques mixtos de Patagonia norte sobre la dindmica poblacional de

las especies dominantes del dosel (A. chilensis y N. dombeyi) con un enfoque de ciclo de

vida completo. Se busco identificar las etapas y transiciones mas influyentes sobre las tasas

de crecimiento poblacional de cada especie y proyectar la trayectoria poblacional en base a

las condiciones actuales.

Los principales resultados muestran que las respuestas

demogréficas al aumento de la ITUSP fueron diferentes entre especies. Los cambios en los
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procesos demogréficos (i.e. supervivencia, crecimiento y fertilidad), aunque en su mayoria
no significativos, difirieron en magnitud y/o signo entre especies segun la etapa del ciclo de
vida, resultando en tendencias de disminucion de la tasa de crecimiento poblacional para A.

chilensis y de aumentos para N. dombeyi en niveles de alta respecto a baja IUSP.

3.4.1. Procesos demograficos

Dada la elevada sensibilidad de A. chilensis a la supervivencia de las categorias de
mayor tamafio, cambios leves en la mortalidad de adultos representaron la mayor influencia
sobre la tasa de crecimiento poblacional. La mayor tasa de mortalidad de adultos en alta
IUSP ocurrié por causas naturales, siendo la madera posteriormente aprovechada por los
productores. Aungue durante la seleccion de los sitios de estudio se puso atencion en evitar
rodales con sintomas de decaimiento forestal, no se descarta la posibilidad de que hayan
sido incorporados individuos adultos que ya se encontraban transitando este proceso
conocido como “mal del ciprés” al momento de la instalacion de las parcelas. Este
complejo proceso resulta de la interaccion de diferentes factores como las condiciones
edéaficas, la variabilidad climética y patdgenos (Amoroso y Larson 2010, Amoroso et al.
2015, 2017). En este sentido, La Manna et al. (2013) y Vélez et al. (2020) registraron una
relacién positiva entre el uso forestal antropico y la distribucién del patégeno a través del
movimiento del ganado, la actividad silvicola y el transito humano. Asimismo, el desarrollo
y progresion del decaimiento genera mayor susceptibilidad a otros disturbios en sitios con
dosel més abierto (ej. volteos por viento, Veblen et al. 2004).

Por su parte, N. dombeyi presentdé cambios positivos en la mayoria de los procesos
demogréficos. Asi, la mayor IUSP parece beneficiar a esta especie principalmente a través

de aumentos en las probabilidades de transicion de los renovales (R1-R2 y R2-J).
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Contrariamente, cambios en la tasa de reproduccién tuvieron una importante influencia
negativa sobre A. Esta sensibilidad de A al elemento de reproduccion es un resultado
sorprendente dado que diversos autores sefialan un patron caracteristico de poblaciones de
especies longevas, en el cual son mayormente sensibles a la supervivencia, en menor
medida al crecimiento y practicamente insensibles a la fertilidad (Batista et al. 1998,
Franco y Silvertown 2004). Posiblemente esta diferencia se asocie a la caracteristica de las
especies del género Nothofagus de presentar una elevada produccion de semillas, pero con
un gran porcentaje de semillas vanas (vacias) y una baja viabilidad (Ledgard y Cath 1983,
Veblen et al. 1996, Toro-Manriquez et al. 2016). Particularmente, N. dombeyi presenta uno
de los valores méas bajos de viabilidad de las especies del género Nothofagus presentes en
Sudamérica (Urretavizcaya et al. 2016), lo cual le otorga una tasa de fertilidad muy baja
cuyos cambios tienen una gran influencia en la dindmica poblacional. Dado que la
fecundidad resulté una transicion importante para explicar las diferencias entre IUSP de N.
dombeyi, seria importante desglosar y estudiar con mayor profundidad qué sucede en los

diversos pasos entre la produccién de semillas y el reclutamiento para esta especie.

3.4.2. Proyeccion poblacional

La sumatoria de los cambios en las tasas vitales, afectados por la sensibilidad de A a
dichos cambios, resultaron en tendencias de disminucion de la tasa de crecimiento
poblacional para A. chilensis y de aumentos para N. dombeyi en niveles de alta respecto a
baja IUSP (Cuadro 3.3). De esta manera, bajo las recientes condiciones climaticas y de uso,
en un escenario de proyeccion estocastica clasica (donde los parametros demogréaficos de
cada afio relevado tienen la misma probabilidad de ocurrencia), la mayor IUSP favorecio el

crecimiento poblacional de N. dombeyi pero no asi el de A. chilensis. De esta forma, para A.
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chilensis se cumplié la hipotesis (disminucion de A en alta TUSP) pero no todas las
predicciones: el leve aumento en la fertilidad no estuvo asociado a un aumento en el
ndmero de reclutas, sino a un mantenimiento de estos respecto a la disminucion en la
produccion de semillas (P1), y la probabilidad de transicion de R2 a J no se vio limitada en
sitios con mayor IUSP (P2). Por su parte, para N. dombeyi no se cumplié esta hipotesis,
solo la prediccion de aumento de la tasa de supervivencia de ambas categorias de
regeneracion (P4).

Esta divergencia en la respuesta a la IUSP, parece relacionarse principalmente con las
diferencias que presentan las especies en aspectos de su historia de vida. De esta manera, N.
dombeyi al ser una especie intolerante a la sombra y de rapido crecimiento, se ve
beneficiada por el mayor ingreso de luz en mayor IUSP, tanto en su tasa de supervivencia
como de crecimiento, aumentando las probabilidades de transicion a categorias de mayor
tamafio. Esto sucede a pesar de la mayor presion de ramoneo que sufren los individuos R2
(Capitulo 1), posiblemente debido a su crecimiento simpodial y su capacidad de
reemplazar rapidamente con ramas laterales la pérdida del apice. Ademas es una especie
que puede presentar crecimiento compensatorio en respuesta a la herbivoria (Puntieri et al.
2006). Por su parte, A. chilensis es una especie de crecimiento mas lento que no presenta la
misma capacidad de respuesta al aumento de luz que N. dombeyi y cuya pérdida del &pice
limita fuertemente su crecimiento en altura (Relva y Veblen 1998). Por sobre esto, la
caracteristica mas influyente sobre A de A. chilensis esta relacionada a la mortalidad de
adultos y la consecuente reduccion en la produccion de semillas. A diferencia de N.
dombeyi, la produccion de semillas por adulto no incremento en rodales menos densos

(produce 5 veces menos semillas que N. dombeyi en baja y 15 veces menos en alta IUSP).
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Todo esto podria modificar la proporcion de cada especie en el dosel a largo plazo y la
estructura del componente arboreo como se ha registrado en diversos bosques mixtos del
mundo bajo diferentes combinaciones de uso ganadero y forestal (Belsky y Blumenthal

1997, Stern et al. 2002, Urbieta et al. 2008, Pourbabaei et al. 2014).

Proyecciones climaticas globales indican que los bosques andino-patagonicos sufriran
fuertes reducciones en las precipitaciones anuales, asi como olas de calor més frecuentes y
de mayor duracion (Barros et al. 2015, Olmo et al. 2020). Con relacién a esto, Molowny-
Horas et al. (2017) proyectan que los cambios provocados por sequias severas induciran
una drastica disminucion en el A (<1) de N. dombeyi en bosques puros. En este capitulo,
bajo el escenario de “sequias recurrentes”, N. dombeyi efectivamente presentd su menor A,
aungue permanecié con valores mayores a 1. Esta diferencia en las proyecciones puede
deberse a la severidad y estacionalidad de las sequias evaluadas y a las condiciones medias
de humedad de los sitios donde se desarrollan bosques puros y bosques mixtos. En ambos
casos, las proyecciones muestran A menores en escenarios de sequias que de afios
promedio. Por su parte, A. chilensis presentd6 siempre A<l en alta IUSP. Asi, la
combinacién de alta IUSP y cambio climatico (con variaciones climéaticas que podrian
desencadenar o profundizar procesos de decaimiento forestal, Amoroso et al. 2015, 2017),
no solo podria cambiar la proporcién de las especies dominantes en el dosel, sino también

disminuir sus tamafios poblacionales dando lugar a un cambio en la composicion.

3.4.3. Relevancia para el manejo silvopastoril

Bajo condiciones naturales, en bosques mixtos con mayor dominancia de A. chilensis

en el dosel, disturbios que generan mortalidad de arboles dispersos o en pequefios grupos
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no solo promueven la regeneracion de A. chilensis sino también el establecimiento de N.
dombeyi (Amoroso et al. 2012, Losada Palenzuela et al. 2018). En este capitulo se encontro6
un patron similar, donde el mayor uso silvopastoril (dosel mas abierto) resulta en aumentos
del establecimiento y crecimiento de N. dombeyi, pero simultaneamente en reducciones de
la tasa de crecimiento poblacional de A. chilensis. Asi, en ausencia de otros disturbios, estos
resultados proyectan un cambio en la abundancia relativa de cada especie en los sectores de
alta IUSP. Sin embargo, teniendo en cuenta la heterogeneidad de IUSP, esta diferencia
entre especies podria cambiar el grado de mixtura a escala de rodal/parche pero sostenerla a
escala de paisaje al beneficiar a N. dombeyi en los parches de alta y a A. chilensis en los de
baja IUSP.

Los resultados obtenidos muestran que los procesos demograficos que presentan
mayores cambios entre niveles de uso o mayor variabilidad interanual (i.e. primeras etapas
de la regeneracion) no son necesariamente los mas importantes en la dindmica poblacional.
En ambas especies, la supervivencia de los estadios mas avanzados fueron las tasas vitales
menos variables, pero con contribuciones muy importantes en el desempefio poblacional.
En el caso de A. chilensis, la elevada influencia de la supervivencia de adultos a los
cambios de A entre niveles de IUSP sugiere que, al igual que en otras poblaciones de
especies arboreas, es una tasa vital clave para la persistencia de la poblacion (Silvertown et
al. 1993, Batista et al. 1998). De esta manera, mientras el éxito de la regeneracion es
fundamental, la habilidad de las etapas iniciales para incrementar la tasa de crecimiento
poblacional de especies longevas es limitada (Kwit et al. 2004) y dependera del exito de las
etapas mas avanzadas (Urza y Sibold 2017). Por ello, en un manejo silvopastoril orientado

a mantener el tamafio poblacional de A. chilensis, las practicas enfocadas en reducir el dafio
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en etapas avanzadas del ciclo de vida podrian ser las mas efectivas. Por ejemplo,
garantizando la integridad de juveniles durante las practicas de extraccion de adultos,
mantenimiento o aperturas de caminos y/o durante el movimiento del ganado entre las areas
de invernada y veranada. De igual manera, los intervalos y tasas de extraccion de arboles
adultos deberian contemplar la abundancia y el tamafio de los juveniles para asegurar su

reemplazo en el dosel en el corto plazo.

