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RESUMEN

El estudio de las cronosecuencias permite interpretar los procesos de sucesion de la
vegetacion, especialmente aquellos que suceden luego de la ocurrencia de disturbios de gran
escala, como el retroceso de los glaciares. Estos disturbios generan un mosaico de rodales
con diferentes patrones estructurales, que pueden proporcionar ideas de como ocurren los
procesos de sucesion postglacial. El objetivo de este estudio es analizar la estructura de rodal
y de edades de un bosque de Nothofagus pumilio establecido posterior al retroceso de los
glaciares Chico y O’Higgins en los Campos de Hielo Sur, Chile. A lo largo de un transecto,
que recorre parte de las cuencas de ambos glaciares, se establecieron diez parcelas de 600 m?
(20 x 30 m) con parcelas de 200 m? (20 x 10 m) y 4 m? (2 x 2 m) en su interior, desde las que
se obtuvo informacion referida a la estructura de rodal, estructura vertical y horizontal, y
presencia de regeneracion inicial y avanzada. Las edades de los arboles fueron estimadas a
partir de un modelo de regresion que us6 como variables independientes el diametro a la
altura del pecho y el estado de desarrollo de los arboles. Las distintas situaciones estructurales
se ordenaron a lo largo de la cronosecuencia a través de una reparametrizacion de la funcion
de densidad de probabilidad de Weibull.

Los resultados muestran que el bosque de N. pumilio corresponde a un bosque maduro que
se desarrolla sobre dos condiciones ecolégicas: una situacion favorable a sotavento, que
presenta estructuras heterogéneas con arboles que pueden alcanzar grandes dimensiones y
edades; y otra menos favorable a barlovento, que presenta estructuras coetaneas. Ademas, la
regeneracion se desarrolla de manera abundante a sotavento, debido a la menor exposicion a
vientos desecantes y a la mayor presencia de arboles sobremaduros productores de semillas
y en desmoronamiento, que permiten la llegada al piso del bosque de montos mayores de luz
y precipitaciones.

El bosque sigue el mismo patron de desarrollo natural de los bosques maduros dominados
por Nothofagus, encontrandose en la fase de exclusion de fustes a barlovento, y regeneracion,
crecimiento Optimo y envejecimiento (todas con desmoronamiento) a sotavento. Estas
diferencias estructurales se deben a distintos disturbios que han afectado el area, siendo el
sector a barlovento afectado por eventos de perturbacion de gran escala (retrocesos glaciales
recientes y vientos masivos) y el sector a sotavento modificado por disturbios de pequefia y
mediana escala, tales como caidas individuales, deslizamientos de tierra e incendios.

Palabras clave: Estructura de bosques, Nothofagus pumilio, cronosecuencia, fases de
desarrollo de rodal, Campos de Hielo Sur-Chile.



ABSTRACT

The study of chronosequences allows to interpret the succession processes of vegetation,
especially those that happen after the occurrence of large-scale disturbances, as the retreat of
glaciers. These disturbances generate a mosaic of stands with different structural patterns,
that can provide insights into how postglacial succession processes occur. The aim of this
study is to analyze the stand and age structure of a Nothofagus pumilio forest established
after the retreat of Chico and O'Higgins glaciers in the Southern Icefields, Chile. Along a
transect, that crosses part of the basins of both glaciers, ten plots of 600 m? (20 x 30 m) were
established with plots of 200 m? (20 x 10 m) and 4 m? (2 x 2 m) in their inside. Information
related to stand structure, vertical and horizontal structure and presence of initial and
advanced regeneration were collected from them. Tree ages were estimated from a regression
model that used as independent variables the diameter at breast height and development state
of trees. The different structural situations were ordered along the chronosequence through a
re-parametrization of Weibull probability density function.

The results show that the N. pumilio forest is a mature forest that develops on two ecological
conditions: a favorable situation to leeward, that presents heterogeneous structures with trees
that can reach large dimensions and ages; and another less favorable to windward, that
presents even-aged structures. Furthermore, regeneration develops abundantly to leeward,
due to a less exposure to desiccant winds and to the greater presence of over-mature seed-
producing and decaying trees, that allow larger amounts of light and rainfall can reach the
forest floor.

The forest follows the same pattern of natural development of Nothofagus-dominated old-
growth forests, being in stem exclusion stage to windward and regeneration, optimal growth
and aging (all with break-down phase) to leeward. These structural differences are due to
different disturbances that have affected the area, with the windward sector being affected by
large-scale disturbance events (recent glacial retreats and massive winds) and the leeward
sector modified by small- and medium-scale disturbances, as tree-falls, landslides and fires.

Key words: Forest structure, Nothofagus pumilio, chronosequence, stand development
stages, Southern Icefields-Chile.



1 INTRODUCCION

Los campos de hielo patagdnicos, ubicados en el extremo suroeste de América del Sur, han
sido reconocidos como una de las principales masas de hielo de las zonas templadas en el
planeta (Warren y Sugden, 1993), principalmente por su gran extensién y por estar
compuestos por una gran variedad de glaciares. Una gran parte de estos glaciares se
encuentran en un franco proceso de desglaciacion, como consecuencia del calentamiento
global (Casassa et al., 1997; Carrasco et al., 1998; Rivera y Casassa, 2000; Iturraspe y Strelin,
2002; CEC, 2011). Este fendmeno ha generado cambios directos e indirectos sobre las
caracteristicas del suelo y del clima en diversas partes del mundo (Matthews, 1999),
exponiendo amplias areas de suelo desnudo al proceso de colonizacién bioldgica (Chapin et
al., 1994).

Los procesos de sucesion de una comunidad vegetal generalmente son prolongados, por
tanto, necesitan ser estudiados a escalas temporales amplias. Una de las herramientas que
permite interpretar los cambios de la vegetacion en el largo plazo es el estudio de las
cronosecuencias (Pickett, 1989), los cuales se han aplicado especialmente en fases de
sucesion primarias (Walker et al., 2010).

Bajo este contexto, numerosos estudios ofrecen amplia informacién sobre la dinamica de los
bosques, siendo bien conocidos los procesos de colonizacion y de sustitucion de las especies
(Schmidt et al., 2008). Sin embargo, en Chile los estudios sobre esta materia se encuentran
enfocados principalmente en bosques dominados por especies del género Nothofagus
ubicados en los valles glaciares de la Region de Magallanes (Dollenz, 1991; Armesto et al.,
1992; Moore y Pisano, 1997; Henriquez, 2002; Dollenz et al., 2012), siendo extremadamente
escasos los estudios de la vegetacion en zonas de retroceso de glaciares en latitudes medias
del pais, principalmente en lo que respecta a la caracterizacion de estructuras de rodales y de
edades de la especie Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser (lenga) en diferentes
estados de desarrollo.

Estos estados o fases de desarrollo se pueden analizar desde el punto de vista de la estructura
de rodales y de edades, siendo los principales factores que determinan este tipo de estructuras
las caracteristicas del suelo y del clima, las caracteristicas y estrategias de las especies y los
efectos de los disturbios sobre la dindmica del bosque (Matthews, 1992; Veblen et al., 1996;
Veblen et al., 2004; Pollmann y Veblen, 2004; Promis, 2013), asi como factores intrinsecos
a los procesos dindmicos del bosque (Matthews, 1992; Promis, 2013). Por tanto, las
variaciones que producen los retrocesos de los glaciares sobre los factores ambientales y
edéaficos de un area podrian generar cambios en la estructura de la vegetacion que se establece
sobre ellas, formando un mosaico de rodales y bosquetes con diferentes patrones
estructurales.

El conocimiento de la estructura y dindmica de la vegetacion puede proporcionar ideas sobre
como ocurren los procesos de sucesion postglacial, sobre todo en zonas donde los avances y
retrocesos de glaciares son de gran importancia (Armesto et al., 1992). Por tanto, en este
estudio se analizara la estructura de los bosques de N. pumilio establecidos en &reas
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recientemente desglaciadas del tercio norte de los Campos de Hielo Sur en la Region de
Aysén, a través del enfoque de las cronosecuencias.

1.1 El estudio de las cronosecuencias

La dinamica de bosques puede ser definida como el cambio en la estructura y composicion
de la vegetacion a través del tiempo (Oliver y Larson, 1996). Su comprension permite
predecir las caracteristicas futuras que tendran los rodales en una determinada area y se puede
analizar a través de dos enfoques: el primero relacionado al concepto de cronosecuencia,
referido al muestreo de rodales de estructuras diferentes que representan los distintos estados
de desarrollo sucesional (Pickett, 1989); y el segundo, a la reconstruccion historica de
rodales que resulta de la combinacidn de técnicas dendroecoldgicas y la historia de un sitio
en particular, ocupando datos espaciales y temporales precisos (Gutiérrez, 2002).

La mayoria de los estudios de cronosecuencias sobre dinamica de la vegetacion se han
aplicado principalmente en fases de sucesion primaria (Walker et al., 2010), es decir, sobre
aquellas comunidades vegetales que se desarrollan en sustratos recién expuestos que carecen
de vegetacion preexistente (Clements, 1928), tales como las areas desglaciadas recientemente
(Matthews, 1992; Garibotti et al., 2011), a pesar de las limitaciones propias de este enfoque
(Pickett, 1989; Kitzberger et al., 2000). En este sentido, Walker et al. (2010) sefialan que las
cronosecuencias son la Unica herramienta para interpretar los cambios en el ecosistema a
escalas temporales extensas, principalmente los referidos al desarrollo de suelos y a la
disponibilidad de nutrientes a través del tiempo, ya que se relacionan directamente con los
procesos sucesionales de las comunidades de plantas (Richardson et al., 2004; Bautista et al.,
2005; Gallardo et al., 2012). Sin embargo, los investigadores también afirman que las
cronosecuencias no se deberian utilizar cuando los sitios no se encuentran relacionados
temporalmente de manera lineal o cuando tienen historias vegetales distintas (Walker y Del
Moral, 2003), ya que difieren en condiciones (clima, topografia, geomorfologia) que
debiesen ser similares (Brady y Weil, 1999).

Por otro lado, los estudios sobre reconstruccion historica de rodales también poseen
restricciones en su aplicacion, ya que dependen de muestreos intensivos y prolongados
(Gutiérrez, 2002). A pesar de ello, Kitzberger et al. (2000) indican que ambos enfoques
debieran ser integrados en los estudios sobre la dinamica de bosques.

1.2 Retroceso de glaciares y sucesién

Actualmente, el calentamiento global es uno de los principales factores que influyen en la
dindmica de la vegetacion en los ecosistemas glaciales y de montafa (Prentice, 1992; Kdrner
2005), puesto que en el ultimo tiempo, en gran medida, ha determinado el acelerado retroceso
que han sufrido los glaciares de los Andes Patagénicos (Casassa et al., 1997; Carrasco et al.,
1998; Rivera y Casassa, 2000; Luckman y Villalba, 2001; Carrasco et al., 2002; lturraspe y
Strelin, 2002; Masiokas et al., 2010; CEC, 2011), exponiendo amplias areas de suelo desnudo
al proceso de colonizacion biolégica (Chapin et al., 1994; Garibotti et al., 2011).



El establecimiento de la vegetacion en este tipo de zonas, conocida como sucesion primaria,
es iniciada por la colonizacion temprana de una cubierta de liquenes y musgos, que junto a
la intemperizacion del sustrato bajo ellas, permite el desarrollo del suelo a través de la
acumulacion de particulas de suelo y materia orgénica (Clements, 1949; Glenn-Lewin et al.,
1992). Esta profundizacion de la capa de suelo permite una mayor concentracion de humedad
y nutrientes, favoreciendo el establecimiento de plantas con mayores requerimientos hasta
alcanzar el desarrollo de una comunidad boscosa (Burbanck y Phillips, 1983; Uno y Collins,
1987; Glenn-Lewin et al., 1992; Asselin et al., 2006; Garibotti et al., 2011; Christensen,
2014). En general, el proceso de desarrollo de una comunidad vegetal es un proceso lento y
ciclico (Watt, 1947), demorando de cientos a miles de afios (Asselin et al., 2006). En este
sentido, se esperaria que los procesos de sucesion que implican interacciones entre las
diferentes comunidades vegetales que se desarrollan en areas recientemente desglaciadas se
produzcan en escalas temporales de largo plazo, hasta alcanzar un estado climéacico
(Clements, 1916; 1928; 1936; Whittaker, 1953) o de un bosque maduro en equilibrio
dindmico (Picket y White, 1985; Peet y Christensen, 1987; Oliver y Larsson, 1996;
Christensen et al., 2007; Christensen, 2014).

