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RESUMEN

El limite arbéreo superior (LAS) se presenta como una zona tra'nsicional 0 un
borde abrupto entre las comunidades de bosque continuo y las comunidades de hierbas,
arbustos y cojines de alta montafia. Los factores primarios en la determinacién del LAS
son las condiciones ambientales bidticas y abidticas. Estas acttan indirectamente sobre la
fisiologia de los individuos, reduciendo su balance de carbono, o directamente, provocan-
doles dafio y/o mortalidad. Cualesquiera que sean los factores causales del LAS, todos
operan sobre la base demografica de abundancia/ sobrevivencia/ mortalidad. Esto se debe
a que las restricciones ambientales afectan el desempefio de las especies en diferentes
estadios de su ciclo de vida, donde el niimero de individuos que logra completar el ciclo
depende del nimero e intensidad de los “cuellos de botella” interpuestos entre los distin-
tos estadios, asi como del esfuerzo reproductivo de la especie. En esta tesis se postula
que las condiciones ambientales en el LAS determinan: i) una menor produccién de semi-
llas en los individuos adultos respecto de altitudes inferiores y ii) cuellos de botella de
intensidad creciente con la altitud en los procesos de germinaci6n, emergencia y sobrevi-
vencia de las pléntulas. Ambos fenémenos actuando en combinacion harian que el esta-
blecimiento de los arboles sea crecientemente improbable en direccion al LAS. Mas alla

de €, la probabilidad de establecimiento seria aun menor, ya que las plantulas no cuentan
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con la Ii)roteccién del dosel, estando plenamente expuestas a las condiciones microclima-
ticas rigurosas de la alta montafia. Para poner a prueba estas hipétesis, entre 1996 y 1999
se estudio la produccion y dispersion de semillas y la emergencia y sobrevivencia de las
plantulas de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser (lenga) (Fagaceae) en un gra-
diente altitudinal (450-740 m) en el cerro Balseiro (54°13°S, 68°41°0), Tierra del Fuego,
Chile. Se investigé ademas la dindmica del banco de plantulas y la de los individuos
adultos asi como la contribucién demografica del banco de semillas.

En general, hubo una disminucion altitudinal en la lluvia de frutos, alcanzando un
minimo a 630 m para luego volver a aumentar hacia el abrupto LAS (690 m) y de nuevo
declinar en la zona alpina (> 690 m). El porcentaje de frutos con semilla, la viabilidad de
las semillas y su masa también declinaron con la altitud, alcanzando valores minimos en
las cercanias del LAS, aunque no en todos los afios del estudio la tendencia result6 signi-
ficativa. La dispersion efectiva de frutos sobre el LAS alcanz6 solamente a 20 m del bor-
de; excepcionalmente un fruto lleg6 a 80 m. En general, la calidad de estos propagulos
fue inferior a la de aquellos que cayeron dentro del bosque. Nothofagus pumilio no formé
banco de semillas persistente en el suelo del bosque, aunque si un banco transitorio. La

3
emerger%cia de las plantulas dentro del bosque decliné con la altitud creciente. Lo mismo
ocurri6 al comparar experimentalmente el nivel 690 m (dentro del bosque) con la zona
alpina (740 m). La densidad de plantulas decliné hacia el LAS, alcanzando una distancia
méxima sobre €l de 10-20 m. En 1996, que fue un afio de produccién de frutos y semillas

excepcional, el reclutamiento de plantulas sélo fue exitoso en los niveles altitudinales in-

feriores. No existi6 ninguna correlacion clara entre la sobrevivencia de las plantulas den-




tro del bosque y la altitud. En un experimento de trasplante de plantulas hacia las cerca-
nias del LAS, su sobrevivencia fue méxima en el borde, seguida por el interior del bosque
¥, en ultimo lugar, la zona alpina. El herbivoro Lama guanicoe (guanaco) puede ser otra
restriccion en el ciclo de vida de la lenga, debido a que en la mayor parte del bosque se
observd ramoneo en las plantulas, incluyendo a las que crecen en la zona alpina. Dentro
de los cuellos de botella evaluados, los més intensos ocurrieron en la emérgencia de las
plantulas y en la transicion entre los frutos totales y los frutos con semilla, Aunque no
todas las variables demograficas disminuyeron como estaba previsto, en general la proba-
bilidad de establecimiento de los individuos decliné al aumentar la altitud, Mas alli del
LAS, la intensidad de los cuellos de botella fue aun mayor, contribuyendo al origen de un
limite de caracter abrupto.

Basado en el estudio de las edades de las plantulas, se concluy6 que la lenga rege-
nera episddicamente en ciclos de siete a ocho afios, independiente de la altitud, A largo
plazo, la lenga mostr6 un méximo establecimiento aproximadamente simultineo a todas
las altitudes, abarcando entre 1810 y 1860, segtin se dedujo de las estructuras de edades
de los adultos. El hallazgo de individuos de 160 afios en promedio en el LAS, asi como la
ausencia de restos de arboles muertos en la zona alpina, sugieren que el LAS del cerro
Balseiro ha permanecido estatico por un tiempo prolongado.

Se concluy6 que los cuellos de botella intensificados con la altitud creciente gene-
ran una restriccion espacial en la determinacion del LAS. Sin embargo, el establecimiento
episddico de la lenga aporta una restriccion temporal. Por lo tanto, la primera restriccion,

aunque siempre presente, solo tiene oportunidad de manifestarse cuando la restriccion

xvii
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temporal se libera, permitiendo que el LAS avance una corta distancia. En los periodos
con escaso o nulo establecimiento, estas restricciones espacio-temporales son las respon-
sables de la mantencion del LAS en su lugar por un tiempo prolongado, a través de la
longevidad de los individuos, hasta que un futuro méaximo de establecimiento posibilita el

origen de un nuevo LAS.
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ABSTRACT

The alpine timberline (AT) is a transitional zone or an abrupt border between the
continuous forest communities and the herb, shrub and high mountain cushion communi-
ties. The primary factors determining the AT are the biotic and abiotic environmental
conditions. These operate indirectly on the individual’s physiology, reducing the carbon
balance, or directly provoking damage and/or mortality. Whatever the AT causal factors
are, all operate on the demographical basis of abundance/ survival/ mortality. This is due
to environmental restrictions affecting the species’ performance at different life cycle
stages, where the number of individuals completing the cycle depends on the number and
intensity of the “bottle-necks” interposed between the different stages, as well as of re-
productive effort. In this thesis it is postulated that the environmental conditions in the
AT determine: i) a smaller seed production by adult individuals with respect to lower
altitudes, and ii) bottle-necks of increasing intensity with altitude in the germination,
emergence and seedling survival processes. Both phenomena acting in combination would
make tree establishment increasingly improbable towards the AT. Above it, establishment
probability would be even smaller since the seedlings don’t have canopy protection and
are fully exposed to the harsh microclimatic conditions of the high mountain. To test

these hypotheses, between 1996 and 1999 seed production and dispersal, and seedling e-
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mergence and survival of Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl) Krasser (lenga)
(Fagaceae) along an altitudinal gradient (450-740 m) on Balseiro hill (54°13’S,
68°41°W), Tierra del Fuego, Chile, were studied. Furthermore seedling bank and adult
individual dynamics were investigated as well as the demographic contribution of the seed
bank.

Generally, there existed an altitudinal decrease in the fruit rain, réaching a mini-
mum at 630 m and then increasing towards the abrupt AT (690 m) and again declining in
the alpine zone (> 690 m). The percentage of fruit with seed, the viability and mass of
seeds also declined with altitude, reaching minimum values close to the AT, though this
trend was not significant in all study years. The effective fruit dispersal above the AT only
reached 20 m from the border and exceptionally 80 m. Generally, the quality of these
propagules was inferior with respect to those fallen inside the forest. Nothofagus pumilio
did not form a persistent seed bank in the forest soil, but a transient bank was formed.
The seedling emergence inside the forest declined with increasing altitude. The same oc-
curred upon experimentally comparing the level 690 m (inside the forest) with the alpine
zone (740 m). The seedling density declined towards the AT, reaching a maximum dis-
tance 10-20 m above the border. In 1996, an exceptional fruit and seed production year,
seedling recruitment only was successful in the lower levels of the forest. No clear corre-
lation existed between the seedling survival inside the forest and altitude. In a seedling
transplant experiment in the neighborhood of the AT, survival was maximum at the bor-

der, followed by the inside of the forest and, lastly, the alpine zone. The herbivorous La-
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ma guanicoe (guanaco) may be another restriction in the life cycle of lenga, since grazed
seedlings were observed both in the forest and in the alpine zone. The most intense bot-
tle-necks occurred in the seedling emergence process followed by the transition between
total fruits and fruits with seed. Although not all demographic variables declined accord-
ing to the hypotheses, generally the establishment probability declined with increasing
altitude. Above the AT, the intensity of the bottle-necks was greater, con;cributing to the
origin of an abrupt limit.

Based on the study of the seedling ages, it was concluded that lenga regenerates
episodically in seven to eight year cycles, independent of the altitude. In the long term,
lenga showed a maximum establishment nearly simultaneous at all altitudes, between the
years 1810 and 1860, according to the adult age structures. The existence of individuals
160 years old (mean age) in the AT, as well as the absence of dead tree remains in the
alpine zone, suggest the Balseiro hill AT has remained static for a prolonged time.

In conclusion, the intensified bottle-necks at increasing altitudes generate a spatial
restriction in the determination of the AT. However, the episodic lenga establishment
contributes a temporal restriction. Therefore, the first restriction, though always present,
only has the opportunity to express itself when the temporal restriction vanishes, permit-
ting AT advances for short distances. In the scarce or null establishment periods, these
spatial-temporal restrictions are responsible for maintaining the AT in place for a pro-

longed time through individual longevity, until a future maximum establishment event

originates a new AT,




I. INTRODUCCION

L.1. Antecedentes generales

El limite arboreo alpino o superior (LAS) es una de las fronteras bioldgicas natura-
les mas notables en cuanto a su fisonomia (Wardle 1965). Se han descrito dos tipos prin-
cipales de LAS (Tranquillini 1979), los cuales deben ser considerados como situaciones
extremas de un fendmeno que presenta casos intermedios (Fig. 1). Por un lado se dan
zonas de transicion que comienzan en rodales cerrados que van perdiendo densidad hasta
convertirse en individuos aislados de estatura cada vez mas reducida, para finalizar en
individuos postrados denominados krummholz (del alemin “madera retorcida”)
(Tranquillini 1979). En esta situacion el LAS se divide en limite del bosque, linea de los
arboles (2-4 m de altura como minimo, Little 1979, Kullman 1990) y limite del
krummholz (Arno 1984). En el otro caso, de naturaleza abrupta, una formacion boscosa
cerrada da paso a la zona alpina de cojines, hierbas y arbustos constitujfendo una linea
nitida (Wardle 1985 a), que puede o no estar constituida por krummholz (Norton y
Schonenberger 1984) (Fig. 1). En esta situacidn en particular, si el limite esti marcado
por arboles erectos de méas de 2 m de altura, el LAS corresponde exactamente a la linea

de los arboles (timberline = treeline).




TRANSICIONAL

Limite arbéreo  Zgna

B superior [—alpina
(timberline)
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los arboles krummbholz
(treeline)

ABRUPTO

Limite arbéreo superior =
linea de los arboles

tBosque Zona alpina

Fig. 1: Tipos de limite arbéreo superior.




El fenémeno del LAS ha constituido un campo de investigacion sobre el cual se ha
trabajado activamente durante el siglo XX. Revisiones exhaustivas del tema pueden en-
contrarse en Tranquillini (1979) y Arno (1984). La informacién disponible se puede con-
teptualizar de acuerdo al esquema de la Fig. 2. Los factores primarios en la determina-
cion del LAS son las condiciones ambientales tanto bidticas como abidticas (Fig. 3). Es-
tas pueden actuar de forma indirecta sobre los arboles, comprometiendd su balance de
carbono, o directamente, ocasionando dafio y/o mortalidad a los individuos (Fig. 2). La
disminucién en el balance de carbono ocurre por el acortamiento en la duracién de la es-
tacién de crecimiento que experimentan los arboles a medida que se asciende en un gra-
diente altitudinal (Wardle 1971, Wardle 1977, Tranquillini 1979, Stevens y Fox 1991) y
por las tasas fotosintéticas netas en declinacién con la altitud creciente (Pisek y Winkler
1958, Benecke 1972, Benecke y Nordmeyer 1982). Estas a su vez disminuyen como con-
secuencia de la declinacion en las temperaturas (Pisek y col. 1969), del aumento de la
respiracién oscura (Maruyama y col. 1972), del descenso en el contenido de clorofila de
las hojas (Benecke 1972), de la disminucién de Ia presion parcial de didxido de carbono
(Mooney y col. 1964), de la disminucién del aporte hidrico dado un suelo frio (Benecke
1972) y del efecto del viento fuerte que induce al cierre estomatico (Tranquillini 1969).
Segun esta vision, el LAS es considerado como el punto donde las ganancias de materia
organica durante la estacion de crecimiento se igualan a las pérdidas durante el afio, espe-
cialmente durante el invierno (Wardle 1981, Stevens y Fox 1991).

La disminucién en el balance de carbono predispone al dafio por los factores de

accion directa (Fig. 3), debido a que se produce una maduracién insuficiente de los teji-




CONDICIONES AMBIENTALES

BIOTICAS Y ABIOTICAS

ESTRESANTES
ACCION
INDIRECTA
ACCION
DIRECTA
BALANCE DE
CARBONO DECRECIENTE

OALIMENTACION | - SUSCEPTIBILIDAD AL DANO

OSITIVA

DANO Y/O MORTALIDAD
DE LOS INDIVIDUOS

Fig. 2: Esquema de las interrelaciones entre las condiciones ambientales y factores fisio-

l6gicos y no fisiologicos que determinan la ocurrencia de los limites arbdreos superiores.

Para la explicaci6n referirse al texto.
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dos ocasionando que sean vulnerables al dafio por las bajas temperaturas o por la deseca-
cion invernal (Fig. 3) (Michaelis 1934 a, b, Wardle 1971, Tranquillini 1974, Baig y Tran-
quillini 1976, Platter 1976). Este dafio reduce atn mas el presupuesto energético de los
individuos sobrevivientes y mediante una retroalimentacion positiva ocasiona que se en-
cuentren en peores condiciones que en un comienzo para enfrentar las presiones ambien-
tales que surgirdn mas adelante en su ciclo de vida (Fig. 2).

El dafio y/o mortalidad propiamente tales son provocados por los factores directos
que se detallan en la Fig. 3. A diferencia de los factores indirectos, que parecen ser vali-
dos para cualquier LAS no deprimido por perturbaciones, ninguno de los factores de ac-
cion directa opera a escala global. En cada situacion en particular, estan involucrados
diversos factores, los cuales interactiian de manera compleja. Por lo tanto, no existe una
causal directa tnica que dé cuenta del fenoémeno del LAS independiente de la especie y de
la region.

La mayor parte de los antecedentes presentados han sido obtenidos a partir del es-
tudio de los individuos adultos en un gradiente altitudinal (ej. Slatyer 1976, Marchand y
Chabot 1978, Tranquillini 1979, Benecke y Nordmeyer 1982), implicando que es en este
estadio del ciclo de vida donde se determina el LAS. Este enfoque fisiologico ha llevado a
la coﬁclus,ién de que en la mayoria de los casos el nivel de dafio por los factores directos
aumenta con la altitud, provocando niveles de estrés apreciables sobre los individuos del
LAS, pero no lo suficiente como para ocasionarles la muerte. De hecho, cualquier LAS
esta formado en su mayor parte por individuos vivos (Hadley y Smith 1983, Norton y

Schonenberger 1984). Por otro lado, debe tomarse en cuenta que los individuos del LAS



ya han sido capaces de afrontar una serie de condiciones adversas para establecer el LAS
Y, por lo tanto, se ha pasado por alto el problema de fondo que es la ausencia de estable-
cimiento de adultos mds alld del LAS. Entonces la pregunta debiera ser formulada de la
siguiente manera: ;qué restricciones experimentan los individuos adultos del LAS para
originar a otros individuos adultos que superen el LAS? Esto lleva de inmedjato a consi-
derar la demografia del ciclo de vida de los arboles.

En general, el niimero de individuos que logra completar el ciclo de vida (Fig. 4)
depende del niimero e intensidad de los cuellos de botella' interpuestos entre los distintos
estadios del ciclo. Un punto critico es la magnitud de la reproduccion de la especie, la que
determina el nimero inicial de individuos que entran al ciclo de vida. En esta tesis se pro-
pone que cualesquiera que sean los factores causales del fenémeno del LAS, todos ope-
ran sobre la misma base demogréfica, entendida como variaciones de abundancia
(densidad), sobrevivencia y mortalidad de los individuos de la poblacién en todos los es-
tadios del ciclo de vida. Esto ocurre debido a que las condiciones adversas del ambiente
en el LAS determinarian: i) una menor produccion de semillas en los individuos adultos
respecto de altitudes inferiores asi como ii) cuellos de botella de intensidad creciente con

la altitud en los procesos de germinacion, emergencia y sobrevivencia de las plantulas.

! Definicion de “cuello de botella” demografico: Sea la transicién X — Y, donde X y Y son las fases
inicial y final de la transici6n, respectivamente. Asociemos a la transicién una probabilidad llamada
“cuello de botella” definida por P = pY/ nX, donde pY y nX son medidas de abundancia de las respecti-
vas fases. Ya que p <, entonces P puede adoptar valores entre 0 y 1, ambos inclusive. Cuando P = 0 el
cuello de botella es méximo; cuando P =1, no existe cuello de botella. Cuellos de botella de intensidad
intermedia se alcanzan cuando P fluctia entre estos valores extremos. Por comodidad, el valor de P se
expresa conio porcentaje,




Plantula

Ae= Semilla Juvenil e A

A Adulto A

Fig. 4: Cuellos de botella en el ciclo de vida de una planta, determinados por restriccio-

nes ambientales (A), fisiologicas y no fisiologicas, dentro de los estadios y entre ellos.




Estos tltimos cuellos de botella se expresarian como menor sobrevivencia (mayor morta-
lidad) en los estadios de semilla y plantula cuando la altitud va en aumento. Los fenome-
nos i) y ii) actuando en combinacion harian que el establecimiento de los adultos sea cada
vez menos probable en direccion al LAS; menos atin en la zona alpina.

El objetivo de esta tesis es: i) aportar evidencia de que el LAS esta determinado por
una serie de cuellos de botella actuando en todos y cada uno de los estadios del ciclo de
vida de la especie arbérea que lo compone, operando desde antes del estadio de adulto,
i) demostrar que las restricciones ambientales, el factor primario en la determinacion del
LAS, también operan sobre una base demogréfica de abundancia/ sobrevivencia/ mortali-
dad, que es la que en definitiva limita los procesos de establecimiento mas alla del LAS; y
iii) demostrar que los diversos factores que ocasionan mortalidad de los individuos estan
actuando sobre un tamafio poblacional de cada estadio que se reduce drasticamente
mientras mas se avanza en el ciclo de vida de los arboles del LAS, lo que hace cada vez
mas dificil que un individuo logre sortear todas estas restricciones para establecerse en la
zona alpina como adulto.

Para tal efecto, se estudiaron los procesos de i) produccién, dispersion, almacena-
miento en un banco y germinacion de semillas y ii) establecimiento, sobrevivencia y es-
tructﬁra etaria del banco de plantulas®. Estos procesos aportaron informacion sobre la
dindmica a corto plazo del LAS. Dado que los LAS que existen actualmente se han esta-

blecido en escalas de tiempo de décadas o siglos antes del presente, y ante la imposibili-

? Plantula pequeiia: individuos de menos de 10 cm de altura. Plantula alta: individuos de menos de 5 cm
de didmetro y entre 10 y 140 cm de altura (Rebertus y Veblen 1993).
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dad de seguir la sobrevivencia de los juveniles® y adultos durante varios afios, se estu-
diaron también las estructuras de edades de estos individuos con el fin de realizar inferen-
cias a mediano y largo plazo acerca de la dindmica del LAS. Un supuesto importante de
esta tesis es que los patrones y procesos que hoy caracterizan al LAS siempre han ocurri-
do, y por lo tanto fueron importantes en el momento de su establecimiento hace décadas
o siglos.

La presente tesis estudia el problema planteado en el limite arboreo abrupto de
Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl) Krasser, como ejemplo del tipo de LAS que pre-
dominan en ecosistemas templados de Nueva Zelanda y Sudamérica (Norton y Schénen-
berger 1984, Rebertus y col. 1997). Sin embargo, en el desarrollo tedrico que viene a
continuacion se entregan antecedentes de diversas especies arboreas, con diferentes sis-
temas de reproduccién, modos de dispersion, etc., con el objeto de generalizar a otras
regiones no ocupadas por especies del género Nothofagus. Del mismo modo, los resulta-
dos se comparan con los antecedentes disponibles para los limites transicionales, en un
intento por elaborar un modelo demografico general de limites arbéreos. Por otra parte,
esta investigacion no pretende aportar evidencia ni contraevidencia sobre las causales
directas del LAS, las que, como ya se dijo, no poseen validez universal.

En seguida, se revisa en detalle el marco tedrico de la proposicién que sustenta el

modelo demografico base de esta tesis.

* Tuvenil o brinzal: individuos de menos de 5 cm de didmetro y de estatura superior a 140 cm (Rebertus y
Veblen 1993).




11

L2. Factores demogrificos implicados en la constitucién del limite arboreo superior

L.2.1. Reproduccion sexual

Uno de los conceptos claves en teoria de historia de vida es la proposicién de que
los recursos que poseen los organismos son limitados, por lo que la asignaéién a una acti-
vidad en particular compromete negativamente la asignacién a otras actividades o es-
tructuras del individuo (Harper 1977, Reekie y Bazzaz 1987 b). En el contexto del LAS,
éste es un problema que cobra relevancia, debido a la reduccién en el balance de carbono
con la altitud creciente (seccion I.1.). Los modelos teéricos proponen que en un ambiente
estresante, como el que se presenta en los bordes de distribucién de las especies
(Hoffmann y Blows 1994), se produce una reasignacion del presupuesto energético y de
materiales desde crecimiento y reproduccién a mantencién (Parsons 1993). La manten-
cion comprende a todas aquellas actividades que reparan el dafio ocasionado por las pre-
siones ambientales, favoreciendo mayoritariamente la actividad vegetativa del organismo
y privilegiando su sobrevivencia sobre otros componentes de la adecuacién biologica
(Parsons 1993, Larcher 1995). Numerosos antecedentes confirman que efectivamente los
arboles del LAS exhiben menores tasas de crecimiento que aquéllos ubicados a menor
altitud, tanto en crecimiento diametral (Mork 1960, Ott 1978), como en altura (Holzer
1967, Oswald 1969). El esfuerzo reproductivo, por otra parte, incluye la inversién en

estructuras reproductivas y de soporte, y la actividad metabélica asociada a su formacidn

y funcionamiento, a la cual debe restarsele, en algunos casos, la actividad fotosintética
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que son capaces de realizar los 6rganos reproductivos (Bazzaz y col. 1979, Reekie y
Bazzaz 1987 a). Si bien no existen estudios detallados de la asignacion proporcional de
recursos a todos los aspectos de la actividad reproductiva de los arboles en el LAS, una
estimacién aproximada se puede obtener a partir del rendimiento reproductivo

(reproductive output), que solo incluye la produccién de flores, frutos.y semillas (Reekie

y Bazzaz 1987 a). De acuerdo a esto, el resultado esperable de una menér asignacion a
reproduccion sexual en el LAS es una menor produccidn en estos tres estadios del ciclo
de vida de los arboles (Fischer y col. 1959, Kuoch 1965, Manson 1974) (Fig. 5). Se ha
sugerido frecuentemente que los recursos limitantes son responsables de los abortos ob-
servados en los meristemas sexuales (Willson y Price 1980, Stephenson 1981, 1984; Har-
per y Wallace 1987). Por otro lado, la proporcion de frutos con respecto a las flores pro-
ducidas (fruit set), puede declinar hacia el LAS producto de factores ambientales que
inducen a la pérdida de las flores, por ejemplo, las heladas (Manson 1974), el fuerte
viento y las condiciones muy hiimedas (Poole 1948, 1965) durante el estadio de floracion,
condiciones que tienden a presentarse con mayor frecuencia a medida que la altitud se
incrementa.

Asimismo, se prevé que en el LAS ocurra: i) una limitacién de la polinizacion, dada
una menor cantidad del polen alcanzando los estigmas de las flores femeninas
(Bierzychudek 1981, Campbell 1985, Diggle 1995), lo que incidiria negativamente en la
iniciacion de frutos y semillas, o ii) un mayor aborto de las semillas o frutos, como conse-

cuencia de la baja calidad del material maternal (6vulos) o directamente de una limitacién

de recursos durante el desarrollo de la semilla (Chiariello y Gulmon 1991, Diggle 1995).




13

Menor niimero de
semillas por fruto

Condiciones ambientales
desfavorables para la
polinizacién

Baja produccién Mayor aborto
de polen de las semillas
Baja calidad
de los 6vulos
LIMITACION DE RECURSOS

AN

Baja produccion Mayor proporcion de
de ovulos y flores semillas no viables
l ] Condiciones ambientales que

/ favorecen la pérdida de las flores
Menor mimero
de frutos

Semillas de
menor masa

Fig. 5: Modelo de los factores que pueden ocasionar un menor rendimiento reproductivo
(reproductive output) a nivel del individuo en el limite arbéreo superior en comparacion

con los niveles altitudinales inferiores.
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Las alternativas i) y ii) no son mutuamente excluyentes (Haig y Westoby 1988), ya que
ambas pueden ser consecuencia de la misma limitacién de recursos (Fig. 5). Los factores
ambientales también pueden restringir la polinizacién. En el caso de las especies con poli-
nizacion biética, los niveles de temperatura, de humedad del aire y de viento propios de la
zona alpina, desfavorecen la actividad de los vectores de polen (Parrish y Bazzaz 1979,
Arroyo y col. 1985). Una polinizacién restringida puede ocurrir también i la especie es
anemofila, ya que se considera que éste es un método ineficiente (Faegri y Van der Pijl
1979, Meeuse y Morris 1984), especialmente en ambientes lluviosos (Rodriguez 1990).
El resultado final de esta limitacion en la polinizacién o de la incidencia creciente de
abortos, es el nimero de semillas por fruto o por planta, el cual debiera declinar hacia el
LAS. Otra forma de expresar lo mismo es decir que la proporcion de frutos vanos debiera
aumentar con la altitud creciente (Fig. 5).