3.4.4. Consideraciones sobre los modelos matriciales

Los modelos de proyeccion poblacional utilizados aqui presentan algunas
limitaciones. Por ejemplo, ignoran la heterogeneidad entre individuos dentro de una misma
clase, asi como las diferencias en duracién de cada clase (de Valpine et al. 2014). Ademas,
asumen independencia de la densidad y entre las condiciones de cada afio evaluado (Morris
y Doak 2002, Ellner y Rees 2006). Adicionalmente, a pesar del enorme esfuerzo de 3 afos
completos de mediciones, estos representan muy poco tiempo en la dinamica de un bosque,
por lo que la interaccién con otros eventos y/o disturbios de gran magnitud pero baja
frecuencia no ha sido considerada (ej. fuegos o masting). De esta manera, un mayor grado
de realismo podria ser aportado por la ampliacion de la ventana temporal contemplada en el
modelo, por ejemplo, a través de instalacion de parcelas permanentes que continten el
seguimiento a futuro y/o mediante andlisis retrospectivos (dendrocronoldgicos) que
permitan explorar tasas vitales en el pasado (Couralet et al. 2005, Kyncl et al. 2006,
Molowny-Horas et al. 2017).

No obstante, estas limitaciones no representan problemas severos dado que el
objetivo principal de este trabajo no fue realizar predicciones precisas sobre el futuro

poblacional de las especies estudiadas, sino explorar las consecuencias futuras del estado
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actual (van Groenendael et al. 1988), y por sobre esto, comparar la demografia de las
especies bajo diferentes IUSP para detectar los procesos demogréficos criticos. Asimismo,
a pesar de sus limitaciones, este trabajo es el primero en abordar la influencia del uso
silvopastoril sobre la demografia de especies nativas en bosques templados de Sudamérica,
y uno de los pocos en evaluar los efectos del uso antrépico en especies lefiosas con un
enfoque de ciclo completo en bosques de Argentina. Esto pone de manifiesto la necesidad
de ampliar este tipo de enfoque de ciclo completo hacia un mayor rango de IUSP,

incorporando otro tipo de productores y de ganado, asi como hacia otros tipos forestales.

3.5. CONCLUSIONES

Efectos contrastantes del uso silvopastoril se han observado sobre los procesos
demogréaficos de las distintas etapas del ciclo de vida de A. chilensis y N. dombeyi,
sugiriendo que efectos sobre una etapa (positivos o negativos) pueden ser compensados por
efectos contrarios en otra etapa. A su vez, se ha destacado que la magnitud del efecto sobre
un proceso demografico no es directamente proporcional a su contribucion en la
variabilidad de la tasa de crecimiento poblacional. Todo esto resalta la importancia de
considerar el ciclo de vida completo de las especies forestales al evaluar los efectos del uso
silvopastoril en la dinamica poblacional y advierte sobre la necesidad de concluir con
cautela sobre los impactos poblacionales en base a estudios focalizados una sola etapa del
ciclo de vida. El efecto general del uso silvopastoril sobre el desempefio poblacional de las
especies forestales dominantes del bosque mixto en predios de productores medianos de
Patagonia norte, sintetizado en el valor de A, resultdo en proyecciones de disminucion del

tamario poblacional para A. chilensis y de aumentos para N. dombeyi. En ambas especies, la
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supervivencia de los estadios mas avanzados fueron las tasas vitales con mayores
contribuciones sobre el desempefio poblacional, indicando que la actividad forestal tendria

mayor potencial de cambio sobre la dinamica poblacional que la ganaderia.



CAPITULO IV

Exclusion al uso silvopastoril como estrategia de
manejo: respuestas estructurales y funcionales de la
comunidad del sotobosque
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4.1. INTRODUCCION

Los grandes herbivoros tienen un rol clave en los bosques nativos debido a su
influencia de largo plazo y gran escala (Vera 2000, Ollerer et al. 2019). Los herbivoros
introducidos pueden generar grandes impactos que se extienden desde la alteracién de la
composicion y la estructura de la vegetacion hasta la alteracion del funcionamiento
ecosistémico a través de procesos fundamentales como el ciclado de nutrientes, la
regeneracion de especies forestales, la productividad primaria o el régimen de disturbios
(Hobbs 1996, Vazquez 2002, Piazza et al. 2016). De esta manera, influyen sobre la
heterogeneidad espacial a escala de paisaje generando diferentes estados alternativos del
bosque (Hobbs 1996, Vera 2000, Rusch et al. 2017). Debido a esto, la ganaderia ha sido
frecuentemente considerada por parte de la comunidad cientifico-académica como una
actividad en conflicto con la conservacion del bosgue, e incluso, con otras actividades

productivas como la silvicultura (Graham et al. 2010, Bernes et al. 2018).

Si bien la vision negativa de la ganaderia en bosques ha ido cambiando en base a
evidencias sobre los potenciales beneficios del manejo de sistemas multi-funcionales (gj.
sistemas silvopastoriles) (Jose 2009, Ollerer et al. 2019, Peri et al. 2021), es incipiente ain
el conocimiento sobre herramientas de manejo adecuadas o efectivas para una integracion
exitosa. En este sentido, la clausura o exclusion temporal al uso ganadero ha sido
ampliamente utilizada tanto para evaluar los efectos del ganado como con objetivos de
conservacién/restauracion, pero han sido poco estudiadas como herramientas de manejo
dentro de un esquema de uso sustentable del bosque a escala predial (Etchebarne y Brazeiro
2016). La exclusion al ganado es comUnmente considerada un método simple y efectivo de

restauracion, sin embargo, se han encontrado efectos muy variables sobre la comunidad
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vegetal (Bernes et al. 2018), por lo que las trayectorias de la vegetacion tras las clausuras

son dificiles de predecir.

La direccion y la magnitud de la respuesta de la vegetacion a la exclusion dependen
en gran medida del contexto socio-ambiental. Es decir, estas respuestas son influidas no
solo por el tipo forestal y su estructura, sino también por su historia de uso (gj. tipo y carga
ganadera, disponibilidad de forraje alternativo, temporada de uso y combinacion con el uso
del recurso forestal) (Ollerer et al. 2019). Diversos experimentos con clausuras han
reportado aumentos en la densidad y diversidad de renovales de especies arbéreas, asi como
mayor cobertura y diversidad floristica de la vegetacién del sotobosque y mejoras de las
condiciones edaficas (ej. compactacion y erosion del suelo) (Cabin et al. 2000, Spooner et
al. 2002, Michels et al. 2012, Soler et al. 2022). Sin embargo, otros estudios de exclusion
no detectaron tales beneficios (Yates y Hobbs 1997, Aschero y Garcia 2012), méas aun,
algunos reportaron efectos negativos sobre la regeneracion de las especies del dosel por

competencia con vegetacion exotica (Cabin et al. 2000, Soler et al. 2022).

La diversidad de respuestas de la comunidad vegetal a la exclusion dificulta la
generalizacion de propuestas de manejo. En bosques templados se han desarrollado un gran
namero de estudios manipulativos para evaluar los impactos de herbivoros introducidos
sobre la vegetacion, pero éstos se encuentran distribuidos de forma desigual concentrandose
en Norteamérica, Europa y Australia/Nueva Zelanda (Bernes et al. 2018). Este tipo de
estudios son escasos en bosques templados de Sudamérica y focalizados principalmente en
areas protegidas con objetivos de conservacion y/o en estudios de la interaccion de

herbivoria e incendios (Blackhall et al. 2008, Relva et al. 2010, Raffaele et al. 2011, de Paz



88

y Raffaele 2013, Huertas Herrera et al. 2022). Por ello, un abordaje local de los efectos de
la ganaderia y su manipulacion sobre la composicion y funcionamiento de la comunidad
vegetal en sistemas productivos es esencial para la planificacién de un manejo efectivo de
la actividad silvopastoril tanto desde el punto de vista ecologico como econdémico (eficiente

asignacion de recursos humanos y monetarios).

Por ello, el objetivo principal de este capitulo fue analizar la respuesta de la
comunidad vegetal a la exclusion temporal del uso silvopastoril (USP) a través de los
cambios en la estructura, composicion y funcionamiento de la vegetacion del sotobosque,

asi como en la dindmica de la regeneracion de las especies dominantes del dosel.

La hipdtesis y predicciones propuestas son:
H: Al suprimir el consumo directo de biomasa vegetal con la exclusion del ganado, la
estructura vertical y horizontal del sotobosque responde en menor tiempo y mayor

magnitud que la composicion y funcionamiento del mismo (diversidad y regeneracion).

P1: En parcelas con exclusién del ganado se encontrara mayor complejidad vertical y

mayor cobertura horizontal, principalmente de las especies palatables.

P2: La diversidad y la divergencia funcional no se veran modificadas en el corto plazo,

pero los cambios de abundancia de las especies modificaran también la equitatividad.

P3: La tasa de crecimiento en altura sera la Unica tasa vital de los renovales de A.
chilensis y N. dombeyi con respuesta inmediata a la exclusion, a diferencia del

reclutamiento y la supervivencia de renovales.
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4.2. METODOLOGIA
4.2.1. Sitios de estudio

La descripcion general del area de estudio (bosques mixtos templados de Patagonia
norte) y los sitios seleccionados (tres campos de productores medianos con manejo del
ganado “invernada-veranada”) se encuentran en el Capitulo I (secciéon 1.2. Metodologia

general).

4.2.2. Disefio experimental y recoleccion de datos

La heterogeneidad espacial de uso, generada en cada campo por la distancia a las
pampas y caminos, permite trabajar con distintas intensidades de uso silvopastoril (ver
mayor detalle en Capitulo I, seccion 1.2.3. Disefio general). En este capitulo se trabajé con
las 3 parcelas de los sitios de alta IUSP de cada campo que presentan clausuras asociadas
(pareadas). De esta manera, se trabajo con un total de 9 clausuras y 9 parcelas abiertas y
con datos de 3 afios completos de seguimiento (mayo 2018-mayo 2021).

Las clausuras se construyeron con seis hilos de alambre galvanizado, postes cada 5 m
y varillas cada 1 m a fin de garantizar su estabilidad y durabilidad en la exclusién al ganado
(Fig. 4.1). Estas clausuras excluyeron Unicamente al ganado bovino, permitiendo el paso de
fauna silvestre. El tamafio de las clausuras fue de 11 m x 11 m, dejando asi un buffer de 0,5
m en todo el perimetro desde el alambrado hasta el comienzo del area donde se realizaron
las mediciones (parcela efectiva de 10 m x 10 m). Las clausuras se instalaron en el afio
2018 y las mediciones se realizaron durante el mes de febrero de los 3 primeros afios post-

exclusion (2019- 2021).
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Figura 4.1. Imagen de una clausura recién instalada de 11 m x 11 m, construida con seis hilos de
alambre galvanizado, postes cada 5 my varillas cada 1 m.

4.2.2.1. Estructura, composicion y funcionamiento del sotobosque

Para analizar los cambios en la estructura y composicion de la comunidad del
sotobosque se utilizd el método de interseccion puntual (Mueller-Dombois y Ellenberg
1974). Para ello, se dispusieron 3 transectas de 10 m en cada parcela (Fig. 2.1.c), con
puntos de muestreo cada 10 cm. En cada punto de muestreo, usando una vara vertical con
intervalos de 25 cm, se registraron las especies con toque en cada intervalo (“estrato”). Para
el andlisis de la vegetacion del sotobosque en este capitulo se consideraron los datos hasta
el 1,25m. A partir de estos datos, se calculdo la complejidad vertical con el indice de

Shannon-Wiener (H”) (ver ec. 2, Capitulo II) y la cobertura horizontal por estrato (como el
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porcentaje de puntos de muestreo de una transecta que tuvieron toques de vegetacion en el

estrato i).

