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RESUMEN

A nivel mundial existe una tendencia de mortalidad y reduccion del crecimiento radial
de arboles causada por el cambio climatico. En el bosque mediterrineo se han
identificado episodios de mortalidad asociados a condiciones célidas y secas, que han
sido escasamente estudiados en Chile. En este contexto, se analizaron dos especies del
bosque mediterraneo con fenologia foliar diferente (Nothofagus dombeyi y Nothofagus
macrocarpa), para conocer los efectos de la variabilidad climatica del ultimo siglo en
sus patrones de crecimiento radial y mortalidad. Se utilizaron tarugos de incremento de
64 arboles de ambas especies (44 vivos y 20 muertos) del Parque Nacional Radal Siete
Tazas, que fueron analizadas dendrocronoldgicamente con el desarrollo de cronologias
de ancho de anillos para cada especie y su correlacion con variables climaticas. Se
obtuvieron cronologias de crecimiento radial para cada especie que cubrieron los
ultimos 100 afos (1917-2016). Se observo un periodo de reduccion del crecimiento
radial comun a las especies desde finales de la década de 1970, que coincidi6 con el
inicio en los aumentos de temperatura y disminucion en la precipitacion para el area de
estudio. N. macrocarpa respondid a la sequia durante todo el periodo de andlisis,
ademas fue mas sensible al clima que N. dombeyi, tanto en la cantidad de variables a las
que respondid, como en la fuerza de sus correlaciones. Hacia la actualidad, N. dombeyi
y N. macrocarpa manifiestan sensibilidad al déficit hidrico y la influencia climatica del
aflo anterior desaparece. La mayoria de los arboles que murieron, disminuyeron su
crecimiento radial de manera abrupta previo a su muerte. Los arboles muertos datados
desde el quindenio de 1970 coincidieron con la disminucién del crecimiento radial
identificada para ambas especies desde mediados de 1970. Las altas temperaturas de
primavera verano influyeron en la mortalidad de arboles en el bosque de Nothofagus, lo
que aumento la frecuencia de mortalidad posterior al afio 2000. Los resultados revelaron
la influencia de la variabilidad climatica en dos procesos claves dentro de una
poblacion, el crecimiento y la mortalidad. En este contexto, y considerando los futuros
escenarios de menor precipitacion y mayor temperatura, se evidencia que las
condiciones climaticas actuales y futuras seguirian gatillando la mortalidad de N.
dombeyi y N. macrocarpa en el PN Radal Siete Tazas de la zona central de Chile, al
contribuir a la disminucion del crecimiento arbéreo y exacerbar eventos de mortalidad.

Palabras clave: Variabilidad climatica, crecimiento radial, mortalidad, sensibilidad
climatica, dendrocronologia, Nothofagus dombeyi, Nothofagus macrocarpa, sequia.



ABSTRACT

Worldwide, there is a tendency to mortality and reduction of the radial growth of trees
due to climate change. In the Mediterranean forest, episodes of mortality associated
with warm and dry conditions have been identified, which have scarcely been studied in
Chile. In this context, two species of the Mediterranean forest with different foliar
phenology were analyzed (Nothofagus dombeyi and Nothofagus macrocarpa), in order
to know the effects of the climate variability of the last century in their radial growth
and mortality patterns. Dowels of increment from 64 trees of both species were used (44
of them still alive and 20 of them already dead) from the Radal Siete Tazas National
Park, which were subject to a dendrochronological analysis under the development of
chronologies of ring width for each species and their correlation with climate variables.
Chronologies for radial growth from each species were obtained, which covered the last
100 years (1917-2016). A period of radial growth decrease common for both species
was observed since the end of the decade of 1970, which matched the beginning of
rising temperatures and downsizing of rainfall in the study area. N. macrocarpa
corresponded the drought for the whole analysis period, in addition to being more
sensitive to weather conditions than N. dombeyi in relation to both the amount of
variables to which it responded and the strength of its correlations. Closer to the present
date, N. dombeyi and N. macrocarpa demonstrate sensitivity to hydric deficit, and the
climate influence of the previous year disappears. Most of the trees that died abruptly
reduced their radial growth before their perishment. Those dead trees that date back to
the 1970s matched the radial growth decline identified for both species since that same
period of time. The high temperatures of spring-summer seasons impacted the tree
mortality rate in the Nothofagus forest, which increased the mortality frequency
posterior to the year 2000. The results revealed the influence of climate variability in
two key processes within one population: growth and mortality. In this context, and
considering future scenarios of reduced rainfall and higher temperatures, it is evidenced
that current and future climate conditions will keep on triggering the mortality of N.
dombeyi and N. macrocarpa in the Radal Siete Tazas National Park from the central
zone of Chile, for it contributes to the decline of arboreal growth and exacerbates events
of mortality.

Keywords: Climate variability, radial growth, mortality, climate sensitivity,
dendrochronology, Nothofagus dombeyi, Nothofagus macrocarpa, drought.



INTRODUCCION

La interferencia humana en el sistema climatico ha causado el aumento en
aproximadamente 1°C de calentamiento global,' por sobre los niveles preindustriales
(IPCC, 2018). El calentamiento genera impactos en los sistemas humanos y naturales
generalmente mds intensos en zonas terrestres que en oceanicas (IPCC, 2014; IPCC,
2018). Segun Allen et al. (2010) se han presentado episodios de mortalidad en bosques,
estrés y disminucion en el crecimiento radial arboreo por el efecto del cambio climatico.

La mortalidad episddica o irregular de arboles es causada entre otros factores, por
perturbaciones ligadas al cambio climatico como incendios, brotes de insectos o eventos
de sequia (Mast y Veblen, 1994; Michaels y Hayden, 1987; Villalba y Veblen, 1998) y
podria causar efectos rapidos, profundos y duraderos en la composicion y estructura de
bosques (Allen et al., 2010; IPCC, 1996). Dado lo anterior, en diversos ecosistemas
forestales a nivel mundial, se han estudiado los patrones de mortalidad (e.g. Cailleret, et
al., 2019; Suarez et al.,, 2004; Villalba y Veblen, 1998), siendo los bosques
mediterraneos uno de los mas afectados por las actuales condiciones secas y calidas
(Allen et al., 2010). A pesar de que los bosques chilenos de la zona mediterranea estan
dentro de un hostspot de biodiversidad y son considerados sensibles al cambio climéatico
(IPCC, 2007; Myers et al., 2000), sus respuestas a dicho fenémeno y a los eventos
intensos de sequia requieren ser mejor documentados (Venegas-Gonzalez et al., 2018a).

Segiin Gardi et al. (2014) los arboles en el bioma de tipo mediterrdneo encuentran su
principal limitacion de crecimiento en los cuatro meses (o mas) de sequia estival, dadas
las altas temperaturas. De esta forma, la estacion de crecimiento se limita a los meses
con suficiente humedad en el suelo, temperaturas calidas y horas de luz adecuadas,
particularmente durante la primavera y parte del otofio (Gardi et al., 2014). Los bosques
mediterraneos de Chile se encuentran desde la latitud 30°S a la 38°S aproximadamente
(Donoso, 1982), pero sus patrones de distribucion natural se han visto
significativamente alterados por la actividad humana (Gajardo 1994). Donoso (1982)
clasifica los bosques de esta zona en dos grandes grupos: Bosques principalmente
siempreverdes y Bosques principalmente deciduos o caducifolios. En ambos grupos
destacan especies del género Nothofagus, descrito como un género relevante dentro de
esta region (Donoso, 1975; Donoso, 1981) y que posee su distribucion mas
septentrional en América del Sur (Ormazabal y Benoit, 1987). Recientemente se han
identificado efectos sobre el crecimiento, establecimiento y desarrollo en arboles del
género Nothofagus en Chile central, asociados a la disminucion de las precipitaciones
en la region mediterranea de Chile (Venegas-Gonzalez et al., 2018a; Venegas-Gonzalez
et al., 2018b).

Garreaud et al. (2017) sefialan que desde el afio 2010 se han experimentado déficits
anuales de precipitacion que han alcanzado un 75%, afectando significativamente los
valles y la cordillera de los Andes de la zona central de Chile (30-38°S). Asi, la zona se
ha visto afectada por un fendmeno de sequia extraordinario en cuanto a su intensidad,
duraciéon y extensidon, en comparacion con registros instrumentales historicos y
paleoclimaticos de los ultimos 1000 afos (Garreaud et al., 2017). Adicionalmente, la

! Temperatura de la Superficie Global (GMST, por sus siglas en inglés).



variacion climatica interanual en la zona central de Chile estd influenciada por la
variabilidad climatica local, regional y por la teleconexion con dos modos sobresalientes
de variabilidad climatica global, representados por El Nifio-Oscilacion Austral (ENSO)
y la Oscilacion Antartica (AAO) (Christie et al., 2011; Garreaud et al., 2009). Estudios
previos en bosques mediterraneos chilenos (e.g. Venegas-Gonzalez et al., 2019;
Venegas-Gonzalez et al., 2018b) revelan una relacion de la variabilidad climatica con
las tendencias de crecimiento de los arboles. Sin embargo, no se ha evaluado su
influencia en eventos de mortalidad arbodrea.