1.3 Estructuray dindmica de bosques de Nothofagus

La estructura de los bosques de Nothofagus es modificada por el efecto de eventos de
perturbacion de gran escala (retroceso de glaciares, erupciones volcéanicas, inundaciones) que
remueven la totalidad de la vegetacidn preexistente y exponen al desnudo el suelo mineral, y
pequefia escala, tal como la caida de pequefios grupos de arboles por viento (Bava y Rechene,
2004; Frangi et al., 2004; Veblen et al., 2004; Gonzélez et al., 2006).

En general, en terrenos de baja elevacion o en condiciones de clima templado, las especies
de Nothofagus compiten con otras especies arboreas tolerantes a la sombra, tales como,
Laurelia sempervirens (laurel), Laureliopsis philippiana (tepa), Persea lingue (lingue),
Aextoxicon punctatum (olivillo) y algunas Mirtaceas, por lo que, la ocurrencia de eventos de
perturbacién de gran escala es de suma importancia para el establecimiento de la
regeneracion de las especies de este género. Por otro lado, los bosques de Nothofagus
establecidos en latitudes y altitudes altas, o en sitios secos, no presentan especies tolerantes
a la sombra, por tanto, el reemplazo sucesional de especies intolerantes a tolerantes es nulo,
siendo capaces de regenerar luego de la ocurrencia de perturbaciones, siempre y cuando los
claros de dosel sean lo suficientemente grandes como para permitir su desarrollo (Polimann
y Veblen, 2004; Veblen et al., 2004).

En los ambientes dominados por una alta frecuencia de disturbios de gran escala, los patrones
de desarrollo de rodal han sido bien caracterizados por el modelo general de reemplazo total
descrito por Oliver (1981) y Oliver y Larson (1996) (Figura 1). Este modelo establece que
luego de ocurrido un gran disturbio, estos bosques pasan tipicamente a través de las etapas
de:

- Iniciacion del rodal: etapa donde nuevos individuos colonizan el espacio de
crecimiento disponible hasta utilizarlo en su totalidad. Esta etapa posee una duracién
variable, desde menos de 5 afios hasta sobre los 100 afios, siendo la sucesion de la vegetacion

3



luego del retroceso de un glaciar bastante lenta, debido a que a las plantas les cuesta
establecerse producto de la baja disponibilidad de semillas y la escasa fertilidad del suelo.

- Exclusién de fustes: etapa donde los &rboles compiten (inter o intraespecifica) por
los recursos disponibles y no existe reclutamiento de nuevos individuos, debido a la
expansion lateral de las copas de los arboles. Esta gran cobertura de arboles en el dosel
superior ademas genera una reduccién gradual de la cantidad de luz que llega al piso del
bosque, aumentando los niveles de humedad del aire y disminuyendo los efectos erosivos y
desecantes del viento. Es en esta etapa donde se produce la diferenciacion de las copas en
arboles dominantes y suprimidos, debido a las diferentes tasas de crecimiento que se
relacionan directamente con las condiciones de micrositio, las edades de los arboles y la
composicion genetica.

- Reiniciacion del sotobosque: etapa donde ocurre el establecimiento de nuevas
especies de herbaceas, arbustos y plantulas de arboles producto de la liberacidn del espacio
de crecimiento generado a partir de la caida de ramas y arboles de grandes dimensiones, los
que al desmoronarse arrastran a otros arboles agrandando los claros. Este proceso se acentla
gracias a la imposibilidad de las copas de los arboles remanentes por ocupar estos espacios,
generando que las plantas del sotobosque se desarrollen a medida que hay mas recursos
disponibles; sin embargo, su crecimiento en altura no es acelerado, permitiendo que los
arboles de las generaciones anteriores sigan dominando el dosel superior.

- Madurez del bosque: etapa alcanzada gracias a la ausencia de disturbios de gran
escala y que se caracteriza por la caida frecuente de arboles del dosel superior e inferior, es
decir, donde a partir de eventos de perturbacién de pequefia escala, la dindmica esta
determinada por una dinamica de claros. En estos bosques, ademas existe una gran cantidad
de troncos y madera sobre el suelo en distintos grados de descomposicion, que promueven el
desarrollo de densas areas de hierbas, arbustos y regeneracion avanzada.
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Figura 1. Esquema de las cuatro fases de desarrollo de rodal a partir del impacto de un
disturbio de gran escala (Fuente: Promis, 2009)

Los bosques dominados por la especie N. pumilio, que se encuentran en estados avanzados
de desarrollo, presentan un dosel cerrado que permite un reducido ingreso de radiacion a los
estratos inferiores (Pisano, 1977). En general, estos bosques corresponden a formaciones de
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composicion pura en el estrato arbdreo, con un estrato arbustivo y herbaceo escaso en
abundancia y riqueza, y que de acuerdo con Schmidt y Urzla (1982) se pueden encontrar
como bosques multietaneos multiestratificados y como bosques de estructuras coetaneas que
pasan por distintas fases de desarrollo de duracion variable (Figura 2). Este ciclo natural de
desarrollo de los bosques maduros de N. pumilio dura entre 200 a 250 afios, en el cual las
fases se repiten de manera similar a través del tiempo y se pueden diferenciar por la estructura
y edad de los arboles que las componen, encontrandose las siguientes:

- Fase de Regeneracion: fase que comprende desde el brote de las plantulas hasta los
60 afios de los individuos, pasando por los estados de regeneracion inicial (2 m de altura) a
regeneracion avanzada (alrededor de 6 m de altura). Se caracteriza estructuralmente por
poseer un estrato inferior dominado por plantas de regeneracion, que pueden establecerse y
desarrollarse gracias a la disminucion de la cobertura del dosel superior por efectos de un
disturbio. Ademas, se produce una alta competencia por luz, lo que estimula el crecimiento
en altura de las plantas. Al finalizar esta fase el sitio se encuentra totalmente cubierto por la
regeneracion, lo que se traduce en un maximo nimero de arboles por hectérea.

- Fase de Crecimiento Optimo: comprende desde los 60 a 140 afios. Se caracteriza
por poseer arboles que se distribuyen en los estratos superior y medio, siendo el estrato
inferior bastante escaso, producto de la cobertura méaxima que impide el surgimiento de la
regeneracion. Debido a lo anterior la distribucion diamétrica de los arboles en esta etapa se
asemeja a la de un bosque coetaneo. Ademas, en esta etapa existe una fuerte competencia
entre los arboles por alcanzar el estrato superior, lo que genera un crecimiento maximo.

- Fase de Envejecimiento: corresponde al periodo entre los 140 a 220 afios. Se
caracteriza estructuralmente por constituirse por un dosel nico formado por arboles del dosel
superior, cuya vitalidad y crecimiento se pierden progresivamente. La superficie foliar
también disminuye producto del envejecimiento de las copas, lo que posibilita el ingreso de
la luz solar a estratos inferiores del bosque y el surgimiento de algunos individuos de
regeneracion, que terminardn muriendo producto de los montos insuficientes de luz que
Ilegan al piso del bosque. A pesar de la pérdida de vitalidad y crecimiento, en esta fase se
alcanzan los valores maximos de volumen y area basal por hectarea.

- Fase de Desmoronamiento: periodo posterior al envejecimiento y hasta la muerte
natural de los individuos (350 afios 0 mas) producto de un estado sobremaduro, el cual
conlleva una pudricion generalizada, pérdida de biomasa y caida total o parcial de los
individuos. Este proceso de destruccion del estrato superior y la consecuente disminucion
progresiva de la cobertura arb6rea mejora las posibilidades de surgimiento y crecimiento de
la regeneracion natural, ya que ésta depende en gran medida de la cantidad de luz que llega
al piso debido a su intolerancia a la sombra. En este sentido, esta fase se caracteriza
estructuralmente por constituirse por un dosel superior en desmoronamiento y un estrato
medio e inferior dominado por plantas de regeneracion.
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Figura 2. Esquema de las fases de desarrollo de rodal determinada por la dinamica de claros
formados a partir de eventos de perturbacion de pequefia escala (Fuente: Promis, 2009).

1.4 Regeneracion en bosques de N. pumilio

En bosques virgenes de N. pumilio la presencia y el establecimiento de plantas de
regeneracion son normalmente buenos y aumentan en rodales con senescencia y muerte de
arboles sobremaduros, o donde ocurren disturbios exdgenos, siendo menor el establecimiento
en rodales con coberturas mayores (Schmidt y Urzla, 1982). A pesar de esta tendencia,
también existen menores establecimientos de plantas de regeneracidn en rodales con grandes
aberturas, debido a la desecacion provocada por la exposicion continua a los vientos (Roig
etal., 1985).

La estrategia reproductiva de N. pumilio corresponde a un banco de plantas de regeneracion,
la cual se renueva periddicamente en funcion de los periodos de produccién de semillas
(Torres et al., 2015) y que se adecUa bastante bien a las condiciones ambientales locales,
considerando que la especie carece de propagacion vegetativa (Gonzalez et al., 2006). Este
banco de plantas de regeneracion, que no supera los 20 cm de altura, puede vivir bajo bosques
maduros por largos periodos de tiempo hasta que alguno de los arboles del dosel superior se
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desmorone (Schmidt y Urzla, 1982; Armesto et al., 1992; Rebertus y Veblen, 1993; Veblen
et al., 1996; Martinez-Pastur et al. 2017a), permitiendo el ingreso de montos mayores de luz
y de las precipitaciones (Martinez-Pastur et al., 2011a).

El crecimiento y desarrollo de la regeneracion natural durante los primeros afios luego de su
establecimiento en los claros, depende de la disponibilidad de luz en sitios mésicos y de la
disponibilidad de agua en sitios xéricos (Coomes y Grubb, 2000; Heinemann et al., 2000;
Heinemann y Kitzberger, 2006; Martinez-Pastur et al., 2007; Martinez-Pastur et al., 2011b;
Lopez et al., 2012; Martinez-Pastur et al., 2017a). Sin embargo, luego de ocurridos 20 a 35
afios de la apertura de los claros, en ambos tipos de sitio el factor limitante es la luz, debido
a que N. pumilio requiere altos niveles de ella para su desarrollo (Mutarelli y Orfila, 1971;
Donoso, 1983). En este sentido, la evolucion de los renuevos estd muy asociada al tamafio
del claro que la origind y a las condiciones de cobertura del dosel adulto (Bava y Rechene,
2004), debido a que la cobertura controla la cantidad, calidad, y la distribucién espacial y
temporal de la luz en el bosque, e influye en la intercepcién de la lluvia y en los movimientos
del aire al interior del bosque, condicionando la disponibilidad de agua, la humedad del aire
y del suelo, la temperatura, el viento y la evapotranspiracion en el bosque (Novoa, 1998;
Promis, 1999; Martinez-Pastur et al., 2011b).

Por otro lado, la capacidad de las plantas de regeneracion para sobrevivir y crecer en
diferentes ambientes también depende de las interacciones que se producen entre sus 6rganos
aereos Yy subterraneos con respecto a la disponibilidad de los recursos (Paz, 2003). Por lo
tanto, si las plantas se adaptan a estas limitantes, ajustando el posicionamiento y alocacion
de sus drganos absorbentes (Grime, 1979; Chan et al., 2003), éstas se desarrollan con
normalidad, de otra manera, su crecimiento no es 6ptimo y terminan muriendo (Gleeson y
Good, 2003).



1.5 Objetivos

15.1 Objetivo General

Analizar la estructura de rodal y de edades en bosques de Nothofagus pumilio (Poepp. et
Endl.) Krasser establecidos en la Peninsula La Carmela luego del retroceso de los glaciares
Chico y O’Higgins, en la Region de Aysén.