Las especies identificadas fueron caracterizadas en base a 5 atributos funcionales
relacionados a la respuesta a la herbivoria y a la oferta de forraje (Diaz et al. 2007, Chillo et
al. 2018) (Cuadro 4.1). Debido a que no se logro identificar todas las especies dentro del
grupo de las gramineas, estas fueron consideradas solo para el calculo de cobertura general,
y en la comparacion de la cobertura en 2 grandes grupos: gramineas vs. otras formas de
vida (hierbas, helechos, arbustos y arboles) y palatables vs. no palatables. Dado que
aproximadamente el 92% de las gramineas identificadas por Chillo et al. (2018) en bosques
mixtos de A. chilensis - N. dombeyi fueron caracterizadas como palatables, todas las
gramineas no identificadas en este estudio se asumieron palatables. Por su parte, el anélisis

de diversidad funcional se realiz6 excluyendo a las gramineas (excepto Chusquea culeou).



Cuadro 4.1. Atributos funcionales de cada especie utilizados para el calculo de los indices de

diversidad funcional.

Atributo

Descripcion

Ciclo de vida

Forma de vida

Arquitectura

Habito

Palatabilidad

Perenne
Anual
Decidua

Graminea
Hierba
Helecho
Arbusto
Arbol

Estolon
Roseta
Tallo Gnico
Varias ramas

Erecto
Postrado
Trepadora

Si
No

4.2.2.2. Dindmica de regeneracion
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Durante el otofio (mayo) del 2018 se relevaron todos los renovales (altura<130 cm)

de A. chilensis y N. dombeyi presentes en las subparcelas (Fig. 1.2, Capitulo 1). Cada

renoval fue identificado con un precinto numerado, registrandose su tamafio. Al igual que

en los capitulos anteriores (Capitulo Il y 111), los individuos se clasificaron en 2 categorias

en funcion de su altura: regeneracion inicial (R1, altura<10 cm) y regeneracién avanzada

(R2, altura 10-130 cm). Cada otofio posterior (mayo 2019, 2020 y 2021) se registro la

supervivencia y se repitieron las mediciones de altura y diametro a la base (DAB) sobre los

individuos vivos. En cada otofio se identificaron ademas los nuevos individuos (plantulas)
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establecidos durante la temporada de crecimiento y a partir de esta informacion se realizé el

calculo de la tasa de reclutamiento anual.

4.2.3. Andlisis de datos

Con las especies identificadas se calculd la riqueza especifica de cada situacion (Alta
IUSP y Clausura) y un indice de variacion en la composicion de especies de la comunidad
vegetal (diversidad beta). Este Gltimo indice fue calculado con la funcién beta.temp() del
paquete betapart (Baselga y Orme 2012). Los atributos funcionales de cada especie fueron
asignados en base al trabajo previo realizado por Chillo et al. (2018) en bosques mixtos A.
chilensis - N. dombeyi y a los resultados de Vila y Borrelli (2011) sobre la composicion de
la dieta del ganado vacuno en bosques de Patagonia norte. Dos matrices fueron utilizadas
para calcular la diversidad funcional: abundancia de las especies por sitio (parcela) y rasgos
funcionales por especie. Los indices de diversidad funcional (riqueza, equitatividad,
divergencia y CWM) se obtuvieron con la funcién dbFD() del paquete FD (Laliberte y
Legendre 2010) en R. La riqueza funcional representa la cantidad del espacio funcional
multidimensional ocupado por el ensamble de especies de la comunidad; la equitatividad
funcional mide la uniformidad en la distribucion de la abundancia de especies en el espacio
funcional; por Gltimo, la divergencia funcional define el grado en que la distribucion de las
abundancias de especies en el espacio funcional maximiza la divergencia en las
caracteristicas funcionales de la comunidad (Mason et al. 2005, Mouchet et al. 2010). El
indice CMW (community-weighted mean value) arroja el valor dominante de cada rasgo

funcional en la comunidad de cada sitio (Ricotta y Moretti 2011).
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Para el andlisis de los datos se aplicaron modelos aditivos generalizados mixtos
(GAMMs por sus siglas en inglés), los cuales permiten incluir correlaciones temporales
(medidas repetidas en el tiempo), asi como datos anidados (parcelas dentro de campos) y
diversos patrones de heterogeneidad (Zuur 2009). Para ello, se utiliz6 la funcion gamm()
del paquete mgcv (Wood 2004) con la IUSP (Alta vs Clausura) y el Afio (1: 2018-2019, 2:
2019-2020, 3: 2020-2021) como variables de efectos fijos. Ademas, se definieron los
Campos como variable de efectos aleatorios, una estructura de correlacion temporal entre
los datos de diferentes afios de una misma parcela y, en los casos donde el AIC del modelo
disminuyera, se incorporé un componente de modelado de varianza con la funcion
varldent(). Se utilizé distribucién binomial negativa para el reclutamiento, poisson para la
riqueza especifica y normal para el resto de las variables respuesta (complejidad vertical,
cobertura, crecimiento, supervivencia e indices de diversidad funcional). La importancia de
cada variable predictora del modelo fue calculada con la funcion Anova() del paquete car
(Fox y Weisberg 2019). Por ultimo, se utilizé la funcion emmeans() del paquete emmeans

(Lenth et al. 2020) para la comparacién de medias.

4.3. RESULTADOS

4.3.1. Estructura, composicion y funcionamiento del sotobosque

En total, a lo largo de las 3 estaciones de crecimiento, se identificaron 50 especies
vegetales (Anexo, Cuadro A.13). La riqueza taxondmica total fue de 47 especies en 2019 y
de 46 especies en 2021, de las cuales el 83% fueron compartidas entre parcelas de alta

IUSP vy clausuras y 17% fueron especies Unicas. Siete especies cambiaron entre los afios
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2019 y 2021: 4 fueron registradas en el 2019 y no en el 2021, mientras que 3 nuevas
especies fueron registradas en el 2021. La diversidad beta entre parcelas de alta IUSP y
clausuras fue similar en el primer y en el Gltimo afio (Anexo, Cuadro A.14). De igual
manera, la diversidad beta fue similar entre el primer y el Gltimo afio dentro de las parcelas
de alta y dentro de las clausuras. Por lo tanto, no se observaron efectos significativos de las

clausuras sobre la riqueza (Anexo, Cuadro A.18) ni sobre la composicion de especies.

La estructura vertical fue muy variable, y aunque el indice de complejidad vertical
presenté medias levemente mayores en las clausuras durante los 3 afios de seguimiento, no
se encontraron cambios significativos en el tiempo (Anexo, Cuadro A.15). Tampoco se
encontraron efectos de las clausuras sobre la cobertura horizontal general en el estrato mas
bajo del sotobosque (0-25 cm). Dentro de la cobertura general, la cobertura de gramineas
fue similar entre IUSP y entre afios (Anexo, Cuadro A.15 y A.16), presentando una
cobertura méxima del 25% y una media cercana al 5% (Fig. 4.2.a), mientras que la
cobertura de otras formas de vida presenté mayores cambios interanuales y una leve (pero
no significativa) tendencia al aumento en la diferencia de las medias a favor de las
clausuras (Fig. 4.2.b). Los valores de cobertura de otras formas de vida variaron entre 15y
95%, con medias entre 33 y 50%. El cambio observado en la cobertura de otras formas de
vida acompafia el patrén de cambios en la cobertura de especies no palatables (medias entre
15 y 30%) (Fig 4.2.d), las cuales presentan medias levemente mayores en las clausuras y
tendencias de aumentos en el tiempo (no significativas). Las especies palatables no
presentaron cambios significativos entre afios ni entre IUSP, tomando valores medios de

cobertura entre 17 y 22% (Fig. 4.2.c).
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En funcion del CWM (Cuadro 4.2) se observo que en todas las parcelas de alta [USP
predominaron (en numero) especies de ciclo perenne, tallo Gnico y hébito erecto, y en la
mayoria de ellas, especies palatables. La forma de vida fue el rasgo funcional mas variable
en cuanto a predominancia (primando parcelas con mayor numero de especies de arboles y
arbustos). Por su parte, al igual que en las parcelas de alta IUSP, en todas las clausuras
predominaron especies de ciclo perenne y hébito erecto, sin embargo, se registraron
parcelas con predominancia de especies estoloniferas y mayor cantidad de parcelas con
predominancia de herbéaceas. Asimismo, en la mayoria de las clausuras predominaron

especies palatables, lo cual no se tradujo en una predominancia en abundancia o cobertura

(Fig4.2.cyd).
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Figura 4.2. Cobertura horizontal (estrato 1, entre 0-25 cm de altura) de la vegetacion del sotobosque
en parcelas de alta IUSP (A) y en clausuras (C), agrupada en: a) gramineas; b) otras formas de vida
(OFV, distintas de gramineas); c) especies palatables y d) especies no palatables.
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Cuadro 4.2. Rasgos funcionales predominantes en parcelas de alta intensidad de uso silvopastoril
(IUSP=A) y clausuras (IUSP=C) en el primer y ultimo afio de mediciones (2019 y 2021,
respectivamente). Entre paréntesis se indica el nimero de parcelas en las que predomina cada rasgo
funcional.

IUSP Afo Ciclodevida  Arquitectura Habito Formadevida Palatabilidad

Hierba (2)

A 2019 Perenne (9)  Tallounico (9) Erecto(9)  Arbusto (4) NS;((72))
Arbol (3)
A[busto (@) Si (8)
A 2021 Perenne(9)  Tallodnico (9)  Erecto (9) Arbol (5) N(I) (1)
Hierba (3)
Tallo Gnico (8) Arbusto (3) i
C 2019  Perenne (9) Estolén (1) Erecto (9) Arbol (3) Si(9)
. Hierba (2) ;
C 2021  Perenne (9) TEEL?OI:Q:]C&SB) Erecto (9) Arbusto (3) NS:)((Sl))
Arbol (4)

En los anélisis de diversidad funcional, los cuales no incluyeron a las gramineas,
tanto la riqueza (FDRic) como la equitatividad funcional (FDEve) permanecieron similares
entre afios y entre IUSP (Fig. 4.3.ay b, Anexo Cuadro A.18). De manera no significativa, la
media del indice FDRic fue siempre ligeramente mayor en las clausuras que en las parcelas
de alta IUSP, mientras el indice FDEve fue siempre ligeramente menor (Anexo, Cuadro
A.17). El Unico indice de diversidad funcional que presentd cambios significativos
relacionados a la clausura fue el de divergencia funcional (FDDiv, Fig. 4.3.c). Estos indices
de diversidad funcional pueden tomar valores entre 0 y 1, por lo que los resultados
muestran que la riqueza funcional de estos bosques es baja (valores medios entre 0,013-
0,016 en Alta y 0,016-0,017 en Clausura), mientras que la divergencia funcional es alta
(valores medios entre 0,83-0,85 en Alta y 0,88-0,89 en Clausura). Es decir, que el rango de

valores de los atributos funcionales evaluados ocupado por todas las especies presentes es
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reducido, pero las especies dominantes de la comunidad presentan un alto grado de

diferenciacién en sus atributos.
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Figura 4.3. Indices de diversidad funcional de la vegetacion del sotobosque en parcelas de alta
intensidad de uso silvopastoril (IUSP=A) y en clausuras (IUSP=C): a) Riqueza funcional (FDRic);
b) Equitatividad funcional (FDEve) y c) Divergencia funcional (FDDiv). Se identifican aquellas
diferencias significativas entre IUSP (con ¥ valor-p<0.1y con * valor-p<0.05).