Una forma de conocer las respuestas de los arboles a los cambios en las condiciones
climaticas es a través de los anillos de crecimiento (Schweingruber, 1995). La
mortalidad de los arboles estd directamente relacionada con su crecimiento radial, y la
dendrocronologia a través de la datacion de la fecha de muerte, se reconoce como un
medio util para describir patrones de mortalidad arborea (Kozlowski et al., 1991; Mast y
Veblen, 1994). Sumado a lo anterior, existen estudios que identifican a la zona central
de Chile como ideal para estudios dendrocronoldgicos (e.g. Le Quesne et al., 2006;
Christie et al., 2011; Venegas-Gonzalez, 2018b), sin embargo, se ha explorado dicho
potencial en un numero limitado de especies arboreas de Chile central (Venegas-
Gonzalez, 2018a).

Dado el contexto anterior, esta investigacion estudiard dos especies del bosque
mediterrdneo con fenologia foliar diferente (hojas perennes y caducas), para conocer los
efectos de la variabilidad climatica del Gltimo siglo en sus patrones de crecimiento
radial y mortalidad.



Objetivo General

Analizar la influencia de la variabilidad climéatica del ultimo siglo sobre los patrones de
crecimiento radial y mortalidad de un bosque de Nothofagus del Parque Nacional Radal
Siete Tazas.

Objetivos especificos
1. Desarrollar cronologias de crecimiento radial del bosque de Nothofagus.
2. Determinar los patrones temporales de mortalidad del bosque de Nothofagus.

3. Relacionar la variabilidad climatica del ultimo siglo con los patrones de
crecimiento radial y de mortalidad de arboles de Nothofagus.



MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio

El area de estudio se localiza en el Parque Nacional Radal Siete Tazas (35°24°-35°30 S,
70°49°-71°03°0, Figura 1), declarado el ano 2008, pero que cuenta con proteccion
desde el ano 1996. Posee una superficie de 4.138 ha y pertenece a la Provincia de
Curic6 en la Region del Maule (CONAF, 2008).

El parque se caracteriza por poseer un alto valor escénico y en diversidad biologica al
encontrarse cercano al limite sur del macrobioclima mediterraneo, en la interfaz entre
los ecosistemas mediterraneos de la zona central y los bosques andinos del sur de Chile
(Luebert y Pliscoff, 2006). Cuenta con la presencia de las formaciones vegetacionales
Matorral bajo de altitud y Bosque caducifolio (CONAF, 2008; RNAP, 2016; Luebert y
Pliscoff 2017). Asi, el lugar se destaca por albergar y proteger especies del bosque
esclerofilo como Quillaja saponaria (quillay), Lithraea caustica (litre) y Cryptocarya
alba (peumo), que se encuentran con especies de los bosques humedos del sur de Chile
como Aextoxicon punctatum (olivillo), Laurelia sempervirens (laurel), y en particular la
exposicion sur del parque presenta alta diversidad vegetal, destacandose especies del
género Nothofagus como Nothofagus alpina (Rauli), Nothofagus macrocarpa (roble de
Santiago) y Nothofagus dombeyi (coigiie) (CONAF, 2001; Garcia y Ormazébal, 2008).

Se seleccionaron dos sitios de estudio que se encuentran en el sendero Chiquillanes, una
ruta que posee una longitud de 7,9 Km y una altitud que varia desde los 1.000 a los
1.400 m s.n.m. aproximadamente, el cual destaca por la presencia de arboles de roble de
Santiago y coiglie de grandes dimensiones (CONAF, 2019; Sociedad Geografica de
Documentacion Andina, 2015). En dicho sendero la pendiente es mayor durante los
primeros 2 km de la ruta, con 30° de inclinacion aproximadamente, la cual coincide en
su mayoria con los sitios de estudio (Sociedad Geografica de Documentaciéon Andina,
2015). Especificamente se muestrearon dos sitios, cada uno con dominancia de las dos
especies a estudiar, Nothofagus dombeyi y Nothofagus macrocarpa. El primer sitio a
1.300 m s.n.m. con exposicion predominantemente sur, y el segundo a una altitud de
1.400 m s.n.m. con exposicién predominantemente suroeste (Figura 1).
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Figura 1. Sitios de estudio destacando los bosques de Nothofagus macrocarpa (roble de
Santiago) y Nothofagus dombeyi (coigiie).

Las especies coiglie y roble de Santiago constituyen dos especies de interés en este sitio
para la realizaciéon de un analisis de respuesta a la variabilidad climatica, dado su
endemismo, su ubicacién y sus contrastantes caracteristicas fenoldgicas. El coigiie
corresponde a una especie endémica de la region sudamericana austral, es decir, se
encuentra presente en Chile y Argentina (Ormazabal y Benoit, 1987) y su limite norte se
encuentra en la provincia del Cachapoal en la sexta region de Chile (Garcia y
Ormazébal, 2008). Esta categorizado en menor preocupacion segin la Unidn
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN; Barstow et al., 2017).
Alcanza los 53 m de altura y hasta 4,2 m de didmetro de fuste en nuestro pais
(Gutiérrez, 2016) y es de hoja perenne (Garcia y Ormazabal, 2008). Ademas, su
temporada de crecimiento corresponde al periodo desde septiembre a mayo (Veblen et
al., 1996).

El roble de Santiago es endémico de Chile, posee restringida distribucion y su limite sur
se encuentra por la Cordillera de Los Andes en el sector de Linares, séptima region
(Garcia y Ormazabal, 2008). Esta categorizada como especie Vulnerable (VU) segun la
IUCN (Baldwin, 2018). Ademas, fue recientemente -clasificada como especie
Vulnerable segtn la lista de especies del Ministerio de Medio Ambiente en nuestro pais
(MMA, 2019). Corresponde a la especie mas septentrional de su género en América, y
sus individuos pueden alcanzar hasta 25 m de alto y 1,2 m de diametro de fuste. Su
temporada de crecimiento corresponde desde septiembre a abril (Venegas et al., 2018a),
y contrario a coigiie, presenta hojas caducas (Alcaras, 2010; Ormazabal y Benoit, 1987).

El clima del area de estudio se caracteriza por ser de tipo templado-calido, con una
estacion seca prolongada (CONAF, 2001). La temperatura media del mes més calido
corresponde a enero con 16°C y el més frio a julio con 4,4°C. La temperatura media
anual corresponde a 10°C. En cuanto a las precipitaciones, estas alcanzan los 1.693 mm



anuales caidos principalmente entre los meses de abril y noviembre, segiin datos
obtenidos para el periodo de 1979-2016 (CR2, 2018). Ademas, durante el invierno y
primavera es usual el aporte nival en el parque, por lo que se encuentra cubierto de
nieve generalmente desde mayo a noviembre (CONAF, 2013; Polivalente, 2015).

Materiales

Datos climaticos

Datos climaticos locales. Para relacionar el crecimiento radial de las poblaciones con el
clima, se utilizaron datos climaticos locales de precipitacion mensual acumulada y
temperatura media mensual. Ambas variables fueron extraidas desde el explorador
KNMI (https://climexp.knmi.nl/; KNMI, 2020) con una resolucién espacial de 0,5°,
para el periodo 1901-2016. El explorador KNMI es una aplicacion que posee una
coleccion completa de conjuntos de datos climdticos grillados mundiales, ademéas de
herramientas de analisis espaciales (Trouet y Van Oldenborgh, 2013).

A nivel local, ademas se utilizo el Indice de Precipitacién-Evaporacion Estandarizado
(SPEI por sus siglas en inglés). El SPEI es util para la deteccion y monitoreo de la
sequia y ha sido ampliamente utilizado en estudios dendrocronoldgicos recientes para
comprender la relacion sequia-crecimiento (Venegas-Gonzélez et al., 2018b; Vicente-
Serrano et al., 2010). El indice es calculado a diferentes escalas temporales, es decir,
incluyendo en el valor del mes actual, la influencia de los meses anteriores, permitiendo
al indice adaptarse a la memoria del sitio de estudio. Por ejemplo, el SPEI12
corresponde al indice calculado para cada mes, con una ventana que incorpora la
influencia del mes en curso mas los once meses anteriores en dicho valor, mientras que
SPEI3 es calculado con los datos del mes en curso mas los dos meses anteriores. Los
valores positivos de este indice indican periodos humedos y valores negativos periodos
mas secos a los normales (Galleguillos et al., 2018; Venegas-Gonzalez et al., 2018b).
Para el presente estudio, se utilizaron datos de SPEI de tres (SPEI3) y doce (SPEI12)
meses, y se obtuvieron del explorador KNMI, disponibles para el periodo 1901-2013
con una resolucion espacial de 0,5° (KNMI, 2020). Para el periodo 2014-2016, los datos
se obtuvieron desde el Monitor de Sequia Global SPEI, que presenta informacion
actualizada del SPEI con una resolucion espacial de 1° (Bergueria et al., 2013).