Los parametros de calidad de las semillas también pueden verse afectados negati-
vamente en el LAS. Es el caso de la viabilidad (Barclay y Crawford 1984) y la masa de
las semillas (Wardle 1970, Baker 1972, Stocklin y Favre 1994), debido a un desarrollo
incompleto de los propagulos (Barclay y Crawford 1984, Chambers 1989), nuevamente
bajo un escenario de recursos limitados para la reproduccion y de una corta estacion para
aprovisionar a las semillas.

En resumen, si bien el fendmeno de asignacién de recursos opera a nivel de indivi-

duos, puede tener importantes implicaciones a nivel poblacional en lo que respecta a la

cantidad y calidad de las semillas producidas.
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L.2.2. Dispersién de semillas hacia la zona alpina

Harper y col. (1961) acufiaron el concepto de “sitio seguro” para referirse a aque-
llos micrositios naturales que favorecen la germinacion de las semillas. Los dos compo-
nentes claves del sitio seguro son el tipo de substrato que lo caracteriza y las condiciones
microclimaticas que experimenta (Stocklin y Baumler 1996). La dispersién bidtica au-
menta la probabilidad de que los propagulos alcancen estos sitios seguros, debido al
componente de dispersion dirigida (senst Howe y- Smallwood 1982) que caracteriza a
este tipo de dispersion. En cambio, la probabilidad de que estos sitios seguros sean alcan-
zados por dispersion abidtica es solamente funcién del 4rea que ocupan con respecto al
area total. Dada la competencia con la vegetacion alpina (Black y Bliss 1978), los suelos
de pobre desarrollo y los extremos climéaticos que caracterizan al susbtrato mas alla del
LAS (Arno 1984), los sitios seguros para las especies arboreas son poco abundantes en la
zona alpina. De lo anterior se concluye que la mayor parte de los propagulos que se dis-
persen abidticamente més alla del LAS no alcanzarén sitios seguros y, por lo tanto, es
improbable que puedan contribuir a las generaciones firturas de la poblacion.

Con respecto a la distancia de diseminacion de los propéagulos, no es posible gene-
ralizar, debido a que tal distancia depende mas de adaptaciones propias de cada semilla,
que del modo de dispersion bidtico o abidtico. Por ejemplo, semillas anemécoras de dis-
tintas especies pueden viajar distancias largas o cortas dependiendo de su morfologia

(Donoso 1993). Usualmente las que estin dotadas de estructuras que asemejan plumas

alcanzan mayores distancias (100 m) que aquéllas dotadas de alas o aquéllas que carecen
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de estructuras que favorezcan la dispersion (Stocklin y Baumler 1996). Por otra parte, las
especies con dispersion bidtica por aves pueden dispersar sus semillas hasta kilometros de
la fuente de origen (Arno 1966). Lo mismo ha sido sugerido en casos excepcionales para
especies anemocoras (Wardle 1984). Restringiendo el analisis a los limites arboreos
abruptos de Nueva Zelanda y del sur de Sudamérica, donde predominan especies arbd-
reas anemocoras, como por ejemplo Nothofagus de pobre dispersion (Wardle 1985 b,
Donoso 1993), se puede predecir que la lluvia de semillas y el establecimiento exitoso de
las plantulas quedaran restringidos a las cercanias del LAS, dada la escasez de sitios segu-
ros mas alla de €l y el modo de dispersion no dirigida. Estos factores, junto a la menor
cantidad y calidad de los frutos que se espera que produzca el LAS (seccién 1.2.1), con-
tribuirdn a configurar un borde abrupto. En cambio, aquellas especies con dispersion por
animales, caracterizadas por una dispersion dirigida hacia sitios seguros en la zona alpina,
tienden a formar limites transicionales (Tranquillini 1979, Amo 1984). La explicacion
completa a estos patrones involucra otras variables aparte de la dispersion, p.ej. la germi-

nacion y la sobrevivencia de las pléntulas en sitios abiertos (secciones 1.2.4 y 1.2.5),

1.2.3. Banco de semillas

El banco de semillas en el suelo permite a las plantas mantener una fraccion de sus
propagulos latentes hasta que las condiciones del medio sean adecuadas para la germina-
cién y establecimiento de las plantulas, y es considerado una adaptacion para afrontar la

variacion temporal y espacial del ambiente (Brown y Venable 1986). Thompson y Grime
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(1979) clasificaron los bancos de semillas en transitorios (BST, cuando las semillas ger-
minan solamente el mismo afio de su produccién) o persistentes (BSP, cuando algunas
semillas germinan posteriormente al afio de su produccién). Dada la amplia variacién en
la composicién especifica y de ambientes que ocupan los limites arboreos a nivel mundial,
es improbable que el rasgo presencia o ausencia del banco de semillas esté asociado con
el hecho de que la especie forme o no un limite arbéreo. Sin embargo, si 'restringimos el
analisis a ecosistemas arboreos templados de latitudes medias a altas, es posible predecir
la existencia de un BST dada la estacionalidad marcada en este tipo de ambientes, donde
el tiempo entre la dispersion de las semillas y la llegada de la época invernal no es sufi-
ciente para la germinacion y el establecimiento exitoso de las plantulas (Donoso 1993).
Con respecto al BSP, diferentes factores favorecen o desfavorecen su formacién. En el
primer caso, el BSP se puede asociar con: a) autoincompatibilidad genética y dioicia, las
cuales determinan una mayor dependencia de los polinizadores y establecen un factor de
incertidumbre en la reproduccién de la especie (M.T.K. Arroyo, comunicacion personal),
habiéndose encontrado que los mecanismos de fecundacion cruzada tienen mayor inci-
dencia en las especies lefiosas que en las herb4ceas (Arroyo 1981, Arroyo y Squeo 1990,
Arroyo y Uslar 1993); b) ciclos irregulares de produccién de semillas o frutos (Burschel y
col. 1976, Becker 1981, Mascarefio 1987, Allen y Platt 1990), en parte determinados por
las condiciones climaticas variables de un afio al otro (Webb y Kelly 1993); ¢) un régimen
de perturbaciones patente en comunidades forestales (Veblen y Ashton 1978), donde
muchas especies requieren de perturbaciones para regenerar (Pickett y White 1985), y d)

depredacion de semillas predispersion (Louda 1989). Factores que no favorecen la evolu-
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cion de la latencia de las semillas en el BSP son los contrarios a los recién mencionados,
p-¢j., la depredacion de semillas postdispersién (Louda 1989). También se pueden men-
cionar la polinizacién por viento, la longevidad de los individuos (Rees 1994, 1996) y las
adversas condiciones de almacenamiento de semillas en el suelo del bosque, debido a la
humedad y a la presencia de gran cantidad de hongos (p. €., Godeas y col. 1993).

La existencia de un banco de semillas en el LAS no garantiza que ellé) pueda ocurrir
también sobre él. Si bien las condiciones frias y relativamente secas de los suelos alpinos
predisponen a la existencia de un BSP (McGraw y Vavrek 1989), los siguientes factores
pueden evitar que esto ocurra en especies arbéreas que dispersan sus semillas a la zona
alpina: a) bajo aporte de semillas mas alld del LAS, en cuanto a calidad y cantidad
(secciones 1.2.1 y 1.2.2), b) suelos de pobre desarrollo, especialmente los rocosos, pueden
evitar la acumulacion de semillas arbéreas, generalmente mas grandes que las de la flora
alpina (Harper y col. 1970, Baker 1972), siendo arrastradas cuesta abajo por efecto de las
lluvias o desplazamiento de las nieves, y c) la cobertura herbicea y arbustiva densa y
compacta tipica de la zona alpina (Arno 1984) puede evitar que las semillas de los arboles

se implanten en el suelo.
1.2.4. Germinacién de las semillas
Aparte de las restricciones en la produccién y dispersion de las semillas (secciones

1.2.1y12.2), el LAS puede estar determinado por limitaciones en la germinacion de las

semillas a medida que la altitud se incrementa, dadas las condiciones microcliméticas pro-
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gresivamente adversas, o porque las plantulas sobreviven con dificultad mas alli del LAS,
requiriendo la proteccion del dosel (Wardle 1985 a). Otro factor que puede disminuir la
germinacion con la altitud creciente es la masa de las semillas en posible declinacién
(seccion 1.2.1), ya que existe una correlacién positiva entre esta variable y la probabilidad
de germinacién (Cavers y Harper 1966, Winn 1988, Jordano 1995). No obstante, estu-
dios recientes (Rojas 1997 a, b) no encontraron que la masa de las semillaé tuviera efecto
sobre la probabilidad de germinacion en laboratorio, aunque si la tuvo en terreno, restan-
do generalidad a lo propuesto anteriormente. Por otro lado, dado que las semillas produ-
cidas por los 4rboles del LAS- o provenientes de més abajo- fueron generadas bajo con-
diciones distintas a las que prevalecen en la zona alpina en cuanto a temperatura y hume-
dad, al dispersarse mas alld del LAS se espera que en términos fisiologicos la germinacién
ocurra en condiciones subdptimas. Esto se deberia a las fluctuaciones térmicas e hidricas
pronunciadas en la zona alpina en comparacion con el interior del bosque (Wardle 1985
b). Los poc<;ﬁs antecedentes disponibles sobre los requerimientos de germinacién de las
semillas producidas en el LAS, informan que los 6ptimos de temperatura fluctan entre
20 y 25 °C en Pinus aristata (Wright 1963) y entre 15 y 27 °C en Picea engelmannii
(Kaufmann y Eckard 1977), lo que avala la prediccion de que la germinaci6n estaria res-
tringida en el ambiente frio de la zona alpina. También cabe esperar un cuello de botella
en este proceso si las semillas caen en sitios de substrato inadecuado para la germinacion,

como los que son encontrados frecuentemente tras una dispersion no dirigida, por ejem-

plo, por la accién del viento. La carencia de implante de las semillas en el suelo de la zona

alpina, producto de la vegetacion densa y compacta (seccién 1.2.3), ejemplifica el tipo de
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problemas que pueden encontrar las semillas dispersadas abi6ticamente. En cambio, si la
dispersion fuera dirigida, habrian mayores probabilidades de que los propéagulos alcanza-
ran sitios seguros y, por lo tanto, se esperarian menores restricciones en el proceso de

germinacion.

L2.5. Sobrevivencia de las plintulas

A la menor densidad de plantulas esperable de una menor produccién y germina-
cion de semillas en el LAS (secciones 1.2.1 y 1.2.4), se agrega el problema de su sobrevi-
vencia, ya que la etapa de plantula ha sido reconocida en general como uno de los esta-
dios mas criticos en la sobrevivencia de los arboles (Donoso 1993), debido a su limitada
area fotosintética y radicular (Wardle 1984, Castro y col. 1996). La deshidratacion
(Donoso 1993), dafio por heladas (Wardle 1985 b), exceso de radiacion (Ronco 1970),
altas temperaturas (Day 1963), etc., pueden ocasionar la muerte de las plantulas en sitios
que carecen de la proteccion del dosel. La carencia de micorrizas en la zona alpina es otro
factor que puede restringir el crecimiento de las plantulas que se establecen en ella, com-
prometiendo su sobrevivencia (Wardle 1981).

Es posible formular una relacién entre la masa de las semillas declinando altitudi-
nalmente (seccion 1.2.1) y la sobrevivencia de las plantulas a las que dan origen (Hendrix
1984, Stanton 1984, Marshall 1986). Generalmente las semillas de mayor tamafio desa-
rrollan plantulas méas grandes, que pueden estar dotadas de una ventaja competitiva con

respecto a las méas pequefias (Black 1958, Gross y Werner 1982, Gross 1984). Armstrong

it
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y Westoby (1993) documentaron que las plantulas provenientes de semillas grandes tole-
ran mejor la defoliacion que las plantulas originadas a partir de semillas pequefias, lo cual
les permite afrontar de mejor forma un déficit de carbono durante su desarrollo temprano
(Denslow 1980, Foster 1986). Este déficit de carbono también puede originarse por re-
duccion de la fotosintesis ante la sequia o el sombreo temporal (Armstrong y Westoby
1993). De esto se desprende que la sobrevivencia de las plantulas debieré declinar en el
sentido ascendente del gradiente altitudinal. Esto se deberia, por un lado, a que las plan-
tulas originadas a mayor altitud provendrian de semillas de menor masa y, por otro lado,
a las condiciones microclimaticas progresivamente rigurosas.

La sobrevivencia de las plantulas puede ser un componente clave en el caricter
abrupto o transicional del LAS. Segiin Walter (1968), los limites transicionales presenta-
rian este caracter debido a que las plantulas de los arboles que los forman son intolerantes
a la sombra y, por consiguiente, pueden sobrevivir en sitios sin la proteccion del dosel.
Los limites abruptos, por el contrario, se originarian debido a que, entre otros factores
(ver seccion 1.3), las plantulas son tolerantes a la sombra (Walter 1968), de modo que
sobreviven con dificultades cuando no existe proteccion por parte de los individuos
adultos. Esta generalizacién se encuentra en aparente contradiccién con el caracter
abrupto de los limites arbéreos de Nothofagus, debido a que sus especies son relativa-
mente intolerantes a la sombra (Veblen 1985, Veblen y Lorenz 1987, Rebertus y col.

1993). Este asunto sera tratado en la Discusién (seccion IV).




22

L3. Origen y caricter de los limites arbéreos abruptos

Partiendo de los antecedentes mencionados, es posible formular hipétesis sobre el

i

origen y la naturaleza abrupta de los limites arboreos caracteristicos de mucilos bosques
templados del Hemisferio Sur, compuestos por especies del género Nothofdgws de dis-
persion por viento (Wardle 1984, Donoso 1993). Bajo un escenario de \}ari:ables demo-
graficas con valores decrecientes hacia el LAS en cuanto a cantidad y calidad de las semi-
llas producidas, germinacion de las semillas y sobrevivencia de las pléntulas,“ entonces la
probabilidad de que un individuo adulto se establezca ira en descenso a medida que se
aproxima al LAS. Si a esto se agrega una dispersion de semillas restringida y no dirigida
mas alla del LAS, un pobre banco de semillas en la zona alpina, una baja geminacién de
las semillas y sobrevivencia de las plantulas més all4 del LAS, la probabilidad" de estable-
cimiento de adultos experimentara un abrupto descenso inmediatamente paslado el LAS
(Fig. 6) debido a las siguientes razones: i) los frutos y semillas dispersados a la zona alpi-
na no solamente serian escasos debido a la menor produccién de ellos postulada para el
LAS, sino que también es claro que aquellos que alcanzan la zona alpina solamente pue-
den ser dispersados a ella al menos desde el LAS, mientras que los que caenhen un nivel
altitudinal dado dentro del bosque pueden resultar de la produccion de los 4rboles ubica-
dos en ese nivel o de los ubicados més abajo o més arriba de &1, Por consiguieqte, la lluvia
de frutos y semillas y su consecuencia directa (la probabilidad de formar un b;mco de se-

millas) debieran experimentar una fuerte caida pasado el LAS; ii) la dispersion,no dirigida

de los propagulos hacia la zona alpina, en donde los sitios SEgUTOS SON €Scasos COmo an-
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tes se expreso, y las condiciones microcliméticas rigurosas propias de esta zona, genera-
1

{
¥

rian grandes restricciones en la germinacién y en la sobrevivencia de las plantulas. Nue-

vamente seria esperable una mayor declinacion de estos procesos en la zona alpina en
.z . - . M

comparacion a lo que ocurre dentro del bosque. La consecuencia de la limitada o nula

. r - r b4 L]
regeneracion en la zona alpina, fuera del dosel, seria la formacion de un bordetabrupto.

|
1
r

Segiin el modelo de la Fig. 6, a mayor altitud dentro del bosque o en la zona alpina,
existe una menor probabilidad de que se alcance el estadio de 4rbol adulto. El estadio mas
avanzado que se puede alcanzar en el ciclo de vida en la zona alpina est4 inversamente

relacionado a la distancia al limite arboreo. Por lo tanto, se dan los siguientes limites: el

X

de dispersion absoluta de los frutos, el de dispersién de frutos con semilla, ei de disper-

sion de semillas viables, el de germinacién de las semillas y el de sobrevivencia de las

4

plantulas, los cuales estan progresivamente mas cercanos al LAS, que es efect‘*ivamente la
altitud maxima donde es posible la sobrevivencia hasta el estadio adulto. La diferencia-
cion entre los limites de dispersion obedece a la esperada masa decreciente en f‘la siguiente
serie: frutos con semillas viables > frutos con semilla en general (debido al componente

inviable que generalmente es de menor masa por su inmadurez, Barclay y Crawford

‘
'

1984) > frutos en general (que incluye los vanos y aquellos con semilla).

Las diversas variables declinan a partir de una altitud intermedia dentro del bosque.

l
Es posible que declinen también hacia el limite arbéreo inferior. Se pone énfasis en el pa-

pel protector del dosel sobre la regeneracién, ya que los diversos cuellos def botella se

t
!

acrecentarian al verse enfrentados los individuos a las condiciones abidticas expuestas de
i

la zona alpina, las que cambian bruscamente en comparacién con bajo el dosel (Murcia
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1995). Esto es valido para las fluctuaciones de temperatura, la luminosidad y la humedad,
las cuales son mayores en la zona alpina, salvo la humedad que es menor (Murcia 1995).
Aunque en la Fig. 6 el LAS esti marcado por 4rboles de fuste recto, el modelo seria véli-
do también en el caso de que los individuos del LAS sean del tipo krummholz. El modelo
presentado propone que los valores de todas las variables decaen monoténicamente con
la altitud creciente. Asimismo, establece que ninguna de las curvas se intefsecta y que las
tendencias debieran mantenerse inalterables de un afio al otro. Estas son idealizaciones
que deben considerarse como supuestos a poner a prueba mediante los datos de esta te-
sis. Dado que esta investigacion se concentra en un limite superior, no se llevaron a cabo
muestreos para verificar si el modelo es aplicable también en el caso de los limites inferio-
res.

En esta tesis no se evalué la incidencia de la reproduccién vegetativa en la determi-
nacion del LAS. Sin embargo, debido a que se han documentado numerosos casos en que
este tipo de reproduccién aumenta en importancia con la altitud creciente (Tranquillini
1979, Norton y Schonenberger 1984, Szeicz y MacDonald 1995), su posible contribucién

relativa al modelo presentado sera tratada en la seccin de Discusion.
L4. Objetivo general
Caracterizar la dindmica poblacional de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl)

Krasser en su limite arbéreo superior para determinar los factores demogréficos que ori-

ginan, mantienen y dan cuenta del caracter abrupto de este limite distribucional.
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LS. Hipétesis de trabajo

Las hipdtesis generales que se someten a prueba son;

A. Existe una intensificacion de los cuellos de botella demograficos en el ciclo de vida de
los arboles a medida que la altitud se incrementa. Aquélla se manifiesta como una dismi-
nuci6n al menos en la cantidad y calidad de los frutos y semillas producidos, en la proba-
bilidad de germinacion de las semillas y en la probabilidad de sobrevivencia de las plantu-
las. Lo anterior hace crecientemente improbable el establecimiento de un individuo adulto
a medida que se asciende en el gradiente altitudinal, llegando a un punto muerto demo-

grafico donde no hay establecimiento de adultos (zona alpina).

B. Los limites arboreos abruptos pueden ser explicados porque la regeneracion experi-
menta una brusca caida mas alla del LAS, al abandonar la proteccién del dosel, dadas las
siguientes causas: a) la baja cantidad y calidad de los frutos y semillas producidos en el
LAS en comparacion con el interior del bosque, b) la dispersién de semillas hacia la zona
alpina es limitada y no dirigida, pudiendo actuar como fuente de semillas Gnicamente los
individuos ubicados en el LAS o mas abajo, ¢) la escasa magnitud del banco de semillas
mas alla del LAS resultante del pobre aporte de semillas, d) la limitada germinacion de las
semillas en la zona alpina y ) la escasa sobrevivencia de las plantulas mas alla del LAS,

dadas las condiciones abiéticas que cambian bruscamente con respecto a aquellas bajo

dosel.
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I.6. Objetivos especificos

Utilizando como objeto de estudio a Nothofagus pumilio (lenga) (seccién I1.1), los

objetivos de esta tesis fueron:

1. Evaluar en un gradiente altitudinal, que incluye el LAS, las tendencias' en la lluvia de
frutos y semillas y la calidad de éstos (proporcion de frutos con semilla, porcentaje de
viabilidad y masa de las semillas).

2. Determinar la distancia de dispersion de frutos y semillas mas alla del LAS y la calidad
de éstos.

3. Determinar la posible existencia de un banco de semillas persistente, evaluando su lon-
gevidad y abundancia natural en el suelo bajo el LAS y mas alla de él.

4. Evaluar la germinacién de las semillas dispersadas naturalmente a distintas altitudes y
la de aquéllas sembradas experimentalmente bajo el LAS y mas all4 de él.

5. Evaluar las tendencias altitudinales en la densidad de plantulas bajo el LAS y mas alla
de él.

6. Determinar la sobrevivencia de las plantulas en un gradiente altitudinal dentro del bos-
que, en el LAS y en la zona alpina.

7. Determinar las estructuras de edades de las plantulas en funcién de la altitud para ha-
cer inferencias sobre la dindmica de la especie a corto plazo.

8. Determinar las estructuras de edades de los adultos en funcién de la altitud, para hacer

inferencias sobre la dinamica de la especie a mediano y largo plazo.




MATERIALES Y METODOS

IL1. Especie de estudio

El género Nothofagus (Fagaceae) es un importante componente de la flora arbérea
del Hemisferio Sur, comprendiendo 36 especies distribuidas en Sudamérica, Nueva Ze-
landa, Australia (incluyendo Tasmania), Nueva Caledonia y Nueva Guinea (Tanai 1986).
En Sudamérica el género posee 10 representantes, uno de los cuales es considerado un
hibrido (V. leoni Esp.®, Donoso y Landrum 1979). Nothofagus pumilio (lenga) fue la
especie escogida como objeto de estudio (Fig. 7). Se trata de una de las especies arboreas
de mayor distribucion latitudinal en los bosques templados de Sudamérica, entre los
35°35% y los 55°30” S, es decir, alrededor de 2.300 km de norte a sur (Rodriguez y col.
1983, Donoso 1993). Los bosques de lenga representan un 25% de la superficie total de
los bosques nativos de Chile (CONAF 1997). Usualmente se los encuentra en las inme-
diaciones de la cordillera de los Andes, aunque también se ha documentado su presencia

en la cordillera de la Costa en Chile: Nahuelbuta (Donoso 1993), Cordillera Pelada y

* Nomenclatura segin Marticorena y Quezada (1985) y Tanai (1986).
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Fig. 7: Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser (lenga), una de las principales es-
pecies formadoras de limites arboreos superiores en los bosques templados de Sudaméri-
ca (Abril de 1997, cerro Balseiro, Tierra del Fuego, 400 m s.n.m.).
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Cordillera de Piuchué (Donoso 1981). N. pumilio es la especie que junto a N. antarctica
(G. Forster) Oerst. marca el limite superior de la vegetacion arborea en la mayor parte de
su distribucion (Donoso 1993, Wardle 1998). En Chile, su distribucién altitudinal va en-
tre 1300 y 2000 m a la latitud de Chillin (Donoso 1993) y de 0 a 700 m en Tierra del
Fuego (Arroyo y col. 1996). En el sector norte de su distribucién forma manchones pe-
quefios en el limite arboreo, mientras que en el extremo sur de su distribucion forma bos-
ques puros o mixtos en conjunto con N. amtarctica y N. betuloides (Mirb.) Oerst.
(Arroyo 1998).

La lenga es de habito caducifolio, monoica (Dollenz 1995) y produce frutos que
son nueces triquetras que contienen una semilla o ninguna, excepcionalmente dos. Las
nueces son dispersadas principalmente entre Febrero y Abril en Tierra del Fuego, perma-
neciendo en latencia durante el invierno y germinando a partir de Octubre (observaciones
personales). Descripciones morfoldgicas de la especie pueden encontrarse en Rodriguez y
col. (1983) y Dollenz (1995).

La eleccién de Nothofagus pumilio se justifica por su representatividad en los limi-
tes arboreos de Chile y Argentina y por su amplia distribucién, por lo que los resultados
obtenidos en esta investigacion se pueden generalizar a buena parte de los limites arbo-
reos templados de Sudamérica. Dado que otras especies del género (ej. N. solandkri var.
cliffortioides (Hook. f) Poole, N. menziesii (Hook. f) Oerst. y N. gunii (Hook. f)

Oerst.) también forman limites arbéreos en Nueva Zelanda y Tasmania, se pueden efec-

tuar comparaciones con los resultados obtenidos en otros ambientes del Hemisferio Sur.
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IL2. Antecedentes sobre la dindmica de Nothofagus pumilio

Se han realizado varios estudios acerca de la dinimica de la lenga (Alvarez y
Grosse 1978, Traverso 1982, Schmidt y Urzia 1982, Uriarte 1987, Schmidt y Cruz 1990,
Armesto y col. 1992, Rebertus y Veblen 1993, Sievert 1995, Espejo 1996, por citar algu-
nos). Solamente unos pocos han estudiado la dindmica del limite arboreo superior
(Veblen 1979, Burns 1991, Rebertus y col. 1997), aunque en forma secundaria. Todos %
estos trabajos confirman que la lenga es una especie con estrategia de claros, entendién- i
dose como tal que las plantulas requieren indispensablemente de la apertura del dosel
para crecer y alcanzar el estrato arbéreo (Fig. 8). La luz y los nutrientes liberados por la
formacién del claro estimulan el crecimiento del banco de plantulas a brinzales o adultos,
dependiendo del tiempo que se mantenga abierto el claro (Rebertus y col. 1993). De este
modo, la densidad de plantulas que se observa en el piso del bosque es el resultado de las
entradas por la germinacion de las semillas, pérdidas por crecimiento a brinzales y muerte
de las plantulas por causas diversas (Fig. 8). Segtin un estudio llevado a cabo por Reber-
tus y Veblen (1993) en Tierra del Fuego, Argentina, el tamafio de los claros expandidos
(sensu Runkle 1982) en un bosque de lenga fluctiia entre 76 y mas de 1476 m’, aunque la
mayoria mide menos de 300 m* La abundancia del banco de plantulas de lenga es muy
variable. Por ejemplo, en Tierra del Fuego fluctia entre 0,1 y 73,3 individuos/m>
(Rebertus y Veblen 1993, Arroyo 1995); en Torres del Paine varfa entre 0,004 y 1,2

plantulas/ m” (Armesto y col. 1992). Las plantulas de lenga pueden permanecer suprimi-

O
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Fig. 8: Dinamica del banco de plantulas de una especie arborea con estrategia de claros y

formadora de banco de semillas.
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das hasta por 25 afios (Henriquez y col. 1997). Dado que la lenga exhibe fructificacion
interanual ciclica (mast fruiting) (Mascarefio 1987, Schmidt y col. 1997) con méximos
cada seis a ocho afios (Schmidt y col. 1997), el banco de plantulas, y por lo tanto los
adultos que resultaran en el futuro si estas plantulas crecen dentro de un claro, tenderén a
la coetaneidad. De este modo se generara en el bosque un mosaico de parches de arboles
coetaneos, los cuales en su conjunto son multietineos (Alvarez y Grossé 1978, Grosse

1995), debido al episodico reclutamiento de la especie.