4.3.2. Dindmica de regeneracion

En cuanto a la dinamica de regeneracién, la Unica tasa vital que mostré cambios
significativos fue el crecimiento en altura de los renovales de N. dombeyi. Por un lado, los
cambios en el crecimiento de la regeneracion inicial (R1) de N. dombeyi estuvieron

principalmente influenciados por el afio, presentando patrones similares de cambios
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interanuales dentro y fuera de las clausuras (Fig. 4.4.a, Anexo Cuadro A.19). El
crecimiento de la categoria R1 disminuyé con los afios, pasando de una tasa media de
crecimiento relativo anual de 53% y 66% el primer afio (en Alta y Clausura,
respectivamente), a medias de 21% y 13% el tercer afio (Anexo, Cuadro A.20). La
regeneracion avanzada (R2) presentd un patron similar a R1 de disminucion del
crecimiento con los afios dentro de las clausuras, pasando de medias de crecimiento relativo
del 39% al 12% (en el primer y tercer afio respectivamente) (Fig. 4.4.c). Por su parte, en
parcelas de alta IUSP la tasa de crecimiento relativo de los R2 de N. dombeyi permanecio
similar entre afios, observandose un efecto significativo de la clausura en los dos primeros
afios. La tasa de crecimiento de la regeneracion avanzada de A. chilensis presentd un leve
(pero no significativo) aumento en las clausuras respecto a las parcelas abiertas en los 2

ultimos afios de seguimiento (Fig. 4.4.d).
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Figura 4.4. Crecimiento relativo anual en altura de renovales en parcelas de alta intensidad de uso
silvopastoril (IUSP=A) y en clausuras (IUSP=C): a) Crecimiento de la regeneracién inicial (R1) de
N. dombeyi; b) Crecimiento de la regeneracion inicial (R1) de A. chilensis; c) Crecimiento de la
regeneracion avanzada (R2) de N. dombeyi y d) Crecimiento de la regeneracion avanzada (R2) de
A. chilensis. Se identifican con ¥ aquellas diferencias significativas entre IUSP (valor-p<0.1).

La supervivencia fue menor y mas variable para la categoria R1 que para la R2 de

ambas especies (Fig. 4.5a y b). De manera no significativa, la categoria R1 de N. dombeyi

presentd una tendencia a disminuir la supervivencia con los afios dentro de las clausuras.

Por su parte, en el ultimo afio, la tasa de supervivencia de la categoria R1 de A. chilensis

fue significativamente mayor dentro de las clausuras que fuera. Por Gltimo, el reclutamiento

no presentd tendencias claras entre afios ni entre IUSP.
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Figura 4.5. Supervivencia anual de renovales en parcelas de alta intensidad de uso silvopastoril
(IUSP=A) y en clausuras (IUSP=C): a) Supervivencia de la regeneracion inicial (R1) de N.
dombeyi; b) Supervivencia de la regeneracion inicial (R1) de A. chilensis; ¢) Supervivencia de la
regeneracion avanzada (R2) de N. dombeyi y d) Supervivencia de la regeneracién avanzada (R2) de
A. chilensis. Se identifican con * aquellas diferencias significativas entre IUSP (valor-p<0.05).

4.4, DISCUSION

En este capitulo, se analiz6 la respuesta de la comunidad vegetal a la exclusion

temporal del uso silvopastoril (clausuras) a través de los cambios en la estructura,

composicion y funcionamiento de la vegetacion del sotobosque, asi como en la dinamica de

la regeneracién de las especies dominantes del dosel. A nivel general, las clausuras solo

tuvieron efectos claros sobre el crecimiento en altura de los renovales de N. dombeyi, pero

no tuvieron efectos significativos sobre el crecimiento de A. chilensis ni sobre la riqueza y

abundancia de especies del sotobosque.
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4.4.1. Efectos sobre la comunidad del sotobosque

Con el transcurso del tiempo desde la instalacion de las clausuras, se observo una
ligera tendencia al aumento en la cobertura de la vegetacion del sotobosque, aunque no
precisamente de aquella preferida por el ganado. La ausencia de efecto sobre la cobertura
de especies palatables podria deberse, en concordancia con lo propuesto por Mazzini
(2018) para las Yungas, a que la intensidad de uso ganadero no fue lo suficientemente alta
para ejercer un consumo selectivo que limite o perjudique el desarrollo de su biomasa
aérea. En esta linea, Chillo et al. (2018, 2022) sugieren que, en estos bosques mixtos, el
desarrollo de la vegetacion del sotobosque se encuentra en mayor medida limitado por la

apertura de dosel y el consecuente ingreso de luz, que por la herbivoria doméstica.

Asi mismo, la falta de efectos de las clausuras sobre la riqueza y composicion de
especies se encuentra en concordancia con los resultados generales observados en clausuras
al ganado en bosques templados del mundo. En su trabajo de revisién global, Bernes et al.
(2018) no encontraron efectos significativos de los experimentos con clausuras de corto
plazo (< 5 afios) sobre la riqueza de especies del sotobosque. Sin embargo, encontraron
diferencias en aquellos estudios que evaluaron la respuesta de la vegetacion luego de varios
afios de exclusion (18 afios en promedio), permitiendo capturar los cambios en el ensamble
de la comunidad que tienden a ser lentos. Asi, la ausencia general de efectos significativos
de las clausuras utilizadas en este trabajo podria estar relacionada con el corto tiempo
transcurrido desde su instalacion. No obstante, los cambios en la riqueza, cobertura y
complejidad del sotobosque observados en diversos tipos forestales del mundo con

clausuras al ganado de mediano-largo plazo no siempre estuvieron asociados a beneficios
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para la regeneracion de las especies del dosel (Cabin et al. 2000, Michels et al. 2012,

Aschero y Garcia 2012).

La cobertura de las especies de rapido crecimiento y generalmente preferidas por el
ganado (i.e. gramineas) fue baja en este estudio comparada con la cobertura de otras formas
de vida (ej., rboles y arbustos). La dominancia inicial de rasgos funcionales en los sitios de
alta IUSP no fue la esperada en base a los estudios previos de Arias Sepulveda y Chillo
(2017) y Chillo et al. (2018). Es decir, no se encontr6 dominancia de especies anuales y de
habito postrado, en contraposicién a la dominancia de especies perennes y de habito erecto
en sitios con menor intensidad de uso. Posiblemente esto se deba a que, en dichos trabajos,
el rango de intensidad de uso estudiado fue mas amplio, incluyendo sectores donde el
estrato arbdreo fue intencionalmente removido. Por lo tanto, es razonable que las especies
mas abundantes, tipicas de sotobosque (tolerantes a la sombra) y de crecimiento lento, no
respondan répidamente a la exclusion del ganado como lo harian herbaceas o gramineas
(intolerantes a la sombra y mas palatables). Asimismo, en estos sistemas no es una practica
frecuente la introduccion de especies forrajeras para enriquecer el sotobosque natural, que
rdpidamente aumentarian su biomasa al excluir el ganado, como suele suceder en sistemas
silvopastoriles de otros tipos forestales de Patagonia, principalmente fiirantales y lengales

(Peri et al. 2016b, Quinteros et al. 2017, Rusch et al. 2017).

4.4.2. Efectos sobre la dinamica de regeneracion de A. chilensis y N. dombeyi

En relacion con la dinamica de regeneracion de las especies dominantes del dosel, la
implementacion de las clausuras resultd en beneficios claros unicamente sobre el

crecimiento en altura de N. dombeyi. A pesar de que el ganado consume esta especie a lo
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largo de todo el afio y con un alto nivel de seleccion durante la temporada de crecimiento
(Vila y Borrelli 2011), ésta presentd una elevada capacidad de respuesta ante la exclusion
de la herbivoria. Efectos inmediatos similares sobre el crecimiento de renovales se han
registrado en otras especies del género Nothofagus en Patagonia (Martinez Pastur et al.
2016, Soler et al. 2020). Por su parte, no se registraron respuestas positivas sobre el
crecimiento de A. chilensis, especie cuya dindmica poblacional se vio més afectada por el
rango de intensidad de uso silvopastoril analizado (Capitulo Il de esta tesis). Este
comportamiento de A. chilensis puede deberse a que es una especie de crecimiento lento y
con baja variabilidad ante cambios en los factores biofisicos (Losada Palenzuela et al.
2018) por lo que no presenta una rapida respuesta. Ademas, individuos con el &pice

ramoneado tenderan a ramificarse y crecer en diametro (Relva y Veblen 1998).

Nothofagus dombeyi presenté una gran sensibilidad no solo a la exclusién sino
también a los cambios en los factores climaticos inter-anuales. Tanto el crecimiento en
altura como la supervivencia disminuyeron progresivamente en los afios estudiados,
posiblemente debido a una combinacion de la secuencia de afios favorables a desfavorables
para esta especie (de humedo-frio a seco-célido) y una tendencia al aumento de la cobertura
horizontal de la vegetacion del sotobosque. En este sentido, Soler et al. (2022) registraron
una fuerte disminucién en la supervivencia y densidad de N. antarctica a partir del tercer
afio de clausura producto de la competencia con la vegetacion vecina. Por su parte, A.
chilensis present6 cambios mas moderados entre afios e intensidades de uso. El ultimo afio
de medicion, esta especie también registro la menor tasa de supervivencia para los
renovales R1 pero en este caso fue significativamente mayor dentro de las clausuras,

posiblemente por un efecto de proteccion de la vegetacion vecina, generando un efecto
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nodriza ante la desecacion (Kitzberger et al. 2000, Letourneau et al. 2004, Chillo et al.

2022).

4.4.3. Relevancia para el manejo silvopastoril

Las clausuras de pequefia escala utilizadas en este trabajo representan, segin nuestro
conocimiento, las primeras exclusiones destinadas al estudio de la respuesta comunitaria y
de la dindmica de regeneracion natural a la exclusion del uso silvopastoril con seguimiento
sistematico en bosques de Patagonia norte. La ausencia de cambios inmediatos indica que
probablemente se requiera mayor tiempo de exclusion para detectar cambios significativos
en estos sistemas templados. Sin embargo, estas clausuras representan una buena prueba
piloto para evaluar la conveniencia de la exclusion al ganado como herramienta a mayor
escala en el marco del manejo predial para aumentar la oferta de forraje e incentivar la

regeneracion del componente arbdreo.

En el marco de un manejo silvopastoril que garantice la regeneracion de las especies
arbéreas del dosel, seria mas conveniente tanto desde el punto de vista de la practicidad
(instalacién, mantenimiento y manejo del ganado) como de costos econémicos, el uso de
exclusiones individuales sobre renovales de A. chilensis (especie mas afectada por el uso
silvopastoril). A conclusiones similares llegaron Soler et al. (2022) para sistemas
silvopastoriles en bosques de N. antarctica de Tierra del Fuego tras 7 afios de clausuras.
Alli proponen que exclusiones comunitarias de corto plazo en pequefios sectores podrian
servir para incentivar la produccién de biomasa vegetal como alimento para el ganado. En
los casos analizados en esta tesis, para que la exclusion sirva con ese fin, posiblemente deba

acompariarse con una mayor apertura del dosel que permita mayor ingreso de luz al
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sotobosque. De ser asi, estos sectores deberian incorporarse a un esquema de manejo
rotativo que considere el acceso del ganado con una frecuencia tal que alivie la
competencia de la vegetacion vecina sobre los renovales de N. dombeyi, permitiendo el

reclutamiento y supervivencia de sus plantulas (especie intolerante a la sombra).