1.5.2 Objetivos Especificos

- Describir y cuantificar atributos de estructura de rodales y edades de arboles a partir del
andlisis de parcelas establecidas a lo largo de posibles cronosecuencias.

- Caracterizar las plantas de regeneracion en parcelas establecidas a lo largo de posibles
cronosecuencias.

- Analizar tendencias en cambios de atributos estructurales y de regeneracién a lo largo
de las cronosecuencias.



2 MATERIALES Y METODOS

2.1 Areade estudio

El area de estudio se localiza en la peninsula La Carmela ubicada en el tercio norte de los
Campos de Hielo Sur, comuna de O’Higgins, Provincia del Capitan Prat, Region de Aysen.
La peninsula se ubica geograficamente entre los 48° 54° y 48° 55° Sy 72° 58’ y 73° 02’ O y
limita con el Lago O’Higgins hacia el norte y oeste, con el Lago Chico hacia el este y con el
Parque Nacional Bernardo O’Higgins hacia el sur. El area estudiada comprende
fundamentalmente los bosques de N. pumilio establecidos a lo largo del portezuelo que cruza
las cumbres de la peninsula, entre los 200 y 1.000 m.s.n.m. (Figura 3).
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Figura 3. Ubicacion del area de estudio a nivel nacional (a) y a nivel local (b). La seccion
sombreada en (a) corresponde a la Region de Aysén y la marca roja al area donde se realiz6
el estudio. El recuadro amarillo en (b) corresponde a la seccion del bosque de N. pumilio
estudiado.



El sector se encuentra inmerso dentro de la Ecorregion Boreal Himeda Fria de Aysén (Dfk’c)
(SAG, 2001). El clima local se encuentra muy influenciado por la proximidad a los campos
de hielo y por la orografia, la cual determina un fuerte gradiente regional en las
precipitaciones de oeste (mas de 1.000 mm/afio) a este (de 500 a 700 mm/afio). Las
precipitaciones se distribuyen de manera homogeénea durante todas las estaciones, nevando
durante el invierno. La nieve se acumula por encima del sistema morrénico que flanquea los
niveles superiores de la peninsula, debido a las pendientes suaves y las mejores condiciones
morfolodgicas y térmicas alli presentes (lturraspe y Strelin, 2002). Las temperaturas medias
del aire se encuentran entre los 5 a 8 °C, con maximas que pueden superar los 10 °C en el
mes mas calido y minimas que pueden alcanzar hasta los -2,5 °C en el mes mas frio (Uribe
etal., 2012).

El relieve actual de la peninsula ha sido modelado por una serie de procesos geomorfolégicos
desencadenados por factores geograficos erosivos tales como la accién glaciar, fluvial y
edlica. Estos factores erosivos han actuado en diferentes intensidades alrededor de la
peninsula (Enrique Zamora®, comunicacion personal), por lo que es posible dividir el origen
geomorfoldgico de la peninsula en dos sectores de interés: ladera noroeste (cuenca del Lago
O"Higgins) y ladera sureste (cuenca del Lago Chico).

En la ladera noroeste de la peninsula los terrenos han sido afectados por una intensa actividad
morfogénica, debido a un mayor rigor de los factores climéaticos (principalmente por la
exposicion al viento), a una mayor actividad fluvial y a un desglaciamiento més reciente.
Esto ha ocasionado el desarrollo de extensas carcavas y la generacién de dunas
supramorrénicas. Ademas, cabe destacar la presencia de depositos morrenicos en el sector,
ubicados alrededor de los 720 y 780 m.s.n.m. (lturraspe y Strelin, 2002).

Por otro lado, en la ladera sureste de la peninsula las condiciones climéaticas son menos
rigurosas, por lo que existe una mayor estabilidad de las pendientes y del desarrollo de suelos,
en comparacién con la ladera noroeste (lturraspe y Strelin, 2002). Segun Herrera (2005) en
este sector los procesos periglaciares son los principales modeladores en las zonas altas y
distales de la cuenca. La misma autora identifico la presencia de tres arcos morrénicos
laterales, encontrdndose uno de ellos sumergido en el Lago Chico.

La topografia del area de estudio es montafiosa, con pendientes que varian entre 5 a 120% y
altitudes que alcanzan cotas maximas del orden de los 1.700 m.s.n.m. Sobre algunos faldeos
altos se conservan algunos glaciares pequefios y nichos de nivacion que alimentan pequefias
cuencas hidricas (Iturraspe y Strelin, 2002).

La vegetacion boscosa crece de manera favorable a sotavento de los cordones montafiosos,
principalmente en las laderas de exposicion este, las cuales se encuentran influenciadas
unicamente por el glaciar Chico. En estos sectores el limite de la vegetacion arborea se sitta
a los 1.100 m.s.n.m. Por otro lado, sobre sectores occidentales de la peninsula, es decir, en
laderas influenciadas por el glaciar O’Higgins y los fuertes vientos que proceden desde el
oeste, la vegetacidn arborea se sitla hasta los 950 msnm (lturraspe y Strelin, 2002).

‘Enrique Zamora, Geégrafo, Director Ejecutivo del Instituto Chileno de Campos de Hielo (ICCH).
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2.2 Métodos

La informacion base utilizada para el desarrollo de esta investigacion fue colectada durante
el mes de febrero, en el marco de la version 2016 de las expediciones a areas glaciares y
periglaciares del pais realizadas por el Subprograma Ciencia Joven del Instituto Chileno de
Campos de Hielo Sur.

2.2.1 Muestreo

Luego de realizar un recorrido exhaustivo por el area de estudio, se establecio la presencia
de una posible cronosecuencia localizada a partir de un gradiente de retroceso de los glaciares
Chico (ladera sureste de la peninsula) y O’Higgins (ladera noroeste de la peninsula). Sobre
ella se realiz6 una caracterizacion de los individuos arbéreos encontrados para facilitar su
posterior registro. Los arboles fueron clasificados en las siguientes categorias de tamafio

Regeneracién inicial individuos menores a 1,3 m de altura.

Regeneracién avanzada individuos mayores a 1,3 m de altura y con didmetros a la
altura del pecho (DAP) menores a 5 cm.

Adultos individuos mayores a 1,3 m de altura y con DAP mayores o
iguales a5 cm.

Los individuos pertenecientes a esta Ultima categoria de tamafio, ademas se diferenciaron
considerando la rugosidad de sus cortezas, la que se relacioné a la etapa de desarrollo en la
gue se encontraban, de esta manera se sub-clasificaron en: (1) adultos juveniles si poseian
una corteza lisa, (2) adultos maduros si su corteza estaba arrugada y (3) adultos sobremaduros
si su corteza se encontraba desgarrada.

La informacidn requerida para analizar la estructura de rodal de los bosques de N. pumilio de
ambos sectores se obtuvo del levantamiento de parcelas de 600 m? (20 x 30 m). Estas parcelas
se dispusieron cada 500 m a lo largo de la cronosecuencia, desarrollandose en total 10
parcelas de muestreo, las cuales se diferenciaron en parcelas de sotavento (S1 a S5) si se
encontraban en la ladera sureste y parcelas de barlovento (B1 a B5) si estaban en la ladera
noroeste (Figura 4). En ellas se registraron tanto los individuos adultos presentes, el DAP, la
altura y la etapa de desarrollo, como las variables geomorfoldgicas y topogréaficas de los sitios
(pendiente, forma de la pendiente, exposicion y altitud, Apéndice I).

La informacion requerida para realizar los perfiles horizontales y verticales del bosque
estudiado se obtuvo a partir de sub-parcelas de 200 m? (20 x 10 m), ubicadas al interior de
las parcelas de muestreo. En cada sub-parcela se midio la ubicacién en el plano de cada arbol
adulto encontrado, anotando las coordenadas (X, y) del fuste y de la copa, y registrando su
altura total, altura de copa y didmetro de copa (en las cuatro direcciones cardinales).
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Figura 4. Distribucion de las parcelas de muestreo en el area de estudio, peninsula La
Carmela. Parcelas ubicadas a sotavento (ladera sureste) se indican con letra S y aquellas
ubicadas a barlovento (ladera noroeste) con letra B. Perfil topogréafico dibujado a partir de
una imagen Google Earth.

Para analizar la estructura de edades de arboles se realizé una colecta de tarugos. Los tarugos
se extrajeron de arboles representantes de las clases diamétricas superiores a 5 cm de DAP
(individuos adultos), que poseyeran un fuste recto y un buen estado sanitario. Para cada
parcela se seleccionaron 10 arboles con estas caracteristicas y se taladraron a una altura lo
mas cercana a la base, en la medida que las condiciones del terreno lo permitieran. Se obtuvo
una muestra total de 100 tarugos y para cada uno se registré el DAP del individuo taladrado.

Para estimar la densidad de las plantas de regeneracion inicial se levantaron seis sub-parcelas
de 4 m? (2 x 2 m) que fueron distribuidas de forma sistematica al interior de las parcelas de
muestreo. La densidad de la regeneracidn avanzada, en cambio, se registrd contabilizando
directamente los individuos con estas caracteristicas presentes en las parcelas de muestreo.

Ademas, se colectaron rodelas de individuos de regeneracion avanzada para estimar sus
edades. Para la obtencidn de estas muestras se requirio el volteo de 10 arboles con estas
caracteristicas (nimero considerado representativo de las condiciones de la vegetacion del
lugar). Las rodelas se obtuvieron de la base del ejemplar cortado y se registro el diametro a
la altura del cuello (DAC) y la altura del individuo.

2.2.2 Caracterizacion de la estructura

La estructura actual de cada una de las parcelas de muestreo se determind, para la descripcion
de las distintas fases, en términos de diametros promedios a la altura del pecho (cm),
diametros medios cuadraticos (cm), altura maxima (m), nimero de arboles por hectarea, area
basal por hectarea (m?/ha), cobertura de copas por hectarea (m?/ha) y edad de los arboles
(afios). Para ello, se confeccionaron tablas de rodal e histogramas de distribucién diamétrica
y de edades con clases cada 5 cm y 10 afios, respectivamente. Ademas, se realizaron perfiles
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verticales y horizontales a escala para visualizar las diferencias en altura de los arboles y las
coberturas de copas presentes en cada una de las parcelas.

A partir de los resultados estructurales encontrados en cada uno de los rodales caracterizados
por las parcelas de muestreo se determinaron las fases de desarrollo segun los conceptos de
Schmidt y Urzla (1982) y Oliver y Larson (1996) descritos con anterioridad.

2.2.3 Determinacion y estimacion de la edad de los arboles

La edad de los individuos arboreos muestreados se determind a partir del conteo de los anillos
de crecimiento de cada muestra obtenida (tarugos o rodelas) con una lupa estereoscopica.
Los tarugos se montaron en pilastras de madera dejando expuesta su cara transversal, la cual
fue pulida hasta obtener una vision adecuada de los anillos de crecimiento. Los tarugos que
presentaron pudricion central (en total, siete tarugos) no les fue determinada su edad. Por otra
parte, las rodelas fueron pulidas en su cara inferior hasta obtener una vision adecuada de los
anillos de crecimiento.

Para estimar las edades de todos los arboles adultos de cada una de las parcelas, se probaron
diversos modelos de regresion que relacionaran de manera significativa, con un nivel de
confianza del 95%, la edad de los arboles adultos muestreados con una o dos variables
dasométricas independientes. En total, se probaron 25 modelos de regresion ajustados, entre
simples, polinémicos y no lineales que modificaban el intercepto y las pendientes de las
curvas (Cuadro 1, Apéndice I1).

Producto de ello, se escogieron como variables independientes al DAP (variable continua),
debido a la alta correlacion r de Pearson que comparte con las edades observadas (r = 0,78;
P-valor < 0,05), y el estado de desarrollo de los arboles (variable cualitativa), debido a la
diferenciacion que otorga a la estimacion entre aquellos individuos que teniendo el mismo
DAP discrepaban en la edad.