I1.3. Sitio de estudio

Los estudios fueron realizados en un bosque de lenga en el sector chileno de la isla
de Tierra del Fuego, sector estancia Vicufia (Fig. 9). Se escogié el cerro Balseiro (54°13°
13”7 S, 68°41°56” O, 850 m s.n.m., Fig. 10) debido a que exhibe un LAS claramente de-
marcado (Fig. 11) y dada su buena accesibilidad. La distribucién altitudinal de los bos-
ques de lenga en el sector Vicufia va entre los 330 y los 690 m s.n.m (LAS). El bosque
forma una franja delimitada en su limite inferior por una comunidad de estepa hiimeda
dominada por el arbusto Empetrum rubrum Vahl ex Willd. y el cojin Bolax gummifera
(Lam.) Spreng. Otras especies frecuentes, segtin Arroyo (1995), son: Prinmla magellani-

ca Lehm., Rostkovia magellanica (Lam.) Hook. f, Tetroncium magellanicum Willd.,

Vicia bijuga Gill. ex H. et A., Abrotanella emarginata (Cass. ex Gaud.) Cass, Azorella
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Fig. 9: Ubicacion del sitio de estudio: cerro Balseiro. Escala aproximada: 1 :
5.350.000.
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Fig. 10: Cerro Balseiro, Tierra del Fuego (850 m s.n.m.). El trabajo fue conducido a cin-

co altitudes en dos laderas de exposicion Noroeste (NO) y Norte (N), respectivamente.

Se pueden apreciar las comunidades de estepa y turbera bajo el limite inferior del bosque.
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Fig. 11: Limite arboreo superior de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser a co-

mienzos del otofio (Abril de 1996). Los arboles del borde miden entre 4 y 17 m de altura.
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lycopodioides Gaud., Luzula alopecurus A. N. Desv., Oreomyrrhis hookeri Math. et
Const., Senecio magellanicus H. et A., Festuca gracillima Hook f. y Festuca magellani-
ca Lam. A menor altitud, se encuentran turberas en el valle del rio Rassmussen, donde
predominan los musgos Sphagnum spp. Por otra parte, mas alla del LAS también domi-
nan en cobertura Empetrum rubrum y Bolax gummifera (Fig. 12). Otras especies fre-
cuentes en la zona alpina son: Baccharis magellanica (Lam.) Pers., Ber.beris buxifolia
Lam., Gaultheria pumila (L.f)) D.J. Middleton, Acaena magellanica (Lam.) Vahl., Oxa-
lis enneaphylla Cav., Nassauvia magellanica J.F. Gmel., Abrotanella emarginata, Sene-
cio magellanicus, Azorella lycopodioides, Festuca magellanica, Draba magellanica
Lam. y Poa alopecurus ssp. fuegiana (Hook. f.) D.M. Moore et Dogg. (Arroyo 1995).

Un rasgo notable de los bosques de lenga en el sector Vicufia es la ausencia casi
completa del estrato arbustivo. La excepcién la constituyen individuos aislados de Berbe-
ris buxifolia y arbustos rastreros tales como Empetrum rubrum y Gaultheria pumila.
Estos ultimos se encuentran a menudo en sectores con escasa cobertura arbérea, lo que
posibilita la invasién del bosque por la flora de la zona alpina. Por otro lado, dentro del
bosque las especies herbaceas mas frecuentes son Cardamine glacialis (G. Forster) DC,
Osmorhiza depauperata Phil., Koeleria fueguina Cald. ex Nicora y Phleum alpinum L.
(Arroyo 1995).

El limite arbéreo inferior estd constituido por una angosta franja de iiirre
(Nothofagus antarctica). En el limite superior se encuentran situaciones en que los indi-

viduos del LAS poseen fuste recto (Fig. 11), alcanzando alturas de hasta 17 m, mientras
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Fig. 12: Zona alpina del cerro Balseiro, 50 m por sobre el limite arbéreo superior. Las

especies dominantes son Bolax gummifera (Lam.) Spreng (cojines verde claro) y Empe-
trum rubrum Vahl. ex Willd. (arbustos de color verde oscuro). Se pueden apreciar las
estacas que marcan los sitios de siembra de semillas y también algunas trampas de semi-

llas a la distancia.
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que en sectores mas expuestos al viento la lenga adopta la forma de krummholz, cuya
altura varia entre los 50 cm y los 2 m.

El clima de Tierra del Fuego se caracteriza por los veranos cortos y frios e invier-
nos largos, con nieve y escarcha (Soto 1994). La clasificacion ecoclimatica mas reciente
(Tuhkanen 1992) incluye a los bosques de lenga de Tierra del Fuego en la Zona Antibo-
real del Sur, sector de oceanidad 2 (O,) y provincia himeda (h). Segin est'a clasificacion,
la temperatura media para el mes mas calido oscila entre 9y 11 °C; para el mes mas frio
entre -3,5 y +2 °C; la longitud de la estacién de crecimiento oscila entre 145 y 215 dias;
los meses con temperaturas medias bajo 0 °C fluctiian entre uno y tres; el indice de conti-
nentalidad varia de 0 a 10 y la precipitacién entre 450 y 650 mm. Especificamente el area
de Vicufia corresponde al clima de Estepa Fria, segiin Fuenzalida (1967), o al transicional
entre Estepa Fria, Trasandino con Degeneracion Esteparia y de Tundra Isotérmica, segiin
Pisano (1977). No existen datos a largo plazo de las condiciones meteoroldgicas en el
cerro Balseiro. La estacién meteoroldgica mas cercana a este cerro se ubica en Pampa
Guanaco, a 19 km al Noroeste, donde se ha reportado una media anual de 2,7 °C
(periodo 1968- 1972) (Pisano 1995). Los pocos datos climaticos de los que se dispone
para la zona alpina del cerro Balseiro, a 14 m del LAS y a 7 cm sobre el suelo, muestran
temperaturas medias del aire de 9,61 (Febrero), 6,36 (Marzo) y 4,41°C (Abril) para 1998
(Cuevas, datos no publicados). Pisano (1995) estimé6 que la precipitacion anual en el
sector Vicuifia fluctia entre 450 y 500 mm anuales.

El sector estancia Vicufia es un lugar ideal para emprender investigaciones acerca

de los limites arboreos y sobre la dinamica de la lenga en general, debido a la continuidad



40

de los bosques, a sus bordes bien definidos y a la escasa o nula intervencién por parte del
hombre. Su dosel monoespecifico posibilita el modelamiento de un sistema ecoldgica-

mente simple en comparacion con los bosques mixtos.

1.4, Métodos

Los niveles altitudinales en que se trabajé fueron 450, 530, 630, 690 y 740 m s.n.m,
donde el LAS se encuentra a 690 m. Los primeros cuatro niveles fieron escogidos arbi-
trariamente para abarcar las dos terceras partes superiores del gradiente altitudinal dentro
del bosque. Las altitudes entre 330 y 450 m fueron excluidas del estudio, dado que las
tendencias demogréficas que probablemente entrarian en juego en ese sector serian las
responsables de la determinacion del limite arboreo inferior, que no es el tema de la pre-
sente tesis.

De aqui en adelante, cuando se haga referencia al nivel 690 m debera entenderse
como las parcelas de estudio ubicadas dentro de 25 m (distancia lineal) medidos desde el
LAS hacia el interior del bosque. LI limite arboreo superior fue definido como la pro-
Yyeccion vertical del follaje arboreo expuesto hacia la zona alpina, representando, por lo
tanto, el mdximo avance altitudinal de los drboles adultos. Este limite sera referido co-
mo LAS o como 0 m.

Se escogi6 un LAS marcado por arboles de fuste recto, fendmeno que es frecuente

en el sector Vicufia. En aquellas situaciones donde se presenta el krummholz, su aparicion

suele ocurrir solamente en las cercanias del LAS. Como los antecedentes teéricos pre-
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sentados con anterioridad son.independientes de la forma de crecimiento que marca el
LAS, no fue objetivo de esta tesis verificar si los patrones propuestos son validos también
en los bordes marcados por krummholz. Lo anterior claramente sirve de estimulo para
realizar investigacion adicional en esta forma de crecimiento pobremente estudiada en los
limites arbéreos de Chile y Argentina.

En el tipo de LAS estudiado no se detectd la ocurrencia de reprodﬁcci()n vegetati-
va, lo cual lo convierte en un material adecuado para los propésitos de esta tesis. El
krummbholz, por otra parte, es probable que se reproduzca vegetativamente, aunque hasta
el momento no se ha documentado este fenomeno en la lenga (Rebertus y col. 1997, ver
Discusion).

El énfasis de la investigacion es la variacion altitudinal de los pardmetros demogra-
ficos. Sin embargo, para verificar si las tendencias investigadas coincidian o discrepaban
en sitios diferentes, los muestreos y experimentos fiieron ejecutados en dos laderas adya-
centes del mismo cerro, separadas 100 m, con una quebrada entre medio. Estas laderas
fueron denominadas Noroeste y Norte por su exposicion (Figs. 10 y 13). Se escogieron
estas laderas debido a que no estaban afectadas por perturbaciones alogénicas patentes
(derrumbes, fuego, etc.). Este es un requisito importante, ya que el presente estudio re-
quiere que los arboles lleguen al limite Gltimo de su distribucidn en ausencia de factores
externos que puedan deprimir su borde superior. A menos que se especifique lo contrario,
el trabajo fue conducido a todas las altitudes y en ambas laderas. El estudio fue llevado a
cabo entre 1996 y 1999 para verificar si los patrones observados poseian un componente

temporal.
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Ladera Norte

800 —

740

700 —
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630
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500 —
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h =210m
DAP =49,9 cm

400 — b =110

Ladera Noroeste
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700 —
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600 —
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500 —

Altitud (m s.n.m.)

450

400 —

Fig. 13: Estructura del bosque de lenga en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego: promedios
de altura (h) y diametro (DAP) de los arboles y pendiente (p) para cada uno de los niveles

altitudinales y laderas en que se ejecuto el estudio.
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IL4.1. Produccion de frutos y semillas

La produccion de frutos y semillas fue estimada a través de la lluvia de frutos (la
unidad de dispersion de la lenga) que alcanza el suelo. Si bien esto subestima la produc-
cion real, descontando la pérdida parcial de los frutos en el arbol debido a depredacién
predispersion (no evaluada), el punto relevante para el presente estudio es; la cantidad de
propagulos que llegan al suelo y que contribuyen a la regeneracion de la poblacién. Entre
1996 y 1998, en cada altitud y ladera se demarco una parcela de 100 m x 25 m en el piso
del bosque, el eje largo de la parcela siguiendo la curva de nivel correspondiente. Cada
parcela contaba con 30 trampas (palanganas de plastico) de 32 ¢cm x 27 cm x 13 cm
(largo x ancho x fondo) (Fig. 14) distribuidas al azar, que sirvieron para la recoleccion de
los frutos de lenga de la lluvia natural. Las coordenadas en que se dispusieron estas tram-
pas fueron generadas con una calculadora de bolsillo, manteniéndose en la misma posi-
cion de un afio al otro. Las palanganas fueron horadadas en el fondo para que el agua de
la lluvia o la nieve filtrara hacia abajo, no asi los frutos. Se utilizaron este tipo de trampas
por las facilidades que presentan para distinguir y separar los frutos, asi como para lim-
piarlas periédicamente. La frecuencia de muestreo de las trampas fue cada cuatro dias en
1996, cada 15 en 1997 y cada 16 en 1998 y se extendi6 a través de la estacion de disper-
sién (Febrero- Abril). La variacién en la frecuencia de muestreo obedecié a la variacién
anual en el monto de la lluvia de frutos. En cada muestreo se revisaron todas las palanga-

nas, los frutos fueron colectadosy almacenados en bolsas de papel en un lugar fresco y
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Fig. 14: Trampas (palanganas) utilizadas para la cuantificacion de la lluvia de frutos de
lenga.
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seco a la espera de su proxima utilizacién (secciones 11.4.3 y I1.4.4). Las palanganas fue-
ron dejadas en su lugar el resto del afio para cuantificar cualquier posible caida residual
de frutos que ocurriera durante el invierno y la primavera.

Previendo que algunos frutos fueran expulsados de las trampas por las rafagas de
viento, se utilizé un triple resguardo contra esta posibilidad: i) dentro.de cada palangana
se colocaron pequefios trozos de madera o rocas, que ademas de mantenell las trampas en
su sitio, permitian la acumulacion de las nueces en los intersticios, dificultando su escape
por efecto del viento; i) las trampas fueron revisadas con mayor frecuencia a lo acostum-
brado en la mayoria de los estudios de semillacion en el ambito forestal (uno a dos meses,
Allen y Platt 1990); iii) se escogi6 al azar una palangana por parcela (ocho palanganas en
total), en la cual se depositaron 10 frutos pintados ligeramente con aerosol. Al momento
de efectuar las recolecciones, se contaron cuantas de estas nueces quedaban. En caso de
que hubiesen menos de 10, el total recolectado para cada parcela fue corregido dividién-
dolo por el porcentaje de frutos de prueba que ain permanecian. En cada visita, se repu-
sieron las nueces pintadas faltantes. Cada uno de estos métodos por si sdlo no es com-
pletamente eficiente para evitar la subestimacion en la lluvia de las nueces, pero en con-
junto tienden a mitigar el problema.

Una muestra de 100 frutos tomados al azar de lo recolectado por altitud (Febrero a
Abril de 1996), se analizé para determinar el porcentaje de frutos con semilla y el por-
centaje de semillas viables. Las nueces fueron abiertas a mano. Si carecian de la Gnica
semilla que suele darse en las nueces de lenga, se contabilizaban como vanas. En Notho-

Jagus de Nueva Zelanda existen antecedentes de desarrollo de frutos partenocarpicos
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(Poole 1950). Dado que un fruto que resulta vano por esta razon es indistinguible a sim-
ple vista de uno en que la semilla aborté en estadios tempranos de su desarrollo, no se
discrimin6 entre ambos tipos de frutos sin semilla (suponiendo que en la lenga también
ocurra la partenocarpia). La viabilidad de las semillas se determiné con la prueba del clo-
ruro de 2,3,4-trifenil tetrazolium (Moore 1973). Se empled una concentracién de 0,5%
p/v en agua destilada, manteniéndose las semillas sumergidas en esta solu;:i()n y en oscu-
ridad durante una hora a 25 °C. En 1997 y 1998, en cambio, estas determinaciones se
hicieron distinguiendo entre laderas y trampas para una muestra de tamafio variable por
palangana.

La masa seca de las semillas removidas de la nuez se determiné en 1996 para una
muestra de tamafio variable segiin la altitud, sin distinguir entre laderas, luego de haberlas
sometido a 45 °C durante 48 horas. Este procedimiento no se realizé para las semillas del
nivel 630 m debido al escaso nimero disponible.

La lluvia total de frutos, el porcentaje de frutos con semilla, el porcentaje de semi-
llas viables y la masa de las semillas se expresan como medias aritméticas + un error es-

tandar (EE).
11.4.2. Dispersién hacia la zona alpina y calidad de los frutos y semillas
En 1996 se repiti6 el protocolo de la seccion I1.4.1 a 740 m s.n.m., es decir, 50 m

por sobre el LAS. La distancia lineal entre esta fuente y el centro de las parcelas donde se

colocaron las trampas correspondi6 a 110 m para ambas laderas. En 1997 y 1998 se rea-




47

liz6 un estudio mas detallado que consistid en colocar 30 palanganas a cada una de las
siguientes distancias lineales medidas desde el LAS: 0, 5, 10, 20, 40 y 80 m, en ambas
laderas. Dichas palanganas fueron colocadas en linea, teniendo especial cuidado de que

siguieran las inflexiones propias del LAS. La frecuencia de muestreo de la lluvia de frutos

¥

fue cada cuatro dias en 1996 y cada 15 en 1997 y 1998, entre Febrero y Abril de cada
afto. Las trampas también fueron dejadas en su lugar el resto del afio. .

Para disminuir la posibilidad de escape de las nueces de las trampas, se empled la
misma metodologia de la seccién 11.4.1. En el caso del método de las nueces pintadas,
éstas fueron colocadas en una palangana por nivel y por ladera (12 palanganas en total).
La calidad de los frutos también fue evaluada en cuanto al porcentaje de frutos con semi-
lla y el porcentaje de viabilidad de las mismas, por ladera y por palangana, siguiendo el

procedimiento del punto I1.4.1.
11.4.3. Banco de semillas

Se hizo uso de dos métodos: el de entierro’ de semillas (Kloet y Hill 1994), para
determinar experimentalmente su longevidad en el suelo, y el de testigos de suelo
(Enright y Cameron 1988), que establece la abundancia natural de semillas en el piso.

Dado que la unidad de dispersion de Nothofagus pumilio son los frutos, ésta fue la uni-

3 El término entierro se refiere a la operacién de colocar los frutos o semillas bajo el nivel del suelo yen
el interior de mallas plésticas, con el objeto de evaluar la sobrevivencia de las semillas en funcién del
tiempo. La siembra, en cambio, es la disposicién de los propagulos a ras de suelo, sin envoltura, con el
proposito de evaluar su germinacién. Por lo tanto, ya que ambos procedimientos son diferentes y apuntan
a objetivos distintos, merecen recibir distintas denominaciones.
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dad de entierro. Estos se realizaron tanto en el interior del bosque (450 m s.n.m.) como

en la zona alpina, a 14 m (distancia lineal) del LAS, a una altitud de ca. 700 m s.n.m.

a) Entierro de frutos: los frutos para este experimento provenian de las colectas
efectuadas a 450 m s.n.m. entre Febrero y Abril de 1996 y 1997, aprovechando el mon-
taje ya armado para la determinacién de la lluvia de frutos a lo largo de un gradiente alti-
tudinal (seccion II1.4.1). Para enterrar un nimero conocido de semillas vfables, se debid

hacer una correccion basada en la calidad de los frutos (seccion 11.4.1):

TF = (SV/ (% FS x % SV)) x 10000

donde TF= total de frutos enterrados, SV es el nimero de semillas viables requeridas (28
0 46, ver siguiente parrafo) y % FS y % SV son los porcentajes de frutos con semilla y de
viabilidad de las mismas, respectivamente, determinados en la seccién I1.4.1. Los frutos
fueron introducidos en bolsillos de malla NYTAL ASTM No. 18 (Breinbauer y Cia.
Ltda.), de 1 mm de poro y de 10 cm x 10 cm de tamafio. Las mallas con frutos fueron
cosidas con hilo plastico, colocadas en envolturas de acero inoxidable de 5 mm de red
(para prevenir la destruccion eventual de las muestras por depredadores, Fig. 15) y cu-
biertas con suelo tamizado compacto. Para el sitio de bosque se colectaron frutos en
1996, utilizando 36 grupos de 46 semillas viables (corregidas segin se expreso antes) a
dos profundidades de entierro: 5y 10 cm (18 grupos por profundidad). Se escogieron
arbitrariamente estas profundidades, dado que se carecia de antecedentes acerca de

cudntos centimetros pueden enterrarse en forma natural los frutos. Se ubicaron al azar
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Fig. 15: Jaula de acero inoxidable envolviendo la malla plastica que contiene las nueces

del experimento de entierro de frutos.
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seis sitios de entierro en la Ladera Norte (tres grupos/ profindidad/ sitio) en una parcela
de 50 m x 50 m dispuesta al azar a 450 m s.n.m., que fueron cubiertos con mallas de ace-
ro de 1 cm de red para evitar que algiin animal desenterrara los bolsillos (ej. roedores,
Arroyo y col. 1996). Los entierros fueron realizados a fines de Abril de 1996 para permi-
tir la estratificacion natural de las semillas en el campo durante el invierno. En Mayo de
1997, se realiza?on los entierros en la zona alpina a ca. 700 m s.n.m., La.dera Noroeste,
solamente a 5 cm de profundidad y utilizando 12 grupos de 28 semillas viables de 1997,
dado el menor nimero de frutos disponibles este afio. También se escogieron seis sitios
de entierro. ,

Los frutos enterrados a 450 m s.n.m. fueron recuperados a fines de Noviembre de
1996 (seis réplicas por profundidad, comprendiendo los seis sitios de entierro), y a fines
de Abril de 1997 (las restantes 12 réplicas por profundidad), siendo revisados inmediata-
mente. Los frutos enterrados a 700 m s.n.m. fueron recuperados a principios de Noviem-
bre de 1997. Los frutos desenterrados en Noviembre del primer afio fueron llevados al
laboratorio y se pusieron a germinar en placas de Petri envueltos en toalla nova humede-
cida. Las condiciones de germinacion fueron 12 horas de foto y termoperiodo, 10/ 20° C
noche/dia, mantenidas durante un mes. Estas condiciones resultaron adecuadas para la
germinacion de semillas de lenga producidas en 1996 en los niveles 450 y 530 m, y ensa-

yadas ese mismo afio poco después de la dispersidn, con porcentajes de germinacion cer-

canos al 90% (Cuevas, datos no publicados).
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b) Testigos de suelo: a 450 y 2 690 m s.n.m., y a 7 y 14 m (distancia lineal) sobre el

LAS, se tomaron 18, 18, 18 y 21 muestras, respectivamente, de 628 ¢cm® de volumen ca-
da una, utilizando un barreno de 8 cm de didmetro que penetré hasta 12,5 cm de profun-
didad. El muestreo fue realizado a fines de Noviembre de 1996, con posterioridad a la
germinacion de las semillas, la cual se inicia a comienzos de Octubre. Las muestras de
suelo fueron llevadas al laboratorio, siendo colocadas en bandejas de plésfico de 21 cm x
15 em x 4 cm (largo x ancho x fondo) y puestas a germinar bajo las mismas condiciones
que los frutos resultantes del desentierro. Al cabo de un mes, se efectud una revisién no

exhaustiva del suelo en las bandejas en basqueda de semillas viables.

I1.4.4. Germinacién de las semillas

Debido a la dificultad para identificar semillas germinadas en terreno, la germina-
cién fue detectada como la emergencia de las plantulas. Probablemente esto ocasioné una
ligera subestimacion de la germinaci6n real, ya que no todas las semillas que germinan
emergen. El problema fue estudiado de dos formas:

a) se determind el porcentaje de emergencia en funcién de la altitud, dividiendo la
densidad de plantulas emergidas (es decir, con cotiledones) observadas en Noviembre de
1996 y Noviembre de 1997 por la lluvia de semillas viables dispersadas en la temporada

inmediatamente anterior (obtenida de la seccién I1.4.1; ver seccion IL4.6 para el método

de muestreo de las plantulas). En 1996 no se hizo distincién entre laderas dado que sélo
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se contaba con un valor de proporcion de frutos con semilla y de viabilidad de las mismas
por altitud.

b) se utiliz6 frutos de cada nivel altitudinal colectados segin el método I1.4.1. Se
excluyeron los ensayos con frutos del nivel 690 m, dado el bajo nimero y calidad dispo-
nible. El siguiente protocolo se ejecutd en 1996 a 690 m (dentro del bosque, 2 20 m en
distancia lineal del LAS) y a 740 m (zona alpina, 50 m sobre el LAS, 110 m en distancia
lineal), solamente en la Ladera Noroeste. Dado que se esperaba una variacién en la masa
promedio de las semillas en funcién de la altitud (seccién 1.2.1), con este experimento se
podia evaluar si esta variacion tenia algiin efecto en la emergencia de las plantulas ubica-
das en los mismos sitios. Los frutos de cada procedencia fueron sembrados por separado
en cestos plasticos de 18 cm x 18 cm x 7 cm (largo x ancho x fondo), 30 semillas viables
por cesto (corregidas segiin el método de la seccion 11.4.3). Los cestos se dispusieron en
seis parcelas de 0,25 m” cada una, distribuidas aleatoriamente en el piso, cuatro cestos
por parcela. Cada parcela incluia las tres fuentes de semillas. Uno de los cuatro cestos de
cada parcela no fue sembrado, constituyéndose en control, dada la posibilidad de que
existieran semillas presentes de antemano (de un banco o de la temporada presente de
dispersion). El suelo de los cestos fue de procedencia local. El momento de siexfz;bra fue a
fines de Abril de 1996.

Las futuras plantulas de los cestos fueron protegidas del posible dafio por herbivo-
ros mediante mallas de acero inoxidable. Los cestos fueron aislados de la Iluvia de semi-

llas durante la parte principal de la temporada de dispersién (Febrero- Abril) mediante

mallas mosquiteras. Estas se removieron a fines de Abril. Se detect6 la emergencia de las
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plantulas siete meses después de la siembra (Noviembre de 1996), contabilizando a aque-
llas plantulas que ya habian aflorado sobre el nivel del suelo. Estas se removieron luego
del conteo. Cuando se cun}plian 10 meses de la siembra (Febrero de 1997) se volvieron a
revisar los cestos para detectar cualquier posible nueva emergencia, ya sea de plantulas
que se presentaban vivas como de aquéllas que habian emergido y muerto entre la prime-
ra y segunda visita. Se informan los resultados del maximo de emergencia'l registrado, ya
sea en Noviembre o en Febrero, restando el nimero de plantulas observadas en los con-

troles.
I1.4.5. Densidad de las plintulas

En Febrero y Noviembre de 1996 y de 1997 y en Febrero de 1999, se determiné la
densidad de pléntulas ya establecidas (> 1 afio) y la densidad de aquéllas recientemente
emergidas (< 1 afio) en forma natural en cada altitud, mediante el muestreo de 200 par-
celas (100 por ladera) de 25 cm x 25 cm cada una, distribuidas aleatoriamente en una
superficie de 0,25 ha. A estas parcelas se les conté el nimero de plantulas, registrando si
eran individuos de la temporada (es decir, con cotiledones) o antiguos. El método de
muestreo fue un cuadrado de alambre que se arroj6 aleatoriamente al aire. La densidad de
individuos nuevos se utilizé para calcular el porcentaje de emergencia de plantulas en
funcién de la altitud (seccion I1.4.4). Los sectores de muestreo siempre fueron los mis-
mos y quedaban incluidos en las parcelas de 0,25 ha donde se realizaron las determina-

ciones de la lluvia de frutos.
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Para estimar la abundancia de las plantulas en y sobre el LAS, se utilizé un método
diferente debido a que el objetivo era determinar la densidad de los individuos a distancias
precisas del LAS. En Abril de 1997, en cada ladera se dispuso una huincha de 100 m a
cada una de las siguientes distancias lineales: 0, 5, 10 y 20 m, donde el metro 0 marca el
LAS. La huincha se colocé paralela al LAS, siguiendo sus inflexiones. Se contabilizé la
totalidad de las plantulas que intersectaba el recorrido de la huincha. Dado. que las distan-
cias al LAS deben mantenerse fijas en cada muestreo, en cada ladera sélo se informa un
valor de densidad por cada distancia al LAS. Por lo tanto, no se puede estimar variabili-

dad intradistancia.
IL.4.6. Sobrevivencia de las plantulas

Se determin6 la sobrevivencia de las plantulas emergidas naturalmente la primavera
de 1996 en el gradiente altitudinal bajo el LAS. Se delimitaron cuatro a siete parcelas de
40 cm x 40 cm a cada altitud y en cada ladera, tanto bajo dosel como en claros. Las par-
celas de cada sitio contenian en conjunto un minimo de 100 individuos, La excepcion la
constituy6 el nivel 690 m. Debido a su baja densidad de plantulas, las parcelas median 20
¢m x 20 cm 6 10 cm x 10 cm, siendo su niimero de 45 y comprendiendo solamente 53 y
67 plantulas (Ladera Noroeste y Norte, respectivamente). Las plantulas fueron marcadas
con alambre de color. El experimento bajo dosel fue montado a fines de Febrero de 1997

y el correspondiente a los claros, a fines de Abril del mismo afio. Los recuentos de sobre-

vivencia fueron realizados a principios de Noviembre de 1997 y a fines de Febrero de
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1998. La sobrevivencia se expresa como la media y el error estandar de los porcentajes
de sobrevivencia registrados en las parcelas correspondientes a cada ladera, altitud y si-
tuacion (claro o bajo dosel).