4.5. CONCLUSIONES

A la luz de los resultados, la exclusion comunitaria de corto plazo a la actividad
silvopastoril en bosques mixtos de Patagonia norte no se muestra (bajo las condiciones
estudiadas) como una herramienta conveniente en un esquema de manejo predial con el
objetivo de beneficiar la produccidn de forraje o la regeneracion de las principales especies
forestales. Aungue se vieron tendencias de cambios en la estructura del sotobosque en el
sentido predicho (aumentos), estos no fueron significativos. En cuanto a la diversidad, no
fue la equitatividad (por cambios en las abundancias de las especies) sino el indice de
divergencia funcional el que mostré cambios. Por ultimo, la prediccion de aumentos en el
crecimiento en altura de la regeneracion avanzada s6lo se cumplio para N. dombeyi. Por lo
tanto, los resultados obtenidos no concuerdan plenamente con los esperados, al menos en su
magnitud, pero concuerdan con las tendencias globales en bosques templados donde los

cambios comienzan a detectarse en clausuras de mediano-largo plazo (> 5 afios).
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El uso silvopastoril, es decir, la obtencion simultanea de bienes y servicios resultantes
de la actividad ganadera y forestal, produce una combinacion de impactos directos e
indirectos en distintas etapas del ciclo de vida de las especies arboreas (Véazquez 2002,
Quinteros et al. 2017). Los efectos directos suelen ser negativos sobre la supervivencia y
crecimiento de los individuos, mayoritariamente relacionados al dafio mecénico ejercido
por el ganado y la cosecha forestal (i.e. consumo, quiebre, extraccién). Por su parte, los
efectos indirectos pueden ser positivos 0 negativos mediante cambios en la disponibilidad
de factores ecoldgicos generados por la apertura del dosel (i.e. luz y agua, Martinez Pastur
et al. 2011) y mediante cambios en el ensamble de la comunidad vegetal y sus interacciones
(Arias Sepulveda y Chillo 2017, Chillo et al. 2021b). En suma, esto puede resultar en
efectos de diferente magnitud y signo (positivos, negativos o neutros) sobre cada etapa del
ciclo de vida de las especies arbdreas, modificando las probabilidades de transicion y de
reemplazo de los individuos adultos en el dosel (Bernes et al. 2018, Mazzini et al. 2018,

Ollerer et al. 2019).

Mientras que los efectos de la ganaderia y la extraccion forestal sobre la vegetacion
han sido ampliamente documentados por separado, sus efectos combinados en bosques
nativos permanecen poco claros ain (Bernes et al. 2018, Ollerer et al. 2019, Shakeri et al.
2021). Algunos estudios sugieren que, bajo una integracion planificada, la ganaderia y el
uso forestal en sistemas silvopastoriles pueden ser actividades complementarias y
sustentables (Varga et al. 2020). No obstante, definir formas y niveles apropiados de uso
sigue siendo un desafio que requiere avances profundos en la comprensién de la dinamica y

funcionamiento de los bosques bajo uso antropico (Ghazoul et al. 2015, Peri et al. 2018).
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Desde finales del s. XIX la ganaderia, acompafiada de grandes incendios y fuerte
aprovechamiento forestal, se convirtio en una actividad tradicional y ampliamente
distribuida en los bosques andino-patagdnicos. Incluso en &reas protegidas de Patagonia
norte, el uso silvopastoril fue comun hasta la década de 1970 y, aunque con regulaciones,
todavia estd presente en muchas de ellas (Veblen et al. 1996) debido a la presencia de
pobladores internos e influencia de vecinos. Esta omnipresencia historica (actual y/o
pasada) dificulta el establecimiento de estados de referencia a campo y advierte sobre

posibles subestimaciones de los impactos estudiados sobre la vegetacién (Mazzini 2019).

En esta tesis se analizaron los efectos de distintas intensidades de uso silvopastoril
(IUSP) sobre la dindmica poblacional de las especies dominantes del dosel en bosques
mixtos de A. chilensis - N. dombeyi de Patagonia norte, asi como los cambios en la
estructura y composicion de la comunidad del sotobosque, tomando como referencia las
areas con la menor intensidad de uso actual encontrada en cada campo. En el Capitulo 11 el
estudio se focaliz6 en las primeras etapas del ciclo de vida de A. chilensis y N. dombeyi,
evaluando la influencia de esta practica tradicional sobre los renovales y el ambiente
biofisico. En el Capitulo 1l se evalud la influencia de dos IUSP sobre la dindmica
poblacional de estas especies con un enfoque de ciclo de vida completo, identificando las
etapas y transiciones mas influyentes y proyectando la trayectoria poblacional bajo
diferentes escenarios. Por Gltimo, en el Capitulo IV se analiz6 la respuesta de la comunidad
vegetal y la dinamica de la regeneracion de las especies dominantes del dosel a la exclusion

temporal del uso silvopastoril (clausuras).



110

5.1. Sintesis y relevancia de los resultados principales

La IUSP modificé algunas condiciones biofisicas del sotobosque. Entre ellas se
destacan el aumento en el ingreso de luz y los cambios en la estructura del sotobosque,
disminuyendo la complejidad vertical (vegetacién concentrada en estratos bajos) e
incrementando la cobertura horizontal del estrato inferior en sitios de alta respecto a baja
IUSP, posiblemente debido a cambios en la abundancia y/o composicion de la comunidad
del sotobosque, con mayor presencia de especies herbaceas y de habito postrado (Arias
Sepulveda y Chillo, 2017). Sin embargo, ante la exclusiéon del ganado, la comunidad del
sotobosque no mostré cambios significativos en estructura (complejidad vertical y
cobertura horizontal) ni composicién (taxondémica y funcional). Estos resultados inducen al
menos dos interpretaciones diferentes. Por un lado, la ausencia de respuesta a la clausura
podria indicar que la vegetacion en estos niveles de IUSP no se encuentra limitada por los
efectos directos del ganado sino por el ingreso de luz (Chillo et al. 2018, 2022). Por otro
lado, podria estar relacionada a los efectos de largo plazo de la herbivoria, los cuales
persisten incluso tras el cese de la actividad, ya sea por efecto legado (respuestas
condicionadas por el uso historico a través de efectos indirectos) o simplemente por una
lenta tasa de recuperacion de la vegetacion directamente afectada (Cuddington 2011). En
este sentido, Zweifel y Sterck (2018) proponen que el tiempo de vida util de los érganos
funcionales de los arboles determina el tiempo durante el cual el crecimiento se encontrara
influenciado por eventos pasados, y en consecuencia, el desacople con las condiciones
actuales. Por lo tanto, es posible que el tiempo de respuesta de la vegetacion en bosques

templados exceda el tiempo de seguimiento de este estudio (Bernes et al. 2018).
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En cuanto a las especies dominantes del dosel, N. dombeyi fue la que present6
mayores cambios en su dinamica de regeneracion dentro del rango de IUSP estudiado. Por
un lado, la tasa de crecimiento en altura de los renovales fue mayor en alta IUSP,
relacionado al carécter pionero de esta especie y su alta capacidad de respuesta ante
pequerias aperturas del dosel (Dezzotti 1996, Losada Palenzuela et al. 2018, Veblen et al.
1996). Este aumento fue mayor en la categoria R1 (plantulas), pero también ocurri6 en la
R2 (renovales) a pesar de presentar mayor dafio por ramoneo (contrariamente a las
predicciones realizadas para esta especie en los capitulos 11 y 111). Estos resultados sugieren
que el efecto positivo del aumento de la radiacién a nivel del sotobosque es mayor que el
efecto negativo del ramoneo sobre el crecimiento de los renovales. Por otro lado, la
densidad de R1 disminuyé con la IUSP, posiblemente debido a su intolerancia a la sombra
y competencia por la luz con la vegetacién del sotobosque; mientras que la densidad de R2
mostré una tendencia media positiva. Estos cambios se reflejaron en la proyeccion del
crecimiento poblacional, con aumentos de A principalmente influenciados por el aumento
del crecimiento de renovales y la supervivencia de plantulas (R1) y juveniles (J).
Asimismo, la exclusion de la actividad silvopastoril resulté beneficiosa para N. dombeyi,

presentando cambios significativos inmediatos en su crecimiento en altura.

Por su parte, en las etapas iniciales del ciclo de vida, A. chilensis no mostré cambios
significativos en la densidad ni en el desarrollo de los renovales con el aumento en la IUSP,
pero si una tendencia a la deformacion (menor relacién altura:didmetro). Si bien A.
chilensis presentd menor severidad de ramoneo que N. dombeyi, fue mas vulnerable en
términos de crecimiento en altura. Relva y Veblen (1998) obtuvieron resultados similares

en sitios con influencia de ganado doméstico y ciervos exoticos, relacionando dicha
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tendencia a la “arbustizacion” con la pérdida de dominancia apical de esta especie con
crecimiento monopodial, promoviendo asi el crecimiento de ramas laterales y generando
individuos deformados. Este resultado alerta sobre un posible compromiso en la transicion
hacia etapas mas avanzadas del ciclo de vida y el consecuente reemplazo de individuos
adultos en el dosel. Al integrar estas etapas al analisis demografico, contemplando todo el
ciclo de vida, efectivamente se encontr6 que en sitios de alta IUSP la tasa de crecimiento
poblacional fue menor que en baja. Sin embargo, no fue el crecimiento de los renovales la
tasa mas influyente sobre los cambios observados en A sino la supervivencia de juveniles y
adultos. En relacion a esto, las clausuras no tuvieron el efecto beneficioso esperado sobre el
crecimiento de los renovales que incentive esta transicion y equilibre la mayor tasa de

mortalidad de juveniles.

De esta manera, se han observado respuestas contrastantes al uso silvopastoril de los
procesos demograficos en las distintas etapas del ciclo de vida de A. chilensis y N. dombeyi,
sugiriendo que efectos sobre una etapa (positivos o negativos) pueden ser compensados por
efectos contrarios en otra. A su vez, se ha destacado que la magnitud del efecto sobre un
proceso demografico no es directamente proporcional a su influencia sobre la tasa de
crecimiento poblacional. Es decir, que las etapas con mayores cambios entre tratamientos o
entre afios no son necesariamente las mas criticas para el futuro poblacional, y viceversa.
Por ejemplo, para A. chilensis la supervivencia de los estadios mas avanzados fueron las
tasas vitales menos variables entre IUSP pero con las mayores contribuciones en el
desempefio poblacional. Todo esto resalta la importancia de considerar el ciclo de vida
completo de las especies y la necesidad de concluir con cautela sobre los impactos

poblacionales de una préactica o disturbio en base a estudios focalizados en la magnitud del
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efecto sobre en una sola etapa del ciclo de vida. El efecto general del uso silvopastoril sobre
el desempefio poblacional, sintetizado en el valor de A, resultdé en proyecciones de
disminucion del tamafio poblacional para A. chilensis (generalmente A<1) y de aumentos
para N. dombeyi (siempre A>1) en alta respecto a baja IUSP. Esta diferencia en la respuesta
a la IUSP podria modificar lentamente la proporcién de cada especie en el dosel y la

estructura del componente arbéreo en los sitios de alta IUSP.