Datos climaticos globales. La variacion climatica interanual en la zona central de Chile
esta influenciada por dos modos de variabilidad climatica global, denominados El
Nifio-Oscilacion Austral y la Oscilacion Antartica (Christie et al., 2011; Garreaud et al.,
2009). Para representar el primero, se utilizd el Indice Multivariado ENSO (MEI)
durante el periodo 1950-2016. MEI corresponde al componente principal de seis
variables observadas en el Pacifico Tropical: presion del nivel del mar, componentes
zonales y meridionales del viento superficial, temperatura superficial del mar,
temperatura superficial del aire y la nubosidad. Este indice posee valores bimensuales
superpuestos (Diciembre/Enero, Enero/Febrero, Febrero/Marzo, Noviembre/Diciembre)
con el objetivo de considerar la estacionalidad del ENSO y disminuir la variabilidad de
alta frecuencia dentro de las estaciones. Por lo tanto, doce valores bimensuales abarcan
un afio, donde valores positivos representan la fase céalida (fenémeno El Nifio) y valores
negativos la fase fria (fenomeno La Nifia) (ESRL, 2019; Wolter y Timlin, 2011).

Para la circulacién troposférica se utilizo el Indice de Oscilacién Antértica (indice
AAOQ) o también denominado Modo Anular del Sur (SAM), considerado el principal
conductor de variabilidad de la circulacion troposférica al sur de los 20°S (Garreaud et
al., 2009). Este indice, refleja las anomalias zonales de la presion del nivel del mar
(PNM) media entre las latitudes 40°S y 65°S, representando el movimiento de la masa
atmosférica a gran escala (Gong y Wang, 1999). La fase positiva de este indice se
asocia a una disminucién de la presion superficial en altas latitudes, hacia la Antartida
(65°S) y un aumento en latitudes medias (45°S), lo que implica disminucién de la
precipitacion. Durante la fase negativa, las condiciones son las inversas (Garreaud et al.,
2009).

Los datos climaticos de gran escala del MEI? y del indice AAO?® se obtuvieron desde la
base de datos del explorador KNMI (KNMI, 2020). Dicho explorador sélo presentaba
datos para el periodo 1979-2016 del AAO, dado esto, los datos previos (1948-1979) se
obtuvieron desde el sitio web del Instituto Comun para el Estudio de la Atmosfera y el
Océano* (JISAO, por sus siglas en inglés).

Método

Colecta de tarugos de incremento

La colecta de tarugos de incremento se realizd durante los meses de septiembre y
diciembre del 2017 para N. dombeyi y N. macrocarpa respectivamente. Dado lo
anterior, el ultimo anillo formado es de 2016, segtn la convencidén de Schulmann (1956)
para el hemisferio Sur, que asigna a cada anillo de arbol la fecha del afio calendario en
que inicid su crecimiento.

2 Datos disponibles en:
https://climexp.knmi.nl/getindices.cgi?WMO=NOAAData/mei&STATION=MEI&TYPE=i&id=someone@somewhere, obtenidos
el 1 de septiembre de 2019.
3 Datos disponibles en:
https://climexp.knmi.nl/getindices.cgi?WMO=NCEPData/cpc_aao&STATION=CPC_AAO&TYPE=i&id=someone@somewhere,
obtenidos el 1 de septiembre de 2019.

4 Datos disponibles en: http://research.jisao.washington.edu/data/aao/slp/, obtenidos el 1 de septiembre de 2019.
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La extraccion de tarugos de incremento se realizé en dos sitios -uno para cada especie-
(Figura 1) y desde aquellos arboles dominantes en el dosel y que estuviesen alejados de
caminos y/o senderos para evitar el sesgo de influencias antropogénicas. En el caso de
los arboles muertos, los tarugos de incremento se extrajeron de aquellos individuos
muertos en pie, con ramas y presencia de corteza. La especie de los arboles se identifico
en terreno a partir de la morfologia de hoja y corteza para arboles vivos, y solo corteza
para arboles muertos. Dadas las similitudes morfologicas de Nothofagus macrocarpa
con Nothofagus obliqua (especie también presente en el area de estudio), fue necesaria
la verificacion en laboratorio a partir de muestras de ramillas con hojas® (Garcia y
Ormazabal, 2008).

A través de un barreno de Pressler, se extrajo dos o més tarugos de incremento a una
altura de 1,3 metros del fuste por cada arbol. En total se muestrearon 64 arboles (26 de
N. dombeyi y 38 de N. macrocarpa), incluyendo 10 arboles muertos para cada especie.
Ademas, se registro el diametro a la altura del pecho (DAP; Apéndice 1) y datos sobre
el estado de cada arbol para clasificar las muestras segun las condiciones de la madera,
con el objetivo de definir la certeza del datado posterior (Kitzberger et al., 2000). Cabe
mencionar que los tarugos de incremento no necesariamente representaron la edad de
cada arbol, ya que la longitud del barreno de Pressler usado (40 cm) solo permitid llegar
a la médula de aquellos arboles con un DAP inferior a 80 cm y en la mayoria de los
casos la médula estaba podrida. Finalmente, se registraron la posicion y altitud de cada
sitio de muestreo.

Procesamiento y cofechado de las series

El tratamiento de los tarugos de incremento en laboratorio se realizé siguiendo técnicas
dendrocronolégicas descritas por Gértner et al. (2015) y Stokes y Smiley (1968). Esto,
consistio en el montaje de los tarugos sobre molduras acanaladas, de forma que la
direccion de las fibras permiti6 una mayor visualizaciéon de los anillos al ser
posteriormente cortados transversalmente con un micrétomo de deslizamiento. Se
repitio el procedimiento de corte hasta reducir un tercio del diametro del tarugo
aproximadamente, lo cual entregd como resultado una muestra lisa y continua. Luego
del corte, y para refinar alin mas la planicie de los tarugos, se lijaron con papel lija de
granulometria ascendente (entre 600 a 1.200 granos/cm?), para distinguir de mejor
forma los limites del anillo de crecimiento (Gértner et al., 2015; Stokes y Smiley, 1968).
La especie de los individuos muertos colectados fue verificada a partir de un andlisis
anatomico de la madera, donde N. dombeyi presenta tonos mas rosados y mayor
homogeneidad entre la albura y duramen que N. macrocarpa (Diaz-Vaz, 1987,
Figura 2).

Para medir los anchos de anillo de los arboles, en primer lugar, se procedi6 a identificar
y marcar cada anillo de crecimiento a través de una lupa estereoscopica (Leica SSAPO).
Posteriormente, se empled una imagen escaneada de cada tarugo a una resolucion de
2400 dpi con una escala de referencia a través del software IPWIN32 para las

> Garcia, N. 2018, marzo. Identificacion especie. [entrevista]. Santiago, Laboratorio de
Sistematica y Evolucion de Plantas, Facultad de Ciencias Forestales y de la
Conservacion de la Naturaleza, Universidad de Chile.
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mediciones (v4.5; Media Cybernetics Inc.). Finalmente, a través del software
COFECHA se verifico6 la calidad de cruce de las mediciones a partir de correlaciones de
series temporales segmentadas y se identific errores durante la etapa de datacion
(Grissino-Mayer, 2001; Holmes et al., 1986).

a) N. dombeyi ~ b) N. macrocarpa |~ .V-A‘ 3

Figura 2. Anatomia de la madera en tarugo de incremento (corte transversal) de a)
Nothofagus dombeyi y b) Nothofagus macrocarpa.

Construccion de las cronologias de crecimiento radial

El desarrollo de la cronologia de ancho de anillo (para cada especie) se realizéd a partir
de las series correctamente datadas usando la libreria de programa de dendrocronologia
(dpIR) (Bunn et al., 2019) en el software estadistico de libre acceso R (R Core Team,
2018) y su interfaz grafico R Studio (Rstudio Team, 2018). La estandarizacion de las
series se realizd ajustando cada una de las series a una curva de suavizado (spline) para
remover la varianza no climatica. Este método no realiza suposiciones sobre la forma de
la curva que se utilizard para la estandarizacion (Cook y Peters, 1981). De las
cronologias generadas, se utilizo la cronologia residual, la cual preserva la sefial de alta
frecuencia (Fritts, 1976). La cronologia residual, ademas remueve la autocorrelacion
existente entre el crecimiento radial asociado a un afio y los afios anteriores, y se obtiene
del promedio estadistico de los residuos del modelo de autorregresion (Fritts, 1976;
Holmes, 1983).

La cuantificacion de la incertidumbre estadistica en cronologias anuales de anillos de
arboles se realiza principalmente mediante el uso de tres estadisticos, 1) Sefial expresada
de la poblacion (EPS, por sus siglas en inglés), ii) Intensidad de sefial de la submuestra
(SSS) y 1ii1) Coeficiente de correlacion medio (Rbar) (Cook y Pederson, 2011), los
cuales fueron utilizados para describir las cronologias desarrolladas. EPS estima un
porcentaje de sefial comln entre las series de cada cronologia; SSS cuantifica, en
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porcentaje, la certidumbre cambiante en una cronologia dado el tamafio de muestra
cambiante; y Rbar corresponde a una estimacion del porcentaje de varianza comun entre
series (Cook y Pederson, 2011; Cook y Kairiukstis, 1990; Wigley et al., 1984). Con el
fin de robustecer dichos estadisticos, se incorporaron las series de arboles muertos a la
cronologia de ancho de anillo de arboles vivos (de cada especie). Finalmente, se
consider¢ valido el periodo de cada cronologia en que el EPS fue mayor a 0,80, lo cual
indica una cronologia cercanamente representativa de la variabilidad de la poblacion,
dada su fuerte sefial comun (Wigley et al., 1984).