Para determinar la sobrevivencia de las plantulas bajo, en y sobre el LAS fue nece-
sario realizar trasplantes hacia ese sector, debido a la escasa densidad .de plantulas emer-
gidas en 1996 cerca del LAS. Se utilizaron plantulas del afio obtenidas a 630 m s.n.m en
la Ladera Norte en Noviembre de 1996, sitio dotado de una densidad adecuada para el
disefio experimental. El suelo en torno a las plantulas se cortd con una pala, siendo
transferido a cestos de plastico de 29 cm x 21,5 cmx 7 cm (largo x ancho x fondo) (6-64
individuos/cesto). En aquellos casos donde habia presentes plantulas mas antiguas, éstas
fueron removidas cortandolas con una tijera. Los cestos fueron llevados hacia el LAS,
Ladera Norte, en donde fueron asignados a las siguientes ubicaciones: borde exacto del
bosque (0), 10 m hacia el interior del bosque (~10), y 7 y 14 m mas all del borde (+7 y
+14, respectivamente). En cada ubicacién se colocaron 32 cestos en grupos de a cuatro
(ocho sectores escogidos al azar). Una vez que todos los cestos estuvieron en su lugar,
dos a tres dias después del trasplante, se procedié al conteo y marcacion de las plantulas,
correspondiendo este valor al tiempo 0 (t=0). El niimero inicial de plantulas fue de 588,
620, 659 y 703 para los sitios -10, 0, +7 y +14 m, respectivamente. En el presente proto-
colo no se cuantifico el efecto del trasplante, el cual es un factor constante en todos los
tratamientos y por lo tanto no incide en las diferencias en sobrevivencia entre los sitios.

Se realizaron censos de sobrevivencia de las plantulas marcadas ocho, 103, 353 y

460 dias después del trasplante (Noviembre 1996, Febrero y Noviembre 1997, Febrero
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1998, respectivamente). Los datos son expresados como porcentajes (medias + EE) con

respecto a la abundancia inicial de plantulas en cada tratamiento (100%).
IL4.7. Estructuras de edades de las plintulas

El patrén de establecimiento a corto plazo de la lenga fue inferido' a partir de la
estructura etaria del banco de plantulas. En Febrero de 1996 y en cada altitud y ladera, a
15 parcelas aleatorias de 25 ¢m x 25 cm se les extrajo la totalidad de las plantulas, siendo
transportadas al laboratorio en prensas para la determinacion de sus edades mediante el
conteo de las yemas de crecimiento anual (L. Serey, comunicacion personal, Fig. 16). Este
método tiene una resolucién anual y es bastante preciso. Solamente deja de ser util cuan-
do las plantulas son muy antiguas (mas de 15 afios), en cuyo caso, si poseen tallos de
digmetro mayor que o igual a 1 cm, pueden ser seccionadas para contarles sus anillos de
crecimiento. Las pléntulas que crecian en el LAS y en la zona alpina también fueron ana-
lizadas, para lo cual en Abril de 1998 se extrajeron 39 individuos de la Ladera Norte y 50
de la Ladera Noroeste. Estos individuos formaban parte de los que fueron censados el
afio anterior a 0, 5y 10 m del LAS (seccién I1.4.5). Dado el gran desarrollo de estas
plantulas, debido a su mayor edad y condiciones de luminosidad bajo las cuales crecian,
en el 92% de los casos se recurrié al conteo de anillos, Debido a la posibilidad de que

falten anillos en las secciones estudiadas, indetectables sin la técnica del cofechado (Fritts

1976), estas tltimas estimaciones de edad no fueron tan exactas como las llevadas a cabo




Fig. 16: Plantulas de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser. Las barras indican

las escamas de las yemas de crecimiento anual. Las edades de estas plantulas son cuatro,

cinco y siete afios, de izquierda a derecha. Escala 1 : 1.




58

a través del conteo de yemas. Por esta razon, las estructuras de edades se grafican en

intervalos de dos afios.
I1.4.8. Estructuras de edades de los adultos

La dindmica a mediano y largo plazo de la lenga fue inferida a parti'r de la edad de
los adultos vivos, a los cuales se les extrajo tarugos con barrenos de incremento a 50 cm
sobre el piso. En los cuatro niveles altitudinales al interior del bosque, los 4rboles fueron
escogidos al azar mediante el método de los cuartos (Cottam y Curtis 1956) en transectos
de 100 m, 13 puntos de muestreo, 52 4rboles por altitud y por ladera. Ademas, en el LAS
S¢ muestrearon ca. 30 arboles por ladera, representando este niimero la mayor parte de
los érboles que delimitaban por arriba las parcelas ubicadas a 690 m. En aquellos casos
donde el tarugo extraido no alcanzaba el centro, se extrajo uno adicional. Los tarugos
fueron montados y luego pulidos con una serie de lijas de tamafio de giano decreciente y
sus anillos contados bajo una lupa binocular. Cuando el tarugo pasaba tangente al centro,
se empled la correccion de Duncan (1989). Este es un método geomét;rico donde se de-

&
termina la posicion del centro cronolégico mediante la magnitud de lo§ arcos de los ulti-
mos anillos que aparecen en el tarugo. Una vez localizado el centro, se determina el an-
cho promedio de estos anillos en arco y se calcula ctantos anillos faltarfan para alcanzar

la médula. El supuesto es que los anillos faltantes poseen el mismo ancho promedio que

los anillos en base a los cuales se hace la extrapolacion. Cuando el tarugo no alcanzaba el

centro (principalmente debido a la pudricion del arbol), no se intent6 ninguna correccion,
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debido a que, como sefialan Norton y col. (1987), las correcciones propuestas subestiman
0 sobreestiman la edad real de una manera impredecible.

El nimero de afios transcurridos entre la germinacion y el afio en que el arbol al-
canza la altura donde se toma la muestra (50 cm) debié ser agregado a las edades antes
determinadas. Para esto se ubicaron grupos de brinzales o de adultos. relativamente del-
gados creciendo a cada altitud, donde fueron escogidos 30 individuos ser'nialeatoriamen-
te. Cada uno de ellos fue seccionado lo més cercano posible al suelo y 50 cm sobre él.
Las muestras fueron lijadas al igual que los tarugos. La diferencia promedio del mimero
de anillos contados en cada seccion fue agregada a las estructuras de edades de los adul-
tos muestreados a la respectiva altitud. Dada la escasez de individuos delgados en las
mismas parcelas donde se encontraban los adultos barrenados, se utilizé un mismo factor
de correccion para las dos laderas en cada altitud. Los dos métodos de correccién utiliza-
dos se basan en supuestos que pueden no cumplirse (Villalba y Veblen 1997). Ademas
como los anillos no fueron cofechados, las edades finales se presentan en clases de 10
afios y deben ser interpretadas como estimaciones aproximadas, razonables para inferir

patrones de establecimiento.
IL.4.9. Dindmica de la poblacion
Se construyeron piramides para mostrar la variacion en la abundancia de los distin-

tos estadios del ciclo de vida de la cohorte de individuos que reclutarian entre 1996 y

1998. Para ello se contd con la informacién obtenida de los muestreos directos de la lu-
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via de frutos (lluvia total) (IL.4.1 y I1.4.2), la densidad de plantulas emergidas y la densi-
dad de plantulas sobrevivientes hasta un afio después de la emergencia (IL4.5). Como
también se conocian los porcentajes de frutos con semilla y de viabilidad de las mismas
(IL4.1y I1.4.2), se pudo determinar cual fue la abundancia absoluta de cada uno de estos

estadios.
ILS. Anilisis estadistico de los resultados

Existen tres fuentes de variacién en la mayor parte de los métodos: la ladera, el afio
(0 la fecha) y la altitud. Como este trabajo pone a prueba hipétesis que se basan en la
variacion altitudinal, solamente se toma en cuenta este factor en las comparaciones esta-
disticas, 2 menos que se especifique lo contrario en algfin analisis particular. Las compa-
raciones entre altitudes fueron hechas a través de la prueba de Kruskal- Wallis, ya que no
se cumplian los supuestos de los métodos paramétricos, ni tampoco la situacidn se reme-
diaba con las transformaciones usuales. Como prueba a posteriori se ocupé la prueba de
Diferencia Significativa Minima de Fisher (LSD no paramétrico) basandose en el resulta-
do die pruebas de Kruskal-Wallis simples (Conover 1980, Sokal y Rohlf 1995). En aque-
llos casos en que habia dos factores a analizar, se empled ANDEVA de dos vias no pa-
ramétrico (Scheirer y col. 1976, Sokal y Rohlf 1995). Las curvas de dispersion de frutos
yﬁde la densidad de plantulas mas alla del LAS fueron ajustadas a un modelo exponencial
negativo basado en iteraciones del algoritmo de Marquardt- Levenberg ejecutado por el

programa SigmaPlot (Jandel Corporation, USA).




ITI. RESULTADOS

IIL1. Produccion de frutos y semillas

En 1996 el promedio de la lluvia de frutos fluctué entre 97 y 505 frutos/0,1 m> (la
sujperﬁcie de cada;trampa), dependiendo de la altitud y de la ladera (Fig. 17). Los meno-
res valores se verificaron en la Ladera Noroeste. En este afio, solamente en la Ladera
Norte existié una tendencia de disminucién de la lluvia de frutos al aumentar la altitud,
variando entre 505 y 249 frutos/0,1 m? (Fig. 17) (H= 13,8, P < 0,005; 3 g.l.). La Ladera
I&oroeste, por su parte, fluctué entre 97 y 142 frutos/0,1 m?, no siendo significativa esta
variacion (H= 6,7, P = 0,08; 3 g.1.).

En 1997 la lluvia de frutos alcanzo6 en promedio el 3% del valor de 1996 (Fig. 17).
La Ladera Norte fluctué entre 24 y 3,9 frutos/0,1 m?, exhibiendo una tendencia similar a
la del afio anterior (H = 37,1; P << 0,005; 3 g1). La otra ladera fluctué entre 12y 5,5
frgtos/O,}L m’, mostrando el maximo a 530 m (H = 40,6, P << 0,005; 3 g.1.). El estrecho
rango de variacién hace que la leve disminucién tanto hacia arriba como hacia abajo del

nivel 530 m, aunque significativa, dificilmente pueda ser considerada como un patron

valido. Notese también que ambas laderas mostraron un repunte significativo en el nivel

690 m,
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Fig. 17: Lluvia de frutos de lenga en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Diferentes
letras indican diferencias significativas (P < 0,05; pruebas de Kruskal-Wallis/L.SD
de Fisher), para comparaciones intraanuales e intraladera. Notese las diferentes esca-

las del eje Y.
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En 1998, la lluvia de frutos promedi6 un 26% del valor de 1997 y sélo un 0,7% con
respecto a 1996 (Fig.17). La Ladera Norte varié significativamente entre 0,6 y 6,6 fru-
t0s/0,1 m* (H = 56,3; P << 0,005; 3 g.1.), alcanzandose los minimos de la lluvia de frutos
en los niveles intermedios, pero el méaximo se verifico en el nivel 690 m. La Ladera No-
roeste experimentd poca variacion, entre 0,3 y 1,0 fruto/0,1 m?, aunque exhibié un valor
significativamente mayor a 690 m (H = 13,8; P <0,005; 3 g.1.).

En sintesis, en tres de los seis muestreos realizados la lluvia de frutos declind con la
altitud creciente, alcanzando el minimo en el nivel 630 m, y en cinco de seis casos (cuatro
significativos) se verifico a continuacién un repunte hacia el nivel 690 m. Dado que la
Hipotesis A y la Fig. 6 predicen una disminucion continua de la lluvia de frutos con la
altitud creciente, los resultados presentados no respaldan las expectativas.

En 1996 el porcentaje de frutos con semilla colectados en las trampas decliné con
la altitud entre 71 y 12% (Tabla 1). Estos valores no pueden ser comparados a través de
la prueba de Kruskal-Wallis, debido a que se tomé una sola muestra por altitud. Por tal
motivo, a diferencia de los analisis que siguen, se ejecutd en forma especial la prueba de
G para independencia (Sokal y Rohlf 1995), con el propésito de determinar si la altitud y
el porcentaje de frutos con semilla dependen entre si. El resultado fue Gagj = 140,8; P <<
0,005; 3 g.1. Es decir, el porcentaje de frutos con semilla depende de la altitud. Desafor-
tunadamente dicha estadistica no permite realizar pruebas a posteriori para detectar don-
de se produce la diferencia. Sin perjuicio de lo anterior, el analisis estadistico respalda la
tendencia que se observa por inspeccion simple de los datos de 1996 (Tabla 1). En 1997

y 1998 se analizaron los datos distinguiendo entre laderas y trampas de semillas, posibili-
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Tabla 1. Porcentaje de frutos de lenga que contenian una semilla, dispersa'dos en el bosque
en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego, y colectados en trampas. Entre paréntesis el nimero

de frutos (1996) o de trampas de frutos (1997-1998) sobre los cuales se calcularon los porcen-
tajes.

1996 1997 1998
Altitud Ambas | Ladera Norte |Ladera Noroeste | Ladera Norte (Ladera Noroeste
(ms.n.m) | laderas Media + EE Media + EE Media + EE Media + EE

450 71* 99+20a* 271+119a 352+ 7,6a| 389+200a
(100) (30) (14) (23) (6)

530 47 246+51b 39,9+ 56b [29,2+13,0a| 16,7%+16,7a
(100) (28) (29) (11) (6)

630 30 285+6,0b 198+ 79ac|33,3+129a| 50,0+224a
(100) (24) (21) (10) (6)

690 12 10,6 £t4,0a 42+ 42c {258+ 6,1a| 322 +10,8a
(100) (27) (24) (27) (18)

* En 1996 se analizaron los datos con la prueba de G para independencia, debido a que se disponia de una sola muestra por altitud. Et
resultado fue Gadj = 140,8, P << 0,005, 3. g.l.

* * Diferentes letras indican diferencias a P < 0,05 (pruebas de Kruskal-Wallis y de Diferencia Significativa Minima de Fisher comparando
sélo los valores dentro de cada columna)
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tando el.uso del estadigrafo de Kruskal-Wallis. En estos afios, menos de la mitad de los
frutos poseian semilla (Tabla 1). En 1997 la variacion estuvo en el rango de 9,9 a 28,5%
(Ladera Norte) y entre 4,2 y 39,9% (Ladera Noroeste). Existi6 un efecto altitudinal en
ambas laderas (Ladera Noroeste: H = 27,6; Ladera Norte: H = 12,8; ambos P < 0,005; 3
g.l.). La Ladera Norte exhibié un maximo a altitudes medias, no existiendo diferencias
entre el nivel 450 y el nivel adyacente al LAS. La Ladera Noroeste alcanzé un maximo a
530 m, y de ahi hacia arriba y hacia abajo declin6 el porcentaje de frutos con semilla. En
1998 este pardmetro vari6 entre 25,8 y 35,2% (Ladera Norte) y entre 16,7 y 50,0%
(Ladera Noroeste), aunque no existieron diferencias significativas en ninguno de los dos
casos (Ladera Noroeste: H=1,8; P = 0,6; Ladera Norte: H= 0,7, P = 0,9; en ambos ca-
sos con 3 g.1.). De lo anterior se desprende que en tres de los cinco muestreos realizados
existio disminucion altitudinal en el porcentaje de frutos con semilla, lo cual era predicho
por la Hipotesis A.

En cuanto a la viabilidad de las semillas, los datos preliminares de 1996 sugieren
una leve disminucion con la altitud creciente (86 a 60%, Tabla 2), aunque la prueba de G
para independencia no detecté efecto alguno (Gag = 4,5; P > 0,1; 3 g.1.). En 1997, hubo
variacion en la viabilidad entre 0 y 37,7% (Ladera Norte) y entre 0 y 46,7% (Ladera No-
roeste), pero solamente se detect efecto altitudinal en la Ladera Norte (H = 15,1; P <
0,005; versus H = 3,2; P = 0,37; en la Ladera Noroeste, 3 g.1.). En la primera ladera, la
tendencia es hacia la disminucion de la viabilidad con la altitud, si bien los extremos del
gradiente no mostraron diferencias significativas. En 1998, la viabilidad fluctué entre 18,6

y 41,0% (Ladera Norte) y entre 0 y 21,4% (Ladera Noroeste), aunque no existié
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Tabla 2. Porcentaje de viabilidad de las semillas de lenga dispersadas en el bosque en el cerro
Balseiro, Tierra del Fuego. Entre paréntesis el nimero de semillas (1996) o de trampas de fruto
(1997-1998) sobre las cuales se calcularon los porcentajes.

1996 1997 1998
Altitud Ambas Ladera Norte |[Ladera Noroeste | Ladera Norte |Ladera Noroeste
(ms.n.m) | laderas Media + EE Media + EE Media + EE Media + EE

450 86* 28,4+89ac* 46,7+226a | 41,0£109a 00+ 0,0a
(88) (17) (5) (14) (3)

530 87 377+9,2a 392+ 80a | 30,0+20,0a 00+ 00a
(61) (20 (24) (4) (1)

630 78 0,0x0,0b 16,7+16,7a | 40,0+245a 00+ 0,0a
(32) (16) (6) (5) (3)

690 60 9,1+9,1bc 00x 00a | 186+ 74al 21,4+149a
(10) (10) N (16) {7)

* En 1996 se analizaron los datos con la prueba de G para independencia, debido a que se disponia de una sola muestra por altitud. El resultado
fue Gadj=4,5,P>0,1,3.a.l.
** Diferentes letras indican diferenclas a P < 0,05 (pruebas de Kruskal-Wallis y de Diferencia Significativa Minima de Fisher comparando sélo

los valores dentro de cada columna)
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variacion significativa (Ladera Norte: H = 1,9; P = 0,58; Ladera Noroeste: H=122; P =
0,54; en ambos casos 3 g.1.). En resumen, s6lo en uno de cinco casos se produce la ten-
dencia esperada de disminucion altitudinal de la viabilidad que propone la Hipétesis A.

Por ultimo, la masa de las semillas difirié notablemente en las distintas procedencias
altitudinales (H = 58,6; P << 0,005; 2 g.1., Tabla 3), fluctuando en promedio entre 9,7 y
3,6 mg. Las semillas del nivel 690 m fueron significativamente mas livianas que las de
altitudes inferiores (P < 0,01; prueba LSD de Fisher); los niveles 450 y 530 m no mostra-
ron diferencias al respecto. Este resultado estd de acuerdo con la tendencia esperada en la
Hipotesis A.

La ausencia de variacion en algunos de los resultados presentados debe ser conside-
rada con cautela, ya que debido a la gran fluctuacion interanual de la lluvia de frutos (Fig.
17), el nimero de trampas en que cayeron frutos, asi como el nitmero de frutos por tram-
pa, fueron muy reducidos en los afios de baja produccion. En 1996, el 60% de los analisis
reportados en esta seccion fueron significativos; en 1997 fueron 83%, mientras que en
1998 solo fueron significativos el 33% de los analisis. La gran variacion dentro de cada
sitio (Tablas 1 y 2) dificulta que las pruebas estadisticas puedan detectar efectos signifi-
cativos. Andlisis alternativos como la prueba de independencia de G tampoco lograron
descubrir diferencias altitudinales significativas en aquellos casos donde no se detectd
variacion con la prueba de Kruskal-Wallis. A menos que se varie el disefio experimental
de un afio al otro (es decir, la superficie de las trampas), no se puede evitar este problema

de bajo tamafio muestral.




Tabla 3. Masa seca de las semillas de lenga de 1996

en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego

Altitud Masa (mg) No. de semillas
(ms.n.m.) Media + EE analizadas
450 97+ 04 a* 92
530 87+ 03 a 91
690 36+ 04 b 31

* Diferentes letras indican diferencias a P< 0,01 (prueba de Diferencia Significativa

Minima de Fisher)
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III .2. Dispersi6n hacia la zona alpina y calidad de los frutos y semillas

En 1996 ningiin fruto de lenga alcanzé las trampas ubicadas a 110 m del LAS. Pue-
de afirmarse por lo tanto que la distancia de dispersion de la especie en un afio de buena
produccion es menor a 110 m. En 1997, dependiendo de la distancia al LAS, la lluvia de
frutos fluctué en promedio entre 52,7 y 0,07 frutos/0,1m? (Ladera Norte) y entre 17,8y 0
frutos/0,1m” (Ladera Noroeste). En 1998 los valores fireron menores que en 1997: 372 a
0 frutos/0,1m?* (Ladera Norte) y 4,2 a 0 frutos/0,1m* (Ladera Noroeste). En ambos afios
se constatd que la lluvia de frutos hacia la zona alpina sigui6 una disminucién exponencial
con respecto a la distancia al LAS para ambas laderas (Fig. 18), concentrandose princi-
palmente en los 20 m adyacentes al borde del bosque. Excepcionalmente una nuez alcan-
26240 my otra a 80 m en 1997 (Ladera Norte), mientras que en 1998 alcanzaron los 40
m s6lo dos nueces en la Ladera Noroeste y una en la Ladera Norte.

Notese que, contra lo esperado, la lluvia de frutos exactamente en el borde del bos-
que (Fig. 18) fue superior a la correspondiente al nivel 690 dentro del bosque (Fig.17) (P
< 0,01; prueba LSD de Fisher), tanto en 1997 como en 1998. Esta diferencia fluctué en-
tre cuatro y seis veces (Ladera Noroeste y Ladera Norte, respectivamente). Por lo tanto,
el repunte que se aprecio en esta variable en las cercanias del LAS (Fig. 17) no fue un
artefacto, sino que forma parte de una tendencia compleja; la lluvia de frutos declina (en
algunos casos) con la altitud creciente hasta el nivel 630 m, para luego volver a aumentar

hacia el LAS, alcanzando un maximo en el LAS y declinando hasta cero en ca. de 20 m

hacia la zona alpina. De lo anterior se desprende que es muy probable que los frutos dis-
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persados a la zona alpina se originen en el LAS, pudiéndose interpretar los 20 m de dis-
persion registrados como la distancia exacta que han recorrido las nueces de la lenga des-
de su fuente de origen, bajo los niveles de produccion vigentes en 1997 y 1998 y con una
pendiente entre 13 y 22° (Fig.13).

Hubiera sido interesante evaluar la dispersién de frutos en las cercanias del LAS en
el afio de buena produccion de 1996. Sin embargo, se puede hacer una 'estimaci(’)n del
alcance de los propagulos basandose en los datos de 1997 y 1998. Dado que se sabe que
en estos afios el LAS dispers6 entre cuatro y seis veces mas frutos que el nivel 690 m,
suponiendo que esto fue valido también en 1996, entonces la Iluvia en el LAS en ese en-
tonces fue de 608 (Ladera Noroeste) y de 1508 nueces/0,1 m? (Ladera Norte). Ya que se
conocen las constantes de disminucion de las curvas por ladera (Fig. 18), se pueden pro-
mediar entre afios y obtener sombras de frutos hipotéticas para 1996. Seglin éstas, la Ilu-
via promedio de frutos decae hasta 0,03/0,1 m? (el umbral de deteccion, o sea, un fruto
en 30 trampas) a 34-35 m del LAS (Ladera Norte) y a 38-39 m (Ladera Noroeste).

En general, la lluvia de frutos en el LAS fue superior a la de todo el bosque en 1997
y 1998 y en ambas laderas (P < 0,01; prueba LSD de Fisher). Las excepciones fueron el
nivel 450 m de la Ladera Norte y el 530 de la Ladera Noroeste, en los dos casos en 1997,
cuyos valores no difieren de los correspondientes al LAS.

La Tabla 4 muestra el porcentaje de frutos con semilla dispersados hacia la zona
alpina. En 1997 los valores fueron muy reducidos, no superando el 6%, es decir, el aporte

de propagulos a la zona alpina estuvo compuesto mayoritariamente de frutos vanos. No
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Tabla 4. Porcentaje de frutos de lenga con semilla dispersados hacia la zona alpina del
cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Entre paréntesis el nimero de trampas de frutos sobre

las cuales se calcularon los porcentajes.