Estos resultados aportan los primeros avances en el conocimiento de la dinamica
poblacional de las especies dominantes en bosques mixtos de Patagonia norte bajo uso
silvopastoril basados en seguimiento sistematico dentro de sistemas productivos. Este,
representa a su vez, el primer estudio demografico de ciclo de vida completo en especies
arboreas de bosques templados de Sudamérica y uno de los pocos en utilizar clausuras
permanentes para evaluar cambios a escala comunitaria. De esta manera, a escala global,
este trabajo contribuye a ampliar la incipiente informacién de los efectos del uso
silvopastoril tradicional sobre la dinamica y el potencial de continuidad del componente
forestal en bosques nativos, especialmente en bosques templados del hemisferio sur. Por su
parte, a escala local, contribuye a una mejor comprension de los efectos del uso
silvopastoril en bosques mixtos de invernada, ampliando el conocimiento hasta ahora
centrado principalmente en las etapas tempranas del ciclo de vida de bosques
monoespecificos de veranada (i.e. lengales y fiirantales). De esta manera, considerando el
movimiento estacional del ganado entre los diferentes tipos de bosque, esta informacién es

fundamental para una gestion integral tanto a escala de predio como de paisaje.
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5.2. Implicancias para la toma de decisiones en el manejo silvopastoril

Los resultados de este trabajo sugieren que en bosques mixtos de A. chilensis - N.
dombeyi de Patagonia norte bajo el uso silvopastoril actual, y en ausencia de otros
disturbios de mayor magnitud, N. dombeyi es favorecida en sitios con mayor IUSP mientras
que la poblacion de A. chilensis podria verse comprometida a largo plazo, requiriendo un
mayor esfuerzo de monitoreo en el tiempo y probablemente de proteccion. En base a los
resultados del Capitulo 11, estos esfuerzos deberian centrarse en la regeneracion avanzada
de A. chilensis debido a la tendencia observada a la deformacion. De esta manera,
protecciones individuales sobre renovales de A. chilensis en areas de mayor intensidad de
uso silvopastoril podrian ser Utiles para asegurar su crecimiento en altura hasta superar la
altura de ramoneo; en este sentido Echevarria et al. (2014) sugieren proteccion para N.
antarctica hasta alcanzar una altura minima de 1,6 m, mientras que Peri et al. (2021)
sugieren protecciones hasta los 2,5 m. Asimismo, en base a los resultados del capitulo 1V,
estas protecciones deberian priorizar a los individuos menos ramoneados con el apice sano,
y en lo posible, que se encuentren fuera de la influencia de arbustos (Chillo et al. 2022) ya

que probablemente respondan mas rapido a la clausura.

El analisis demografico del Capitulo Il muestra que, si bien el éxito de la
regeneracion es necesario, la habilidad de las etapas iniciales del ciclo de vida para
incrementar la tasa de crecimiento poblacional de especies longevas es limitada (Kwit et al.
2004). Los resultados de dicho capitulo muestran que, al igual que en otras poblaciones de
especies arboreas, la supervivencia de adultos es una tasa vital critica para la persistencia de
la poblacion (Silvertown et al. 1993, Batista et al. 1998) y que pequefios cambios en esta

tasa vital tienen una gran influencia sobre A. Por ello, un manejo silvopastoril orientado a
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mantener el tamafio poblacional de A. chilensis, deberia concentrar esfuerzos en reducir el
dafio en etapas avanzadas del ciclo de vida. Por ejemplo, garantizando la integridad de
juveniles durante las préacticas de extraccion de adultos, asi como durante el mantenimiento
0 aperturas de caminos y/o durante el movimiento del ganado entre las &reas de invernada y
veranada. De igual manera, los intervalos y tasas de extraccion de arboles adultos deberian
contemplar la densidad y el tamafio de los juveniles para asegurar su reemplazo en el dosel

en el corto plazo.

La ausencia de cambios inmediatos en la estructura y dindmica del sotobosque tras la
exclusion del uso silvopastoril indica que probablemente se requiera mayor tiempo de
monitoreo en estos sistemas. Sin embargo, a los fines del manejo predial, los resultados del
Capitulo IV sugieren que las clausuras comunitarias de corto plazo no representan una
herramienta conveniente para aumentar la oferta de forraje o incentivar la regeneracién del
componente arbdreo. Por lo tanto, en lo referente a la regeneracién, seria mas conveniente
tanto desde el punto de vista practico como econdémico, el uso de exclusiones individuales.
A conclusiones similares llegaron Soler et al. (2022) en bosques de N. antarctica donde
proponen protecciones individuales para el cuidado de la regeneracién; sin embargo, en ese
tipo de bosque exclusiones comunitarias de corto plazo fueron utiles para incentivar la
produccién de forraje. En los casos analizados en esta tesis, para que la exclusion
comunitaria sirva a tal fin, deberia acompafiarse de una mayor apertura del dosel que
aumente el ingreso de luz al sotobosque y/o con un enriquecimiento del sotobosque con
especies forrajeras, lo que implicaria importantes modificaciones de la estructura del
bosque con potenciales efectos negativos asociados (ej. competencia del componente

herbaceo con la regeneracion de especies arbdreas, Quinteros et al. 2017).
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De esta manera, para proponer estrategias de manejo mas concretas, seria de suma
importancia avanzar en experimentos de manipulacion progresiva y conjunta de la
extraccion forestal, la vegetacion del sotobosque y la carga ganadera, de manera de poder
aproximar la combinacion de intensidades de uso dptimas que garanticen la regeneracion
natural del bosque mixto. Seria conveniente ademas realizar ensayos que evalten los
efectos directos (ej., sombreo) de las protecciones individuales al ramoneo sobre el
crecimiento y arquitectura de la regeneracion avanzada de A. chilensis para considerar el
potencial beneficio de quitarlas durante el verano cuando el ganado se encuentra en
bosques de altura. Por su parte, aperturas del dosel podrian generar un importante
desarrollo y competencia de la vegetacion del sotobosque, haciendo necesaria la promocion
periddica del establecimiento de plantulas (especialmente de N. dombeyi, especie mas
intolerante a la sombra) mediante el alivio de la competencia (ej., manipulando la carga
ganadera o mediante corte manual de la vegetacion). De ser asi, estos sectores deberian
incorporarse a un esquema de manejo rotativo que considere el acceso del ganado con una
frecuencia tal que alivie, mediante el consumo de biomasa aérea, la competencia de la
vegetacion vecina sobre las plantulas, permitiendo el reclutamiento y supervivencia
temprana de ambas especies. Asimismo, tal como proponen Letourneau et al. (2004), y en
linea con la variabilidad inter-anual observada en la supervivencia de los renovales (valores
mas bajos en el afio seco y caluroso 2020-2021), el momento de manipulacion de la

vegetacion deberia coordinarse con los pronosticos climaticos.

Por ultimo, una potencial aplicacidon concreta derivada de esta tesis (particularmente
del Capitulo I11), se presenta en el marco del programa nacional de Manejo de Bosques con

Ganaderia Integrada (MBGI), donde se propone a la regeneracion de las especies arbdreas
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como indicador Productivo-Ambiental para la evaluacion de los planes implementados. En
este programa se sugiere una escala de desempefio de la regeneracion (mala, aceptable,
buena y muy buena) en base a la situacion inicial y a un valor 6ptimo de referencia. Sin
embargo, hasta el momento solo se han propuesto valores de referencia para bosques de
fiire (Peri et al. 2021). Vinculado a esto, y segun los resultados de esta tesis, la estructura
poblacional actual de N. dombeyi en estos sistemas podria utilizarse como valor de
referencia para mantener una poblacién estable, y de manera inversa, se cuenta con la
informacion necesaria para estimar la estructura ideal que eleve la tasa de crecimiento

poblacional (A) de A. chilensis a valores iguales o superiores a 1.

5.4. Consideraciones finales y nuevos interrogantes

Aun cuando la tendencia a la disminucidn de la tasa de crecimiento poblacional de A.
chilensis en sectores con mayor IUSP debe ser atendida, los resultados de este estudio no
alertan sobre una pérdida progresiva del componente forestal a largo plazo fuera de los
sectores donde deliberadamente se ha removido la mayor parte del dosel y sotobosque (gj.
pampas), sino sobre una posible modificacién en las proporciones de las especies en el
dosel. No obstante, un aspecto importante a tener en cuenta que podria estar ejerciendo una
gran influencia sobre los resultados observados, es el periodo libre de ramoneo durante los
meses de verano cuando el ganado es conducido a los bosques de veranada. En relacion a
esto, en el marco de la Ley Nacional de Ordenamiento de Bosques Nativos (N° 26.331),
gran parte de los bosques utilizados para la veranada han sido categorizados como areas de
conservacién (Categoria 1). Por lo tanto, con la potencial implementacion de pastoreo
continuo en las areas de invernada, sera necesario evaluar los efectos sobre la regeneracion

natural sin el periodo libre de herbivoria durante la temporada de crecimiento.
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Los andlisis realizados en esta tesis permiten evaluar el efecto general de la IUSP
sobre la dindmica poblacional y detectar las etapas criticas donde enfocar la atencion tanto
desde la investigacion como desde el manejo, aun asi, es necesario continuar indagando en
los mecanismos principales detrds de los resultados observados. Por ejemplo, en las
interacciones de competencia/facilitacion entre la vegetacion vecina y la regeneracion de
las especies del dosel, en un rango mas amplio de aperturas de dosel, cargas ganaderas y
variabilidad climéatica. Las hipétesis y predicciones de esta tesis se plantearon
principalmente en base a modelos demograficos y la autoecologia de las especies
estudiadas. Sin embargo, los resultados sugieren, asi como bibliografia recientemente
publicada (Chillo et al. 2022, Caselli et al. 2021), que aungue escasa, la vegetacion del
sotobosque tiene un rol importante en la dindmica de regeneracion de las especies arbdreas
en bosques mixtos. Asi, el aumento observado de la cobertura horizontal del sotobosque en
sectores con mayor IUSP habria amortiguado el beneficio del mayor ingreso de luz sobre el
establecimiento y supervivencia de plantulas de N. dombeyi, asi como el perjuicio sobre la
supervivencia de plantulas de A. chilensis (contrariamente a las predicciones realizadas en

el Capitulo I).