Complementariamente, para los tltimos 100 afos de la cronologia de N. dombeyi y N.
macrocarpa, se realizd una medida de similitud entre las especies a partir de la prueba
de Gleichliufigkeit (G). Esta prueba, a través de la diferencia entre anillos de afios
sucesivos, prueba si dos cronologias aumentan o disminuyen su crecimiento
sincronicamente (Eckstein y Bauch, 1969; Schweingruber, 1988; Speer, 1971). El nivel
de similitud se expresa en porcentaje y es significativo cuando G > 62% (Kaennel y
Schweingruber, 1995; Tognetti et al., 2014).

Relacion de crecimiento radial con variabilidad climatica

Para ¢l analisis climatico, se utilizaron los ultimos 100 afios (1917-2016) de las
cronologias desarrolladas para cada especie, lo que corresponde al ultimo siglo en
funcion de la fecha de colecta. En esta etapa, se correlaciond los indices de ancho de
anillo, con los datos climaticos locales (precipitacion acumulada, temperatura media y
SPEI) y globales (MEI y AAO), con el objetivo de identificar la relacion del clima con
el crecimiento radial de N. dombeyi y N. macrocarpa. Se utilizaron las cronologias de
ancho de anillo de arboles vivos y muertos del ultimo siglo para cada especie. La
extension de dichas cronologias, junto con la extension de los datos climaticos
disponibles para cada variable, determino el periodo de afios correlacionados.

El anélisis de correlacion considerd desde la temporada de crecimiento del afio previo
(Tp), hasta la temporada de crecimiento del afio en curso (Tc) para ambas especies (21
meses), debido a que el crecimiento radial en cualquier afio especifico estd influenciado
por el clima del afio actual (t) y anterior (t-1) (Fritts, 1976). Para dicho anélisis
dendroclimatico, se utilizaron las librerias Bootres y TreeClim (Zang, 2019; Zang y
Biondi, 2019) en el programa de libre acceso R Studio.

Para examinar las relaciones entre las variables climéaticas y las cronologias de cada
especie, se realizo un analisis de funcion de correlacion, la cual entrega coeficientes de
estimaciones del coeficiente de correlacion de Pearson (Biondi and Waikul, 2004). Se
realizaron analisis de correlacion de tipo estatica y movil, con un nivel de confianza del
95% (p < 0,05). La funcion estatica, se aplico con un andlisis de resolucion mensual y
un analisis de resolucion estacional. Para ello, se utilizd0 cada una de las variables
climaticas, sin embargo, para el andlisis estacional, fueron excluidas las variables SPEI3
y SPEI12, dado que estas ya poseen un efecto de memoria con mayor resolucion. La
funcién movil, con una ventana de 25 afios, se aplic para los periodos y variables que
mostraron correlacion en el andlisis anterior, para cada especie, con el objetivo de
observar su comportamiento en el tiempo. Adicionalmente, se evalud la influencia de
las sequias en el crecimiento durante los afios posteriores al evento, para lo cual se
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realizd6 un andlisis de épocas superpuestas, a través de correlaciones cruzadas (ccf;
Gilbert y Plummer, s.f.). La influencia en el crecimiento se evalué entre SPEI12 de
diciembre (que refleja la sequia/humedad de todo el afo) y la cronologia de crecimiento
radial de cada especie. Ademas, se evaluo la influencia de la sequia a través del SPEI12
del mes que mejor correlaciond con el crecimiento en el andlisis con funcion estatica.

Identificacion de patrones de mortalidad

Para determinar la fecha de muerte de los arboles analizados, se utilizo el anillo mas
externo del arbol, sin embargo, la confianza de la datacion se vio influenciada por la
condicion de la madera, la presencia o ausencia de corteza en la muestra, y por la
posibilidad de que los arboles no formen alglin anillo durante uno o més de un afo antes
de morir (Amoroso y Daniels, 2010; Kitzberger et al., 2000). En este sentido, aquellas
muestras que no presentaron corteza fueron descartadas del andlisis, por la menor
certeza de su datacion. El afio calendario del anillo més externo fue determinado por
cofechado utilizando el software COFECHA (Holmes, 1983) con las series de
crecimiento radial de arboles vivos desarrolladas para cada especie. Luego de fechadas
las muertes de los arboles, se agruparon en cronologias de mortalidad, i.e. nimero de
arboles muertos por periodo de diez o mas afios (Kitzberger et al., 2000), para disminuir
la incerteza del datado.

Para analizar el comportamiento del crecimiento de los arboles previos a su muerte, se
identifico la ocurrencia de cambios abruptos en el crecimiento radial de cada arbol. La
deteccion de los cambios abruptos se realizd a través de un andlisis de breakpoints
(puntos de quiebre) de la libreria Strucchange, que permite la estimacion simultanea de
multiples puntos de corte en el crecimiento radial de los arboles (Zeileis et al., 2003). El
procedimiento consiste en ajustar lineas de regresion horizontales lineales sobre
segmentos de tasas de crecimiento comparables separadas por quiebres, para cada serie
individual (Vanoni et al., 2016). Para dicho analisis, se utiliz6 una longitud minima de
10 afios para los segmentos entre los puntos de corte de cada serie. Adicionalmente, con
el objetivo de identificar similitud en el crecimiento radial de los arboles muertos entre
ambas especies, también se realizd la prueba Gleichliufigkeit (G) para las series de
muertos, en el periodo comun para N. dombeyi y N. macrocarpa.

Relacion de mortalidad con variabilidad climatica

En esta etapa fueron utilizadas las series de N. dombeyi y N. macrocarpa agrupadas,
para analizar la respuesta a nivel de bosque y aumentar el nimero de muestras durante
el andlisis. El analisis de la influencia de la variabilidad climatica y su posible desfase
en la mortalidad del rodal estudiado se realizo con un analisis de épocas superpuestas, a
través de correlaciones cruzadas (Gilbert y Plummer, s.f.). El analisis se realizé a una
escala quinquenal (cinco afios) y decadal (diez afios) para disminuir el potencial error
asociado al datado de los arboles muertos (Kitzberger et al., 2000, ver también seccion
anterior). La influencia del clima en la mortalidad se evalué entre cada una de las
variables climaticas y meses que correlacionaron significativamente con el crecimiento
de ambas especies y la frecuencia de mortalidad total del rodal. Posteriormente
se realizd una correlaciéon no paramétrica de Spearman para la verificacion de los
coeficientes (Becke et al., 1988).
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RESULTADOS

Crecimiento radial del bosque de Nothofagus y variabilidad climatica

Cronologias de crecimiento radial del bosque de Nothofagus

Del total de 124 series medidas, se logro la datacion cruzada del 81% de ellas
(100 series), provenientes de 64 darboles colectados (Cuadro 1). Las cronologias
residuales obtenidas cubrieron el periodo de 1822-2016 (195 afios) para N. dombeyi 'y de
1831-2016 (186 afios) para N. macrocarpa, con un minimo de cuatro series por afio
(Figura 3). La cronologia cortada a partir de un EPS > 0,8 cubri6 el periodo del ultimo
siglo (1917-2016) para ambas especies, lo que reflej6 una sefal de crecimiento comun
robusta para el andlisis climatico de dicho periodo. Ademas, se obtuvo un SSS > 0,85
que reflejo una certidumbre aceptable dado el numero cambiante de series a lo largo de
cada cronologia (Cuadro 1).

Cuadro 1. Resumen de caracteristicas y estadisticos de las cronologias de ancho de
anillo usadas para el analisis climatico de N. dombeyi y N. macrocarpa. EPS: Senal
expresada de la poblacion; SSS: Intensidad de senal de la submuestra, Rbar:
Coeficiente de correlacion medio y Prueba G: Prueba Gleichldufigkeit entre el
crecimiento radial de N. dombeyiy N. macrocarpa.

) ) Numero de arboles Numero de series
Especie Periodo EPS SSS Rbar Prueba
Vivos  Muertos Medidas Cofechadas G (%)
N. dombeyi 1917-2016 16 10 54 40 0,85 0,97 0,19
54
N. macrocarpa 1917-2016 28 10 70 60 0,91 097 0,22

En cuanto al crecimiento radial comparativo de ambas especies, la prueba de
Gleichldiufigkeit (G) realizada entregd una similitud de un 54% entre ambas cronologias
para el periodo 1917-2016. Lo anterior indico que, de los 100 afios analizados, hubo 54
anos en que N. dombeyi y N. macrocarpa presentaron un aumento o disminucion del
crecimiento durante el mismo afio. La prueba G < 62%, revel6 que la similitud no fue
significativa entre las especies analizadas, para el ultimo siglo. El nimero de arboles y
series analizadas por especie permitié una adecuada deteccion de la respuesta media del
grupo de arboles. Ademas, se alcanz6é el maximo nimero de series en el periodo medio
de las cronologias, entre las décadas de 1960 y 1990, con 34 series para N. dombeyi 'y 55
para N. macrocarpa (Figura 3).
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Figura 3. Cronologia residual de a) N. dombeyi y b) N. macrocarpa (curva negra). La
linea roja representa un filtro de 10 afios para cada cronologia. La zona gris, indica
el periodo de la cronologia que no fue considerado (EPS < 0,80) y las lineas
punteadas verticales indican afios de supresion de crecimiento en comun para
ambas especies. En celeste se indica el nimero de series.