1997 1998
Distancia lineal | Ladera Norte |[Ladera Noroeste | Ladera Norte |Ladera Noroeste
sobre el LAS* (m)| Media + EE Media + EE Media + EE Media + EE

0 3,2%0,9 a** 1,9+0,8a 231+ 47 aj 37,3+ 69a
(30) (28) (28) (24)

5 1,4+10a 04%+0,4a 16,3+ 4,0 a| 22,5+12,0ab
(26) (24) (24) (10)

10 6,0£34a 00 a 49+ 37 b 56+ 56b
(18) (16) (14) (9)

20 00 a 0+0 a 16,7 £ 16,7 ab 0x0 b
() (3) (3) (6)

40 0+0 a e 00 ab 00 ab
(1) (1) (2

80 00 a — — —_
&)

* LAS: limite arbéreo superior

** Diferentes letras indican diferencias a P < 0,05 (pruebas de Kruskal-Wallis y de Diferencia Significativa Minima de Fisher comparando
sélo los valores dentro de cada columna)

*** Ausencia de frutos
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existio ninguna tendencia en esta variable a medida que aumentaba la distancia desde el
LAS (Ladera Norte: H = 10,6; P = 0,06; 5 g.I.; Ladera Noroeste: H = 6,9; P = 0,07; 3
g.1). En 1998 los valores fueron mayores que en 1997, variando entre 0 y 23,1% (Ladera
Norte) y 0y 37,3% (Ladera Noroeste); a pesar de existir diferencias significativas entre
las diferentes distancias, no fue posible apreciar ninguna tendencia (Ladera Norte: H =
13,0, P =0,01; 4 g.1.; Ladera Noroeste: H = 15,0; P = 0,005; 4 g.1.). En cafnbio, se puede
afirmar que el porcentaje de frutos con semilla dispersados en el LAS y en la zona alpina
en 1997 fue significativamente menor al de los méximos registrados a 530 m en la Ladera
Noroeste y a 530-630 m en la Ladera Norte (P < 0,01; prueba LSD de Fisher). En 1998
no hubo diferencias (H = 14,0 y H = 13,3; para las Laderas Noroeste y Norte, respecti-
vamente, P > 0,05; en ambos casos con 8 g.1.).

En cuanto a la viabilidad de las semillas (Tabla 5), fue nula en 1997 a todas las dis-
tancias y en ambas laderas. El afio siguiente mostr6 un repunte en la viabilidad de las se-
millas, comprendida entre 37,4 y 100% (Ladera Norte) y entre 0 y 28,9% (Ladera No-
roeste), aunque sin exhibir ninguna tendencia significativa con la distancia al LAS (Ladera
Norte: H=3,4; P = 0,34; 3 g.l.; Ladera Noroeste: H=08; P = 0,68; 2 g.1.). El valor de
100 % de viabilidad a 20 m del LAS claramente obedece a que solo se analizo una semi-
lla, y por lo tanto puede ser considerado como resultado del azar. Al comparar con la
situacion dentro del bosque, solo en un caso existié una menor viabilidad de las semillas
en el LAS y en la zona alpina: la Ladera Norte en 1997, en donde el maximo se verifico a

450-530 m (prueba L.SD de Fisher, P < 0,05). Las otras situaciones no mostraron diferen-
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Tabla 5. Porcentaje de viabilidad de las semilias de lenga dispersadas hacia la zona alpi-
na del cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Entre paréntesis el nimero de trampas de frutos
sobre las cuales se calcularon los porcentajes.

1997 1998
Distancia lineal | Ladera Norte [Ladera Noroeste Ladera Norte Ladera Noroeste
sobre el LAS* (m)| Media + EE Media + EE Media + EE Media + EE

0 0+0 00 443+ 81 g~ 289+ 93a

(13) (6) (23) (17)
5 0+0 00 374+11,8 a 222+2222q

(2) (1) (13) (3)
10 00 — 75,0250 a 00 a

(3) 2 (1)

20 I — 1000+ 0,0 a —

(1
40 — — —— —
80 — — — —_—

* Limite arbéreo superior

** Ausencia de semillas

*** Iguales letras indican ausencia de diferencias a P < 0,05 (prueba de Kruskal-Wallis) comparando séla los valores dentro de cada
columna
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cias (1997: Ladera Noroeste: H= 8,9, P =0,1; 5 g.1.; 1998: Ladera Norte; H = 7.7, P =
0,35; 7 g.1; 1998: Ladera Noroeste: H= 5,0, P =0,5; 6 g.1.).

En resumen, la lluvia de frutos disminuy6 en la zona alpina al comparar con el LAS,
alcanzandose una dispersion efectiva hasta s6lo 20 m. Sin embargo, en el LAS la lluvia de
frutos fue significativamente mayor que en todo el bosque, salvo en un par de casos, lo
cual discrepa con lo esperado en las Hipotesis A y B. En cuanto a su calfdad, en tres de
ocho casos (dos para la proporcién de frutos con semilla y uno para la viabilidad) se
constato un patrén de disminucion al comparar los méximos dentro del bosque con el
LAS y la zona alpina. De este modo, aun cuando el LAS produce mayor niimero de fru-
tos totales, las semillas viables que origina y que logran dispersarse a la zona alpina son
muy escasas, siendo ésta una de las causales propuestas para el caricter abrupto del LAS

(Hipotesis B).

IIL3. Banco de semillas

La mayor parte de las semillas ya habia germinado al momento de efectuar la pri-
mera evaluacion del entierro de Abril de 1996, promediando entre 69,4 y 76,0% del total
de semillas enterradas, dependiendo de la profundidad del entierro (Tabla 6). No existid
un efecto de la profundidad en el porcentaje de germinacién (H = 0,1; P = 0,75; 1 g.1).
La mayoria de las semillas germinadas estaban muertas y descompuestas. Las nueces que

no exhibian signos de haber germinado, no lograron hacerlo tampoco en condiciones de




76

Tabla 6. Semillas de lenga recuperadas del entierro en el suelo del bosque en el cerro Bal-
seiro, Tierra del Fuego (450 m s.n.m.). El entierro fue efectuado a fines de Abril de 1996,
siendo la viabilidad inicial de las semillas igual a 86%. Se muestran los porcentajes calcu-

lados sobre el total de semillas enterradas (N = 53/ réplica).

Fecha Desentierro Noviembre 1996 Abril 1997

(6 réplicas) (12 réplicas)
Profundidad Entierro 5cm 10 cm 5cm 10 cm
Germinadas bajo el suelo (%) | 69,4 £ 8,3 a*| 76,0 +2,8 a ? ?
(media + EE)
Germinadas en laboratorio (%
(no germinadas en terreno) 0+0 00 -—- -
(media + EE)
Podridas (%) 306+83a| 240+28a| 992+05a| 976+1,3a
(media + EE)
Intactas (%) 0+0 0+0 08x05a| 24+13a
(Viables %)** (0 +0) (0+0) (0+0) (0+0)
(media + EE)

* lguales letras indican ausencia de diferencias significativas a P < 0,05 (Prueba de Kruskall-Wallis). Sélo comparaciones entre profun-

didades dentro de una misma fecha y fila
** Viables incluidas en las intactas
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laboratorio tras un mes de temperatura‘y humedad adecuadas (Tabla 6). Al ser abiertas
las nueces, no se encontrd semillas en buen estado, solamente podridas (24,0 a 30,6%).
Al efectuar el desentierro de Abril de 1997 (un afio después del entierro), la casi totalidad
de los frutos estaban podridos (97,6 a 99,2%). Por lo tanto, no fue posible determinar el
porcentaje de germinacion bajo el suelo, ni tampoco se implementaron pruebas de germi-
nacion en laboratorio. No existié efecto de la profundidad en el porcentaje de pudricion
(H=18,P=0,17, 1 gl). Las pocas semillas aparentemente intactas remanentes (0,8 a
2,4%, 18 de un total de 1272 enterradas) no estaban viables.

En la zona alpina se observo una proporcién mucho menor de semillas germinadas
bajo el suelo (7,3%), seis meses después del momento del entierro, en comparacion con
el experimento a 450 m s.n.m. (ca. 70%) (Tabla 7, H= 8 4; P = 0,004; 1 g.l). Lo contra-
rio sucedi6 con las semillas aparentemente intactas, 19% de las cuales (8,5% respecto al
total de semillas enterradas) ain se encontraban viables. Desafortunadamente no fue po-
sible obtener resultados un afio después del entierro debido a la pérdida de las mallas con
semillas ain por recuperar.

Por ultimo, los testigos de suelo no mostraron en absoluto germinacién de semillas
de lenga. El examen no exhaustivo de las muestras revel6 la existencia de escasas nueces
vacias o ninguna en absoluto.

Se concluye que la lenga no forma banco de semillas persistente. Solamente forma

un banco transitorio que se inicia con la dispersién de las semillas (Febrero-Abril) y

termina con su germinacion en primavera, a partir de Octubre. De todas formas, de existir
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Tabla 7. Semillas de lenga recuperadas del entierro en la zona alpina del cerro Balseiro,
Tierra del Fuego (700 m s.n.m., 14 m en distancia lineal mas arriba del bosque). El entie-
rro fue efectuado a principios de Mayo de 1997, siendo la viabilidad inicial igual a 73%. Se
muestran los porcentajes con respecto al total de semillas enterradas (N = 38/réplica, seis
réplicas).

Semillas Desentierro
Noviembre 1997
Germinadas bajo el suelo (%) 7,3+38a*
(media + EE)
Podridas (%) 485+72b
(media + EE)
Intactas (%) Viables (%) 8,5+28a
(media * EE)

Inviables (%) 358x7,1b

* Diferentes letras indican diferencias significativas a P < 0,01 (Prueba de Diferencia Significativa Minima de
Fisher)
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el potencial para formar un banco persistente, éste seria anulado por baja cantidad y
calidad de los propagulos dispersados a la zona alpina (seccion I11.2), asi como por las
caracteristicas del suelo y vegetacion de la zona alpina que desfavorecen el implante y

mantencion de las semillas dispersadas naturalmente (seccion 1.2.3).

IT.4. Emergencia de las plintulas

La relacion entre la densidad de plantulas nuevas observadas en Noviembre de cada
afio y la lluvia de semillas viables cuantificada en la estacion de dispersion previa, informa
acerca del porcentaje de emergencia de las plantulas en funcién de la altitud (Tabla 8),
Existi6 una tendencia de declinacion de este porcentaje a medida que la altitud se incre-
mentaba, observindose que en el rodal adyacente al LAS sélo el 1,8% de las semillas
viables dispersadas en 1996 lograron germinar y emerger en este afio (no se distinguio
entre laderas debido a que sélo se disponia de un valor de calidad de frutos y semillas por
altitud: Tablas 1 y 2). Este reducido valor contrasta con el maximo registrado a 450 m
(35,3%, Tabla 8). La tendencia también es valida para el afio 1997 en la Ladera Norte,
aunque con valores inferiores a los del afio precedente (9,0 a 3,1%). En la otra ladera, no
se observo absolutamente ninguna plantula emergida en 1997,

Enel expérimento de siembra de semillas existieron diferencias en la emergencia de
las plantulas al comparar entre el nivel adyacente al LAS y el nivel 740 m (ANDEVA no

paramétrico de dos vias: H ya = 21,7; P << 0,005; 1 g.l.), pero no en la emergencia de

las distintas procedencias de las semillas (H procedencia= 2,4; P> 0,1; 2 g.l.; interaccién no
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Tabla 8. Emergencia de las plantulas de lenga en funcién de la altitud en
el bosque del cerro Balseiro, Tierra del Fuego.

Altitud Promedio Promedio % de
Aio (m s.n.m) semillas plantulas del emergencia
viables/ m2 ano/ m?
450 1837,9 649,1 35,3
1996 530 938,0 217,7 23,2
630 415,0 60,1 14,5
690 141,0 2,6* 1,8
Ladera Norte
450 6,7 0,6 9,0
530 9,6 0,3 3,1
630 0,0 0,0 -—
690 0,8 0,0 0,0
1997
Ladera Noroeste
450 1,6 0,0 0,0
530 8,6 0,0 0,0
630 0,6 0,0 0,0
- 690 0,0 0,0 —

* Valor de Febrero de 1997, mes en que se registré la méxima densidad de plantulas nuevas en este sitio
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significativa entre procedencia y altitud de la siembra: H iyeraccion = 0,1, P > 0,9; 2 g.1.)
(Fig. 19). Segin lo anterior, la emergencia de las plantulas 50 m por sobre el LAS (110 m
en distancia lineal) fue notablemente inferior a aquélla dentro del bosque (23,3 a 37,8%
versus 0 a 2,2% en la zona alpina). Las cuatro plantulas emergidas en la zona alpina ha-
bian muerto ya al momento de efectuar la nueva visita al lugar en Febrero de 1997,

Los resultados presentados concuerdan con las Hipotesis A y B en lo que respecta
a la tendencia de la emergencia de las plantulas en el gradiente altitudinal dentro del bos-
que y en la zona alpina. Los atributos de las diferentes procedencias de las semillas (p. ej.,
su masa) no provocaron una emergencia diferencial, lo cual era inesperado (seccion

12.4).

II1.5. Densidad de las plintulas

En Febrero de 1996, la densidad total de plantulas (nuevas y de mas de un afio)
fluctué en promedio entre 0,84 y 0,44 en 625 cm” (la unidad de muestreo) en el gradiente
altitudinal de la Ladera Noroeste, aunque esta diferencia no fue significativa (H=5,8; P =
0,12; 3 g.1l) (Fig. 20). En la otra ladera la variacion estuvo entre 2,8 y 0,4 plantulas/ 625
cm’, siendo notablemente menor en el nivel 690 m en comparacion con el nivel 450 m (H
= 66,5; P << 0,005; 3 g.l.). La abundancia de plantulas fue mayor en el mes de Noviem-
bre de 1996, debido al gran aporte de las plantulas nuevas producto de la semillacién de
la temporada anterior. En la Ladera Noroeste la abundancia fluctué entre 11,0 y 0,39/

625 cm’, mientras que en la Norte la variacion estuvo comprendida entre 71,5 y 0,87/




82

§ﬁ28— % a
\::; 3— %// b %% b

Procedencia de las semillas sembradas (m)

Fig. 19: Emérgencia de plantulas de lenga originadas a partir de semillas de distinta
procedencia altitudinal sembradas en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Diferentes
letras indican diferencias al nivel P < 0,02 (prueba de Kruskal- Wallis).
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Fig. 20: Densidad de plantulas de lenga en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego.
Diferentes letras indican diferencias a P < 0,01 (pruebas de Kruskal-Wallis/
LSD de Fisher) entre altitudes y fechas.
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625 cm’. Ambas tendencias de disminucion hacia el LAS fueron significativas (H = 195 y
H =269, P <<<0,005; 3 g.l, para la Ladera Noroeste y la Norte, respectivamente). Esta
declinacion en la densidad absoluta de plantulas era predecible de la menor luvia de fru-
tos al aumentar la altitud ocurrida en la Ladera Norte en 1996 (Fig. 17). Sin embargo, la
variacion altitudinal en la densidad de plantulas fiie mucho mayor que la variacién en la
lluvia de frutos, debido a los cuellos de botella que se intensificaron c.on la altitud: por-
centaje de frutos con semilla, de viabilidad de las semillas y de emergencia de las plantulas
(secciones IIL.1 y II1.4). Esto ocasiond que la densidad de plantulas ubicadas a 690 m
fuera mucho menor que la de aquéllas que crecian a 450 m.

Estos muestreos poseen la importancia de un experimento natural de regeneracion,
ya que 1996 fue un afio de alta semillacion y, por lo tanto, podria constituirse en un afio
Optimo para el reclutamiento de plantulas. Sin embargo, esto solamente ocurrié a bajas
altitudes, segin se puede apreciar en la Fig. 20. En el nivel adyacente al LAS, no existi6
ningun reclutamiento significativo. Al comparar la contribucion porcentual del banco de
plantulas nuevas antes y después del gran evento de semillacién de 1996 (Tabla 9), se
puede apreciar con mayor claridad aiin que en el nivel vecino al LAS predominaban
plantulas de més de un afio: entre 89 y 100% antes de la dispersién, entre 74 y 80% des-
pués de la dispersion. En los niveles inferiores, en cambio, la casi totalidad del banco de
plantulas quedé -constituido por individuos recién emergidos (93 a 99%).

Cabe notar que el limite de las plantulas de lenga no coincide con el limite arboreo,
ya que se encontraron plantulas mas alla del LAS (Fig. 21). Su densidad decliné expo-

nencialmente a medida que aumentaba la distancia al LAS, comenzando en 66 y 68 plan-




Tabla 9. Representacion porcentual de plantulas de
lenga de la temporada con respecto al tamario total
del banco de plantulas antes y después de la tempo-
rada de dispersién natural de semillas de 1996. Cerro
Balseiro, Tierra del Fuego.

Altitud Fecha del muestreo
(m s.n.m) Febrero 1996 |Noviembre 1996

Ladera Norte
450 2,5 99,2
530 0,0 98,9
630 9,0 91,7
690 10,7 26,0*
Ladera Noroeste
450 0,0 93,1
530 0,0 96,2
630 1,4 65,3
690 0,0 20,5

* Valor de Febrero de 1997, mes en el que se registré la maxima densidad de
pléntulas nuevas en este sitio
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Fig. 21: Densidad de plantulas de lenga sobre el limite arboreo superior (LAS)
del cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Fecha del muestreo: Abril de 1997. Se in-
dican las ecuaciones de las curvas, los coeficientes de determinacion y su signi-
ficancia.
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tulas en cada transecto de 100 m (Ladera Noroeste y Norte, respectivamente) y termi-
nando en cero. En la Ladera Norte el limite de las plantulas se encuentra entre 5y 10 m

del LAS, mientras que en la Ladera Noroeste esté entre 10 y 20 m.

IIL.6. Sobrevivencia de las plantulas

La Tabla 10 muestra los resultados de la sobrevivencia de las plantulas (no tras-
plantadas) en funcién de la altitud dentro del bosque, tanto bajo dosel como bajo claro.
Luego de nueve meses de evaluacion bajo dosel y siete bajo claro, la sobrevivencia fluc-
tud entre 57,3 y 87,7% (Ladera Noroeste), y entre 73,5 y 88,3% (Ladera Norte) con res-
pecto a la densidad inicial de plantulas (100%). Doce meses (bajo dosel) y 10 meses (bajo
claro) después de iniciado el experimento, los valores oscilaron entre 42,1 y 84,5%
(Ladera Noroeste) y entre 51,0 y 82,9% (Ladera Norte). En la mayoria de los casos no se
detectd diferencia altitudinal significativa (P > 0,17 en seis de las ocho situaciones de la
Tabla 10, prueba de Kruskal-Wallis). Las excepciones fueron bajo dosel en Noviembre de
1997 (H=19,4) y en Abril de 1998 (H= 14,2) en la Ladera Norte, en ambos casos con 3
gl y P <<0,005. Segun lo anterior, el nivel adyacente al LAS exhibi6 una mayor sobre-
vivencia de plantulas que los niveles inferiores dentro del bosque. Es decir, en estos dos
casos ocurrid lo contrario a lo que predice la Hipétesis A.

Por otro lado, la evaluacion de la sobrevivencia de las plantulas trasplantadas in-

forma que existen claras diferencias entre los distintos lugares de destino (H = 24,5; 46,5




Tabla 10. Sobrevivencia de plantulas de lenga a distintas altitudes dentro del bosque
en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Los resultados se expresan como porcentajes

(media + EE) con respecto al nimero inicial de plantulas en cada parcela. Entre pa-

réntesis el nimero de parcelas muestreadas. Las pléantulas fueron marcadas en Fe-

brero de 1997 (bajo dosel) y en Abril de 1997 (bajo claro).

Altitud Ladera Norte Ladera Noroeste
(m s.n.m.) Bajo claro Bajo dosel Baijo claro Bajo dosel
Noviembre 1997

450 88,0+£73a*|76,7+54a |755+79a |774+41a

(8) (5) (6) (5)
530 794+69a (735+65a |[573+63a |671+75a

&) (5) () (5)
630 - 810+16a |(705+37a |87,7x74a

®) (6) (6)
690 — 88,3+42b - 68,9+70a

(45) (45)

Febrero 1998

450 719+85a |51,0+45a |564x+71a |545+82a

(5) ®) (6) (5)
530 513+93a | 565+6,7a |421x57a |[53,1+50a

4 ) @) )
630 ———— 65,1+£57a |51,7+49a [845+95a

)] (6) (6)
690 —— 829+51b -—— 628+75a

(43) (42)

* Diferentes letras indican diferencias a P < 0,05 (pruebas de Kruskal-Wallis/LSD de Fisher), solamente
para comparaciones altitudinales con fecha, ambiente (claro/dosel) y ladera constante
** Donde no hay datos es por la ausencia de claros
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37,9y 34,1; todas las P << 0,005; 3 g.1., para Noviembre de 1996, Febrero de 1997, No-
viembre de 1997 y Febrero de 1998, respectivamente). Los rangos de sobrevivencia pro-
medio fueron los siguientes (Fig. 22): Noviembre de 1996: 86,0 a 63,1%; Febrero de
1997: 51,2 a 14,6%; Noviembre de 1997: 37,2 a 8,8%,; Febrero de 1998: 33,1 2 5,9%. La
Fig. 22 muestra que la sobrevivencia de las plantulas fue menor en la zona alpina (sitios
+7 y +14 m) que en el interior del bosque (sitio -10 m) y en el LAS (sitio O'). Esta tenden-
cia se acentu6 con el paso del tiempo desde el momento del trasplante. A partir de Febre-
ro de 1997, el LAS mostré una mayor sobrevivencia de plantulas que los sitios ubicados
10 m hacia su interior, aunque esta diferencia alcanzo a ser significativa solamente a partir
de Noviembre de 1997. Noétese que la mayor mortalidad absoluta ocurrid en los tres me-
ses siguientes al trasplante (Fig. 22). Durante el invierno la variacién fue mucho menor, al
igual que durante el segundo verano después del trasplante. Como el experimento de so-
brevivencia de plantulas (no trasplantadas) dentro del bosque se instalé entre Febrero y
Abril de 1997, luego de esos tres meses estivales que produjeron una mortalidad notable,
las diferencias altitudinales esperadas probablemente fueron atenuadas por la instalacién
tardia, provocando que no fueran detectadas en la mayoria de los casos.

Dado que el intervalo entre censos no fue constante, la variacién temporal de la
mortalidad puede ser apreciada de mejor forma a través del pardmetro demografico q
(mortalidad especifica) (Tabla 11). Este parimetro expresa la mortalidad entre dos
momentos de censo proporcionalmente al nimero de individuos vivos al comienzo del

periodo sobre el cual se estima la mortalidad. En la Tabla 11 el valor de q, se ha divido
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LSD de Fisher), solamente para comparaciones dentro de cada fecha.




Tabla 11. Mortalidad especifica diaria (qx) de las plantulas de lenga tras-
plantadas desde 630 m s.n.m. hacia diversos sitios de destino en el cerro
Balseiro, Tierra del Fuego. La mortalidad se expresa como la proporcién de
individuos que murieron entre dos censos consecutivos con respecto al nd-
mero de individuos al inicio del periodo sobre el cual se estima la mortalidad.
Los valores de gx han sido divididos por el nimero de dias entre las fechas
de muestreo para expresarlos sobre una base diaria. La media y EE de qx
han sido multiplicados por 1000 para mayor claridad.

Fecha del Sitio del trasplante*

censo -10m Om +7m +14m
Noviembre 1996 | 17+24a*| 19+46a 29+52a 46 +46a
Febrero 1997 5+0,3a 4+04a 8+04b 8+04b
Noviembre 1997 | 2+0,2b 1+£02b 2+03c 2x04c
Febrero 1998 4+0,7b 2+x06b 4+x10c¢ 4+09c

*: El metro O corresponde al limite arbéreo superior. Las otras distancias lineales fueron medi-
das desde este lugar hacia el bosque (-10 m) o hacia la zona alpina (+7 y +14 m).

**: Diferentes letras indican diferencias significativas a P < 0,01(prueba de Diferencia Significati-

va Minima de Fisher). Solamente comparaciones intrasitio.
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por el nimero de dias del periodo, de modo que permite comparar la mortalidad en lap-
sos de tiempo diferentes. Segun esta tabla, la mayor mortalidad especifica ocurri6 en los
ocho dias que siguierén al trasplante, probablemente a causa de esta operacion. En los
sitios ubicados fuera del bosque (+7 y +14), esta mortalidad fue significativamente mayor
que en todos los otros periodos de muestreo. En los sitios -10 y 0 m en Noviembre de
1996, q« no mostré diferencias con respecto al valor del verano siguien;te (Noviembre
1996- Febrero 1997), en donde se verifico la segunda mortalidad mas intensa de todo el
lapso evaluado. En los periodos de invierno de 1997 y verano de 1998 se verifico la me-
nor mortalidad especifica en todos los sitios considerados. En sintesis, tomando como
base las cuatro fechas del censo, la mayor mortalidad ocurrid en el verano de 1997,
mientras que sobre una base diaria la mayor mortalidad acontecié en los ocho dias que
siguieron al trasplante (Noviembre de 1996).

En resumen, los resultados de sobrevivencia no respaldan un escenario de menor
sobrevivencia de plantulas al aumentar la altitud dentro del bosque (Hipotesis A), lo que
si ocurre cuando las plantulas crecen en la zona alpina, tal como se preveia en la Hipote-
sis B. La mayor sobrevivencia en el borde del bosque es otro resultado inesperado,

asunto que sera discutido en la seccion IV.6.
IIL7. Estructuras de edades de las plantulas

Las plantulas de lenga encontradas en el cerro Balseiro tenian entre < 1y ca. 42

afios en 1996, es decir, se establecieron entre 1995 y ca. 1954 (Fig. 23). Se juntaron los
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datos correspondientes a una misma altitud, dado que no existieron diferencias significa-
tivas entre ambos lados de la quebrada (ANDEVA de dos vias no paramétrico: H juger =
0,2,P>0,5;1 gL, H adera xamia= 10,0; 5 g.1, P > 0,05). Las distribuciones de edad son
coetaneas, con una moda en la clase de edad > 6 afios y < 8 (1988 y 1989) en los sitios
dentro del bosque. En el caso de las plantulas que se encontraban en el LAS y en la zona
alpina, la moda de establecimiento se verific entre 4 y 6 afios antes dé 1996 (1990-
1991). La mayor dispersién de los datos correspondié a este sector (DE = 9,6 afios). En
el muestreo llevado a cabo en esta zona en Abril de 1998 se descubri6 una sola plantula
originada en 1996.

Se encontraron diferencias altitudinales en la edad media de las plantulas
(ANDEVA de dos vias no paramétrico: H s = 15,4; P < 0,01; 5 g.L.). Dentro del bos-
que la edad media de las plantulas fue de ca. siete afios, no variando altitudinalmente,
mientras que en el LAS y en la zona alpina fue de casi nueve afios. Este valor fue signifi-
cativamente mayor con respecto al registrado dentro del bosque (P < 0,05; prueba LSD
de Fisher). Esta diferencia fue ocasionada por las plantulas de mas de 30 afios encontra-

das en la zona alpina (Fig. 23).