Finalmente, en futuras investigaciones seria importante ampliar la diversidad de
productores incluidos en el analisis principalmente en términos de escala, para asi abordar
un mayor rango de intensidades de uso Y las diferentes estrategias de manejo que existen en
el territorio. Asimismo, dado el caracter longevo de las especies estudiadas, ampliar la
ventana temporal de estudio es fundamental para ofrecer un mayor grado de realismo sobre
su dindmica poblacional. Para ello, es altamente recomendable la continuidad del

seguimiento a futuro de las parcelas permanentes y la utilizacién de analisis retrospectivos
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(dendrocronoldgicos) que permitan explorar una mayor variabilidad de las tasas vitales
(Couralet et al. 2005, Kyncl et al. 2006, Molowny-Horas et al. 2017). En esta region, es
aun incipiente la informacion sobre la dindmica de la vegetacion en sistemas productivos
que permita el disefio e implementacion de sistemas silvopastoriles en bosques nativos
sobre una linea de base ecoldgica. En este sentido, aunque limitado dada la complejidad de
los socioecosistemas de la zona (Chillo et al. 2021a), esta tesis presenta los primeros
avances en los efectos del uso ganadero y forestal combinado sobre la dindmica poblacional

de las especies arboreas de los bosques mixtos de Patagonia norte.
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Figura A.1. Analisis de Componentes Principales (ACP). Representacién del ordenamiento de las
parcelas en funcion de tres variables indicadoras de uso silvopastoril: indice de dafio sobre

renovales (ID), bosteo (B) y apertura del dosel (AD). El color representa el nivel de intensidad de
uso silvopastoril (IUSP) asignado a priori: bordé=Alta IUSP (A), cyan= Baja IUSP (B).
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Figura A.2. Porcentaje de individuos dafiados por especie (A. chilensis y N. dombeyi) y categoria
(R1<10 cm de altura; R2 10-130 cm de altura) en funcién del indice de intensidad de uso
silvopastoril (IUSP). En rojo se destacan las tendencias significativas (p<0,05).
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Figura A.3. Severidad del dafio por especie (A. chilensis y N. dombeyi) y categoria (R1<10 cm de
altura; R2 10-130 cm de altura) en funcion del indice de intensidad de uso silvopastoril (IUSP). En
rojo se destacan las tendencias significativas (p<0,05).
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Figura A.4. Supervivencia estacional (estival e invernal) para cada especie en funcion del indice
de intensidad de uso silvopastoril. Circulos llenos y linea roja= verano; Circulos vacios y linea

cyan= Invierno.
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Figura A.5. Crecimiento relativo en DAB de A. chilensis y N. dombeyi por categoria (R1<10 cm de
altura; R2 10-130 cm de altura) en funcién del indice de intensidad de uso silvopastoril (IUSP). En
rojo se destacan las tendencias significativas (p<0,05).
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Cuadro A.1. Analisis de Componentes Principales (ACP). Autovectores y autovalores resultantes
del ordenamiento de las parcelas en funcion de tres variables indicadoras de uso silvopastoril: indice
de dafio sobre renovales (ID), bosteo (B) y apertura del dosel (AD).

Autovalores

Lambda Valor Proporcion Proporcion
acumulada

CP1 1,80 0,60 0,60

CP2 0,68 0,23 0,83

CP3 0,52 0,17 1,00

Autovectores

Variables CP1 CP2 CP3

ID 0,61 -0,05 0,79

B 0,55 0,74 -0,38

AD 0,56 -0,67 -0,48




142

Cuadro A.2. Valor de los coeficientes y significancia estadistica (valor-p), de las variables de
efectos fijos y sus interacciones en el modelo de densidad de renovales de A. chilensis (Ac) y N.
dombeyi (Nd). SP: especie, CAT: categoria, IUSP: intensidad de uso silvopastoril.

Coef z.value p.value
SP Ac: CATR1 3,854 7,547 <0,001*
IUSP: SP Ac: CAT R1 0,445 0,761 0,446
SP Nd: CAT R1 0,897 1,913 0,056
SP Ac: CAT R2 -0,780 -1,826 0.067
IUSP: SPNd: CATR1  -2,375 -2,832 0,004*
IUSP: SP Ac: CAT R2 -0,428 -0,568 0,569
SP Nd: CAT R2 -1,588 -2,494 0,012*
IUSP: SP Nd: CAT R2 3,754 1,148 0,001*
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Cuadro A.3. Valor de los coeficientes y significancia estadistica (valor-p), de las variables de
efectos fijos y sus interacciones en el modelo de supervivencia anual de renovales de A. chilensis
(Ac) y N. dombeyi (Nd). SP: especie, CAT: categoria, IUSP: intensidad de uso silvopastoril.

Coef z.value p.value
SP Ac: CATR1 -0,560 -2,407 0,016*
IUSP: SP Ac: CAT R1 0,372 0,912 0,362
SP Nd: CAT R1 -0,058 -0,159 0,874
SP Ac: CAT R2 0,518 1,592 0,111
IUSP: SPNd: CATR1  -0,126 -0,178 0,858
IUSP: SP Ac: CAT R2 -0,347 0,612 0,540
SP Nd: CAT R2 0,082 0,145 0,885
IUSP: SP Nd: CAT R2 0,095 0,092 0,927
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Cuadro A.4. Valor de los coeficientes y significancia estadistica (valor-p), de las variables de
efectos fijos y sus interacciones en los modelos de crecimiento relativo anual en altura y DAB de
renovales de A. chilensis (Ac) y N. dombeyi (Nd). SP: especie, CAT: categoria, IUSP: intensidad de
uso silvopastoril.

Crecimiento Altura Crecimiento DAB
Coef t.value p.value Coef tvalue  p.value
SP Ac: CATR1 0,210 3,521 <0,001* 0,207 2,018 0.056

IUSP: SP Ac: CAT R1 -0,023  -0,257 0,797 0,146 1,037 0,304

SP Nd: CAT R1 -0,093  -1,153 0,254 -0,078  -0,619 0,538

SP Ac: CAT R2 -0,200  -2,278 0,026* -0,115  -0,852 0,397

IUSP: SP Nd: CAT R1 0,531 3,836 < 0,001* 0,476 0,218 0,030*

IUSP: SP Ac: CAT R2 0,178 1,239 0,220 -0,041  -0,186 0,853

SP Nd: CAT R2 0,182 1,459 0,150 0,112 0,584 0,561

IUSP: SP Nd: CAT R2 -0,647  -3,073 0,003* -0,463  -1,424 0,160
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Cuadro A.5. Comparacion de densidad y tamafio medio de los individuos de A. chilensis y N.
dombeyi por categoria (R1: regeneracién inicial; R2: regeneracion avanzada; J: juveniles y A:
adultos) entre intensidades de uso silvopastoril (A: alta y B: baja).

A. chilensis

A B A B
Categoria Densidad Tamario
R1 9508 7083 4,5 3,8
R2 4167 4300 32,3* 43,8 *
J 142 * 1333 * 1,9 2,0
A 792 * 933 * 20,1 * 17,8 *
N. dombeyi

A B A B
Categoria Densidad Tamafo
R1 3750 3400 4,3 4,0
R2 4025* 3125* 50,6 49,4
J 108 * 392 * 1,1 2,0
A 83 * 225 * 42,1 * 30,7 *

* valor-p<0,05

Cuadro A.6. Comparacion de la produccion media de semillas con capacidad germinativa (Sem_cg)
por adulto, ndmero de reclutas por parcela y fertilidad (n° reclutas/Sem_cp.adulto®) entre
intensidades de uso silvopastoril (A: alta y B: baja) para Austrocedrus chilensis y Nothofagus

dombeyi.
A. chilensis N. dombeyi
A-B t.value p.value A-B t.value p.value
f 0,03 0,76 0,491 -0,0026 -1,37 0,303
Sem_cg/adulto -281 -2,30 0,083¥ 3042 2,61 0,059¥
N° reclutas -3,3 -0,16 0,882 -9 -0,95 0,395

* valor-p<0,05; ¥valor-p<0,1



Cuadro A.7. Matrices de A. chilensis en Alta IUSP.

Elemento 18-19 19-20 20-21 Media
an 0,520 0,758 0,454 0,577
az 0,027 0,075 0,057 0,053
an 0,039 0,000 0,000 0,013
ax 0,940 0,851 0,942 0,911
as 0,004 0,022 0,018 0,015
az 0,000 0,000 0,000 0,000
ass 0,931 0,823 0,993 0,916
a3 0,009 0,017 0,007 0,011
ass 0,010 0,000 0,000 0,003
aa 0,970 0,980 1,000 0,983
F4 0,029 0,075 0,124 0,076
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Cuadro A.8. Matrices de A. chilensis en Baja IUSP.

Elemento 18-19 19-20 20-21 Media
an 0,638 0,881 0,484 0,668
az 0,027 0,018 0,014 0,020
an 0,048 0,016 0,000 0,022
ax 0,915 0,936 0,988 0,946
as 0,006 0,016 0,002 0,008
az 0,000 0,010 0,000 0,003
ass 0,958 0,969 0,982 0,970
a3 0,010 0,020 0,007 0,012
ass 0,000 0,000 0,000 0,000
aa 1,000 1,000 1,000 1,000
F4 0,005 0,074 0,070 0,050
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Cuadro A.9. Matrices de N. dombeyi en Alta IUSP.

Elemento 18-19 19-20 20-21 Media
an 0,468 0,786 0,441 0,565
az 0,075 0,022 0,020 0,039
an 0,000 0,017 0,000 0,006
ax 0,935 0,966 0,949 0,950
as 0,053 0,017 0,030 0,034
az 0,000 0,000 0,000 0,000
ass 0,959 0,979 0,976 0,971
a3 0,041 0,021 0,024 0,029
ass 0,000 0,000 0,000 0,000
aa 1,000 1,000 1,000 1,000
F4 0,001 0,001 0,000 0,001
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Cuadro A.10. Matrices de N. dombeyi en Baja IUSP.

Elemento 18-19 19-20 20-21 Media
an 0,488 0,490 0,352 0,443
az 0,029 0,014 0,010 0,018
an 0,000 0,000 0,000 0,000
ax 0,995 0,993 0,880 0,956
as 0,005 0,007 0,028 0,013
az 0,000 0,000 0,000 0,000
ass 0,959 0,936 0,958 0,951
a3 0,041 0,021 0,023 0,028
ass 0,000 0,000 0,000 0,000
aa 1,000 1,000 1,000 1,000
F4 0,007 0,003 0,001 0,004
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Cuadro A.11. Tasas de crecimiento poblacional (A) e intervalos de confianza (IC) de los modelos

estocasticos.

A. chilensis
Matriz A ICa B ICs
Clasico 0984  0982-0999  1,00006 0,995-1,008
Extrema variabilidad 0985  0979-0097  1,00005  0,994-1,007
climatica (0.4;0.2;0.4)
Sequia recurrente (0.2;0.2;0.6) 0,991 0,983-1,0004 1,00007 0,996-1,007
N. dombeyi
Matriz AA IC AB IC
Clasico 1,00037  0,999-1,002  1,00002 _ 0,999-1,0008
Extrema variabilidad 1,00043  0,099-1,003  1,000023  0,999-1,0009
climética (0.4;0.2;0.4)
Sequia recurrente 1,00032  0,999-1,002  1,000009  0,999-1,0008

(0.2;0.2;0.6)
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Cuadro A.12. Andlisis de elasticidad y sensibilidad media de la tasa de crecimiento poblacional (1)
de cada especie.

A. chilensis N. dombeyi
Elemento Elasticidad Sensibilidad Elasticidad Sensibilidad
au 0,00028 0.00047 0.00002 0.00043
a1 0,00020 0.00442 0,00019 0.00617
an 0,00003 0.00032 0 0.00027
az 0,00254 0.00274 0,00365 0.00384
as 0,00019 0.11624 0,00019 0.00616
azs 0 0.00133 0 0.00421
as3 0,00657 0.00703 0,00622 0.00641
ass 0,00046 0.04175 0,00019 0.06324
asa 0,00053 0.21059 0 0.77908
s 0,98929 0.98974 0,98912 0.98930

Fa 0,00019 0.00267 0,00019 0.02688
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Cuadro A.13. Lista de especies identificadas en parcelas de alta intensidad de uso silvopastoril y
clausuras asociadas y descripcion de sus atributos funcionales.