A partir del filtro de 10 afios se observé un comportamiento de tipo sinusoidal a lo largo
de todo el periodo, con una tendencia al aumento del crecimiento de N. dombeyi, y
disminucion en N. macrocarpa desde el afio 2000 aproximadamente (linea roja en
Figura 3). Se detectaron dos disminuciones importantes de crecimiento radial que
ocurrio en ambas especies, en los afios 1968 y 1998 (Figura 3). También, se observo a
finales de la década de 1970, un periodo de crecimiento por debajo de la media para
ambas especies, durante aproximadamente 20 afios y que alcanz6 su punto mas bajo en
el afo 1998 para N. dombeyi (Figura 3a).

Ndamero de series

Ndamero de series
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Correlaciones de crecimiento radial y variabilidad climatica del altimo siglo

Los niveles de correlacion significativos (p < 0,05) entre la variabilidad climatica y el
indice de ancho de anillo alcanzados por ambas especies, fueron inferiores a 0,30 para el
ultimo siglo (r=10,20| a |0,24| en N. dombeyi y r=10,19] a |0,26| en N. macrocarpa)
(Cuadro 2). Mientras la correlacion mas alta en N. dombeyi ocurrié en enero de la
temporada en curso al crecimiento para la temperatura media (r = 0,24; p < 0,05), en V.
macrocarpa fue en noviembre de la temporada previa de crecimiento para la
precipitacion acumulada (r=0,26; p<0,05). Adicionalmente, noviembre de la
temporada en curso al crecimiento correlacion6 con el crecimiento de N. macrocarpa
(r=0,22; p < 0,05). Por otro lado, el andlisis estacional mostré la influencia de la
precipitacion acumulada del invierno previo a la temporada de crecimiento (r = 0,21;
p <0,05) de N. macrocarpa. Los resultados obtenidos (Cuadro 2) mostraron que ambas
especies respondieron con mayor crecimiento ante mayores precipitaciones durante la
temporada primaveral previa al afio crecimiento.

Cuadro 2. Coeficientes de correlaciones (r) significativas (p < 0,05) mensuales' y
estacionales® de las variables climaticas locales con el indice de ancho de anillo de,
a) N. dombeyi y b) N. macrocarpa. Las letras en las columnas indican la inicial de
cada mes, desde septiembre (S) de la temporada previa de crecimiento, hasta marzo
(M) de la temporada en curso. Los colores azul y rojo indican correlacion positiva o
negativa respectivamente. P: precipitacion acumulada; T: temperatura media.

TEMPORADA PREVIA DE CRECIMIENTO TEMPORADA EN CURSO DE CRECIMIENTO

Meses|s|o|N|D|E|F|m|Aa|m|s|s|Aals|o|N|[D|[E|F|[M|[A]|M

a) N. dombeyi
0,21 l0,20]

0,24

SPEI3
SPEI12
b) N. macrocarpa
0,26/0,20 | | Joas 0,22
== @70 =] === B0 —]|

SPEI3 0,23 0,23/0,22

SPEI12 0,25

El analisis movil (temporal) de las correlaciones mostro niveles de correlacion mayores
que los obtenidos en el analisis de correlaciones estaticas. En ventanas de 25 afios, se
alcanzaron correlaciones de r = 0,46 y r = 0,48 para la precipitacion de noviembre del
aflo previo y de octubre del afio en curso, respectivamente, en N. dombeyi, y de r = 0,55
para la precipitacion de diciembre en N. macrocarpa (p < 0,05; Figura 4). El anélisis
temporal de las correlaciones mostrd, para ambas especies, que hacia los afios mas
recientes hubo una disminucion en la influencia de las precipitaciones de la temporada
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previa, sobre el crecimiento de los arboles. Se observd que para N. dombeyi, el periodo
1972-1996 marc6 un cambio en las tendencias de influencia de la precipitacion en el
crecimiento de la especie, ya que, hasta dicho periodo, las precipitaciones de la
temporada previa correlacionaron positivamente con su crecimiento (p <0,05). Sin
embargo, posterior al periodo 1975-1999, fueron las precipitaciones de la temporada en
curso a la formacion del anillo las que correlacionaron positivamente con el crecimiento
de N. dombeyi (p < 0,05) (Figura 4a). Para N. macrocarpa se observéd que, posterior al
periodo 1945-1969, las correlaciones positivas de la precipitacion durante la temporada
previa de crecimiento dejaron de ser estadisticamente significativas (p < 0,05). Por otro
lado, desde el periodo 1974-1998, la precipitacion de junio previo a la formacion del
anillo comenz6 a tener significancia (p < 0,05), influyendo positivamente en el
crecimiento de la especie hacia los afios mas recientes (Figura 4b).
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Figura 4. Analisis temporal de correlacion entre la variable precipitacion (Pp) y el indice
de ancho de anillo de a) N. dombeyi y b) N. macrocarpa. Junto al mes, la letra P
corresponde al afio calendario previo a la formacién del anillo y la letra C
corresponde al afio calendario en curso. Los marcadores con color solido indican
significancia (p < 0,05) para la ventana temporal que representan. El eje de las
abscisas indica las ventanas temporales de 25 afios, con un afio de superposicion.

Respecto a la relacion de los indices globales con el crecimiento radial de ambas
especies, solo se observo una correlacion significativa del AAO con N. macrocarpa
durante diciembre de la temporada de crecimiento en curso (r = -0,23; p < 0,05). En
cuanto al SPEI, sélo se observd correlaciones significativas para N. macrocarpa en
ambas escalas analizadas (Cuadro 2). Mientras el SPEI3 se correlaciond positivamente
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durante la temporada previa de crecimiento, los meses de octubre, diciembre y enero, el
SPEI12, se correlacion6 de la misma forma con julio previo a la temporada en curso de
crecimiento, tal y como se obtuvo en el andlisis de correlaciones cruzadas.

En términos generales, se observd una menor sensibilidad climatica de N. dombeyi
respecto a N. macrocarpa, en cuanto a la cantidad de variables a las que respondio, a la
escala (local y global) y a la fuerza de sus correlaciones con las variables analizadas. Sin
embargo, ambas especies presentaron niveles de correlacion por debajo de r =0,30, es
decir, niveles inferiores a 30% del crecimiento radial de las especies fue explicado por
las variables climaticas analizadas.

Patrones temporales de mortalidad del bosque de Nothofagus y variabilidad

climatica

Patrones temporales de mortalidad del bosque de Nothofagus

El total de los tarugos de incremento analizados correspondieron a series incompletas
dado que los arboles se encontraban con pudricidon central y en promedio se obtuvo un
55% y un 62% de representatividad del radio a partir de los tarugos de incremento
obtenidos para N. dombeyi y N. macrocarpa, respectivamente. Las clases de DAP de
N. dombeyi fueron mayores a las de N. macrocarpa, sin embargo, los arboles colectados
de ambas especies estaban en una posicion dominante o superior en el dosel. El periodo
comun de todas las series de arboles muertos fue 1839-2014, con al menos una serie que
representd cada especie en dicho periodo. La prueba G identific6 una similitud de un
53%, es decir, de los 176 anos del periodo comun, hubo 93 afios en que N. dombeyi'y N.
macrocarpa presentaron un aumento o disminucion del crecimiento durante el mismo
afio (Cuadro 3). La prueba G < 62%, revel6 que la similitud de crecimiento de arboles
muertos no fue significativa entre las especies, para el periodo analizado.

Cuadro 3. Resumen de caracteristicas de las series de ancho de anillos de arboles
muertos por especie. ADM: Afios que demord en morir el arbol posterior al ultimo
breakpoint negativo (bkpN); DAP: Didmetro de fuste a 1.3 m de altura; Prueba G:
Prueba Gleichliufigkeit entre el crecimiento radial de arboles muertos de

N. dombeyi y N. macrocarpa.
% del radio

Numero Nl}mero ADM DAP que Numero Prucba
. . de de arboles . min- de

Especie Periodo , L1 min- representa el .
arboles  con ultimo max anillos N
muertos bkpN max (cm) tarugo min-max (%)

(Media+ DS)
N. dombeyi 1816-2015 9 9 14-35  40-147 55422 34-172
N. macrocarpa 1839-2014 10 6 13-42  21-45 62427 25-176

En cuanto a las fechas de muerte, se dataron un total de 20 arboles (10 para N. dombeyi
y 10 para N. macrocarpa). En la década de 1930 se datd un arbol muerto con ausencia
de corteza, perteneciente a N. dombeyi, el cual no fue incluido en el andlisis. Las fechas



de muerte de todos los arboles analizados comenzaron desde el quindenio de 1970
(Figura 5a). La distribucion de frecuencia de mortalidad indicé la mayor cantidad de
arboles muertos en el ultimo periodo, correspondiente al 2000-2015 (Figura 5a). En
cuanto a las muertes por especie, se observd la mayor cantidad de arboles muertos
(cinco) de N. macrocarpa en el quindenio 1985, y en el periodo 2000-15 con seis
arboles de N. dombeyi (Figura Sa).
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Figura 5. a) Numero de arboles muertos y b) nimero de arboles con ultimo punto de
quiebre (breakpoint) negativo de crecimiento.