Cuadro 1. Modelos de regresion probados en el estudio para la estimacién de la edad de los
arboles del bosque de N. pumilio.

Lineal simple | X Cubica Exponencial Otros ajustes no lineales
Lineal maltiple | X Logaritmica | Y Logaritmica X inversa que modifican interceptos
X Cuadratica | X Inversa Y Logaritmica X Logaritmica |y pendientes (16)

La seleccion de los modelos de regresion comprendio comparaciones en términos de ajuste,
error y rangos de edades limites. Entre ellos, un P-valor en la tabla ANOVA menor que 0,05;
un estadistico R-Cuadrado ajustado superior a 75%, el cual indica el porcentaje de la
variabilidad que es explicada por el modelo; un error residual estandar lo mas cercano a 0, el
cual indica el valor de la desviacion estandar de los residuos; un rango de edades minimas y
maximas que fueran cercanas a las encontradas y un comportamiento acorde a la distribucion
de los datos (Apéndice I11).
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Los mejores modelos de regresion que cumplieran estos requisitos se sometieron a las
pruebas de Kolmogorov-Smirnov y Breusch-Pagan, para verificar si cumplian con los
supuestos de normalidad y homocedasticidad, respectivamente (Apéndice 1V) y, por ultimo,
se compararon a través de la Prueba U de Mann Whitney, para verificar si existian diferencias
significativas entre ellos a un nivel de confianza del 95% (Apéndice V). En este sentido, si
no existian diferencias entre las medianas de los modelos se elegia por el modelo mas simple.
Se utiliz6 esta prueba debido a que los datos presentaban un comportamiento no parameétrico
por falta de normalidad.

2.2.4 Caracterizacion de la regeneracion

La caracterizacion de las plantas de regeneracion inicial y avanzada en cada una de las
parcelas de muestreo se determind a través de su densidad (nimero de individuos por
hectarea), alturas dominantes (cm) y edades promedio (afios).

2.2.5 Anélisis de cambios estructurales

Para definir el orden de las parcelas a lo largo de la cronosecuencia a partir de la fase de
desarrollo en la que se encontraban, se analizaron cuantitativamente las distribuciones
diamétricas y de edades de cada una de ellas. Esto se realiz6 a partir de una reparametrizacion
de la funcion de densidad de probabilidad (fdp) de Weibull propuesta por Soto et al. (2010)
(Ec. 1):

Fo=20)""ew[-(0)] €

En la ecuacién, x corresponde a la variable aleatoria (DAP o edades de los individuos
arboreos), a al parametro de forma y P al parametro de escala. Las ventajas de este modelo
son la interpretacion de sus parametros y su versatilidad para adquirir diferentes formas de
distribucion dependiendo del valor que obtenga el parametro o. En consecuencia, se puede
obtener una distribucion de tipo exponencial negativa (J-inversa) si o < 1, una distribucion
normal con asimetria positiva si o obtiene valores mayores a 1 y menores a 3,5, y una
distribucion normal con asimetria negativa si a > 3,5 (Bailey y Dell, 1973; Lorimer y Krug,
1983; Soto et al., 2010). Por otro lado, el parametro B delimita el percentil-63 de la
distribucidn, por ejemplo, indica que el 63% de los arboles poseen un didmetro menor al
valor de este parametro (Bailey y Dell, 1973). El ajuste del modelo se realizd6 mediante el
método de maxima verosimilitud en el programa estadistico R (R Development Core Team,
2017) y la asimetria de las distribuciones fue caracterizada mediante el indice de simetria

(S).
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3 RESULTADOS

3.1 Estructura del bosque de N. pumilio

El bosque de N. pumilio estudiado se presenta en distintas situaciones estructurales o fases
de desarrollo. Estas situaciones, representadas por cada parcela de muestreo, poseen
distribuciones diamétricas relativamente homogeéneas y cada una se encuentra constituida por
arboles pertenecientes a una, dos o hasta tres generaciones de edades distintas.

3.1.1 Estructura de rodales

Las diferentes situaciones estructurales encontradas en el bosque de N. pumilio ubicado en
ambas laderas de la peninsula y representadas por cada parcela de muestreo, exhiben
densidades de arboles que van desde 616 hasta 2.900 arb/ha, en condiciones donde las areas
basales oscilan entre 20 y 93 m?/ha y las coberturas de copas varian entre 43 y 97%. A nivel
de densidad de arboles por estado de desarrollo, el 32% de los arboles correspondieron a
individuos juveniles, 58% a individuos maduros y sélo el 9% a individuos sobremaduros.
Las parcelas con mayor densidad de arboles juveniles fueron las parcelas S1 y S5,
concentrando el 27 y 29% de los arboles juveniles registrados, respectivamente. La parcela
S4 fue la que presento6 la mayor densidad de arboles sobremaduros, con el 37%. Los arboles
maduros, en cambio, Se presentaron de manera equitativa en todo el bosque (Cuadro 2).

Cuadro 2. DAP promedio (cm), didmetro medio cuadratico (cm), altura maxima (m),
densidad de arboles (arb/ha), area basal (m?/ha) y cobertura de copas (%) de las parcelas de
muestreo ubicadas en el bosque de N. pumilio.

Parcela n?égro DMC r:g;lijma Densidad (arb/ha) bAz;f; Cobertura

(cm) (cm) (m) Juveniles Maduros Sobremaduros Total (m2/ha) de copas
S1 9 12 14 1.533 83 50 1.667 20 43 %
S2 32 37 14 100 266 250 616 64 82 %
S3 18 22 17 716 1.350 100 2.166 85 93 %
S4 32 32 24 16 216 566 800 63 97 %
S5 13 18 15 1.633 1.066 200 2.900 70 86 %
B1 19 27 16 50 1.566 16 1.633 93 88 %
B2 20 24 11 300 1.416 100 1.816 83 77 %
B3 19 26 12 183 1.433 116 1.733 90 90 %
B4 18 22 11 350 1.600 66 2.016 75 74 %
B5 18 21 14 750 1.066 66 2.050 70 82 %

Las diferentes situaciones estructurales encontradas en el bosque de N. pumilio ubicado en
ambas laderas de la peninsula y representadas por cada parcela de muestreo, se visualizan en
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las Figuras 5y 6, a través de perfiles verticales y horizontales. En ellas se puede observar una
variacion de las alturas de los arboles que conforman el dosel superior de cada parcela que
va desde los 10 hasta los 25 m, siendo la parcela S4 la situacion que presenté los arboles con
mayores alturas. Ademas, se puede advertir que la distribucion horizontal de los arboles varia
en cada parcela, encontrandose por lo general, arboles creciendo muy juntos entre si y
también situaciones en donde se pueden distinguir aberturas de dosel de gran tamafio (parcela
S1).

A partir de las distribuciones por clases diamétricas de los arboles de N. pumilio (Figura 7) y
los valores observados del didmetro medio cuadréatico en las parcelas establecidas en la ladera
sureste (sotavento) de la peninsula (Cuadro 2), se pueden distinguir varias situaciones
estructurales. En este aspecto, la parcela S1 que posee el valor de DMC maés pequefio (12
cm) representa una situacion estructural compuesta por una gran cantidad de arboles
juveniles (93%) y muy pocos arboles sobremaduros o en estado de destruccion (3%). La
parcela S5, en cambio, posee un valor de DMC de 18 cm, por lo que representa una situacion
un poco mas avanzada debido a la mayor presencia de arboles maduros de las clases de
diametros intermedias (29%). Por otro lado, la parcela S3 representa una situacién posterior,
ya que se encuentran conformada en mas del 50% por arboles de las clases diamétricas
intermedias (DMC de 22 cm), que confieren a la distribucién una forma de tipo normal. Por
ultimo, las parcelas S2 y S4 cuyos valores de DMC superan los 30 cm, representan
situaciones estructurales méas cercanas a un bosque maduro o en estado climacico, por
encontrarse dominadas por arboles sobremaduros en etapas de desmoronamiento (39 y 65%,
respectivamente).

A partir de las distribuciones por clases diamétricas de los arboles de N. pumilio (Figura 8) y
los valores observados del didmetro medio cuadratico en las parcelas establecidas en la ladera
noroeste (barlovento) de la peninsula (Cuadro 2), se pueden distinguir dos situaciones
estructurales. La primera representada por las parcelas B2, B4 y B5, las cuales poseen
distribuciones diamétricas homogéneas al encontrarse conformadas en méas de un 80% por
arboles juveniles y maduros de las clases diamétricas intermedias (DMC entre 21y 24 cm),
y la segunda constituida por las parcelas B1 y B3, las cuales representan una condicién un
poco mas avanzada que la anterior, al encontrarse compuestas por una mayor proporcion de
arboles superiores a 25 cm de DAP (DMC de 26 y 27 cm, respetivamente) que les confieren
grandes valores en area basal.
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Figura 5. Cambios de estructura en el bosque de N. pumilio de la ladera sureste, a través de

perfiles verticales y horizontales. Peninsula La Carmela, Region de Aysen.
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3.1.2 Estimacion de edades de arboles

Los modelos de regresion con parametros estadisticos y rangos de edades criticas (minimas
y maximas) optimos son los de tipo exponencial, tanto aquel en que solo varia en intercepto
como aquel en que varia en intercepto y pendiente (Apéndice I1). En general, el modelo mas
complejo entreg6 la mejor estimacion de la edad de los arboles del bosque de N. pumilio
estudiado (Prueba U de Mann Whitney, o < 0,05, Apéndice V). Este modelo utiliza para la
estimacion de las edades de los &rboles, como variable independiente el DAP (cm) y el estado
de desarrollo de los arboles (juveniles, maduros y sobremaduros) (Figura 9).

Las ecuaciones de las curvas de regresion para cada estado de desarrollo arboreo se presentan
a continuacion:

Y (juveniles) =exp (1,380299 +0,181564 * X) (Ec. 2)
Y (maduros) =exp (4,325416 + 0,021216 * X) (Ec. 3)
Y (sobremaduros) =exp (3,98252 +0,032655 * X) (Ec. 4)

Donde, X corresponde a la variable independiente DAP (cm) e Y a la edad estimada de los
arboles (afios). Es importante sefialar que la bondad del ajuste se limita al rango de datos
medidos experimentalmente, en otras palabras, las curvas se acotan a rangos de DAP en
donde se obtiene una estimacidn correcta de la edad. En este sentido, las curvas de estimacién
de la edad se restringen para la Ecuacion 2 a individuos con DAP entre 5 a 15 cm, para la
Ecuacion 3 a individuos con DAP entre 10 a 35 cm y para la Ecuacién 4 a individuos con
DAP entre 34 a 47 cm (Figura 9).
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Figura 9. Estimacion de la edad de los arboles del bosque de N. pumilio a partir del DAP y
el estado de desarrollo arbdreo, utilizando un modelo de regresion de tipo exponencial que
varia en intercepto y pendiente (R? ajustado: 0,77; p-valor < 0,001; error estandar del modelo:
0,2).

3.1.3 Estructura de edades de arboles

Las diferentes situaciones estructurales encontradas en el bosque de N. pumilio ubicado en
ambas laderas de la peninsula y representadas por cada parcela de muestreo, presentan
arboles con edades desde los 8-10 afios hasta arboles con edades que superan los 250 afios,
con edades promedio de las parcelas que flucttian entre 30 y 173 afios (Cuadro 3).

A nivel de densidad de arboles por generaciones de edades, el 57% de los arboles
correspondieron a individuos de primera generacion, 31% a individuos de segunda y solo el
12% a individuos de tercera. Las parcelas con mayor densidad de arboles de la tercera
generacion fueron las parcelas S1 y S3, concentrando el 54 y 42% de los arboles registrados
para esta generacion, respectivamente. Estas parcelas junto con las parcelas S2 y S4 fueron
las Unicas que registraron arboles en pie con edades mayores a 250 afios (aprox. 1% del
bosque) (Cuadro 3). En cambio, las parcelas restantes presentaron solamente una o dos
generaciones de edades de arboles, estando la parcela S5 conformada solamente por arboles
de la primera generacion (Figuras 10 y 11).
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Cuadro 3. Edades (afios) de los arboles del bosque de N. pumilio por parcela y generacion
de edades de arboles.