II1. 8. Estructuras de edades de los adultos

Los érboles adultos fechados completamente tenian entre 49 y 377 afios en 1996
(Fig. 24). El arbol mas joven se encontraba en la Ladera Norte del nivel 450 m, mientras

que el arbol mas antiguo perteneci6 a ese mismo nivel, Ladera Noroeste, habiéndose es-
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tablecido alrededor de 1620. Las estructuras de edades de los arboles adultos muestran
en la mayoria de los casos patrones similares de establecimiento episédico, cuyos méxi-
mos ocurrieron entre 1810 y 1860 dependiendo del sitio (Fig. 24). No se observd estable-
cimiento en las dltimas décadas, entre el periodo registrado para las plantulas de lenga
dentro del bosque (1995- 1979, Fig. 23) y ca. 50 afios antes de 1996 (Fig. 24). Una ex-
cepcion a este patron son las plantulas halladas a 700 m (LAS + zona alpiﬁa), algunas de
las cuales se establecieron entre 1954 y 1966 (Fig. 23). Sin embargo, su abundancia es
tan escasa que se puede decir que el periodo 1920-1980 fue de exiguo reclutamiento en el
cerro Balseiro. Probablemente esto explique, al menos parcialmente, la gran escasez de
juveniles, tanto en las laderas de estudio, como en todo el bosque del cerro Balseiro y en
el sector Vicufia en general. Por tal motivo, no se llevaron a cabo muestreos de la abun-
dancia de este estadio del ciclo de vida de la lenga.

En el LAS, las edades fluctuaron entre 90 y 246 afios en 1996. Pese a la limitada
muestra de la cual se pudieron obtener edades totales, la estructura etaria (Fig. 24) sugie-
re un maximo de establecimiento simultdneo en comparacioén con la situacién dentro del
bosque. Se advierte una ligera tendencia al aumento de la edad media (calculada sélo para
los arboles confiablemente fechados) con la altitud decreciente, pero que no alcanza a ser
significativa (ANDEVA no paramétrico de dos vias; H auiwe = 9,2; P> 0,05; 4 g.1.; H 1aeca
=3,0,P>0,5;1 g.l; H interaccien = 6,5; P > 0,1; 3 g.1.). El nivel 450 m de la Ladera Norte
escap0 a la tendencia antes mencionada, lo cual probablemente es un artefacto, debido a

que el porcentaje de éxito en el fechado de los arboles en este sector fue el menor de todo
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el estudio (47% versus 50 a 80% en los otros sitios), quedando sin datar arboles de dia-
metro cercano a un metro dada la avanzada pudricion central que los caracterizaba.

Notese también que la dispersion de las distribuciones de frecuencia fue similar en
todos los casos, con la excepcion del nivel 450 m, Ladera Noroeste, que ademas de al-
canzar la mayor edad media del estudio, también alcanzé la mayor desviacién estindar
(93,7 afios, CV = 45%,).

Por ultimo, en el LAS la edad promedio de los individuos fue de ca. 160 afios (Fig.
24). Este dato sumado a la ausencia de restos de arboles muertos mas alla del LAS (que
harfan presumir un nivel altitudinal mas elevado del LAS en el pasado) sugiere que este
borde ha permanecido estatico por un tiempo prolongado. Asimismo, la ausencia de ju-
veniles en las inmediaciones del LAS restringe cualquier ascenso a corto plazo. La estabi-
lidad espacio-temporal del borde es un requerimiento importante al momento de formular

interrogantes acerca de los factores que determinan el LAS (ver seccién IV.8).

II1.9. Dindmica de la poblacion

Las Figs. 25 a la 29 muestran un resumen de los resultados obtenidos en forma de
pirdmides que ilustran la variacion en la abundancia de los distintos estadios de las
cohortes que potencialmente reclutarian entre 1996 y 1998. Se puede apreciar que a me-
dida que progresa el ciclo de vida, las diferencias entre los niveles inferiores y el nivel
adyacente al LAS se van ampliando. Por ejemplo, el cuociente entre la lluvia total de

frutos de los extremos del gradiente en 1996 (Fig. 25) fue de solo 1,5 veces, se ampli6 a
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Fig. 26: Dinamica de cuatro estadios del ciclo de vida de Nothofagus pumilio
dentro del bosque en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Los miimeros corres-
ponden a densidades por m* para la temporada 1997.
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Fig. 28: Dinamica de cuatro estadios del ciclo de vida de Nothofagus pumilio

dentro del bosque en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Los niimeros corres-
ponden a densidades por m” para la temporada 1998-1999.




102

Ladera Norte Ladera Noroeste
40m
0 0
0 0
0,3 |0,7
20m
0,3
0,3 0
2 ,l 2
10m
0,8 0
1 0,2

N

-—
NN
ENNNNNNY

w

114 W%y///% : E
38 Z/Z// Semillas viables 1998 5
7/7 Frutos con semilla 1998 ’ 16
372 ////////////// /////////// Frutos totales 1998 %% 42

Fig. 29: Dinamica de tres estadios del ciclo de vida de Nothofagus pumilio sobre
el limite arboreo superlor (0 m) en el cerro Balseiro, Tierra del Fuego. Los valores
son densidades por m” para la dispersion de 1998.
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9 veces al considerar los frutos con semilla, a 13 veces al considerar las semillas viables, a
216 veces al tomar en cuenta la emergencia de plantulas y a 333 veces un afio después de
la emergencia. En afios de baja produccion de semillas tales como 1997 (Fig. 26), las dis-
crepancias entre los extremos del gradiente fueron menores, pero cualitativamente siguie-
ron el mismo patron que en 1996. Aunque no en todos los casos la abundancia inicial de
individuos (frutos totales) fue mayor a 450 m que a 690 m, la situacién se revirtié con el
avance en el ciclo de vida, como se aprecia en 1997 y 1998 (Figs. 26 y 28). Por dltimo,
en las Figs. 27 y 29 se muestra la dinamica de la poblacion mas alla del LAS. En 1997, ya
se ha alcanzado el “punto muerto” demografico antes de llegar al LAS (Fig. 26); en 1998
esto ocurri6 a 40 m sobre €l en la Ladera Norte y a 10 m en la Ladera Noroeste, sola-
mente considerando los tres primeros estadios del ciclo (Fig. 29). Es muy probable que
esto suceda mucho més cerca del LAS si se considerase la emergencia de las plantulas,
como se vio en el experimento correspondiente (Fig. 19). Debe tomarse en cuenta que en
esta tesis se ha evaluado un periodo muy corto del ciclo de vida de la lenga (tres afios).
Como resta un tiempo prolongado para que se alcance el estadio de adulto, debieran
continuar ocurriendo cuellos de botella adicionales, que harian diverger ain més las pro-
babilidades de establecimiento de los adultos de los extremos del gradiente altitudinal.
Esto solamente podria ser verificado a través de estudios a largo plazo.

Segun se desprende de las Figs. 25 a la 29, entre los cuellos de botella evaluados
los de mayor intensidad se presentaron en la transicion desde los frutos totales a los fru-
tos con semilla y en el proceso de emergencia de las plantulas. Al considerar todos los

afios, laderas y altitudes como una sola muestra, el primer cuello de botella ocasioné que
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en promedio el 18% de los frutos dispersados estuviera dotado de semilla. El promedio
de emergencia de las plantulas con respecto al total de semillas viables dispersadas fue de

solo 8,7 % y, por consiguiente, se constituyd en la principal de las restricciones en la re-

generacion de la lenga evaluadas en esta tesis.

IIL.10. Resumen de los resultados

1. Lalluvia de frutos de lenga declin6 en el gradiente altitudinal dentro del bosque en tres
de seis casos, alcanzando el minimo a 630 m, 60 m bajo el limite arbéreo superior. En
los casos restantes hubo escasa o nula variacidn entre 450 y 630 m.

2. Existi6 gran variacion interanual en la produccion de frutos de lenga.

3. El porcentaje de frutos de lenga con semilla declind con la altitud creciente, a partir de
una altitud intermedia, en tres de cinco casos. En un afio de muy baja produccién no
existi6 tendencia significativa (dos casos).

4. La viabilidad de las semillas de lenga decliné en el gradiente altitudinal solo en uno de
cinco casos, alcanzando el maximo a 450~ 530 m. En los casos restantes no hubo ten-
dencia significativa.

S. Las semillas de lenga producidas cerca del LAS (690 m) fueron mucho més livianas
que las producidas en los sectores bajos del bosque.

6. La lluvia de frutos de lenga fue maxima en el borde del bosque (LAS).

7. La dispersion de los frutos de lenga mas alla del LAS siguié una curva exponencial

negativa, concentrandose en los 20 m adyacentes al LAS.
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8. No existié ninguna relacion clara entre la calidad de los frutos y semillas de lenga dis-
persados hacia la zona alpina y su distancia al LAS.

9. En tres de ocho casos, la calidad de los propagulos de lenga dispersados en el LAS y
en la zona alpina fue menor con respecto a los maximos de calidad registrados dentro
del bosque. Los casos restantes no mostraron diferenciacion alguna.

10. Nothofagus pumilio no formé banco de semillas persistente, aunque si un banco tran-
sitorio. Las semillas que se enterraron en la zona alpina pueden mantenerse viables por
un periodo de tiempo mas prolongado que las que se enterraron dentro del bosque.

11. La emergencia de plantulas de lenga dentro del bosque declind notablemente con la
altitud creciente.

12. La emergencia de plantulas de lenga resultantes de la siembra experimental dentro del
bosque (nivel 690 m) fue mucho mayor que la emergencia correspondiente a la siem-
bra a 740 m (zona alpina). No hubo efecto de la masa de las semillas en la probabilidad
de emergencia.

13. La densidad de plantulas de lenga decliné con la altitud creciente, alcanzando una
distancia maxima sobre el LAS de 10-20 m.

14. En el afio de buena produccion de frutos (1996), el reclutamiento de plantulas de len-
ga fue muchg mayor en los niveles altitudinales inferiores del bosque que en las cerca-
nias del LAS.

15. En seis de ocho casos, no existié ninguna relacion significativa entre la sobrevivencia
de las plantulas de lenga dentro del bosque y la altitud en que se encontraban. Sola-

mente en un par de casos se constatd una relacidn directa.




106

16. La sobrevivencia de las plantulas de lenga trasplantadas a las cercanias del LAS fue
significativamente mayor en el borde del bosque, seguida por el interior y, en Gltimo
lugar, la zona alpina. La mayor mortalidad especifica diaria se produjo en los ocho dias
que siguieron al trasplante.

17. La lenga regenera episodicamente en ciclos de siete a ocho afios. A largo plazo, hubo
un méximo de establecimiento entre 1810 y 1860. Las plantulas mas a.ntiguas encon-
tradas tenian 42 afios, mientras que el adulto mas viejo tenia 377 afios.

18. Dentro de los cuellos de botella evaluados, los més intensos ocurren en el proceso de
emergencia de las plantulas y en la transicion entre los frutos totales y los frutos con

semilla.

NF




IV. DISCUSION

IV.1. Produccion de frutos y semillas

La lluvia de frutos de lenga varié altitudinalmente, pero no en todos los casos se
observo el mismo patrdn. La Ladera Norte exhibi6é una clara disminucién con la altitud
creciente durante los tres afios del estudio. La Ladera Noroeste, en cambio, solamente
mostré una deébil variacion en 1997. En general, el minimo se alcanzd en el nivel 630 m
para luego volver a aumentar hacia el LAS (asunto discutido en detalle en la seccion
IV.2). Este es un hallazgo inesperado, ya que el modelo de la Fig. 6 predice una disminu-
cion continua a partir de una altitud intermedia, tal como ocurre en Nothofagus solandri
var. cliffortioides (Wardle 1970, Allen y Platt 1990), en N. menziesii (Manson 1974), en
los tres casos en Nueva Zelanda; en Picea abies en Suiza (Fischer y col. 1959, Kuoch
1965); en P. engelmannii (Wardle 1981) y en P. mariana (Black y Bliss 1980), en ambos
casos.en Norteamérica. Szeicz y MacDonald (1995) reportaron una tendencia similar a la
de aquellos autores, pero expresada sobre la base del porcentaje de arboles de Picea
glauca, mayores de 40 afios, que poseen conos. Por otro lado, Woodward (1986) en-
contr que el niimero de frutos por tallo en el arbusto Vaccinium myrtillus también decli-

naba altitudinalmente.
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El porcentaje de frutos con semilla mostré una declinacion altitudinal en tres de
cinco situaciones, exhibiendo los maximos a 450 m en 1996 y a niveles intermedios (530-
630 m) en 1997. Wardle (1970), Manson (1974) y Allen y Platt (1990) llegaron a similar
conclusion con las especies antes indicadas, aunque debe aclararse que Allen y Platt
(1990) y otros autores del ambito forestal (ej. Mascarefio 1987, Donoso 1993) denomi-
nan viabilidad a la variable que en esta tesis se cataloga como porcentaje de frutos con
semilla.

La viabilidad de las semillas, determinada con la prueba del cloruro de tetrazolium,
exhibi6 una declinacion hacia el LAS soélo en uno de cinco casos. Es dificil discriminar si
esto se debe a un efecto de bajo tamafio muestral o a la independencia de la viabilidad con
respecto a la altitud donde crecian los arboles que produjeron las semillas. Este fendmeno
de disminucion altitudinal de la viabilidad ha sido documentado por Barclay y Crawford
(1984) en Sorbus aucuparia en Escocia. Esta tendencia ha sido observada también en
plantas alpinas tales como Oxyria digyna (Billings y Mooney 1968).

La masa de las semillas, por su parte, siguid un claro patrén de disminucion altitu-
dinal, estando de acuerdo con lo observado por Wardle (1970) en Nothofagus solandri
var. cliffortioides, por Barclay y Crawford (1984) en Sorbus aucuparia, por Holzer
(1973‘) en Picea abies en Austria y por Baker (1972) en un estudio a niveles poblacional
y comunitario en California para especies de diversas formas de vida. En cambio, Donoso
(1979) mostro la tendencia opuesta para N. obliqua en la region mediterranea de Chile.

En cuanto a la variacion interanual, se han documentado amplias fluctuaciones en la

floracion (Manson 1974 para Nothofagus menziesii) y en la fructificacion (Allen y Platt
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1990 para N. solandri), aumentando la periodicidad a medida que se aproxima el LAS
tanto en Picea abies (Tschermak 1950) como en N. solandyri (Wardle 1981). En el caso
de la lenga, Mascarefio (1987) ha determinado la produccion de frutos en Aysén, Chile,
entre 1977 y 1986, encontrando que fluctuaba entre 10.537.000 + 3.193.693 y 2.166.700
+ 605.070 frutos/ha en Laguna Verde y entre 2.862.500 + 946.071 y 154.200 + 77.753
frutos/ha en Trapananda. A pesar de que faltan algunos afios de informacion, sus datos
sugieren que los maximos se presentan cada siete afios. Schmidt y col. (1997), en un es-
tudio similar llevado a cabo en forma continua entre 1981 y 1997 en Magallanes conti-
nental, Chile, documentaron maximos en 1982, 1988 y 1996, este tiltimo un gran maximo
de 16 millones de frutos/ha. Este valor es inferior al registrado en esta tesis en 1996 en la
Ladera Norte (25 a 50 millones/ha) y algo superior a la situacion en la Ladera Noroeste
(9,72 14,2 millones/ha). Por lo tanto, la fructificacion de 1996 en Tierra del Fuego debe
interpretarse como un afio excepcionalmente bueno para N. pumilio y, por ende, uno de
los mejores escenarios para su regeneracion en el periodo 1982- 1998.

El menor ntimero de frutos totales en el nivel 630 m, Ladera Norte, podria obede-
cer a una menor produccion de flores femeninas en ese lugar, debido a que por lo general,
pero no siempre, el monto de la fructificacién es directamente proporcional al monto de
la ﬂor.acién (Manson 1974, Allen y Platt 1990). Existen también casos en que un afio de
floracién prolifica es seguido por una fructificacion exigua, debido a Ig pérdida de las
flores por factores ambientales tales como las heladas o las condiciones Iluviosas (Poole

1948, 1965). En segundo lugar, los frutos de lenga vanos incluyen, en principio, a aque-

llos donde no hubo fertilizacion, dado el antecedente de desarrollo partenocérpico de los
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frutos en los Nothofagus neozelandeses (Poole 1950), y a aquéllos cuyas semillas aborta-
ron. Allen & Platt (1990) sefialaron que el porcentaje de frutos con semilla refleja en gran
medida el éxito de polinizacion, dependiendo principalmente de la cantidad del polen pro-
ducido. Por otro lado, se ha demostrado que algunas especies de Nothofagus son autoin-
compatibles (Riveros y col. 1994); si éste fuera el caso también en N. pumilio, se puede
prever una situacion de competencia del polen, es decir, polen que llega a las flores feme-
ninas del mismo individuo que lo produjo, no generando descendencia, pero si interfirien-
do con el polen aloctono que podria ocasionar una fecundacion exitosa. De este modo, la
partenocarpia en N. pumilio, de ocurrir, podria deberse a la escasa cantidad y origen ina-
decuado del polen que llega a las flores femeninas, asi como por las condiciones ambien-
tales desfavorables para que ocurra la movilizacién de los gametos (p ej. la lluvia).

Como muestran las Figs. 25 a la 29, en la fase de produccion de semillas es donde
se produce uno de los cuellos de botella criticos en el ciclo de vida de la lenga, el cual es
mas intenso en las cercanias del LAS que en los niveles inferiores del bosque (Tabla 1).
Los datos presentados en esta tesis no permiten discriminar si el fendmeno limitante es la
polinizacion (por las razones antes expuestas) o los recursos destinados a la produccion
de las semillas, o ambos. El escenario de limitacion de recursos es altamente probable, a
juzga;" por la masa inferior y, en menor medida, la viabilidad de las semillas en el sector
alto del bosque, las cuales pueden obedecer a su falta de desarrollo como consecuencia
de una corta estacion de crecimiento y a las menores tasas de los procesos de captura de
energia en comparacion con los niveles inferiores (Nather 1958, Baker 1972, Benecke y

Nordmeyer 1982, Barclay y Crawford 1984). El resultado anémalo de Donoso (1979) en




111

semillas de Nothofagus obliqua es problematico no so6lo en el contexto de los limites ar-
boreos, sino que también en referencia al factor estrés hidrico, sindicado como un factor
que selecciona por semillas de mayor tamafio (Baker 1972). Dado que por lo general la
precipitacién aumenta con la altitud creciente (Donoso 1993), la masa de las semillas
debiera aumentar cuando la altitud decrece, es decir, lo inverso a lo que ocurre segin

Donoso (1979).

En sintesis, existe un déficit en el rendimiento reproductivo (reproductive output)
en las cercanias del LAS, en comparacion con lo que ocurre a bajas altitudes. Este déficit
se expresa en el porcentaje de frutos con semilla, en la masa de las semillas y en menor
medida en el porcentaje de viabilidad de ellas, lo cual hace que el nimero absoluto de
frutos con semilla y de semillas viables decline altitudinalmente (Figs. 25, 26 y 28). La
lluvia total de frutos no muestra la tendencia de disminucion continua predicha por la
Hipotesis A. Las tendencias esperadas se cumplen generalmente en afios de alta produc-
cion de frutos, mientras que en los de baja produccion dejan de ser significativas, presu-
miblemente debido al bajo tamafio muestral. Los datos presentados estan de acuerdo con
el modelo de la Fig. 6 con respecto a la existencia de niveles altitudinales intermedios
dentro del bosque en que se alcanzan los maximos para las diversas variables estudiadas.
Sin e;nbargo, estos maximos no ocurren necesariamente a la misma altitud, existiendo

incluso variacion interanual en su posicion.
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IV.2. Dispersion hacia la zona alpina y calidad de los frutos y semillas

En el presente estudio se determino que en 1996 la dispersion de frutos mas alla del
LAS fue menor a 50 m en vertical (110 m en distancia lineal), con una produccion en la
fuente de frutos (LAS) mayor que 249 + 18,6 y 142 + 17,4 en-0,1 m® (valores del nivel
690 m, Ladera Norte y Noroeste, respectivamente). En los afios de baja produccion
(1997 y 1998), la casi totalidad de la lluvia de frutos estuvo restringida a los 20 m adya-
centes al LAS. El maximo absoluto de dispersion documentado en esta tesis fue de 80 m.
Al respecto, Wardle (1985 b) ha reportado que los frutos de Nothofagus solandri var.
cliffortioides no dispersan mas alld de 15 m del LAS en un afio de buena produccién.
Wardle (1984), en cambio, sefialé que las nueces de N. menziesii llegaron 100 m mas alla
del borde del bosque, también en un afio de buena produccién. Se ha sugerido que en
casos excepcionales las nueces de los Nothofagus pueden viajar distancias aiin mayores,
hasta seis kilometros (Wardle 1984), aunque no ha sido probado. La ausencia en las nue-
ces de adaptaciones para vuelo a gran distancia (Poole 1950, Donoso 1993) evitaria que
la mayor parte de ellas pueda dispersarse lejos de los arboles que las producen. En ausen-
cia de viento, simplemente se dispersan por gravedad (observacion personal). Al contra-
rio, es.pecies con dispersion bidtica por roedores, aves o ganado de los géneros Pinus y
Juniperus pueden diseminar sus semillas a gran distancia (Ligon 1978, Tomback 1978,
Lanner y Vander Wall 1980, Arno 1984), incluso a kilometros de la fuente de origen
(Armo 1966). El mejor ejemplo que ilustra las bondades de la dispersion bidtica de semi-

llas mas alla del LAS, lo constituyen las aves del género Nucifraga y Gymnorhinus. Estas
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recolectan semillas de diversas especies de Pinus en Norteamérica y en Europa, las depo-
sitan en sus cavidades sublinguales y las transportan hacia la zona alpina, en donde las
entierran a pocos centimetros de la superficie del suelo, sirviéndoles como depositos in-
vernales (Ligon 1978, Tomback 1978, Lanner y Vander Wall 1980). Los lugares de en-
tierro se ubican en dorsales, pendientes y roquerios (jsitios seguros para los arboles!), ya
que las aves evitan las depresiones donde se acumula demasiada nieve (Tranquillini
1979). A pesar de la depredacion intensa que ejercen las aves sobre las semillas, muchos
de los entierros son “olvidados” y las semillas germinan el siguiente verano (Arno 1984),
favoreciendo la regeneracion de los pinos en los limites arboreos de caracter transicional
(Tranquillini 1979). Es posible que este fenomeno contribuya al avance del LAS, en la
medida que las‘? condiciones ambientales donde se produce el nuevo establecimiento se
encuentren dentro del rango de tolerancia de los individuos.

La calidad de la lluvia de frutos y semillas dispersados en o sobre el LAS fue nota-
blemente exigua en comparacion con la de aquellos que cayeron dentro del bosque en
1997, siendo la viabilidad de semillas nula en el primer caso, por lo que si bien algunas
semillas llegaron a dispersarse a la zona alpina, en términos del aporte al reclutamiento de
nuevos individuos en esta zona, todos estos propagulos equivalieron a una lluvia de fru-
tos dé magnitud cero. Estos resultados concuerdan en general con las tendencias obser-
vadas por Wardle (1985 b) en Nothofagus solandri var cliffortioides en Nueva Zelanda.

No existi6 ninguna relacion clara entre el porcentaje de frutos con semilla y el de

viabilidad con respecto a la distancia al LAS. En los datos de Wardle (1985 b) tampoco

se aprecia una tendencia consistente. Sin perjuicio de lo anterior, los frutos y semillas que
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alcanzan mayores dispersiones hacia la zona alpina son vanos y no viables, respectiva-
mente (Tablas 4 y 5).

Es interesante notar que la lluvia de frutos en el LAS fue mayor que en el nivel ad-
yacente (690 m), en algunos casos superando a la del bosque entero. Este es un hallazgo
inesperado, puesto que la mayoria de los estudios de bordes de bosques naturales
(Tranquillini 1979), asi como los creados por fragmentacion (Murcia 1995), coinciden en
reconocer que las condiciones ambientales se tornan crecientemente adversas para la
existencia arborea hacia los bordes. No existen antecedentes en la literatura que docu-
menten un hallazgo similar. El resultado obtenido plantea la posibilidad de que los indivi-
duos del LAS se estén beneficiando del mayor aporte luminico y de los extremos de tem-
peratura superiores que ocurren en los sitios abiertos en comparacion con el interior del
bosque (Murcia 1995). De esta forma se encontrarian en mejores condiciones para la
produccion de flores y frutos que dentro del bosque. Apoyo circunstancial al fendmeno
antes descrito es el mayor desarrollo del follaje de los arboles del LAS en comparacion
con los del interior del bosque, lo que posibilita que aquéllos reciban luz no sélo desde
arriba, sino que también del sector del arbol expuesto hacia la zona alpina. La ventaja de
estos arboles s6lo se expresa a nivel de la lluvia de frutos, ya que en lo que respecta al
porce.ntaje de frutos con semilla y de viabilidad de ellas, el LAS se encuentra en desmedro
o en similares condiciones respecto del interior del bosque. Nuevamente existe la posibili-
dad de que sean factores limitantes la polinizacion y/o los recursos destinados al desarro-

llo de las semillas. Se necesitan estudios ecofisiologicos detallados en el LAS para deter-
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minar si efectivamente existe un repunte en las tasas fotosintéticas de los arboles del bor-
de en comparacion a las de aquéllos ubicados unos metros mas abajo.

En sintesis, los antecedentes presentados en esta seccion llevan a la conclusion de
que el aporte de semillas viables a la zona alpina es reducido, debido a la menor cantidad
y calidad de los frutos y semillas con respecto a los que caen al interior del bosque (LAS
incluido), asi como por las reducidas distancias de dispersion (Hipotesis B). La dispersion
no dirigida de estos propagulos hace dificil que la mayoria de ellos alcance sitios seguros

en la zona alpina.

IV.3. Banco de semillas

Los métodos de entierro de semillas y de extraccion de testigos de suelo, usados en
conjunto, se complementan para dar el mismo resultado, demostrando que la lenga no
forma banco de semillas persistente. Un factor que evita su formacion es la condicion de
almacenamiento en himedo en el piso del bosque, que provoca la muerte de las semillas,
presumiblemente por el ataque de hongos, si no germinan en la primavera siguiente a la
dispersion. Por otro lado, la lenga puede germinar en una variedad de condiciones que
van désde 0° hasta 20 °C, en oscuridad completa o con luz, y no requiere estratificacion
para germinar, si bien este tratamiento acelera la germinacion (Gajardo y Cabello 1997,
Cuevas, datos no publicados). Todos estos factores atentan contra la formacion de un

banco de semillas persistente. En cambio, la ausencia de germinacion durante el invierno




116

da cuenta de un componente transitorio del banco de semillas de lenga, cuya duracion
maxima no excede los ocho meses (Febrero a Septiembre).