A partir del andlisis de puntos de quiebre (breakpoints) se observo para ambas especies
una tendencia a la disminucion abrupta del crecimiento de los arboles previo a su
muerte (Figura 5b). La tendencia de crecimiento previo a la muerte de cada arbol
mostré un Unico patréon en N. dombeyi y dos patrones diferentes en N. macrocarpa.
Mientras los nueve arboles analizados de N. dombeyi tuvieron un ultimo punto de
quiebre de tipo negativo previo a la muerte del arbol (Figura 6a), en N. macrocarpa se
observo dicho patron en seis de los diez arboles analizados (Figura 6¢). Los cuatro
arboles restantes de N. macrocarpa presentaron un punto de quiebre de tipo positivo
previo a su muerte (Figura 6b). Es resumen, 15 de los 19 arboles analizados
disminuyeron su crecimiento de manera abrupta previo a su muerte. Ademas, se observo
una diferencia entre las especies en cuanto al rango de afios que demoraron en morir los
arboles, posterior al ultimo punto de quiebre de tipo negativo. Asi, N. dombeyi tuvo el
rango menor con 21 afios, en contraste a N. macrocarpa con un rango de 29 afos
(Cuadro 3). Las series con punto de quiebre negativo previo a su muerte se presentan en
el Apéndice 2 y Apéndice 3 para N. dombeyi y N. macrocarpa, respectivamente.
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Figura 6. Ejemplo de patrén de crecimiento radial en arboles muertos de N. dombeyi
(panel a) y de N. macrocarpa (panel b y c). Se indica el crecimiento radial (mm,
curva negra), breakpoints (lineas punteadas negras verticales), lineas de regresion
ajustada de modelos lineales (lineas rojas) y el intervalo de confianza de los puntos
de quiebre (lineas rojas horizontales sobre el eje y).
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Finalmente, en N. dombeyi se encontr6 una relacion exponencial entre el crecimiento
medio anual (mm)°® y la cantidad de afios que demord en morir el 4rbol posterior al
ultimo punto de quiebre negativo. Se observd que, cuanto menor fue el crecimiento
radial medio del arbol (mm), tardd6 mas afios en morir posterior al Ultimo punto de
quiebre negativo (Figura 7). En N. macrocarpa no se identificod relacion entre dichas
variables.

. R2=0.93
g/ y = 11.8148e13127x

15

Afos que demor6 en morir
10

T T T
1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5
Crecimiento radial medio (mm)

Figura 7. Relacion crecimiento radial medio y afios que demord en morir el arbol
posterior al ultimo punto de quiebre de tipo negativo en N. dombeyi (puntos
negros). La curva roja representa el modelo exponencial. En la esquina superior
derecha se indica el R? y el modelo exponencial asociado.

Influencia de la variabilidad climatica sobre la mortalidad del bosque Nothofagus

El andlisis de épocas superpuestas (1970-2015) y los coeficientes de correlacion de
Spearman coincidieron que la mortalidad de los arboles se correlaciond por quinquenios
con altas temperaturas medias de octubre, noviembre y diciembre (Cuadro 4). Es decir,
condiciones calidas durante el final de primavera e inicio de verano se asociaron con
mayor mortalidad arborea. A pesar de tener altos niveles de correlacion (rho > 0,5),
estas no fueron significativas para la precipitacion y el SPEI (p > 0,05) dada la baja
cantidad de muestras.

¢ Promedio anual de crecimiento de la serie completa de cada arbol (mm).
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Cuadro 4. Correlaciones de Spearman (1970-2015) entre a) Media quinquenal de
precipitacion acumulada anual, b) Media quinquenal de la precipitacion acumulada
de septiembre, octubre y noviembre, ¢) Media decadal de la temperatura media
anual, d) Media quinquenal de la temperatura media de octubre, noviembre y
diciembre y e) SPEI3 de diciembre, con la frecuencia de arboles muertos total (V.
dombeyi y N. macrocarpa) segin el periodo de la variable climatica (cinco y diez
afios). Los valores indicados corresponden al rho (p) obtenido entre las variables.
Los asteriscos indican correlaciones significativas al 95% de confianza.

Variable Frecuencia mortalidad Frecuencia mortalidad
(periodo 5 afios) (periodo 10 afos)
a) Precipitacion
-0.61 -

acumulada anual
b) Precipitacion

. -0,55 -
acumulada primavera
c¢) Temperatura media i 0.67
anual
d) Temperatura media 0.84% )
primavera verano ’
e) SPEI3 diciembre -0,52 -

Variabilidad climatica del altimo siglo y patrones de crecimiento radial y

mortalidad de arboles de Nothofagus

Cuatro procesos relevantes coincidieron desde la década de 1980, i) disminucion de la
precipitacion de primavera (Figura 8a), ii) el inicio tendencias de aumento de la
temperatura de primavera verano (Figura 8b), iii) crecimiento radial por debajo de la
media para ambas especies (Figura 8c) y iv) el inicio de las fechas de muerte para los
arboles analizados en el rodal (Figura 8d). Ademas, los afios con mayor numero de
arboles muertos, correspondientes a 1987, 1996 y 2006 coincidieron con periodos de
temperatura de primavera verano sobre la media y a bajos indices de ancho de anillo
para ambas especies (Figura 8). La mayor frecuencia de arboles muertos, ocurrida en la
década de 1990, ademas de que fue acompanada por altas temperaturas de primavera
verano, se asocio a un periodo de precipitacion de primavera por debajo de la media en
el area de estudio, es decir, condiciones calidas y secas.
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Figura 8. Series de tiempo de a) la anomalia anual de precipitacion acumulada de
septiembre-octubre-noviembre, b) la anomalia anual de temperatura media de
noviembre-diciembre-enero, c¢) la cronologia residual N. dombeyi (azul) y N.
macrocarpa (rojo) cada una con un filtro de 10 afos y d) histograma anual de
mortalidad total (N. dombeyi y N. macrocarpa). Las lineas verticales punteadas
grises indican afios con mayor niimero de arboles muertos.
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DISCUSION

Arboles en todo el mundo estan experimentando disminuciones en su crecimiento y/o
episodios de mortalidad a causa del cambio climatico (Allen et al., 2010). Los
resultados obtenidos en este trabajo demuestran que la variabilidad climatica reciente
influy6 en el crecimiento radial y la mortalidad de dos especies del género Nothofagus
en el Parque Nacional Radal Siete Tazas. En primer lugar, se encontraron diferencias
significativas entre el crecimiento radial de N. dombeyi y N. macrocarpa (Cuadro 1), asi
como en sus respuestas a la variabilidad climatica (Cuadro 2), lo cual se puede atribuir a
sus fenologias foliares diferentes. En segundo lugar, se observd una menor sensibilidad
climatica de N. dombeyi respecto a N. macrocarpa, particularmente a las variables
analizadas en esta investigacion. Mientras N. dombeyi s6lo respondi6 a la variabilidad
climatica local, N. macrocarpa respondié a la variabilidad climéatica local y global,
disminuyendo su crecimiento frente a condiciones secas y calidas, durante todo el
periodo de analisis (Cuadro 2). En tercer lugar, se observo que los arboles de ambas
especies disminuyeron su crecimiento radial antes de morir. Finalmente, se detectdé un
patron de mortalidad arborea del rodal analizado en el Parque Nacional Radal Siete
Tazas en los ultimos 15 afos que fue particularmente influenciado por altas
temperaturas durante la primavera y verano (Figura 5 y Cuadro 4).

Las cronologias de crecimiento radial desarrolladas en este trabajo fueron
estadisticamente robustas para el ultimo siglo. La sefial comun, el nimero de series
utilizadas y la varianza comln fueron aceptables (Wigley et al., 1984) para las
cronologias de ambas especies, en mayor magnitud para N. macrocarpa que para N.
dombeyi (Cuadro 1). Si bien, la cronologia desarrollada para N. macrocarpa contd con
un mayor nimero de series que N. dombeyi (Cuadro 1), ambas cronologias fueron
estadisticamente aceptables para los ultimos 100 anos (EPS, SSS, Rbar > 0,85;
Cuadro 1; Wigley et al.,, 1984). Lo anterior permiti6 realizar el analisis sobre la
influencia de la variabilidad climatica del altimo siglo sobre los patrones de crecimiento
radial en ambas especies (Fritts, 1976; Wigley et al., 1984).