Edad primera Edad segunda Edad tercera Edad
PARCELA| generacion (afios) generacioén (afios) generacion (afios) promedio
Minima Maxima Minima Maxima Minima Maxima (afios)
S1 218 +250 108 128 10 73 30
S2 211 +250 116 198 10 24 173
S3 218 +250 98 198 12 61 87
S4 211 +250 95 198 12 12 162
S5 10 192 - - - - 55
B1 100 218 14 76 - - 96
B2 102 198 12 73 - - 100
B3 102 218 12 73 - - 94
B4 95 233 12 73 - - 93
B5 93 249 10 73 - - 83

— Parcelas sin datos de &rboles pertenecientes a la generacion.

Las distribuciones de edades de las parcelas de la ladera sureste (sotavento) indican la
presencia de hasta tres generaciones de edades distintas en el bosque de N. pumilio (Figura
10). En general, la primera generacion corresponde a arboles sobremaduros con edades
superiores a 200 afios, la segunda a arboles maduros cuyas edades oscilan entre 95 y 200
afios, y la tercera a arboles juveniles que no superan los 75 afios (Cuadro 3).

A partir de las distribuciones por clases de edades de los arboles de N. pumilio establecidos
en esta ladera, diferenciadas por generaciones de edades, se pueden distinguir varias
situaciones estructurales. En este aspecto, la distribucion de la parcela S1 representa una
condicion donde la regeneracion se ha establecido recientemente al estar compuesta por una
gran cantidad de individuos de la tercera generacion (92%), que han proliferado producto del
envejecimiento y desmoronamiento de los arboles de la primera (3%) y segunda generacion
(5%). En cambio, la parcela S3 representa una situacion un poco mas antigua, ya que todavia
presenta una gran cantidad de arboles de la segunda generacion (53%) que no permiten el
establecimiento en grandes densidades de arboles de la tercera generacion. Por ultimo, una
situacion mas inalterada del bosque se presenta en las parcelas S2 y S4, donde aun persiste
una gran densidad de arboles de la primera (20 y 13%, respectivamente) y segunda
generacion (66 y 85%, respectivamente) (Figura 10).

Por otro lado, la parcela S5 representa una situacion estructural distinta a las anteriores cuatro
parcelas, ya que no presenta arboles sobremaduros mayores a 200 afios ni indicios de troncos
caidos de grandes dimensiones en estado de descomposicidn, por lo que no se encuentra en
una condicion de bosque maduro como el resto de parcelas, sino méas bien en una condicion
anterior, donde los arboles juveniles y maduros que la componen son los primeros que han
logrado establecerse sobre el area, posiblemente colonizando el espacio disponible de manera
paulatina.
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Las distribuciones de edades de las parcelas de la ladera noroeste (barlovento) indican la
presencia de dos generaciones de edades distintas en el bosque de N. pumilio (Figura 11). La
primera generacion corresponde a arboles con edades entre 93 y 250 afios, y la segunda a
arboles con edades entre 8 y 75 afios (Cuadro 3).

En general, la situacion estructural del bosque en este lado de la peninsula es homogénea,
existiendo tan solo pequefias diferencias entre cada parcela en cuanto a densidad de arboles
de la primera y segunda generacion. Por ejemplo, las parcelas B2, B4 y B5 presentan una
densidad de arboles de la primera generacion de alrededor del 18%, siendo ésta un poco
menor que las densidades encontradas en las parcelas B1 y B3 (25 y 22%, respectivamente)
para arboles de la misma generacion. En este sentido, las dos ultimas parcelas representan
una situacion un poco mas desarrollada del bosque (Figura 11).
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Figura 10. Distribuciones etarias de los arboles del bosque de N. pumilio ubicado en la ladera
sureste de la peninsula La Carmela, Regién de Aysén, por generaciones de edades de arboles.

25



PARCELA B1 PARCELA B2
3 3
[T [T
— —
S 4 B 1° Generacién 8 B 1° Generacién
g° g°
5 ] 2° Generacion 5 [0 2° Generacién
4 4
] g i ] g i
E o E )
— —
w w
2 2
o o
8g 88
~(0 ~(0
= o = o
(o= (o=
o~ o~
o o
T T T T T T 1 T T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 +250 0 50 100 150 200 250 +250
Edad (afios) Edad (afios)
PARCELA B3
8 _
[=]
Ll
S | B 1° Generacidn
8 [¢3)
5 [l 2° Generacion
83
237
.
wv
o
[==]
8-
~0
z .
=g
o~
o -
I T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 +250
Edad (afios)
PARCELA B4 PARCELA B5
3 3
[T [T
— —
8 B 1° Generacién 8 | B 1° Generacién
g g
5 [0 2° Generacion 5 [0 2° Generacion
+— +—
| g B | g B
283 283
= =
w w
2 2
o o
2 g+ 2 &1
@ ~@
Z 5 Z 5
(s (s
~ ~
o - o

I T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 +250
Edad (afios)

I T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 +250
Edad (afios)

Figura 11. Distribuciones etarias de los arboles del bosque de N. pumilio ubicado en la ladera
noroeste de la peninsula La Carmela, Region de Aysén, por generaciones de edades de

arboles.

26



3.2 Caracterizacion de la regeneracion inicial y avanzada

En el bosque de N. pumilio estudiado existe abundante regeneracion, la cual se presenta en
mayores cantidades en la ladera sureste de la peninsula (hacia la cuenca del Lago Chico),
encontrandose densidades de plantas de regeneracion inicial y avanzada mayores a 6.500 y
300 (plantas/ha), respectivamente, siendo las parcelas ubicadas en la ladera contigua (hacia
la cuenca del Lago O"Higgins) muy escasas en regeneracion, tanto inicial como avanzada.

Las diferentes condiciones de regeneracion encontradas en el bosque de N. pumilio ubicado
en ambas laderas de la peninsula y representadas por cada parcela de muestreo, exhiben
densidades de plantas de regeneracion inicial que van desde las 417 hasta las 18.750
(plantas/ha). En general, todas las parcelas salvo la parcela B2 presentaron plantas de
regeneracion inicial, siendo las parcelas S1 y S5 las que registraron las mayores densidades
con mas de 15.000 (plantas/ha) y las parcelas B3 y B4 las con menores densidades con 417
(plantas/ha) cada una. En cuanto a densidad de plantas regeneracion avanzada, solamente el
50% de las parcelas presentaron plantas de este tipo, con densidades que oscilaron entre 300
y 450 (plantas/ha), en condiciones donde las alturas dominantes fluctuaron entre 1,2 y 4,8 m
y las edades entre 20 y 54 afos (Cuadro 4).

Cuadro 4. Densidades, alturas dominantes y edades promedio de la regeneracion del bosque
de N. pumilio por parcela y fase de desarrollo de rodal.

Densidad Regeneracion Densidad Regeneracién Altura Edad_
Parcela L . promedio

Inicial (plantas/ha) avanzada (plantas/ha)  dominante (m) (afios)
S1* 15417 450 1,6 23
S2* 6.667 333 1,2 20
S3* 11.667 0 - -
S4* 7.917 350 2,9 31
S5 18.750 400 4,7 55
B1 833 0 - -
B2 0 0 - -
B3 417 0 - -
B4 417 0 - _
B5 1.667 300 4,8 54

* Parcelas con presencia de arboles sobremaduros en etapas de destruccion.
— Parcelas sin datos de altura y edad de plantas de regeneracion avanzada.

3.3 Ordenacion de las situaciones estructurales
La ordenacion de las parcelas en la cronosecuencia se presenta en la Figura 12, donde se
puede evidenciar que el analisis de ambas distribuciones genera el mismo patron de

ordenacion, existiendo tan solo pequefias diferencias en el valor del pardmetro de forma y de
simetria para cada distribucion.
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Figura 12. Alineacion de las parcelas a lo largo de la cronosecuencia. Las curvas representan
el ajuste de la funcion de Weibull para las distribuciones diamétricas y de edades de arboles
para las parcelas. o = parametro de forma, f = parametro de escala y Sk = coeficiente de
asimetria. Todos los ajustes fueron altamente significativos (P < 0,05).
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En general, los valores estimados de a para las distribuciones diamétricas fueron altos (>
1,5), encontrdndose los mayores valores en parcelas en condiciones estructurales avanzadas
del bosque (parcelas S2 y S4). En cuanto a los valores estimados de o para las distribuciones
de edades, se encontré solamente una parcela con un valor menor a 1 (parcela S1),
representando ésta a una situacion estructural reciente del bosque. Ademas, al igual que con
los valores de o estimados para la distribucion anterior, los mayores valores se concentraron
en las parcelas S2 y S4 con indices de 2,3 y 3, respectivamente.

Los valores estimados de [ para las distribuciones diamétricas fluctuaron entre 10,5 y 35,3.
En general, el 60% de las parcelas presentaron valores de B cercanos a 20, indicando que el
63% de sus arboles poseian DAP menores a este numero. En cambio, las parcelas S1 y S5
concentraron una mayor cantidad de arboles con DAP que no superaron los 10,5y 14,3 cm,
respectivamente, y las parcelas S2 y S4 una mayor cantidad de arboles que alcanzaron hasta
39,2 y 35,3 cm, respectivamente. En cuanto a los valores estimados de [ para las
distribuciones de edades, éstos variaron entre 29,3 y 204,6, presentando las parcelas S1y S5
una mayor composicion de arboles jévenes menores a 29 y 58 afios, respectivamente y las
parcelas S2 y S4 los arboles méas afiosos con edades que llegaron hasta 205 y 179 afios,
respectivamente, el resto de las parcelas, en cambio, concentraron el 63% de arboles con
edades inferiores a 112 afios.

Por ultimo, se encontraron indices de simetria Sk que indican que las distribuciones
diamétricas de la mayoria de las parcelas poseen curvas de tipo normal levemente
desplazadas hacia la izquierda, debido a que presentaron valores de asimetria positivos y
cercanos a 0. Solamente las tres primeras parcelas dentro de la cronosecuencia presentaron
curvas desplazadas hacia la izquierda de manera evidente, debido a que registraron altos
valores de Sk (> 1,5). Los indices de simetria estimados desde las distribuciones de edades
mostraron una tendencia similar salvo en las parcelas al inicio (parcelas S1y S3) y al final
de la cronosecuencia (parcelas S2 y S4), donde se encontraron asimetrias mas fuertes (> 1,5).
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4 DISCUSION

4.1 Estructuray dinamica del bosque de N. pumilio

El bosque de N. pumilio establecido en la peninsula La Carmela se encuentra compuesto por
diferentes situaciones estructurales, que segun los conceptos de Oliver (1981) y Oliver y
Larson (1996) corresponden en su mayoria a la fase de exclusion de fustes. En general, el
bosque se desarrolla en una situacion mas favorable en la ladera sureste de la peninsula (hacia
el glaciar Chico), donde los arboles alcanzan diametros, edades y alturas mayores en
comparacion a los arboles desarrollados en la ladera noroeste (hacia el glaciar O"Higgins).

4.1.1 Bosque de N. pumilio de la ladera sureste (sotavento)

El bosque de N. pumilio que se desarrolla en esta ladera presenta estructuras de caracter
multietdneo y multiestratificado, encontrandose fases de desarrollo muy diferentes entre si 'y
con presencia permanente de arboles en el dosel superior de méas de 250 afios. Esta variedad
en el desarrollo del bosque se debe a la baja ocurrencia de disturbios de gran escala, debido
a que las condiciones climaticas no son tan drasticas (principalmente por encontrarse a
sotavento), las pendientes son estables y los suelos son profundos (lturraspe y Strelin, 2002).
En general, en este sector de la peninsula son mas frecuentes disturbios de pequefia a mediana
escala, tales como, caidas de pequefios grupos de arboles, deslizamientos de tierra e incendios
(Veblen et al., 1996; Bava y Rechene, 2004; Fajardo y de Graaf, 2004; Pollmann y Veblen,
2004; Veblen et al., 2004; Gonzalez et al., 2006; 2014).