El método de entierro de semillas puede ser criticado en cuanto a la profundidad
ensayada, ya que no refleja la situacion real. Debe mencionarse al respecto que las semi-
llas resultantes de la temporada de dispersion se depositan en la superficie del suelo, sien-
do cubiertas por 2 cm de hojarasca como méximo (observacion personal), de modo que
las profundidades ensayadas son mayores a lo natural. Esto no invalida los resultados
obtenidos, debido a que se espera una mayor pérdida de semillas viables en los horizontes
superficiales del suelo, sea por germinacion o mortalidad por depredadores de superficie
(ej. roedores, Arroyo y col. 1996). En segundo lugar, los resultados nulos de los testigos
de suelo pueden obedecer a la ausencia de semillas, sea porque éstas germinaron, murie-
ron antes o después de germinar, o nunca estuvieron presentes en las muestras extraidas.
Es muy significativo que ninguna de las 75 muestras tomadas exhibiera germinacion bajo
condiciones adecuadas, incluso aquéllas que recibieron un alto aporte de frutos a 450 m
s.n.m. en 1996 (15,4 semillas viables/ 0,005 m” en este nivel, versus 0,9/ 0,005 m? a 690
m s.n.m., donde 0,005 m? es la superficie sobre la cual extrae el barreno los testigos de
suelo). No se poseen datos sobre el aporte de semillas viables hacia la zona alpina en
1996,' pero sin duda era mucho menor que en el interior del bosque.

Si bien las condiciones frias y secas en la zona alpina pueden conservar las semillas
viables por mayor tiempo que en el suelo del bosque (Tabla 7), es improbable que esto
ocurra en la realidad dada la baja cantidad y calidad de los frutos y semillas dispersados a

la zona alpina. En 1997, el aporte de semillas viables fue de cero, mientras que en 1998
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no superd las 0,0039/ 0,005 m? a 10 m del LAS (Fig. 29). Estos antecedentes concuerdan
con la Hipotesis B en cuanto a que, de existir el potencial para formar banco de semillas
arboreas, su magnitud seria muy pobre en la zona alpina.

Este es el primer estudio experimental acerca de la formacion de bancos de semillas
en este importante género componente de la flora arborea templada del Hemisferio Sur.
Dadas las similitudes en los frutos de las distintas especies del género, serfa interesante
averiguar si esta situacion es vélida para todos sus congéneres. Con respecto a los No-
thofagus de Nueva Zelanda, sobre la base de observaciones no experimentales, se consi-
dera que las semillas de N. menziesii pierden su viabilidad dentro de los 18 meses si-
guientes a su dispersion, si bien la mayor parte germina dentro del primer afio (Wardle
1984). En el laboratorio, por el contrario, las semillas de diversos Nothofagus sudameri-
canos son capaces de mantener su viabilidad durante tres a cinco afios (Cabello 1987,
Rodriguez 1990), en contenedores secos y bajo oscuridad a 2° C, llegando hasta los ocho

afios en el caso neozelandés (Wardle 1984).
IV.4. Emergencia de las plantulas

.La emergencia de las plantulas declind claramente en el gradiente altitudinal dentro
del bosque. Ademas, 50 m sobre el LAS fue mucho menor que en la siembra experimen-
tal en el nivel 690 m. No existieron diferencias en la emergencia de las distintas proceden-
cias de las semillas, y como es muy probable que discreparan en masa (no se cuenta con

el dato para el nivel 630 m), se concluye que el efecto masa de las semillas no jug6 nin-
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gun papel en la probabilidad de emergencia. Por lo tanto, la declinacion en la emergencia
en funcion de la altitud seria consecuencia de las condiciones microcliméticas creciente-
mente adversas para este proceso. Sin embargo, Wardle (1984) encontr6 una emergencia
diferencial en Nothofagus solandri var. cli]j’ortioide; bajo condiciones de vivero, es decir,
con ambiente constante, de modo que no puede descartarse que algunos atributos de las
semillas jueguen un papel en la diferente emergencia de las plantulas. Por otro lado,
Schmidt-Vogt (1964) y Holzer (1973) documentaron una caida en la capacidad de ger-
minacion de Picea abies con la altitud creciente en Austria. Baig (1972) encontrd resul-
tados similares en Canadé con Pinus albicaulis, P. engelmannii, Abies lasiocarpa'y Larix
lyallii, mientras que Wardle (1970) validé este fendmeno en Nueva Zelanda con N, so-
landri var. cliffortioides. Segin Wardle (1984), el reducido tamaifio de las semillas de la
mayoria de los Nothofagus provoca que sean incapaces de desarrollar sistemas radicales
extensos sobre la base de reservas de nutrientes limitadas. Por lo tanto, ellas mueren fa-
cilmente por desecacion. Este es un escenario probable en la zona alpina, debido a que
estd sujeta a un desecamiento rapido y frecuente por la accién de los vientos (Alberdi
1995), si bien llueve o nieva periddicamente (observaciones personales). Lo anterior re-
calca la importancia de que las pocas semillas viables que se dispersan a la zona alpina
alcancen _sitios seguros para la germinacion.

Los resultados de germinaciéon medida como emergencia probablemente subestiman
la germinacion real. Es posible que muchas de las semillas viables sembradas o dispersa-

das naturalmente hayan germinado en verdad, pero §1ue hayan muerto en la transicion
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desde la germinacion a la emergencia sobre el nivel del suelo. Este proceso es el principal
cuello de botella evaluado en el ciclo de vida de la lenga.
Los antecedentes presentados estan de acuerdo con las tendencias esperadas en las

Hipotesis A y B (declinacion de la germinacion con la altitud creciente).
IV.5. Densidad de las plantulas

Schmidt y Urziia (1982), Rebertus y Veblen (1993) y Arroyo (1995), entre otros,
han notado la presencia en el piso de los bosques de lenga de un abundante banco de
plantulas. El presente estudio respalda esas observaciones anteriores, documentando in-
cluso un gran méximo de densidad promedio de 1144 plantulas/m® después de la tempo-
rada de gran semillacion (1996). Es decir, ca. 15 veces el méaximo reportado por Arroyo
(1995). La formacion de un banco de plantulas puede ser una estrategia alternativa a la
ocurrencia del banco de semillas persistente (BSP), ya que elude riesgos para la semilla
como pueden ser el largo tiempo bajo condiciones himedas en el suelo que favorecen el
ataque por patogenos o depredadores. En cambio, las plantulas pueden vivir suprimidas
por lo menos 42 afios (seccion II1.7) y poseen la facultad de responder en forma oportu-
nista 2.1 las variaciones del ambiente a través de la pérdida de sus hojas en invierno, al igual
que los individuos adultos, o alzdndose hacia el estrato arboreo cuando se forma un claro
que permanezca abierto por un tiempo prolongado (Schmidt y Urzia 1982, Rebertus y
Veblen 1993). Los mismos factores que influyen en la formacion del BSP pueden ser res-

ponsables de la formacion del banco de plantulas. Claramente se necesitan mas estudios
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que puedan explorar el mérito relativo de ambos bancos y acerca de los factores que fa-
vorecen la evolucion del banco de plantulas.

La densidad de plantulas en el gradiente altitudinal siguié la tendencia a la declina-
cion observada en la Ladera Norte para la lluvia de frutos de 1996 y 1997 (Figs. 17 y 20),
aunque la primera alcanzo el minimo a 690 m. El monto de la-variacion fue claramente
superior en el caso de la abundancia de las plantulas, debido a los cuellos de botella inter-
puestos en la produccion de semillas y en la emergencia de las plantulas, procesos muy
limitados en el nivel 690 m. Arroyo (1995) demostré que en varios cerros en Tierra del
Fuego la densidad%de plantulas de lenga alcanza un maximo a niveles intermedios, decli-
nando hacia los limites superior e inferior del bosque, concordando de este modo con el
modelo de la Fig. 6. Similares resultados obtuvo Wardle (1981, 1985 b) en Nothofagus
solandri var. cliffortioides, reportando ademas que las plantulas de esta especie superan
el LAS en 10 m como méaximo (Wardle 1981). Recuérdese que este autor determind que
la dispersion de nueces alcanzaba los 15 m sobre el LAS. Por lo tanto, existe una buena
correspondencia entre la maxima dispersion de frutos y la maxima distancia sobre el LAS
que alcanzan las plantulas, siendo esta ltima levemente inferior. En el presente estudio

estos valores correspondieron a 20 y 10-20 m, respectivamente.
IV.6. Sobrevivencia de las plantulas

Solamente en dos de los ocho experimentos de sobrevivencia de las plantulas den-

tro del bosque, se detectd variacion altitudinal. En estos dos casos, la tendencia fue hacia
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un aumento de la sobrevivencia en direccion al LAS. Ambos resultados contrastan con lo
reportado por otros estudios (Wardle 1984) y con lo esperado en la Hipdtesis A de esta
tesis. Las discrepancias pueden deberse, por un lado, a la fecha en que se mont9 el expe-
rimento, después de la larga fase de mortalidad (Noviembre 1996- Febrero 1997), ate-
nuandose las diferencias esperadas (si es que las habia), o a un efecto denso-dependiente
que muy probablemente se atenda hacia el LAS. En el nivel 450 m, al comenzar el expe-
rimento la densidad de plantulas nuevas era de 5,0- 40,6/ 625 cm® (dependiendo de la
ladera), mientras que en el nivel 690 fue de 0,04- 0,25, es decir, menos del 1% de la den-
sidad a 450 m. De esta manera, las plantulas del sector alto del bosque posiblemente es-
taban expuestas a un efecto mucho menor de competencia intraespecifica, lo cual contra-
rrestaba el efecto negativo del microclima del sitio en que crecian, llegando incluso a su-
perarlo, como se vio en un par de casos.

En cambio, ocho dias luego del trasplante de las plantulas, ya fue posible observar
diferencias en sobrevivencia entre los distintos sitios de destino. Este patron alcanzo ma-
yor diferenciacion hacia el dia 103 (Febrero 1997, Fig. 22). La causa probable de la mor-
talidad de las pléntulas de lenga fue la desecacion de verano, debido a que, como ya se
dijo, la zona alpina estd sujeta a una mayor fluctuacién de humedad que el interior del
bosqué. Este fenomeno no debe ser confundido con el que ocurre en invierno en algunos
limites arboreos y que provoca la mortalidad de los érganos expuestos sobre el nivel de Ia
nieve, ya que éstos no pueden reponer el agua perdida por el congelamiento del suelo y/o
de sus tejidos conductores (Tranquillini 1979). También el factor fiio pudo, en principio,

contribuir a la mortalidad. En la primavera de 1997 se llevaron a cabo experimentos pre-
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liminares de resistencia al frio con plantulas traidas al laboratorio. Estas fueron enfriadas
hasta -30 °C en el interior de un refrigerador, y se registré la temperatura en que ocurrio
la congelacion del agua del interior de las hojas a través del método de deteccion de la
exoterma de baja temperatura por medio de termopares (Squeo y col. 1991). Las plantu-
las de la misma cohorte que se empled para el experimento de trasplante, y que tenian un
afio al momento de ser traidas al laboratorio, sufrieron congelacion a -3,4° C en sus hojas
(Cuevas, datos no publicados). Usualmente la temperatura de dafio en especies arboreas
es alrededor de un grado menos que la temperatura de congelacién (Squeo y col.1991).
La temperatura minima que podian enfrentar estas plantulas previo a su remocion
(periodo del 22 octubre al 10 de Noviembre de 1997) alcanzé los -6,5° C en la zona alpi-
na (Cuevas, datos no publicados). Aun cuando las hojas pueden haber experimentado
algin dafio por congelacion, la mortalidad de la plantula completa se verifica solamente si
sus yemas o tallos experimentan congelacion, lo cual no ha sido probado. En invierno, el
frio serfa un factor de mortalidad de poca importancia, debido a que las plantulas se en-
cuentran bajo una cubierta nivosa que puede alcanzar los 30 cm (observaciones persona-
les), y debido a que ya han sufrido la pérdida natural de sus hojas a comienzos de Mayo.
Reafirma lo anterior el hecho de que la sobrevivencia de las plantulas trasplantadas deca-
yo eséasamente en invierno en comparacion con lo que ocurri6 durante los tres meses que
siguieron al trasplante, segin se puede apreciar en la Fig. 22 y en la Tabla 11. De todas
maneras, se requiere de estudios ecofisiologicos detallados que permitan determinar si
contribuyeron a la mortalidad observada otros factores, tales como la alta radiacion solar

en la zona alpina (Ronco 1970).
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Para una plantula de una especie con estrategia de claros, como es el caso de la
lenga, llega a ser paradojal la mortalidad que experimenta en la zona alpina, equivalente a
un claro de tamafio muy grande, ya que no se verifica el efecto positivo en la sobreviven-
cia de la plantula como se ha descrito en claros naturales dentro del bosque (Rebertus y
Veblen 1993, Donoso 1995). Esta paradoja seria resuelta a través del crecimiento de las
plantulas en el LAS, debido a que su mayor sobrevivencia en ese lugar (Fig. 22) sugiere
que éste seria un sitio donde la lenga podria desarrollarse 6ptimamente si hubiera sufi-
ciente regeneracion. De esta forma obtendria condiciones intermedias de luz, de humedad
y de temperatura que le permitirian crecer sin tener que enfrentar los factores microcli-
maticos adversos de la zona alpina ni los subdptimos del interior del bosque. Este méxi-
mo de sobrevivencia en el LAS se agrega al antes mostrado para la lluvia de frutos, lo
cual sugiere que, efectivamente, el borde del bosque no es un sitio tan adverso para el
crecimiento de los arboles, sino que es mas adecuado incluso que el sector inmediata-
mente adyacente, tanto hacia arriba como hacia abajo.

Wardle (1985 a) ha realizado experimentos de germinacion y trasplantes de plantu-
las mas arriba del LAS en Nueva Zelanda. Empleando diferentes especies nativas e intro-
ducidas, encontrd que tanto la germinacion como la sobrevivencia de las plantulas eran
posibies. .Sin embargo, las condiciones experimentales empleadas distan de ser naturales,
dado que plantulas y semillas fueron protegidas de las condiciones ambientales extremas
por medio de sombreado artificial. Ademas, el suelo utilizado fue enriquecido en nutrien-
tes. Bajo las condiciones naturales empleadas en esta tesis, la sobrevivencia de las plan-

tulas es menor a la reportada por Wardle (1985 a). Es posible que la sobrevivencia fuera
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menor aun si las plantulas trasplantadas del presente estudio hubieran crecido en el suelo
local de la zona alpina y no en el suelo del bosque del nivel 630 m, dada la escasez de
simbiontes micorrizicos adecuados (Wardle 1981).

Los resultados del trasplante estan de acuerdo con la tendencia decreciente en la
sobrevivencia de las plantulas esperada en la Hipotesis B. Sin. embargo, los censos de
sobrevivencia dentro del bosque no mostraron la tendencia a la declinacion esperada en la

Hipotesis A.

IV.7. Estructuras de edades de las plantulas

Las plantulas fechadas al interior del bosque mostraron distribuciones de edad con
una moda en 1988-1989. El maximo de reclutamiento de 1988 se puede asociar a un ma-
ximo de semillacion ocurrido en ese entonces, tal como documentan Schmidt y col.
(1997) para un bosque de lenga en seno Skyring, Magallanes continental, Chile. Dado
que ellos también registraron el maximo de 1996, existe una buena correspondencia a
nivel regional en la conducta de semillacion de la lenga, ya que Vicufia y Skyring se en-
cuentran a unos 250 km en linea recta. Pese a lo anterior, en la altitud 690 m no se nota
una n&oda bien definida. Esto probablemente se deba a una subestimacion de la edad de
algunas pléantulas, debido a que las condiciones en las que viven se traducirian en menores
tasas de crecimiento y, por lo tanto, dificultarian la distincién entre las yemas de creci-
miento de distintas temporadas. Las edades de las plantulas en el LAS y en la zona alpina

también habrian sido subestimadas a través del conteo de anillos. En este sector, la moda
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de las distribuciones de frecuencia se verifico en 1990-1991, donde segin Schmidt y col.
(1997) la semillacion fue de menos del 40% con respecto al méaximo de 1988. Sin perjui-
cio de lo anterior, los resultados obtenidos en esta tesis y de la literatura publicada per-
miten concluir que la lenga regenera esporadicamente a corto plazo, en ciclos de seis a
ocho afios.

Hasta ahora se consideraba que las plantulas de lenga podian vivir suprimidas por lo
menos 25 afios (Henriquez y col. 1997). En el presente estudio se encontraron individuos
de hasta 42 afios en la zona alpina. La razén de su supresion evidentemente no obedece a
la falta de luz; la més antigua de las plantulas dentro del bosque s6lo posefa 17 afios en
1996 (Fig. 23). Entre el 29 y 57% de las plantulas de la zona alpina exhibian signos evi-
dentes de haber sido ramoneadas. Como agente causal ha sido implicado el guanaco
(Lama guanicoe) (Mella 1995). Este es un camélido nativo de Tierra del Fuego, cuya
dieta en el ecotono bosque-estepa estd compuesta principalmente (en frecuencia) por un
38% de gramineas, 21% de graminoides y 21% de arboles, entre ellos la lenga (Bonino y
Pelliza 1991). Segtin Raedecke (1980), la dieta principal del guanaco, sobre una base de
volumen, consiste en 61,5% de pastos y 15,4% de ramas de arboles y arbustos. Si bien la
lenga no es el principal componente de la dieta de este animal, es innegable la presién de
ramox.leo .que ejerce sobre la especie en una diversidad de ambientes. Por ejemplo, en el
cerro Balseiro se ha constatado que la herbivoria por guanaco ocurre en el limite arboreo
inferior sobre Nothofagus antarctica (fiirre), dentro del bosque de lenga bajo dosel y en
claros y, como ya se adelantd, en las plantulas de lenga de la zona alpina (observaciones

personales). No existen antecedentes que permitan concluir que existe alguna tendencia
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altitudinal en el ramoneo, como para presumir que pudiera ser un problema mas impor-
tante en el LAS que a cualesquiera otras altitudes. El estudio preliminar {levado a cabo
por Mella (1995) no demuestra en forma concluyente que la herbivoria tenga un efecto
nocivo permanente sobre la regeneracion de la lenga, debido que a medida que va cre-
ciendo se libera de la presion del ramoneo. El efecto usual del ramoneo es la deformacion
de las plantulas y juveniles, adoptando habitos arbustivos de reducida estatura. Seglin
Rebertus y col. (1997), las “plantulas” subsisten al ramoneo persistente hasta por 60
afios. En el contexto de la problematica del LAS, el guanaco estaria ocasionando que el
exiguo reclutamiento de plantulas, determinado por una serie de cuellos de botella ocu-
rriendo desde estadios tempranos del ciclo de vida, no prospere o tarde en hacerlo hasta
el estadio de &rbol propiamente tal. En este sentido, el guanaco constituye una restriccion
adicional en el ciclo de vida de la lenga. Sin embargo, resta por demostrar si este efecto
es de mayor intensidad en el LAS que en las zonas bajas del bosque. Este problema puede
abrir una interesante linea de investigacion.

Otro asunto relevante es el destino de aquellas plantulas de la zona alpina en caso
de que fueran liberadas del ramoneo. ;Podrian alzarse hasta la altura de 2 m (el minimo
para considerarlas como arboles, Kullman 1990), subiendo de este modo el LAS, o su-
cumb.irian ante las condiciones ambientales abidticas que enfrentarian en plenitud una vez
que abandonaran los sectores protegidos a ras de suelo? La primera posibilidad tiene sen-
tido, si consideramos que en otros sectores de Chile y Argentina también se han observa-

do plantulas de lenga y fiirre mas alld del LAS (Wardle 1998), asocidndose esta regenera-

cion a las temperaturas mas calidas en las recientes décadas y a una cubierta nivosa de




127

corta duracion (Villalba y col. 1997 a). También se ha documentado una expansidn re-
ciente de los Nothofagus neozelandeses (Wardle y Coleman 1992). De ser beneficioso
este efecto climatico para el crecimiento de la lenga, se podria concluir que el guanaco
realmente contribuye a evitar el alza del LAS. Las variables climaticas que pueden estar
influyendo en la regeneracion a largo plazo de la lenga seran tratadas en detalle en la si-

guiente seccion.

1V.8. Estructuras de edades de los adultos

1V.8.1. Periodo de establecimiento

La poblacion adulta de lenga del cerro Balseiro mostré un establecimiento masivo y
episddico, concordante con lo reportado por otros estudios acerca de la dinamica de la
lenga (Burns 1991, Armesto y col. 1992, Rebertus y Veblen 1993, Donoso 1995). El
hecho de que en todos los sitios estudiados la mayoria de los arboles se haya establecido
entre 1810 y 1860, se puede interpretar como la consecuencia de condiciones ambientales
favorables para una alta produccion de semillas y/o para el establecimiento y subsiguiente
desarfollo de las plantulas, juveniles y adultos (Szeicz y MacDonald 1995). Estas condi-
ciones usualmente son de tipo climatico. Aunque el presente estudio no fue disefiado es-
pecificamente para probar hipétesis acerca de las causales del establecimiento de la lenga,
cabe mencionar los siguientes antecendentes: Boninsegna y col. (1990) desarrollaron una

serie de cronologias basadas en anchos de anillos de lenga y coigiie de Magallanes
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(Nothofagus betuloides) en Tierra del Fuego. Entre ellas merece una mencion especial la
reconstruccion de la temperatura en la ciudad argentina de Ushuaia (54°48’S), ubicada a
unos 70 km del cerro Balseiro. Esta cronologia muestra que las temperaturas fueron su-
periores al promedio entre ca. 1790- 1850, es decir, incluye el periodo de mayor estable-
cimiento de la lenga reportado en esta tesis. Desde 1850 hasta ca. 1900, las temperaturas
han oscilado fuertemente en torno al promedio, experimentaron un repunte hasta 1930,
volvieron a caer hzista 1975, y desde entonces han superado al promedio. Existe por lo
tanto una buena correspondencia entre los periodos menos favorables climaticamente con
el menor establecimiento de la lenga en la segunda mitad del siglo pasado. Lo mismo se
puede decir con respecto al casi nulo establecimiento desde 1920 a 1980, y el repunte en
la regeneracion desde ese entonces, que actualmente se observa como individuos del ta-
mafio de plantula. En un estudio mas detallado, Villalba y col. (1997 b) reconstruyeron la
presion atmosférica media a nivel del mar utilizando algunas de las series de anchos de
anillos desarrolladas por Boninsegna y col. (1990). Una presion superior al promedio en
el extremo sur de Sudamérica estd asociada con una actividad ciclonica reducida, cielos
despejados, una mayor radiacion solar y temperaturas mas calidas, particularmente en
verano (Villalba y col. 1997 b). La mencionada reconstruccion muestra que la presion
atmos‘férica entre Noviembre y Febrero (o sea, durante parte de la estacion de creci-
miento en Tierra del Fuego) fue mayor al promedio durante el siglo XIX, con méaximos
alrededor de 1830, 1870 y ca. 1900. La presién ha sido relativamente baja desde ese en-

tonces, con un repunte a partir de 1970. Estos antecedentes climaticos estan de acuerdo
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con los patrones de establecimiento observados para la poblacion adulta de lenga del ce-
rro Balseiro.

Usualmente los fendmenos ecoldgicos obedecen a una multiplicidad de factores
causales. Los patrones de establecimiento de los arboles no son la excepcion. Indepen-
diente de que haya ocurrido un periodo favorable climaticamente para el reclutamiento de
la lenga en el siglo pasado, aquél no habria sido observado en la actualidad sin la ocurren-
cia de las aperturas del dosel, que son las que en definitiva permiten el crecimiento de las
plantulas a brinzales y adultos (Rebertus y Veblen 1993, Rebertus y col. 1993). En casos
extremos, incendios o episodios de caida masiva de arboles (blowdowns) también pueden
generar rodales aproximadamente coetaneos como los reportados en esta tesis (Rebertus
y col. 1997), aunque la semillacién de ese afio no haya sido buena. Desafortunadamente
la ocurrencia de caidas masivas no se puede inferir a partir de registros paleoclimaticos,
debido a su carécter efimero. La tnica forma de determinar su ocurrencia implica llevar a
cabo un complejo trabajo de mapeo similar al realizado por Rebertus y col. (1997) en
bosques de lenga en el sector argentino de Tierra del Fuego, lo cual va més alla de los
objetivos de esta tesis. Por otro lado, la revision de las muestras utilizadas para la confec-
cion de las estructuras de edades detect6 la presencia de fuego afectando a los arboles en
solo §,3% de las muestras (N analizado = 1110). Este resultado era esperable a partir de
la ocurrencia infrecuente de tormentas eléctricas en Tierra del Fuego (Veblen y col.
1996), asi como por la escasa ocupacion humana en la isla, tanto en los tiempos de los
nativos Onas (hasta fines del siglo XIX), como en el presente siglo a través de la coloni-

zacion por los inmigrantes chilenos, argentinos y europeos (Goodall 1979). No se aprecié
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un maximo en la frecuencia de los incendios en funcion del tiempo, salvo en la década de
1980, lo cual puede deberse al mayor nimero de muestras disponibles correspondientes a
este intervalo. Por el contrario, solo el 8,6% de las muestras analizadas (N = 1063) po-
seian anillos formados antes de 1800, muestras que podrian albergar sefiales de fuego si
ésta hubiera sido la perturbacion que dio origen a un maximo establecimiento en la prime-
ra mitad del siglo XIX. Solo una muestra de las 92 que constituyen aquel porcentaje,
mostré una sefial de incendio ca. 1782, dando cuenta de un 1,1% del subconjunto anali-
zado. En conclusion, la ocurrencia de caidas masivas es un factor que no se puede des-
cartar como responsable parcial o total del maximo establecimiento mencionado, mientras
que el factor fuego es poco probable dado los antecedentes expuestos.