Las cronologias de crecimiento radial de N. dombeyi y N. macrocarpa, presentaron
entre si una similitud no significativa (Cuadro 1), lo cual se atribuye a la respuesta
diferenciada de las especies a la variabilidad climatica (Cuadro 2). La diferencia en el
crecimiento de las especies posterior al afio 2000 (Figura 3), se podria explicar dada las
condiciones de mayor temperatura de las ultimas décadas, aun mas acentuadas sobre los
1.000 m.s.n.m. (CR2, 2015, Figura 8b). Mientras que altas temperaturas influyeron
positivamente en el crecimiento radial de a N. dombeyi, en N. macrcocarpa generaron
una disminucidn del crecimiento (Figura 8c). Los afios 1968 y 1998, observados con
disminuciones sustanciales de crecimiento radial para ambas especies (Figura 3),
coincidieron con afios de muy baja precipitacion (352 mm menor a la media de
1901-2016) y catalogados como afios con un déficit hidrico extremo segtin el SPEI12 de
diciembre (SPEI12 < -2), que representa el comportamiento de la sequia de todo el afio
(Galleguillos et al., 2018).

El crecimiento radial de N. dombeyi manifestd6 menor sensibilidad climatica que
N. macrocarpa, tanto en la cantidad de variables a las que respondid como a la fuerza de
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sus correlaciones con las variables climaticas analizadas (Cuadro 2). Sin embargo, los
arboles de ambas especies mostraron ser sensibles al clima en el sitio de estudio,
comparado con los registros de Suarez et al. (2004) para N. dombeyi y de
Venegas-Gonzalez et al. (2018a) para N. macrocarpa, que muestran correlaciones en
niveles de 0,30 en otros sitios de estudio. Adicionalmente, el andlisis temporal de
correlaciones entre el crecimiento de las especies y el clima destacod la existencia de
variaciones en los resultados segin el periodo de andlisis, logrando correlaciones
mayores en periodos de tiempo mas cortos (Cuadro 2; Figura 4). Este fenomeno,
denominado inestabilidad temporal entre las relaciones del clima y el crecimiento
(Suarez et al., 2015), puede ser conducido por los cambios en el clima de las Gltimas
décadas (Lebourgeois et al., 2012; Tardif et al., 2003; Zhang et al., 2008). En este
sentido, aproximadamente desde la década de 1970 se observo una disminucion en la
influencia positiva que tuvo la precipitacion de la temporada de crecimiento anterior
sobre el crecimiento de ambas especies (Figura 4). Esto se podria explicar dado los
déficits  hidricos  experimentados recientemente, que sumado a altas
evapotranspiraciones causadas por aumentos en la temperatura (CR2, 2018; Garreaud et
al., 2017; Lebourgeois et al., 2012), habrian disminuido las reservas de carbohidratos, y
no perdurarian para el afo siguiente (Bouriaud and Popa, 2009).

La sensibilidad a la variabilidad climatica que mostrdé N. dombeyi y N. macrocarpa en
promedio para el ultimo siglo, tuvo resultados diferentes entre si (Cuadro 2). Mientras
un aumento en el crecimiento radial de N. dombeyi se asocid a altas temperaturas y
bajas precipitaciones durante la temporada de crecimiento, N. macrocarpa respondid
con disminuciéon de su crecimiento bajo las mismas condiciones climdticas. Estos
resultados coinciden con los hallazgos de Venegas-Gonzélez et al. (2018a, 2018b) para
N. macrocarpa. Ademds, un aumento del crecimiento en condiciones de baja
temperatura y alta humedad es asociado a la disminucion de la evapotranspiracion y
reposicion de la humedad del suelo (Fritts, 1976; Lebourgeois et al., 2012). Por otro
lado, los resultados sobre la influencia positiva de la temperatura en N. dombeyi se
podrian asociar a que el calentamiento durante la temporada de crecimiento favorece el
deshielo, aumentando la disponibilidad de agua (Suarez et al., 2004). Considerando la
existencia de un aporte nival importante en el area de estudio (Polivalente, 2015;
CONAF, 2013) y que un fenémeno similar se ha observado en limites arboreos de
Nothofagus pumilio (Magnin, 2014).

En cuanto a la influencia negativa de la precipitacion de primavera en el crecimiento de
N. dombeyi, solo se encontrdé un hallazgo similar en el estudio de Suarez et al. (2015)
para el Lago Guillelmo en Argentina, sin ahondar en sus posibles causas. Sin embargo,
se observo a partir del analisis temporal de correlaciones, que la influencia negativa de
la precipitacion para el crecimiento de N. dombeyi se vuelve no significativa hacia la
actualidad, apareciendo una influencia positiva de la precipitacion hacia los afios
recientes, similar a la de N. macrocarpa (Figura 4). Finalmente, la mayor sensibilidad
climatica de N. macrocarpa se manifestd a partir de su respuesta a la variabilidad
climatica a escala local y global. Ademés, multiples lineas de evidencia indicaron que el
crecimiento de N. macrocarpa respondio a la sequia durante todo el periodo analizado
(Cuadro 2), ya que esta especie disminuyd su crecimiento cuando i) SPEI3 y SPEI12
eran bajos (déficit hidrico), ii) ocurri6 una baja precipitacion durante el invierno previo
y la primavera en curso y iii) cuando ocurri6 una fase positiva del AAO.
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La influencia de la variabilidad climatica sobre los arboles también quedd en evidencia
a través de los resultados obtenidos para los patrones de mortalidad del bosque de
Nothofagus. La datacion de arboles muertos analizados mostré que todos murieron a
partir del quindenio 1970, aumentando su frecuencia hacia la actualidad (Figura 5). El
quindenio de 1970 coincidi6 con el inicio de tendencias de crecimiento radial bajo la
media identificadas para ambas especies (Figura 3; Figura 8d). Ademas, la mortalidad
de arboles se correlaciono significativamente con la temperatura de primavera verano
(Cuadro 4), variable que ha aumentado desde finales de 1970 para el area de estudio
(CR2, 2018; Garreaud et al., 2017; Apéndice 4). Adicionalmente, la influencia
cercanamente significativa de afios secos sobre la mortalidad arbdrea se puede atribuir
al numero de arboles analizados, que no permitieron captar la sefial de manera
significativa. Lo anterior se presume dado los estudios existentes que plantean la sequia
como la causa primaria de mortalidad arbdrea en contexto de cambio climatico en
varios ecosistemas a nivel mundial (Allen et al., 2010). Por otro lado, la sefial obtenida
sobre la influencia de la temperatura en la mortalidad puede ocurrir a través de otros
procesos, como la denominada muerte por hambre o inanicién de carbono, causada por
foto inhibicion o altas demandas respiratorias asociadas a aumentos de temperatura
(McDowell et al., 2008; Taiz y Ziger, 20006).

Adicionalmente, destaco la tendencia a una disminucion abrupta en el crecimiento de
los arboles previo a su muerte, observada en ambas especies (Cuadro 3; Figura 6),
tendencia que también ha sido identificada para diversas especies en todo el mundo
(coniferas, caducifolias y siempreverdes; Bigler y Bugman (2004); Wyckoff y Clark
2002; Cailleret et al. 2019). Adicionalmente, la relacion encontrada entre el crecimiento
radial medio de N. dombeyi y la cantidad de afios que demord en morir posterior a una
disminucion abrupta del crecimiento, puede tener una relacion con la estrategia de la
historia de vida del arbol (Figura 7). En este sentido, aquellos arboles con mayor
crecimiento radial han invertido menos energia en defensas (corteza gruesa y productos
quimicos defensivos), por lo tanto, aumentan su probabilidad de muerte siendo jovenes
(Brienen et al., 2020; Loehle, 1988), mds aun ante situaciones de estrés por temperatura
o sequia. Dado lo anterior, es importante considerar los efectos acumulativos de las
sequias periodicas sobre la mortalidad de los arboles, que cambian su respuesta a los
cambios en la variabilidad climéatica (Suarez et al., 2004; Stringer et al., 1989).

Las diferencias en las respuestas del crecimiento radial de cada especie a la variabilidad
climatica del ultimo siglo parecen estar ligadas a los diferentes rasgos funcionales de N.
dombeyi y N. macrocarpa (hojas perennes y caducas, respectivamente) y, por ende, en
los mecanismos de adaptacion al entorno de cada una (Mooney y Dunn, 1970; Suarez,
et al., 2004). Solo N. macrocarpa respondio a la sequia en todo el periodo analizado, sin
embargo, N. dombeyi también manifestd una respuesta negativa frente a condiciones de
déficit hidrico en las ultimas décadas. En este sentido, ambas especies han desarrollado
mecanismos fisioldgicos y/o morfologicos de adaptacion a periodos de déficit hidrico.
Por un lado, los arboles de N. dombeyi que crecen en el limite biogeografico seco han
mostrado un comportamiento isohidrico, es decir, poseen un control estomatico mas
adaptado, que permite resistencia al estrés hidrico (Diaz et al., 2018). Ademas, las
especies de hoja perenne tienden a tener un sistema radicular profundo, que permite
obtener agua del suelo durante los periodos de sequia (Mooney y Dunn, 1970). Por lo
tanto, es posible que la sequia no haya jugado un rol tan relevante en el crecimiento
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radial de N. dombeyi como lo fue para N. macrocarpa en el area de estudio. Por otro
lado, N. macrocarpa posee mecanismos para evitar alcanzar el estrés hidrico, como lo
es la absicion temprana de las hojas, lo que permite a los arboles conservar el agua en
periodos de déficit hidrico (Pacheco, 2008). Ademads, la especie posee una alta
sensibilidad al cierre estomatico, que permite disminuir las tasas de transpiracion ante la
falta de agua (Pacheco, 2008). Se destaca que este tipo de mecanismos que evitan el
estrés hidrico en N. macrocarpa se dan justamente porque los arboles son muy sensibles
a la deshidratacion (Valladares et al., 2004), lo que coincide con la disminucion del
crecimiento en periodos secos demostrada en esta investigacion. Futuras investigaciones
podrian entender mejor la influencia de la sequia en N. macrocarpa evaluando la
influencia de la intensidad de la sequia, su duracion (e.g. Camarero et al. 2012 y Pasho
et al. 2011) y sus efectos acumulativos en los arboles.