Las estructuras encontradas son caracteristicas de bosques de Nothofagus en equilibrio
dindmico, es decir, donde la evolucién de los rodales se encuentra determinada por una
dinamica de claros (Pollmann y Veblen, 2004). Segun diversos autores (Veblen, 1985a;
Veblen, 1985b; Veblen et al., 1987; Veblen et al., 1996; Bava y Rechene, 2004; Pollmann y
Veblen, 2004; Donoso, 2006) esta dindmica de claros surge de la caida de pequefios grupos
de arboles sobremaduros por accion del viento o de la edad avanzada, generando espacios en
el dosel que se van cerrando a medida que las copas de los arboles vecinos se expanden y la
regeneracion establecida en el claro se desarrolla y alcanza el dosel superior, dando como
resultado de dicho proceso rodales compuestos por individuos arbéreos de todas las clases
de didmetros y edades.

El estrato superior del bosque esta compuesto por arboles pertenecientes a tres estados de
desarrollo: el 45% corresponden a arboles juveniles cuyos didmetros bordean los 5 a 16 cm,
el 37% a arboles maduros con diametros entre 10 y 35 cm, y el 18% restante a arboles
sobremaduros con diametros superiores a 30 cm. Las edades de estos arboles varian
dependiendo de la generacion a la cual pertenecen, de esta manera, los arboles juveniles de
la tercera generacion poseen edades que no superan los 75 afios, los arboles maduros
pertenecientes a la segunda generacion oscilan entre 90 y 200 afios y los escasos arboles
sobremaduros de la primera generacién superan los 200 afios. Ningdn arbol sobremaduro
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alcanzo la edad maxima registrada para esta especie, es decir, 400 afios (Rebertus y Veblen,
1993).

Los rodales en los bosques maduros de N. pumilio, segun Schmidt y Urzua (1982), pasan por
distintas fases de desarrollo de duracion variable que se repiten a través del tiempo, estas
corresponden a las fases de regeneracion, crecimiento Optimo, envejecimiento vy
desmoronamiento. El bosque de N. pumilio ubicado en este lado de la peninsula, en general,
se inserta en esta dinamica, con eventos de perturbacion de pequefia a mediana escala que
han permitido el establecimiento de nuevas generaciones de arboles. Este suceso ha
provocado que actualmente se encuentren situaciones estructurales en las fases de
regeneracion, crecimiento 6ptimo y envejecimiento, siendo la fase de desmoronamiento
comun para las situaciones representadas por las primeras cuatro parcelas por encontrarse
arboles de mas de 200 afios en el dosel superior en estado de destruccién y troncos caidos de
grandes dimensiones en el piso del bosque en estado de descomposicion (Anexo ).

La fase de regeneracion con desmoronamiento representada por la parcela S1 se caracteriza
por estar dominada por arboles juveniles de la tercera generaciéon (92%) con muy pocos
arboles maduros y sobremaduros (5 y 3%, respectivamente). Esta distribucion de arboles
surge como resultado de un evento de perturbacién de mediana escala que ocurrio en este
sector del bosque. El sitio sobre el cual se desarrolla esta parcela corresponde a un sector
plano a orillas del Lago Chico, que en el pasado formaba parte de un arco morrénico que se
derrumbd (Enrique Zamora?, comunicacion personal) provocando la muerte de gran parte de
los arboles adultos. Este evento generé el establecimiento de una densa regeneracion en el
area, la cual se desarrollé rapidamente bajo la proteccion de algunos individuos aislados
remanentes del rodal original, formando la estructura actual.

La seccion del bosque que se encuentra en un estado de desarrollo de rodal mas avanzado
(parcela S3), esto es, en fase de crecimiento éptimo con desmoronamiento, esta compuesta
por una gran densidad de arboles que corresponden, en una proporcion similar, a individuos
maduros (51%) cuyas edades oscilan entre 100 y 160 afios e individuos juveniles (43%) de
edades entre 15 y 60 afios. Esta distribucion similar de arboles es resultado de caidas
periddicas que suceden cada par de décadas y que ocurren debido a la mayor vulnerabilidad
del terreno por presentar altas pendientes y suelos menos profundos (Veblen, 1979). De
acuerdo con Rebertus et al. (1997), en general, arboles con edades entre 100 y 125 afios son
mas susceptibles al volteo, debido a que terrenos con estas caracteristicas no permiten un
enraizamiento mas profundo. Ademas, Peri et al. (2002) en un estudio realizado en Tierra
del Fuego, indicaron que estos eventos ocurren en mayor medida en rodales jovenes, muy
densos y con arboles estructuralmente inestables.

La fase de envejecimiento con desmoronamiento, representada por las parcelas S2 y S4, se
encuentra compuesta en su mayoria por arboles sobremaduros (54%) cuyas edades superan
incluso los 250 afios, el resto de los individuos que conforman el dosel superior corresponden
a arboles maduros (39%) y juveniles (7%). La mayor presencia de arboles sobremaduros en
esta situacion se debe a que se desarrolla sobre dos arcos morrénicos ubicados alrededor de

2 Enrique Zamora, Gedgrafo, Director Ejecutivo del Instituto Chileno de Campos de Hielo (ICCH).
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los 500 y 800 m.s.n.m. respectivamente (Herrera, 2005), en los cuales existen pendientes mas
estables y mejores condiciones de sitio (lturraspe y Strelin, 2002).

Las condiciones de sitio en ambas morrenas no son semejantes, lo que puede observarse en
las mayores alturas (Figura 5) y densidades (Cuadro 2) que presentan los arboles que crecen
en el bosque de la morrena con mayor altitud. Esta diferencia en las condiciones de sitio se
puede deber a un incendio que afectd a la seccion del bosque ubicada sobre la morrena a
media altitud (Anexo I11) y que pudo alterar las propiedades quimicas y bioldgicas del suelo,
produciendo una disminucion en el crecimiento de los arboles y mortandad de la regeneracion
preestablecida. A pesar de ello, en ambos sitios existe un buen desarrollo de los suelos que
segun Dollenz et al. (2012) genera arboles mas longevos que se presentan de manera
constante en el dosel superior, debido probablemente a la menor frecuencia de caidas
individuales por enraizamientos méas profundos.

Por altimo, el bosque ubicado en sectores altos de la ladera representado por la parcela S5,
no presenta arboles en el dosel superior en estado de desmoronamiento ni vestigios de troncos
caidos de gran tamarfio en descomposicion (Anexo I), en otras palabras, en el lugar no existen
evidencias de que los arboles se hayan instalado sobre un bosque preexistente que fuese
afectado por un disturbio de pequefia 0 mediana escala, por tanto, la generacion de arboles
que se desarrolla actualmente es la primera que se establece luego del retroceso del glaciar.
En este sentido, segln los conceptos de Oliver (1981) y Oliver y Larson (1996), esta situacion
se encuentra en una etapa de exclusion de fustes, la cual presenta altos valores en densidad
de arboles (Cuadro 2), siendo la mayoria de ellos arboles juveniles (66%) menores a 75 afios
y arboles maduros (29%).

4.1.2 Bosque de N. pumilio de la ladera noroeste (barlovento)

El bosque de N. pumilio que se desarrolla en esta ladera presenta estructuras coetaneas
(Anexo Il), encontrandose unicamente conformado por situaciones estructurales en la fase
de exclusién de fustes (Oliver, 1981; Oliver y Larson, 1996). Cabe destacar que, al igual que
en la ladera sureste, se presentaron arboles sobremaduros en el dosel superior, sin embargo,
estos no corresponden a individuos de una generacion anterior sino a individuos que
solamente se establecieron primero, debido a condiciones de micrositio favorables.

La homogeneidad en el desarrollo del bosque de esta parte de la peninsula surge posiblemente
como resultado de la dificultad que presentaron las primeras plantas colonizadoras para
establecerse y desarrollarse en el sector, producto de los efectos erosivos (Contreras et al.,
1975) y de desecacion (Roig et al., 1985) provocados por la exposicion continua a los vientos
fuertes provenientes del oeste (Iturraspe y Strelin, 2002). En este sentido, las primeras plantas
que lograron arraigarse, gracias a condiciones de micrositio favorables y presumiblemente
bastante puntuales, tuvieron un efecto de plantas nodrizas, es decir, sirvieron como
proteccion para el establecimiento de otras, generando un aumento en las tasas de
supervivencia, establecimiento y desarrollo, las que siguieron colonizando el area disturbada
hasta ocuparla por completo, formando la estructura actual de este sector del bosque (Veblen
et al., 1996; Rebertus et al., 1997; Bava y Rechene, 2004). Segun Bava y Rechene (2004) en
este tipo de sitios, donde la exposicion a vientos muy fuertes atenta contra la estabilidad del
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bosque, es mas probable que las caidas masivas de arboles reinicien el ciclo, originando
nuevamente rodales coetaneos.

El estrato superior del bosque estd compuesto por arboles pertenecientes a tres estados de
desarrollo: el 33% corresponden a arboles juveniles cuyos didmetros bordean los 5 a 15 cm,
el 64% a arboles maduros con diametros entre 10 y 35 cm, y el 3% restante a arboles
sobremaduros con diametros superiores a 35 cm. Las edades de estos arboles varian
dependiendo de la generacion a la cual pertenecen, de esta manera, los individuos de la
segunda generacion poseen edades que no superan los 75 afios y los arboles de la primera
edades que oscilan entre 95 y 200 afos, alcanzando en algunos casos los 250 afios.
Nuevamente, ningun arbol sobremaduro alcanzo la edad méaxima registrada para esta especie,
es decir, 400 afios (Rebertus y Veblen, 1993).

En general, todos los sectores del bosque muestreados presentan distribuciones de didmetros
y edades similares, sin embargo, existen dos que se diferencian de los anteriores en cuanto a
alturas maximas y densidad de arboles, los cuales se ubican a los 930 (parcela B1) y 720
m.s.n.m. (parcela B5), respectivamente. El sector ubicado a mayor altitud presenta arboles
muy altos en comparacion con el resto de las parcelas de la misma ladera, esta diferencia
puede relacionarse muy probablemente a una exposicion menos directa al viento (noreste).
Por otro lado, la parcela ubicada alrededor de los 720 m.s.n.m. se desarrolla sobre depdsitos
morrénicos, por lo que, la mayor densidad de arboles encontrada en este sector puede deberse
a este factor.

4.2 Dinamica de la regeneracién de N. pumilio

El bosque de N. pumilio de la peninsula La Carmela presenta una gran densidad promedio de
plantas de regeneracion (6.375 plantas/ha), las cuales se establecen en mayor medida en la
ladera sureste de la peninsula (sotavento), siendo la ladera noroeste (barlovento) escaza en
regeneracion, tanto inicial como avanzada. Segun Schmidt y Urzua (1982) la mayor
presencia y establecimiento de plantas de regeneracion de N. pumilio encontradas en el sector
a sotavento puede explicarse por la senescencia y muerte de arboles de grandes dimensiones
en el dosel y a la ocurrencia de eventos de perturbacion exdgenos, usualmente vientos muy
fuertes (Armesto et al., 1992, Rebertus et al., 1997), que ocasionan la caida de arboles
individuales (Veblen et al., 2004).

Los desmoronamientos de individuos provocan la entrada de luz al interior del bosque,
generando que las plantas de regeneracion se establezcan en altas densidades en los claros
recién formados (Bava y Rechene, 2004; Pollmann y Veblen, 2004; Veblen et al., 2004). Los
mismos autores destacan que las plantas de regeneracion se establecen con mayor dificultad
y son menos abundantes en aquellos sectores del bosque con grandes coberturas, debido a la
escasa luminosidad que llega al sotobosque. En este sentido, Cellini (2010) y Martinez-Pastur
et al. (2017a) indican que el reclutamiento y crecimiento de las plantulas estd muy ligado a
la cobertura remanente del dosel superior, existiendo, por un lado, un reclutamiento maximo
cuando el sitio posee coberturas muy altas, debido a la relacion que existe con la produccion
de semillas; y por otro, altas tasas de mortalidad de las plantulas durante los primeros afios
de vida, debido al exceso de sombreamiento. En contraparte, Roig et al. (1985) sefialan que
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existen menores tasas de reclutamiento en rodales con grandes aberturas en el dosel, debido
al efecto de desecacion causado por la exposicidn continua a los vientos, situacion observada
en el sector a barlovento de la peninsula.