Especie Ciclode Formade Arquitectura Habito Palatable
vida vida

Acaena ovalifolia perenne hierba estolonifero postrado no
Acaena pinnatifida perenne hierba estolonifero postrado no
Adenocaulon chilense perenne hierba roseta postrado no
Alstroemeria aurea perenne hierba estolonifero erecto no
Avristotelia chilensis perenne arbusto tallo principal erecto Si
Austroblechnum penna marina perenne helecho estolonifero postrado no
Austrocedrus chilensis perenne arbol tallo principal erecto Si
Azara microphylla perenne arbusto tallo principal erecto no
Baccharis patagonica perenne arbusto varias ramas erecto no
Baccharis racemossa perenne arbusto tallo principal erecto no
Berberis darwinii perenne arbusto tallo principal erecto no
Blechnum hastatum perenne helecho estolonifero erecto no
Boquila trifoliolata perenne arbusto tallo principal  trepadora no
Carex andina perenne hierba estolonifero erecto no
Chusquea culeou perenne  graminea tallo principal erecto Si
Colletia spinosissima perenne arbusto varias ramas erecto no
Collomia biflora anual hierba tallo principal erecto no
Conzya sp. anual hierba tallo principal erecto no
Crepis capillaris anual hierba roseta postrado no
Cynoglossum creticum perenne hierba roseta erecto no
Diplolepis descolei perenne arbusto tallo principal  trepadora no
Embothrium coccineum perenne arbusto tallo principal erecto Si
Eryngium paniculatum perenne hierba roseta postrado no
Fragaria chiloensis perenne hierba estolonifero postrado no
Galium fuegianum anual hierba tallo principal  trepadora no
Gaultheria myrthilloides perenne arbusto tallo principal erecto no
Gavilea araucana perenne hierba roseta erecto no
Geranium magallanicum perenne hierba tallo principal postrado no
Hieracium sp. anual hierba roseta postrado no
Hypochaeris radicata perenne hierba roseta postrado no
Lathyrus magellanicus perenne hierba estolonifero trepadora Si
Lomatia hirsuta perenne arbol tallo principal erecto no

Maytenus boaria perenne arbol tallo principal erecto Si
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Maytenus chubutensis perenne arbusto varias ramas erecto Si
Mutisia decurrens perenne hierba tallo principal ~ trepadora no
Mutisia spinosa perenne hierba tallo principal  trepadora no
Myoschilos oblongum deciduo arbusto varias ramas erecto Si
Nothofagus dombeyi perenne arbol tallo principal erecto Si
Osmorhiza chilensis perenne hierba estolonifero erecto no
Polystichum multifidum perenne helecho tallo principal erecto no
Prunella vulgaris perenne hierba roseta erecto no
Pseudotsuga menziesii perenne arbol tallo principal erecto no
Rosa eglanteria deciduo arbusto tallo principal erecto Si
Rubus ulmifolius perenne arbusto estolonifero erecto Si
Rumex acetosella perenne hierba tallo principal erecto Si
Schinus patagonicus perenne arbusto varias ramas erecto Si
Trifolium pratense perenne hierba roseta postrado Si
Trifolium repens perenne hierba roseta postrado Si
Vicia nigricans perenne hierba tallo principal  trepadora Si
Viola magellanica perenne hierba estolonifero postrado no

Cuadro A.14. Diferencias del indice de diversidad beta entre el primer y el Gltimo afio de las
clausuras y de las parcelas de alta IUSP (C_2019-C_2021 vs A_2019-A _2021) y entre parcelas de
alta IUSP y clausuras en el primer y en el tltimo afio (A_2019-C_2019 vs A_2021-C_2021).

Diversidad beta dif Iwr upr valor-p
C_2019-C_2021 vs
A 2019-A 2021
A _2019-C_2019 vs
A _2021-C_2021

-0,012 -0,155 0,131 0,996

-0,032 -0,175 0,111 0,928
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Cuadro A.15. Comparacion de medias de las variables respuestas (VR) relacionadas a la estructura
del sotobosque (CV: complejidad vertical; CH total: cobertura horizontal total; CH gram: cobertura
horizontal de gramineas; CH OFV: cobertura horizontal de otras formas de vida; CH palatables:
cobertura horizontal de vegetacion palatable dentro de OFV; CH no palatables: cobertura horizontal
de vegetacion no palatable dentro de OFV), en parcelas de alta intensidad de uso silvopastoril (A) y
en clausuras pareadas (C).

Afio 1 Afio 2 Afio 3

VR A C valor-p A C valor-p A C valor-p
cVv 1,20 143 0,36 126 1,36 0,67 1,36 1,39 0,89
CH total 0.35 0,36 0,94 0,43 0,46 0,59 0,36 039 0,62
CH gram 0,05 0,06 0,28 0,05 0,05 0,95 0,06 005 0,51
CH OFV 0,33 0,35 0,81 0,46 0,50 0,59 036 042 042
CH palatables 0,17 0,17 0,93 0,22 0,20 0,58 0,20 019 0,90
CH no palatables 0,16 0,18 0,79 0,24 0,30 0,32 0,16 022 0,25

Cuadro A.16. Importancia de cada variable predictora (IUSP: intensidad de uso silvopastoril y Afio)
y su interaccion en los modelos de cada variable respuesta (CV: complejidad vertical; CH total:
cobertura horizontal total; CH gram: cobertura horizontal de gramineas; CH OFV: cobertura
horizontal de otras formas de vida; CH palatables: cobertura horizontal de vegetacion palatable
dentro de OFV; CH no palatables: cobertura horizontal de vegetacion no palatable dentro de OFV).
En gris se resaltan las variables con influencias significativas (valor-p< 0,05).

IUSP Afio IUSP:AfRo
VR F valor-p F valor-p F valor-p
cv 0,85 0,36 0,81 0,45 0,61 0,55
CH total 0,005 0,94 7,58 0,001 0,31 0,73
CH gram 1,2 0,28 0,77 0,46 1,16 0,32
CH OFV 0,056 0,81 8,6 <0,001 0,19 0,82
CH palatables 0,008 0,93 3,03 0,06 0,33 0,72

CH no palatables 0,07 0,79 10,97 <0,001 0,79 0,45
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Cuadro A.17. Comparacion de medias de las variables respuestas (VR) relacionadas a la diversidad
funcional de la vegetacion del sotobosque (FDRic: Riqueza funcional; FDEve: Equitatividad
funcional; FDDiv: Divergencia funcional), en parcelas de alta intensidad de uso silvopastoril (A) y
en las clausuras asociadas (C). Se resaltan las variables significativas (en gris p<0,05 y en verde
p<0,1).

Afo 1 Ao 2 Afio 3

VR A C valor-p A C valor-p A C valor-p

FDRic 0,014 0,016 0,58 0,013 0,017 0,19 0,016 0,017 0,81
FDEve 0,54 0,50 0,3 0,50 0,48 0,52 0,50 0,49 0,89

FDDiv 0,84 0,88 0,08 0,83 0,89 0,01 0,85 0,88 0,15

Cuadro A.18. Importancia de cada variable predictora (IUSP: intensidad de uso silvopastoril y Afio)
y su interaccion (IUSP:Afio) en los modelos de cada variable respuesta (VR) relacionadas a la
diversidad (Rig. Spp.: Riqueza especifica, FDRic: Riqueza funcional; FDEve: Equitatividad
funcional; FDDiv: Divergencia funcional). En gris se resaltan las variables con influencias
significativas (valor-p<0,05).

IUSP Afio IUSP:Afio
VR Chisq valor-p Chisq valor-p Chisq valor-p
Rig. Spp. 0,61 0,44 2,72 0,11 0,61 0,44
FDRic 0,55 0,46 1,09 0,58 1,46 0,48
FDEve 0,53 0,46 4,32 0,11 0,64 0,72

FDDiv 8,94 0,002 0,36 0,83 0,85 0,65
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Cuadro A.19. Importancia de cada variable predictora (IUSP: intensidad de uso silvopastoril y Afio)
y su interaccion (IUSP:Afo) en los modelos de cada variable respuesta (VR) relacionada a la
dindmica de regeneracion (Reclutamiento, Sup R1: supervivencia dela regeneracion inicial, Sup R2:
supervivencia de la regeneracion avanzada, Crec R1: crecimiento relativo en altura de la
regeneracion inicial, Crec R2: crecimiento relativo en altura de la regeneracion avanzada). Se
resaltan las variables significativas (en gris p<0,05 y en verde p<0,1).

N. dombeyi IUSP Afio IUSP:Afio
VR F valor-p F valor-p F valor-p
Reclutamiento 0,31 0,58 0,82 0,44 1,61 0,21
Sup R1 2,54 0,12 1,1 0,35 2,16 0,13
Sup R2 0,5 0,49 0,59 0,55 0,23 0,79
Crec R1 0,87 0,36 0,59 0,04 0,55 0,58
Crec R2 3,96 0,05 4,78 0,01 3,63 0,03
A. chilensis IUSP Afio IUSP:Afio
VR F valor-p F valor-p F valor-p
Reclutamiento 0,37 0,54 1,2 0,29 0,14 0,87
Sup R1 0,005 0,94 2,36 0,106 1,11 0,34
Sup R2 0,06 0,81 1,56 0,22 0,02 0,98
Crec R1 0,67 0,42 3,09 0,05 2,22 0,12

Crec R2 0,05 0,82 0,77 0,47 0,93 0,4
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Cuadro A.20. Comparacién de medias de las variables respuesta (VR) relacionadas a la dindmica de
regeneracion (Reclutamiento, Sup R1: supervivencia de la regeneraciéon inicial, Sup R2:
supervivencia de la regeneracion avanzada, Crec R1: crecimiento relativo en altura de la
regeneracion inicial, Crec R2: crecimiento relativo en altura de la regeneracion avanzada). Se
resaltan las variables significativas (en gris p<0,05 y en verde p<0,1).

N. dombeyi Afio 1 Ao 2 Afio 3
VR A C valor-p A C valor-p A C valor-p
Reclutamiento 0,2 0,63 0,58 0,2 -1,5 0,14 -081 -11 0,80
Sup R1 0,58 0,93 0,12 0,65 0,68 0,86 0,44 028 0,49
Sup R2 0,99 1,00 0,48 1,00 1,00 1,00 097 097 0,76
Crec R1 0,53 0,66 0,36 0,21 0,27 0,63 0,21 013 0,62
Crec R2 0,22 0,39 0,053 0,05 0,206 0,07 0,19 0,12 0,4

A. chilensis Afio 1 Afio 2 Afio 3
VR A C valor-p A C valor-p A C valor-p
Reclutamiento 0,72 0,26 0,54 1,55 1,31 0,71 1,46 0,85 0,37
Sup R1 0,66 066 094 0,76 0,89 0,21 051 0,74 004
Sup R2 0,96 0,96 0,81 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
CrecR1 0,22 0,26 0,42 0,16 0,14 0,62 0,26 0,16 0,036

Crec R2 0,15 016 0,82 0,09 0,04 0,45 007 012 048