Es dificil predecir de manera exacta el comportamiento de las especies arboreas
mediterraneas frente al agravamiento de las condiciones de sequia. La migracion,
adaptaciones, plasticidad fenotipica y la extincion local son posibles respuestas (Levitt,
1980). Sin embargo, segiin las proyecciones de disminucidon de precipitacion para el
siglo XXI en escenarios de cambio climatico intermedios, junto con las tendencias de
aumento de temperatura (CR2, 2019), y la tendencia hacia la fase positiva del AAO
desde 1960 (Garreaud et al., 2009), es mas probable que se dé lugar a cambios en la
dominancia de las especies y a extinciones locales (Valladares et al., 2004). En este
sentido, se ha evidenciado una inclinacién hacia el reemplazo de arboles siempreverdes
a matorrales deciduos de verano en condiciones mas xéricas (De Micco et al., 2008), en
parte porque las especies caducifolias son capaces de aprovechar los pulsos de clima
provechoso, principalmente durante la primavera (Valladares et al., 2004). Se sugiere
ahondar en la investigacion de los mecanismos fisiologicos tras la supervivencia y
mortalidad de arboles por sequia (McDowell et al., 2008) particularmente para el caso
de especies arbdoreas dominantes en bosques mediterraneos de Chile. Més aun si se
considera la amplia evidencia sobre la tendencia mundial a la disminucién del
crecimiento arboreo, estrés y episodios de mortalidad ligados a la variabilidad climatica
en diversos ecosistemas, y asociados principalmente a la sequia en los bosques
mediterrdneos (Allen et al., 2010; Bigler y Bugmann 2004, Gea-Izquierdo et al. 2014).
Por ende, estudios que permitan estudiar el comportamiento y causas climaticas de la
mortalidad a nivel especifico del bosque mediterraneo chileno podrian entregar
informacion mas precisa sobre su resiliencia a periodos de sequia como el de la ultima
década.

Los eventos climdaticos extremos pueden causar efectos profundos, rapidos y
prolongados en los ecosistemas y paisajes forestales, mas aun si se asocian a la muerte
de muchos arboles de especies claves o dominantes (Suarez et al., 2004). Lo anterior, se
suma al fendmeno de sequia que afecta a la zona central de Chile desde el afio 2010
(Garreaud et al., 2017) y a las proyecciones de disminucion de precipitacion para el
siglo XXI en escenarios de cambio climatico intermedios en conjunto a las tendencias
de aumento de temperatura (CR2, 2019). A partir de los resultados de este estudio sobre
la influencia de la variabilidad climatica en los patrones de crecimiento radial y
mortalidad del bosque de Nothofagus, se evidencia la influencia del clima en dos tasas
demograficas claves de una poblacion, crecimiento y mortalidad. Para entender de
manera integral las dindmicas poblacionales, debiera recabarse mas informacion sobre
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las tasas de regeneracion del bosque (Ramos-Miranda et al., 2009). Es de esperar que
las condiciones climaticas actuales y futuras pronuncien las disminuciones del
crecimiento arboreo y exacerben eventos de mortalidad, afectando la supervivencia de
las especies N. dombeyi y N. macrocarpa en el Parque Nacional Radal Siete Tazas.
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CONCLUSIONES

Este estudio evidencia la influencia de la variabilidad climatica del ultimo siglo en los
patrones de crecimiento radial y mortalidad del bosque de Nothofagus del Parque
Nacional Radal Siete Tazas.

N. dombeyi y N. macrocarpa presentan diferencias en sus patrones de crecimiento radial
y en su respuesta al clima. Sin embargo, ambas especies tuvieron un periodo de
crecimiento radial bajo la media entre las décadas de 1970 y 2000. Ademas, ambas
especies mostraron sensibilidad a la variabilidad climatica y sus disimilitudes se
atribuyen a sus rasgos funcionales y fenologia diferentes. A pesar de lo anterior, las
ultimas décadas han marcado un cambio en las tendencias de respuesta al clima para las
especies analizadas. Desde aproximadamente 1970, N. dombeyi y N. macrocarpa
manifiestan sensibilidad al déficit hidrico y la influencia climéatica del afio anterior
desaparece. Ambos fendmenos se atribuyen a los déficits de precipitacion
experimentados en las tltimas décadas, gatillados por el cambio de fase del AAO.

Los patrones de mortalidad analizados indicaron que los arboles murieron a partir del
quindenio de 1970 y que posterior al afio 2000 ocurrié la mayor frecuencia de
mortalidad. Ademas, los arboles presentaron una disminucion abrupta en el crecimiento
radial previo a su muerte. A partir de ello, la mortalidad arbdrea se interpreté6 como una
respuesta a la disminucién de crecimiento radial identificada para ambas especies desde
finales de la década de 1970. Sin embargo, fueron las altas temperaturas de primavera
verano las que se asociaron a la muerte de los arboles en el bosque de Nothofagus y una
posible causa seria la inanicion de carbono.

Las tendencias de mayor temperatura y disminucion en las precipitaciones que afectan
la zona central de Chile desde finales de la década de 1970 han generado disminuciones
en el crecimiento y mortalidad arbdrea de ambas especies. Es dificil predecir de manera
exacta el comportamiento de N. dombeyi y N. macrocarpa frente a estas condiciones,
sin embargo, basado en los resultados de esta memoria, es muy probable esperar que la
mortalidad arborea aumente. En consecuencia, es relevante ahondar en el entendimiento
del efecto que podria tener la variabilidad climatica actual en estas especies,
particularmente en lo que respecta a sus tasas de regeneracion. Por ultimo, trabajos que
permitan conocer con exactitud las variaciones en la morfologia, anatomia y fisiologia
de los arboles como respuesta a los cambios en la variabilidad climatica, permitiran
generar predicciones y recomendaciones mas precisas en torno a la gestion de los
ecosistemas mediterraneos, en los cuales la sequia jugara un rol cada vez mas
determinante.
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Apéndice 1. Clases de diametro a la altura del pecho (DAP) de los arboles vivos y
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APENDICES

muertos muestreados de a) N. dombeyi y b) N. macrocarpa.
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Apéndice 2. Breakpoints negativos en arboles de N. dombeyi. Crecimiento radial
anual (curva negra), puntos de quiebre abrupto (las lineas punteadas negras
verticales), lineas de regresion ajustada de modelos lineales (lineas rojas) y el
intervalo de confianza de los puntos de quiebre (lineas rojas horizontales

inferiores).
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Continuacion. Breakpoints negativos en arboles de N. dombeyi. Crecimiento radial
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anual (curva negra), puntos de quiebre abrupto (las lineas punteadas negras
verticales), lineas de regresion ajustada de modelos lineales (lineas rojas) y el
intervalo de confianza de los puntos de quiebre (lineas rojas horizontales
inferiores).

: . N. dombeyi 07M N. dombeyi 09M
I : g
oy i ’ M
TN N : i\
f!l " IV; ' .?, :S“\PF‘\
X | I h
!M\ L'\/ SN\ A . Y
R e R - a
1850 1870 1890 1910 1930 1950 1970 1990 2010 ° 1850 1870 1800 1810 1930 1850 1870 1990 2010
Afo Ano
N. dombeyi 10m N. dombeyi 15m
VRE 2 P
L(J , oo w i :
0o . il
AR e
. CO ] <o o el
1850 1870 1890 1910 1930 1950 1970 1990 2010 1850 1870 1890 1910 1930 1950 1970 1990 2010
Afio Ano

N. dombeyi 19m

o b
T N
E“ ' ]
22 E)E
T H 1
© 2 )
23 “f A
£ ° |
g ! \Jv\

] ] N

3 UM

1850 1870 1890 1910 1&3&) 1950 1970 1990 2010
o}



42

Apéndice 3. Breakpoints negativos en arboles de N. macrocarpa. Crecimiento radial
anual (curva negra), puntos de quiebre abrupto (las lineas punteadas negras
verticales), lineas de regresion ajustada de modelos lineales (lineas rojas) y el
intervalo de confianza de los puntos de quiebre (lineas rojas horizontales
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Apéndice 4. Series de tiempo (1901-2016) de a) precipitaciéon acumulada (barras

500 750 1000 1250 1500

250

azules) y b) temperatura media anual (curva naranja) en el area de estudio
(KNMI, 2020). La linea horizontal intercepta cada eje vertical en la media anual
de la serie completa para cada variable. Las curvas de color azul y rojo presentan
los datos con un filtro de 25 afios para la precipitacion y temperatura
respectivamente.
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