La estrategia reproductiva de N. pumilio corresponde a un banco de plantas de regeneracion,
la cual se renueva periédicamente en funcion de los periodos de produccion de semillas
(Torres et al., 2015) y que se adecUa bastante bien a las condiciones ambientales locales,
considerando que la especie carece de propagacion vegetativa (Gonzélez et al., 2006). Este
banco de plantas de regeneracion, que en el bosque no supera los 20 cm de altura, puede vivir
bajo bosques maduros de densa cobertura por periodos de tiempo que rara vez superan los
15 afios, hasta que los arboles del dosel superior se desmoronen (Veblen et al., 1981; Schmidt
y Urzla, 1982; Armesto et al., 1992; Martinez-Pastur et al. 2017a), permitiendo el ingreso
de luz y de las precipitaciones (Martinez-Pastur et al., 2011a; 2017b).

En general, no se observd una relacion entre la cobertura de copas y el establecimiento de la
regeneracion, aunque el bosque establecido en el sector noroeste de la peninsula (barlovento)
presentd densidades mucho menores de plantas de regeneracion inicial. Este aspecto, podria
deberse a que la regeneracion inicial depende en mayor medida de otros factores, como la
presencia de arboles que produzcan semillas, la disponibilidad de agua y de otros recursos,
mas que de la disponibilidad de luz.

Segun diversos autores el crecimiento y desarrollo de la regeneracion natural en los primeros
20 afos luego de su establecimiento, depende de la disponibilidad de luz en sitios mésicos y
de la disponibilidad de agua en sitios xéricos (Coomes y Grubb, 2000; Heinemann et al.,
2000; Heinemann y Kitzberger, 2006; Martinez-Pastur et al., 2007; Martinez-Pastur et al.,
2011b; Lbpez et al., 2012; Martinez-Pastur et al., 2017a). En cambio, otros autores (Cuevas,
2002; Ldpez et al., 2003; Veblen et al., 2004) indican que esta variacién en las densidades
de regeneracion inicial encontradas en cada ladera podria deberse a condiciones de
micrositio, tales como: zonas de anegamiento, zonas afectadas por la caida de un arbol,
presencia de ectomicorrizas o variaciones microclimaticas ligadas a la altitud.

Por otro lado, se encontraron bajas densidades de regeneracion avanzada en todo el bosque,
siendo practicamente nula en condiciones con coberturas arbéreas de gran densidad, las
cuales no permiten la entrada de luz al interior del bosque. Segun varios autores (Heinemann
y Kitzberger, 2006; Lencinas et al., 2007; Lopez et al., 2012; Torres et al., 2015; Martinez-
Pastur et al., 2017a; 2017b) este factor se debe a que luego de ocurridos 20 a 35 afios del
establecimiento de la regeneracion, en sitios mésicos y xéricos el factor limitante es la luz,
debido a que N. pumilio es una especie heliéfila (Mutarelli y Orfila, 1971; Donoso, 1993), es
decir, que requiere altos niveles de luz para su desarrollo. Ademas, la tasa de cierre de los
claros, debido al crecimiento lateral de las copas de los arboles vecinos también puede ser
determinante en la baja densidad de regeneracion avanzada encontrada en el bosque, ya que
es lo suficientemente grande como para que pueda ocurrir el cierre antes de que los renuevos
se desarrollen (Lopez et al., 2012).

34



4.3 Evolucidn de atributos estructurales y ciclo de desarrollo natural

Los resultados muestran que el bosque de N. pumilio analizado se encuentra en un estado de
madurez, dado que presenta distribuciones de individuos con respecto al DAP y edad de tipo
unimodal y algunas con asimetria hacia la izquierda (Soto et al., 2010). En general, el bosque
sigue el mismo patron de desarrollo natural de los bosques de Nothofagus, donde han
ocurrido eventos de perturbacion de gran escala (Oliver, 1981; Oliver y Larson, 1996) y
pequefa escala (Schmidt y Urzua, 1982) que han modificado la estructura actual del bosque.

La evolucion de los atributos estructurales también responde al planteamiento teorico del
ciclo de desarrollo natural de los bosques de N. pumilio. Los parametros evolucionan durante
el ciclo desde un valor minimo a uno maximo, para después caer nuevamente (Figura 13).
Dependiendo de la tendencia que sigue cada parametro y de las caracteristicas del bosque,
estos alcanzan un valor méximo en diferentes estados del ciclo. En el bosque ubicado en el
sector noroeste de la peninsula, el parametro de densidad alcanza un maximo valor a inicios
de la fase de exclusion de fustes (parcela S5), el area basal lo hace durante finales de la misma
fase (parcela B1) y la cobertura de copas se mantiene constante durante todo el ciclo (Oliver,
1981; Oliver y Larsson, 1996). En cambio, en el bosque ubicado en el sector sureste de la
peninsula, la densidad y el area basal alcanzan su maximo a finales de la fase de crecimiento
Optimo con desmoronamiento (parcela S3) y la cobertura de copas alcanza su maximo en la
misma fase para mantenerse constante durante el resto del ciclo (Schmidt y Urzla, 1982).
Por otro lado, en una eventual ocurrencia de un disturbio de gran escala o de progresar la
estructura del bosque hasta un estado de madurez en el bosque de la ladera noroeste o de
desmoronamiento en el bosque de la ladera sureste, se proyecta que los valores de estos
parametros desciendan a un valor cercano a cero, reiniciando el ciclo de desarrollo
(Christensen et al., 2007).

El ciclo de desarrollo del bosque de N. pumilio estudiado en términos de distribuciones
diamétricas se presenta en la Figura 14. Este analisis se simplifica al diferenciar en cada
parcela los arboles de acuerdo con la generacién de edad a la que pertenecen. Al considerar
los arboles de la primera generacién en la fase de exclusion de fustes se puede observar que
se encuentra conformado por algunos éarboles de grandes dimensiones, los cuales
corresponden a las primeras plantas que se establecieron sobre el area (fase de iniciacion de
rodal), permitiendo el desarrollo de més plantas de regeneracion al servirles como cobertura
contra el viento. Una vez el espacio disponible es cubierto por completo por las plantas
colonizadoras, empieza a disminuir el namero de arboles de esta generacion producto de la
fuerte competencia entre ellos por alcanzar el dosel superior. Esta competencia genera que el
bosque adquiriera distribuciones de tipo coetaneas, donde arboles maduros dominan el dosel
superior y no permiten el desarrollo de nuevas generaciones de arboles al obstruir el ingreso
de la luz y las precipitaciones al interior del bosque.
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Figura 13. Evolucion de los pardmetros de densidad, area basal y cobertura de copas en el

bosque de N. pumilio de la peninsula La Carmela, Regién de Aysén.
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Figura 14. Ciclo de desarrollo natural del bosque de N. pumilio formulado a partir de las
distribuciones diamétricas de las fases de desarrollo de rodal encontradas, por generaciones
de arboles.

En etapas posteriores del ciclo de desarrollo (reiniciacion del sotobosque) se prevé una
disminucion progresiva de la vitalidad de los arboles producto del envejecimiento de sus
copas, lo que permitiria el ingreso de montos mayores de luz y de las precipitaciones y
posibilitaria el surgimiento de nuevas generaciones de plantas. La regeneracion de lenga que
se estableciera en estas etapas del ciclo no prosperaria, debido al exceso de sombreamiento,
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manteniéndose de esta manera hasta que el bosque alcanzara un estado de madurez y los
arboles de gran tamafio se empezaran a desmoronar y la dindmica de claros comenzara a
determinar la dinamica del bosque. En este punto, el bosque de N. pumilio emprenderia un
nuevo ciclo de desarrollo, que se diferenciaria del anterior por presentar en todas sus fases
de desarrollo (regeneracion, crecimiento 6ptimo y envejecimiento) arboles remanentes del
bosque anterior en etapas de desmoronamiento, es decir, arboles de primera y segunda
generacion, que permitirian el desarrollo de nuevas generaciones al protegerlas de los efectos
negativos del viento, tal y como sucede en el bosque ubicado en el sector sureste de la
peninsula.
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5 CONCLUSIONES

El bosque de N. pumilio establecido luego del retroceso de los glaciares Chico y O Higgins
en la peninsula La Carmela corresponde a un bosque maduro, en el cual se pueden encontrar
la fase de desarrollo de exclusion de fustes en la ladera noroeste (barlovento) y de
regeneracion, crecimiento optimo y envejecimiento (todas con desmoronamiento) en la
ladera sureste (sotavento).

Las diferentes dinamicas de retroceso de los glaciares han generado que en la peninsula
existan dos condiciones ecoldgicas (favorable y menos favorable), que determinan las
estructuras encontradas en el bosque. La condicion favorable que se desarrolla sobre la ladera
sureste de la peninsula presenta una menor exposicion al viento y factores derivados de un
retroceso glaciar mucho mas remoto, tales como suelos profundos y pendientes estables, 10s
que permiten un mayor desarrollo de la vegetacion, siendo posible encontrar un bosque
maduro conformado por arboles de todos los tamafios y edades. En cambio, la condicion
menos favorable que se desarrolla sobre la ladera noroeste presenta una continua exposicion
al viento y factores derivados de un retroceso glaciar mucho mas reciente, acelerado y
dréstico, tales como suelos erosionados y poco profundos, que restringen el desarrollo del
bosque a una situacién estructural con distribuciones diamétricas y de edades coetaneas.

En el bosque existe una abundante regeneracion, la cual se presenta en mayores cantidades
en la condicién favorable (sotavento), debido a la mayor presencia de arboles sobremaduros
cuyo objetivo principal sea probablemente la reproduccién, la menor densidad de arboles y
la abertura de copas (posibles claros de dosel), aspectos que favorecerian el inicio del proceso
de regeneracion en estos bosques (mas luz en el piso del bosque y liberacidn de recursos en
el suelo por disminucion de competencia). La seccién del bosque ubicada en la condicién
menos favorable (barlovento) presenta escasa regeneracion, debido principalmente a factores
ligados a la ausencia de arboles sobremaduros, a la baja disponibilidad de luz a nivel del piso
del bosque, disponibilidad de nutrientes y quizas agua disponible por las altas densidades de
arboles y coberturas de copas encontradas, a la presencia de zonas de anegamiento y a la
exposicion constante a los vientos desecantes provenientes del oeste.

No se aprecia un factor determinante en el desarrollo de la regeneracién inicial, en cambio,
se confirma que la disponibilidad de luz si juega un rol importante en el desarrollo de la
regeneracion avanzada, debido a que esta se encontré en mayor medida en las parcelas
descritas en fases de regeneracion y envejecimiento (ambas con desmoronamiento), por las
bajas coberturas de copas encontradas y la muerte progresiva de arboles del dosel superior.

En general, el bosque sigue el mismo patron de desarrollo natural de los bosques maduros de
Nothofagus, cuya dindmica es determinada por la ocurrencia de disturbios de pequefia,
mediana y gran escala. El bosque de la ladera sureste (sotavento) sigue la dinamica de
desarrollo de rodales a partir de eventos de perturbacion de pequefia y mediana escala, tales
como caidas individuales de arboles de gran tamafio, deslizamientos de tierra e incendios. En
cambio, el bosque de la ladera noroeste (barlovento) sigue la dindmica de desarrollo de
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rodales luego del impacto de disturbios de gran escala, especificamente los concernientes al
retroceso de glaciares.

Los parametros de rodal alcanzan su maximo en momentos diferentes del ciclo de desarrollo
natural. En el bosque a barlovento, el pardmetro de densidad (arb/ha) alcanza su maximo en
etapas iniciales de la fase de exclusion de fustes y el area basal (m?/ha) a finales de la misma
fase, siendo la cobertura de copas (%) constante. En el bosque a sotavento, el parametro de
densidad (arb/ha) y area basal (m?/ha) alcanzan su maximo a principios y finales de la fase
de crecimiento Optimo con desmoronamiento, respectivamente.

Se desconoce si existe alguna relacion entre el ciclo de produccion de semillas y el ciclo de
desarrollo natural del bosque, debido a que no se tienen registros de los periodos de
produccién de semillas en el area, por lo tanto, es conveniente realizar estudios posteriores
que sean especificos en cuanto a este factor. Sin embargo, se prevé que debiese existir una
mayor produccion de semillas en aquellos sitios que concentren una mayor cantidad de
individuos sobremaduros, esto es, en sectores del bosque cercanos a la madurez, como el
ubicado en la condicién de sitio favorable (sotavento), dado que fueron las zonas que
presentaron las mayores densidades de plantas de regeneracion inicial y avanzada.

Por altimo, si bien los resultados obtenidos representan a la mayoria de las condiciones sobre
las cuales se desarrolla el bosque de N. pumilio en la peninsula La Carmela, esta informacion
podria complementarse con futuros trabajos de datacion precisa y anual de eventos de
perturbacién mediante técnicas dendroecoldgicas intensivas, que permitan explicar de
manera mas precisa la historia de los rodales y que tipos de disturbios han ocurrido en el area.
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ANEXOS

Anexo |. Fotografias del bosque de N. pumilio establecido en ladera sureste (sotavento) de la
peninsula La Carmela, cercano a los Campos de Hielo Sur.

a) Bosque de N. pumilio con presencia de &rboles sobremaduros en proceso de
desmoronamiento y troncos caidos de grandes dimensiones en el piso del bosque.

b) Bosque de N. pumilio sin &rboles sobremaduros en desmoronamiento ni presencia de
troncos caidos de grandes dimensiones en el piso del bosque (parcela S5).



Anexo Il. Fotografias del bosque de N. pumilio establecido en ladera noroeste (barlovento)
de la peninsula La Carmela.

Anexo Ill. Fotografias de los vestigios (troncos quemados) del incendio superficial registrado
en la ladera sureste de la peninsula La Carmela, que afect6 a la vegetacion situada entre la
orilla del Lago Chico y la morrena ubicada alrededor de los 500 m.s.n.m.




APENDICES

l. Aspectos Fisiograficos

Cuadro I. Caracteristicas topograficas de las parcelas de muestreo referidas a exposicion,
pendiente y altitud. Se incluye ademas si las parcelas se encontraban o no sobre arcos
morrénicos laterales.

PARCELA Exposicion Pendiente (%) Altitud (m.s.n.m) Morrena
S1 Sureste 8 258 Si
S2 Sureste 20 497 Si
S3 Este 40 585 No
S4 Este 50 781 Si
S5 Sureste 30 824 No
Bl Noreste 15 924 No
B2 Norte 30 905 No
B3 Norte 20 898 No
B4 Noroeste 15 826 No
B5 Norte 35 718 Si




Il. Modelos de Regresion

Cuadro I1. Modelos de regresion probados en el estudio para la estimacion de la edad de los
arboles del bosque de N. pumilio. Y = edad estimada (afios), X1 = DAP (cm), X> = Estado de

desarrollo arboreo y X3 = DAP/Estado de desarrollo.

N° Modelo de regresion Expresion

1 | Lineal simple Y =bo+ b1*X1

2 | Lineal multiple modificando intercepto |Y =bo+ b1*X1+ b23*X>

3 | Lineal multiple modificando pendiente |Y =bo + b1,2,3*X3

4 I);l;eer?(ljir:nlf[:atlple modificando intercepto Y = bo+ b1*X1 + b23*X2 + bas*Xs

5 |Cuadréatica modificando intercepto Y =bo+ b1*X1 + bo*X1% + baa* Xz

6 | Cuadratica modificando pendiente Y =bo+ b125*X3 + base*Xs?

7 Cuadratica modificando intercepto y|Y =bo+ b1*X1+ b2*X12+ b3 4* X2 + bs 6* X3 +
pendiente brg*Xa?

8 | Cubica modificando intercepto Y =bo+ br*X1 + ba*X1? + ba* X132 + by s* X2

9 | Clbica modificando pendiente Y = bo+ b123*X3 + base*Xs? + brge*Xs®

10 Cl’Jbipa modificando intercepto  y|Y =bo+ b1*X1 + bo*X12 + bg*X13 + bas*Xo +
pendiente be7*X3 + bgo*Xs® + b1oa1*Xs®

11 | Logaritmica modificando intercepto Y =bo+ bi*Ln(X1) + b23*X>

=
N

Logaritmica modificando pendiente

Y =bo+ b123*Ln(X3)

=
w

Logaritmica modificando intercepto y
pendiente

Y =bo+ bi*Ln(X1) + b23*X2 + bas*Ln(X3)

14 | Inversa modificando intercepto Y =bo+ (b1/X1) + b23*X>

15 | Inversa modificando pendiente Y =bo+ (b1,.2,3/X3)

16 :)r;\r/%ris:; N modificando intercepto y Y = bo+ (ba/X1) + b23*Xz + (b4s/Xs)
17 | Exponencial modificando intercepto Y =exp (bo+ b1*X1+ b23*X2)

pendiente

18 | Exponencial modificando pendiente Y =exp (bo+ b12,3*X3)
19 E;(rf)é)ir;er.\]rt\glal modificando intercepto y Y = exp (o + b*X + b2 s*Xo + has*Xa)
20 | Y Log X Inversa modificando intercepto | Ln(Y) = bo + (b1/X1) + b23*X>
21 |'Y Log X Inversa modificando pendiente | Ln(Y) = bo + (b1,23/X3)
Y Log X Inversa modificando intercepto _ *
22 y pendiente Ln(Y) = bo+ (b1/X1) + b23*X2 + (ba,5/X3)
23 | Y Log X Log modificando intercepto | Ln(Y) = Ln(bo) + b1*Ln(X1) + b23*X>
24 1Y Log X Log modificando pendiente | Ln(Y) = Ln(bo) + b12,3*Ln(Xa)
o5 Y Log X Log modificando intercepto y | Ln(Y) = Ln(bo) + bi*Ln(X1) + bo3z*Xz +

bas*Ln(X3)




Cuadro I11. Coeficientes de b; obtenidos de los modelos de regresion probados en el estudio
para la estimacion de la edad de los arboles del bosque de N. pumilio.

N° Modelo | bo b1 b2 b3 b4 bs bs b7 | bs | bg | b1o | b11
1 27,2 42
2 57,7 3,0 -57,0 21,3
3 58,7 2.9 1,7 3,6
4 63,4 2,7 886 | -142,3 24 44
5 105,3 -1,3 01| -666 59
6 80,9 11 -133 -1,2 0,03 08 01
7 79,3 13 0,03| -2434| 21079 289 -107,2 11| 14
8 30,2 8,4 01| 04e2| -605 5,9
9 94,4 -1,0 -38,5 49,5 0,1 49| 24| -02e-2|-02| 0,03
10 92,8 -0,7 01| -0,le-2| -1054| 16.6500| -9,3| -1.207,0| 23| 289| -0,1| -0,2
11 -62,0 60,9 52,4 33,6
12 -61,5 60,8 39,7 70,2
13 -51,2 57,5 57,9 | -767,4 1,3 220,4
14 177,1| -1.057,4 -50,8 44,2
15 178,7| -1.087,2| -1.652,9| 4644
16 176,4 | -1.042,4 -843| 299,7| 3882| -9.6954
17 43 0,02 -1,0 0,1
18 43 0,02 0.1 0,03
19 43 0,02 -3,0 0,3 0,2 0,01
20 53 9.1 -0,9 0,2
21 52 -8,6 -19,7 -0,1
22 5,2 -8,2 03 13 -15,1 -40,4
23 33 0,5 -1,0 0,2
24 33 05 01 05
25 3.4 0,5 -5,0 2,8 1,6 038




I Criterios para la seleccion de los modelos

Cuadro IV. Parametros estadisticos (R? ajustado, error estandar residual y valor de P, con
a=0,05) y rango de edades (min-méx) obtenidos de los modelos de regresion probados en el
estudio para la estimacion de la edad de los arboles del bosque de N. pumilio. En negrita se
indican los valores 6ptimos obtenidos para cada parametro.

Modelo de regresion aju?tza do esEt.rrr?ers. Valor P Er(]jiand i?;)?
Lineal simple 0,60 27,94 | <22e-16| 48 | 236
Lineal multiple modificando intercepto 0,68 25,01 |<22e-16| 16 | 228
Lineal multiple modificando pendiente 0,68 2496 | <22e-16| 59 | 236
Igé?]z?énrgultlple modificando intercepto y 0,69 2456 |<22e-16| 0 976
Cuadratica modificando intercepto 0,69 2452 |<22e-16| 35 | 268
Cuadratica modificando pendiente 0,69 2457 | <22e-16| 34 | 287
;::naéjigar':;ga modificando intercepto y 0,70 2405 |<220-16| -41 | 370
Cubica modificando intercepto 0,70 24,30 | <2,2e-16| 8 303
Cubica modificando pendiente 0,70 24,27 | <2,2e-16| 2 384
Cubica modificando intercepto y pendiente | 0,70 2421 |<22e-16| -16 | 234
Logaritmica modificando intercepto 0,66 2581 |<22e-16| -17 | 209
Logaritmica modificando pendiente 0,66 25,73 | <2,2e-16| 2 212
Iggr?jirg]rgca modificando intercepto vy 0,68 2497 |<220-16| -14 | 268
Inversa modificando intercepto 0,63 26,75 |<2,2e-16| -85 | 200
Inversa modificando pendiente 0,62 27,38 | <2,2e-16 | -152 | 188
Lr;\r/%rizz;te modificando intercepto y 0,66 2567 |<220-16| -39 | 261
Exponencial modificando intercepto 0,75 21,23 |<2,2e-16 | 30 244
Exponencial modificando pendiente 0,72 22,39 | <2,2e-16| 54 | 253
E:r?gigﬁ?gial modificando intercepto vy 0.77 2044 | <22e-16| 10 | 275

Y Log X Inversa modificando intercepto 0,75 2149 | <2,2e-16| 12 199
Y Log X Inversa modificando pendiente 0,75 21,14 | <2,2e-16| 4 186
Y Log X Inversa modificando intercepto y 0.76 2001 | <22e-16| 2 955

pendiente
Y Log X Log modificando intercepto 0,75 21,30 |<2,2e-16| 23 | 214
Y Log X Log modificando pendiente 0,74 21,68 | <22e-16 | 32 218

Y Log X Log modificando intercepto y

pendiente 0,77 | 2056 |<22e-16| 6 | 264




IV.  Validacién de supuestos

Cuadro V. Test de Kolmogorov-Smirnov y Test de Breusch-Pagan para los modelos de
regresion preseleccionados para la estimacion de la edad, con niveles de confianza del 95%.
Se sefialan los valores de normalidad (D) y Heterocedasticidad (BP) y los valores de P para
cada prueba. Las hipdtesis para el test de normalidad son: Hipotesis nula Ho = existe
normalidad e Hipdtesis alternativa Hi = no existe normalidad. Las hipotesis para el test de
heterocedasticidad son: Hipdtesis nula Ho = existe homogeneidad de varianzas e Hipotesis
alternativa Hi = no existe homogeneidad de varianzas.

Test de Kolmogorov- Test de Breusch-
Modelos de regresion preseleccionados Smirnov Pagan
D Valor P BP Valor P
Exponencial con variacién de intercepto 0,195 0,001 0,495 0,919
Exponencial con variacion de intercepto 0,180 0,004 0,446 0,994
y pendiente
V. Comparacion de modelos

Cuadro VI. Test no paramétrico de U Mann Whitney para comparar los modelos de regresion
preseleccionados. Se sefiala el valor de W, el valor de Z (distribucion normal) y los valores

de p, con a = 0,05.

Test no paramétrico de U Mann Whitney

W Valor P Z Valor P
9.161 2,69e-08 -5,5611 1,763e-08