Otros escenarios podrian contribuir a la ausencia de establecimiento entre 1920 y
1980. Uno es la presencia de guanacos. Estos animales fueron desplazados de su habitat
preferido (la estepa) con la llegada de los colonizadores y su ganado a fines del siglo XIX
(Raedecke 1978, 1982). Desde ese entonces utilizan como hébitat secundario el bosque,
pero siguen prefiriendo la estepa y la zona alpina (Mella 1995). Sin embargo, dado que el
efecto del guanaco sobre las plantulas y juveniles de lenga es solamente deformarlos y
retardar su crecimiento, no habrian interferidlo mayormente con un posible estableci-
mient.o entre 1920 y 1980. La ausencia de claros tampoco es una explicacion valida, ya
que en un muestreo exhaustivo de 67 claros entre 10,0 y 432,0 m” en el cerro Balseiro
solamente se encontraron unos pocos individuos juveniles, la mayor parte fuertemente
ramoneados. En el sec.tor Vicufia, Donoso (1995) encontrd juveniles en el 39% de los

claros estudiados (N = 23). Por otra parte, si los rodales del cerro Balseiro se originaron
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por una caida masiva de arboles a mediados del siglo pasado, es comprensible que no
haya habido gran regeneracién durante las décadas que siguieron al maximo estableci-
miento. Esto se debe al efecto supresivo que ejercen los juveniles en crecimiento sobre las
plantulas de las siguientes generaciones, efecto que dura hasta cerca de 150 afios
(Rebertus y col. 1997) o ca. 250 afios (Alvarez y Grosse 1978) después del origen del
rodal. Después de transcurrido ese tiempo, existe una gran probabilidad de'que el dosel se
desplome por una caida masiva (Rebertus y col. 1997) o que ocurra la fase de Desmoro-
namiento con Regeneracién postulada por Alvarez y Grosse (1978), Schmidt y Urziia
(1982) y Schmidt y Cruz (1990). Como se expreso anteriormente, la carencia de estable-
cimiento de la lenga durante el presente siglo concuerda con un periodo desfavorable
climaticamente entre 1930 y 1975, por lo que es probable que el factor clima en combina-
cion con la cohorte que todavia no llega a su senescencia sean los responsables del patrén

observado.

IV.8.2. Establecimiento episédico

La lenga puede alcanzar hasta 400 afios (Rebertus y Veblen 1993), valor cercano al
del individuo més antiguo que se encontrd en el presente estudio (377 afios). Este es un
corto lapso de vida en comparacion con otras especies que forman limites arbéreos. Por
ejemplo, Picea glauca alcanza los 600 afios en Canada (Szeicz y MacDonald 1995);
Austrocedrus chilensis, 1000 afios (LaMarche, Jr. y col. 1979); Araucaria araucana vive

hasta 1300 afios (Montaldo 1974) y Pinus longaeva marca un récord con 4600 afios en
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Estados Unidos (Arno 1984). No obstante los pocos siglos de vida de la lenga, 400 afios
es un periodo muy superior a los ciclos de produccion de semillas que rara vez sobrepa-
san los 10 afios (Tschermak 1950, Wardle 1984), de modo que una estrategia que permi-
tiria que el bosque se mantuviera con escasa regeneracion seria precisamente su longevi-
dad (Stevens y Fox 1991).

Szeicz y MacDonald (1995) aportaron evidencia de la regenere'tcién y mortalidad

episodica de los individuos en la linea de los arboles (treeline) de Picea glauca en Cana-

da. Estos episodios estan determinados por las fluctuaciones climaticas que pueden influir
la probabilidad de reclutamiento hasta 50 afios después de ocurrido el establecimiento. P.
abies, Pinus sylvestris, Betula pubescens y Sorbus aucuparia también se establecen epi-
sddicamente en Suecia (Kullman 1983, 1990). En Argentina, Villalba (1995) estudi6 el
control climatico de la regeneracién de Austrocedrus chilensis en el ecotono entre el bos-
que y la estepa. Llegd a la conclusion de que los maximos de establecimiento requerian
condiciones climaticas favorables que perduraran por lo menos durante una década. En
cambio, los eventos de mortalidad solamente demandaban la influencia de uno o dos afios
de condiciones drasticas del clima. La baja frecuencia de los periodos de establecimiento
se deberia entonces a que rara vez se cumple la coincidencia de los siguientes eventos
favorables: a) una buena produccion de semillas; b) niimeros adecuados de semillas deben
ser dispersados-a sitios seguros; ¢) condiciones ambientales favorables deben prevalecer
durante las primeras estaciones de crecimiento (Arno 1984). En el caso de la lenga en
Tierra del Fuego, podria agregarse como cuarto requisito una baja presion de ramoneo

sobre las plantulas por parte del guanaco.
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La hipotesis de que los cuellos de botella se intensifican con la altitud creciente
(Hipotesis A) tendria como consecuencia que en los niveles altitudinales superiores del
bosque hubiera menor incorporacién de individuos. En el caso de las plantulas esto es
cierto, ya que la densidad de plantulas nuevas declin6 altitudinalmente en 1996 y, en me-
nor medida, en 1997 y 1998 (Tabla 8, Figs. 20, 25, 26 y 28). Por el contrario, los juveni-
les son casi inexistentes a todas las altitudes, mientras que las estructuras de edades de los
adultos (Fig. 24) muestran que a ninguna altitud ha existido un reclutamiento significativo
entre 1920 y 1980. En otras palabras, la intensificacion de los cuellos de botella con la
altitud creciente, aunque siempre presente, solamente tiene oportunidad de manifestarse
como regeneracion en los periodos de maximo establecimiento, que son simultaneos para
todas las altitudes (Figs. 23 y 24). A corto plazo, esto ocurre cada seis a ocho afios (los
maximos de semillacion de la lenga). En el intervalo de tiempo entre los maximos, las
variables demograficas exhiben valores bajo el umbral de establecimiento, que hacen que
dificilmente pueda alcanzarse el estadio de plantulas (p. ej. 1997 y 1998). A largo plazo,
hace ca. 160 afios ocurrié un maximo establecimiento, seguido por la incorporacién de
individuos adicionales hasta 1920, después de lo cual cesé el establecimiento (observable
en la actualidad) por ca. 60 afios. Los cuellos de botella que probablemente continuaron
ocurriendo durante ese lapso no fueron importantes para la determinacién del LAS; sola-
mente importaron cuando hubo establecimiento que sobrevivié hasta el presente como
arbol propiamente tal. En conclusion, el establecimiento episddico de la lenga aporta una
restriccion temporal en la determinacion del LAS, la cual se agrega a la restriccién espa-

cial determinada por los cuellos de botella (ver més abajo).
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Los maximos de establecimiento esporadico, como los documentados en esta tesis
(Fig. 24), rejuvenecerian el bosque en escalas de tiempo seculares, permitiendo su auto-
perpetuacion. Se espera, sin embargo, que la magnitud de la regeneracion sea mucho ma-
yor en los niveles altitudinales inferiores que en el LAS, tal como se documentd en 1996.
Ya que la probabilidad de establecimiento en el LAS o sobre él es muy baja en afios don-
de las variables demograficas exhiben valores reducidos (ej. 1997 y 1998), Ia oportunidad
propicia para que el LAS avance deberia ocurrir en periodos de maximo establecimiento,
como el que se dio entre 1810 y 1860. Recuérdese que en el LAS la edad media es me-
nor, aunque no significativamente, a la de los otros sectores dentro del bosque; también
en el LAS son escasos los individuos de més de 200 afios (Fig. 24). Estos serian més fre-
cuentes a bajas altitudes debido a que la poblacion habria ocupado esos sitios por un
tiempo mas prolongado. Por lo tanto, es probable que el LAS forme parte de un frente de
avance reciente en comparacion con el resto del bosque. Se requieren estudios mas deta-
llados en las cercanias del LAS para determinar qué distancia puede haber avanzado entre
1810 y 1860. Sin embargo, es probable que sdlo hayan sido unos metros dados los diver-
sos factores que restringen la regeneracion de la lenga en la zona alpina.

El tiempo que comprenden los pulsos de regeneracion en el LAS debe ser de algu-
nas décadas, dados los requerimientos de condiciones favorables para la regeneracion
durante sus primeras décadas de vida, asi como por el requerimiento de proteccion del
dosel para las plantulas (ver seccion IV.10). A futuro se puede prever un nuevo periodo

de establecimiento masivo que rejuvenezca el bosque y haga avanzar el LAS. No se pue-
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de saber cuando ocurrird, debido a que el registro dendrocronolégico sélo muestra un

gran establecimiento (Fig. 24).

1V.8.3. Estabilidad del LAS

Si el LAS fuera un borde en constante movimiento dependiente de las fluctuaciones
climaticas (Arno 1984), entonces seria cuestion de tiempo el que alcance una altitud su-
perior o inferior a la que posee en un momento dado. No existiria entonces una restric-
cién mayor a su avance o retroceso. Sin embargo, la evidencia disponible sugiere que los
limites arboreos poseen una inercia intrinseca que los coloca en la categorta de estaticos
en la escala de tiempo de unos pocos siglos (Norton y Schénenberger 1984, Szeicz y
MacDonald 1995), aunque dindmicos a mas largo plazo. Por lo tanto, realmente tiene
sentido el preguntarse cuéles son los factores que restringen su avance altitudinal durante
aquellos periodos de estabilidad. La observacion de individuos de lenga de edad prome-
dio igual a 160 afios en el LAS, sumado a la casi completa ausencia de restos de arboles
muertos en la zona alpina, sugieren que el LAS de la lenga en general se ha mantenido
estatico por un siglo y medio. En apoyo de lo anterior se puede mencionar el trabajo de
Frangi y col. (1997), en el cual se determinaron las tasas de descomposicién de ramas y
troncos de lenga en un sitio bajo 100 m s.n.m. en Tierra del Fuego, Argentina. El proceso
de descomposicion es de naturaleza exponencial negativa y depende del diametro de las

ramas y troncos muertos (Frangi y col. 1997). Si los arboles de un presunto LAS mas

elevado que el actual poseian el mismo didmetro promedio de los que hoy se observan a
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690 m (22,5 cm, Fig. 13), a partir de las ecuaciones de Frangi y col. (1997) se concluye
que dichos arboles muertos hipotéticos habrian perdido el 95% de su peso en un lapso
que oscila entre 290 y 540 afios. Como las condiciones climaticas en la zona alpina son
mas frias y secas que en el sitio cercano a la costa en que se realizaron las determinacio-
nes de aquellos autores, sin duda el lapso calculado seria mayor en el cerro Balseiro. Se
concluye, entonces, que el LAS del cerro Balseiro no ha estado signiﬁcdtivamente mas
alto ni mas bajo de lo que hoy se observa en los tltimos 160 afios. Esto es notable, debi-
do a que el clima ha experimentado importantes fluctuaciones como las antes expuestas.
Norton y Schonenberger (1984) advirtieron una estabilidad similar del LAS de Nothofa-
gus solandri var. cliffortioides en Nueva Zelanda, cuyos individuos pueden alcanzar hasta
380 afios. Cabe destacar que las condiciones climaticas en Nueva Zelanda estan inversa-
mente relacionadas con las prevalentes al mismo tiempo en el sur de Sudamérica (Villalba
y col. 1997 b), y aun asi los limites arbéreos de distintos puntos del globo muestran una
estabilidad similar. Por otro lado, Szeicz y MacDonald (1995) aportaron evidencia sobre

Ia relativa inercia de la linea arborea (treeline) de Picea glauca en Canada durante cerca

de 200 afios. Por el contrario, la linea arborea de especies boreales en Suecia tales como
P. abies, Pinus sylvestris, Betula pubescens y Sorbus aucuparia ha experimentado im-
portantes variaciones de posicion en el dltimo siglo (Kullman 1990, 1996). Estas varia-
ciones de posicion han ocurrido principalmente a través de un proceso de crecimiento o
reduccion de individuos ya establecidos, sobre o bajo los 2 m de altura, ya que estos LAS
son fransicionales y terminan en krummbholz (Kullman 1990). En sintesis, diferentes espe-

cies poseen distintos patrones de respuesta al cambio climatico.
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La estabilidad temporal y espacial del LAS de la lenga serfa consecuencia de los
siguientes factores: los cuellos de botella intensificados con la altitud creciente que hacen
improbable que pueda haber incorporacién de nuevos individuos mas alld del LAS
(restriccion espacial); y el modo de regeneracion episddico, que limita la regeneracion a
periodos discretos fuera de los cuales el bosque se mantiene con poco o nada de estable-
cimiento, solamente a través de su longevidad (restriccion temporal). Cuando se libera

esta restriccion temporal, el LAS puede moverse, originandose un nuevo LAS.

IV.9. Krummholz y reproduccién vegetativa

El presente tema no fue estudiado en detalle, pero es conveniente hacer algunos
comentarios sobre €l. El término krummbholz se aplica a todas aquellas formas de creci-
miento arboreo caracterizadas por su reducida estatura (menos de 4 m), con tallos con-
torsionados radiando de un tronco corto y masivo, es decir, de un habito similar al arbus-
tivo (Arno 1984, Wardle 1998). En algunos casos, esta forma de crecimiento posee una
base genética (Wardle 1971), mientras que en otros obedece a la plasticidad morfolégica
de los individuos ante el efecto deformador del viento (Holtmeier 1980), la desecacion
invernal (Tranquillini 1979) y/o el dafio por las bajas temperaturas (Norton y Schénen-
berger 1984). Holtmeier (1981) sugiri6 reservar el término krummbholz solamente a aque-
llos individuos cuya morfologia esta determinada genéticamente. Propuso ademés el tér-
mino “elfin wood” para designar a los arboles deformados por las condiciones ambienta-

les. Si bien Norton y Schonenberger (1984) han acogido esta nueva denominacion, ain
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no ha sido ampliamente aceptada, por lo que el término krummholz sigue refiriéndose a
individuos de morfologia similar, independiente de su origen genético o ambiental
(Donoso 1993).

Hasta ahora no se ha documentado la presencia de reproduccion vegetativa en el
krummiholz de Nothofagus pumilio (Rebertus y col. 1997). Sin embargo, es probable que
exista dado los antecedentes disponibles para otras especies que forman limites arboreos,
acerca de que este tipo de reproducciéon aumenta en importancia con la altitud creciente
(Dolukhanov 1978, Tranquillini 1979, Norton y Schonenberger 1984, Szeicz y MacDo-
nald 1995). La forma mas frecuente de reproduccion vegetativa es conocida como aco-
damiento (layering) y ocurre especialmente en los individuos en forma de krummbholz. El
acodamiento se produce cuando el peso de la nieve presiona las ramas contra el suelo,
volviéndolas horizontales. Estas ramas pueden formar raices adventicias y asumir una
vida independiente del individuo parental cuando la conexion con €l se rompe o descom-
pone (Norton y Schonenberger 1984). De esta forma se originan individuos genética-
mente idénticos que pueden mantener la poblacién hasta por 1000 afios (Dolukhanov
1978).

De ocurrir la reproduccion vegetativa en el krummholz de lenga, se podria conside-
rar como una estrategia que compense en parte el déficit en reproduccion sexual que se
verifica en las cercanias del LAS (Crawford 1989). Exploraciones no exhaustivas llevadas
a cabo en el krummholz del cerro Balseiro, llevaron al hallazgo de individuos productores

de frutos, los cuales se encontraban vanos. El ambiente en el piso bajo el krummholz pa-

rece favorable a las plantulas en cuanto a la proteccion del viento y de las heladas; sin
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embargo, la escasa luminosidad y lo improbable de que el dosel se abra, hacen dificil que
al interior del krummholz pueda ocurrir el establecimiento de individuos producto de la
actividad sexual. Por otra parte, mas arriba del LAS formado por krummholz no fue po-
sible encontrar ninguna plantula, lo cual contrasta con lo reportado en este mismo estudio
para el LAS marcado por arboles de fuste recto. Probablemente esto se deba a que el
krummbholz representa el limite fisiologico Gltimo de avance altitudinal qﬁe son capaces
de alcanzar las especies arbdreas. De ser correcta esta vision, el tipo de LAS en que se
llevo a cabo la investigacion puede considerarse como un borde que con el tiempo podria
avanzar hacia arriba, a través de un proceso de sucesion primaria en la zona alpina, cul-
minando en un LAS marcado por krummholz. En general, el krummholz tiende a presen-
tarse con mayor frecuencia en los limites de caracter transicional (Tranquillini 1979,
Holtmeier 1980). En los limites abruptos, se concentra en sectores fuertemente expuestos
al viento o de substrato inestable (Wardle 1981), mientras que en los lugares protegidos
predominan arboles de fuste recto (Norton y Schonenberger 1984, Wardle 1998). Por lo
tanto, las condiciones del sitio podrian explicar también por qué en algunos sectores se
forma krummbholz y en otros no.

Es improbable que un posible aumento en la incidencia de la reproduccion vegetati-
va con la altitud creciente pueda dotar al LAS de una gran capacidad de avance, y por lo
tanto revertir el punto muerto alcanzado en la reproduccion sexual en la zona alpina. Por
ejemplo, Marr (1977) encontr6 que el krummbholz de Picea engelmanii y de Abies lasio-
carpa en Estados Unidos migraba anualmente s6lo entre 2 a 7 cm en direccién contraria

al origen del viento.
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IV.10. Proteccion del dosel sobre la regeneracion

El éxito del reclutamiento decae abruptamente mas alla del LAS, poniendo en evi-
dencia que la regeneracion requiere de la proteccion del dosel (Hipotesis B). A esto con-
tribuyen la limitada Iluvia de frutos y semillas (cantidad y calidad) en la zona alpina, las
cuales declinan exponencialmente mas alld del LAS; la escasa emergencia; sobrevivencia
y densidad de las plantulas en la zona alpina, donde esta 1iltima también declina exponen-
cialmente mas alla del LAS; y el crecimiento estancado por ramoneo de las plantulas en la
zona alpina. Todos estos factores disminuyen la probabilidad de que haya regeneracion
hasta el estadio adulto mas alld del LAS, generando entonces un limite abrupto. En con-
traste, los limites transicionales presentarian este caracter debido a una serie de factores,
entre los cuales se cuentan: i) una mayor dispersion de semillas hacia la zona alpina, gra-
cias a la contribucion de aves dispersoras que diseminan semillas de especies tales como
Pinus edulis en Estados Unidos (Vander Wall y Balda 1§77) y P. cembra (Suiza), P.
pumila (Japon) y P. sibirica (Siberia) (Arno 1984); ii) la dispersion dirigida hacia sitios
seguros asociada a la endozoocoria y iii) las plantulas de las especies que forman limites
transicionales son intolerantes a la sombra y, por consiguiente, pueden sobrevivir en sitios
abiertos sin la proteccion del dosel (Walter 1968). Especial mencién merece P. albicaulis
que actla como un pionero que provee proteccion a las plantulas mas tolerantes a la
sombra de los géneros Picea y Abies (Habeck 1969). Al contrario, las especies que for-
man limites abruptos debieran poseer plantulas tolerantes a la sombra seglin Walter

(1968). Este no es el caso de la mayoria de los Nothofagus, que si bien pueden persistir
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varias décadas a la sombra, no son capaces de alzarse hasta el estrato arboreo sin la ocu-
rrencia de un claro. Como intolerantes a la sombra, es decir, tolerantes al sol, debieran
subsistir sin problemas en sitios abiertos caracterizados por una mayor radiacion solar; sin
embargo, otros factores limitantes entran en juego dificultando la sobrevivencia en tales
sitios: desecacion de verano y posiblemente las bajas temperaturas. En otras palabras,
aunque la lenga requiera de la ocurrencia de claros para su crecimiento, demanda un
cierto grado de proteccion por parte de los arboles que delimitan el claro.

Que se forme un claro adyacente al LAS es casi equivalente a que la plantula esté
creciendo en la zona alpina, lo cual comprometera negativamente su sobrevivencia. En
cambio, creciendo exactamente en el LAS su sobrevivencia serd maxima (Fig. 22). Asi la
plantula puede satisfacer el requerimiento de proteccion por parte del dosel y la necesidad
de crecer en un ambiente luminoso. Este hecho puede ser relevante a la dindmica de
avance del borde. Como hemos visto, fuera de los periodos de méaximo establecimiento,
es improbable que el LAS avance debido a las restricciones temporal (establecimiento
episodico) y espacial (cuellos de botella) en la regeneracion. Liberada la restriccion tem-
poral, el mismo LAS con su mayor lluvia de frutos y sobrevivencia de plantulas, seria el
frente de avance, no las plantulas que se encuentran alejadas en la zona alpina ni los pro-
pagulos que se dispersan a larga distancia del LAS. De este modo, el avance exitoso de la
regeneracion solo seria posible a pasos cortos y lentos, sin abandonar la sombra de los
individuos padres. La mayor densidad de plantulas y juveniles generadas en el periodo de
maximo establecimiento ahora tendria la posibilidad de formar niicleos de regeneracién

que permitan mitigar los extremos climaticos protegiéndose mutuamente. La coloniza-
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cion, por lo tanto, deberd proceder a través de un movimiento ascendente de un frente
continuo de avance (falange, sensu Hewitt 1993), creando su propio microambiente favo-
rable. Esta colonizacion dependera en ultimo término de la ocurrencia de un cambio cli-
matico favorable y notable (ej. calentamiento global) que al aliviar las restricciones fisio-
logicas de los arboles, principalmente sobre la reproduccion, permita un avance hacia
arriba del LAS (Szeicz y MacDonald 1995). Por supuesto, esto dependerz’i de cudl sea la
suerte de las plantulas ante el efecto del guanaco. Estas problematicas ofrecen oportuni-
dades interesantes de investigacion adicional sobre la dinimica de avance o retroceso de

los limites arbéreos.

IV.11. Reanalisis del modelo demografico

En general, se cumplieron las predicciones del modelo de la Fig. 6. Las principales
discrepancias fueron el aumento de la lluvia de frutos en las cercanias del LAS, asi como
el maximo de sobrevivencia de las plantulas exactamente en el LAS. Si bien la lenga no
form6 banco de semillas persistente, se espera que la tendencia de disminucion de su
magnitud con la altitud creciente sea aplicable en especies que si lo forman. También debe
destacarse el hecho de que la emergencia de las plantulas 110 m (distancia lineal) sobre el
LAS fue posible en un sitio que no recibié aporte natural de semillas en los tres afios del
estudio, contradiciendo la prediccion de que el maximo avance que se puede alcanzar en
el ciclo de vida por sobre el LAS esta inversamente relacionado a la distancia a él. Sin

embargo, esto no dista de ser un hallazgo experimental, debido a que en la realidad es
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muy improbable que lleguen semillas viables a 110 m que ademas sean capaces de emer-
ger como plantulas. Recuérdese que la semilla viable que mayor distancia alcanzo en la
zona alpina solo llegd a 20 m del LAS (Fig. 29). Por lo tanto, en circunstancias naturales
las curvas no se intersectan. En la Fig. 30 se presenta el modelo demografico revisado.

El que se alcance o no un punto muerto demografico méas alla del LAS dependera
de si efectivamente los arboles han llegado a este borde en el limite de sus posibilidades
fisiologicas. Claramente, en limites deprimidos por accién antrdpica, volcanismo, masas
glaciares, etc., los arboles del LAS poseeran el potencial para regenerarse adecuadamen-
te. No obstante, el avance altitudinal que puedan experimentar seré retardado por el tipo
de substrato que enfrentan (lava, hielo). Con el paso del tiempo, el proceso sucesional
permitira que los arboles puedan colonizar el substrato antes desfavorable y de esta forma
avanzar en demanda de su limite arbéreo final, en donde el potencial de regeneracion

tendera a cero.

IV.12. Revision de las Hipétesis

En la Hipotesis A se propone que existe una intensificacién de los cuellos de botella
demograficos en el ciclo de vida de los arboles a medida que la altitud se incrementa. Las
variables en que esto ocurriria son la cantidad y calidad de los frutos y sémillas produci-
das, la probabilidad de germinacion de las semillas y la probabilidad de sobrevivencia de
las plantulas. En general, la lluvia de frutos declind solo hasta el nivel 630 m, mientras

que el porcentaje de frutos con semilla, la viabilidad y la masa de las semillas (todos pa-
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rametros de calidad) disminuyeron altitudinalmente hasta el nivel 690 m. La germinacion,
detectada como emergencia de plantulas, sigui6 el patrén previsto. La sobrevivencia de
las plantulas, evaluada durante sélo un afio, no mostrd ninguna tendencia altitudinal en la
mayoria de los casos. So6lo en dos situaciones aument6 hacia el LAS. A pesar de que en
los afios del estudio no todas las variables disminuyeron como estaba previsto, la proba-
bilidad de reclutamiento disminuy6 al aumentar la altitud, provocando qué fuera crecien-
temente improbable el establecimiento de un individuo adulto a medida que se asciende
en el gradiente altitudinal. Finalmente se llegd a un punto muerto demografico donde no
hay establecimiento de adultos, esto es, en la zona alpina. Es decir, la probabilidad de
reclutamiento es cero en esta zona.

En la Hipétesis B, se propone que los limites arboreos abruptos presentan este ca-
racter debido a que la regeneracion experimenta una brusca caida mas alld del LAS al
abandonar la proteccion del dosel. Esto seria consecuencia de:

a) baja cantidad y calidad de los frutos y semillas producidos en el LAS: los resultados
discreparon con lo esperado en la lluvia de frutos, ya que ésta fue maxima en el LAS.
Sin embargo, la mayor proporcion de estos frutos fue vana, y cuando posefan semillas,
en su mayor porcentaje éstas eran inviables. Por lo tanto, la fuente de propagulos era
de pobre calidad.

b) dispersion limitada y no dirigida de semillas hacia la zona alpina: la lluvia de frutos y
semillas declind exponencialmente hacia la zona alpina, y por consiguiente fue de corto
alcance para la mayoria de los propagulos (20 m). Dado que la anemocoria de la lenga

es un modo de dispersion no dirigida, las escasas semillas viables dispersadas hacia la
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zona alpina tenian pocas posibilidades de implantarse en un sitio seguro y dar origen a
una plantula. En el presente estudio, solamente se observo una plantula establecida en
1996 en la zona alpina.

¢) escasa magnitud del banco de semillas mas alla del LAS: la lenga no formé banco de
semillas persistente a ninguna altitud. De todas manera, de existir el potencial de for-
macion, la escasa densidad de semillas viables dispersadas hacia la zona. alpina evitaria
que pudiera acumularse un banco de magnitud apreciable. También las caracteristicas
del suelo y vegetacion de la zona alpina prevendrian el implante y mantencion de estas
semillas.

d) limitada germinacion de las semillas en la zona alpina: se detecté una emergencia casi
nula en la zona alpina, lo cual esta de acuerdo con lo esperado.

e) escasa sobrevivencia de las plantulas mas alla del LAS en comparacion con las altitu-
des inferiores dentro del bosque: los resultados confirman que en la zona alpina la so-
brevivencia de las plantulas es de mucho menor magnitud que en el LAS o dentro del
bosque.

En suma, estos procesos hacen muy improbable que la lenga, sean plantulas o juve-
niles, pueda establecerse en la zona alpina alejada de la proteccion del dosel. Se configura
de este modo un borde abrupto, donde el bosque crea su propio microambiente favorable

para la regeneracion.
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IV.13. Contribucion al campo de los limites arbéreos

Tradictonalmente los investigadores de los limites arboreos se dividian entre aque-
llos que apoyaban las explicaciones ecofisiologicas (ej. Michaelis 1934 a, b; Tranquillini
1979, Cabrera 1996), y aquellos que daban mayor importancia al potencial demografico
reproductivo de los arboles en el LAS (gj. Black y Bliss 1980, Kearne'y 1982, Grace
1989). A través del esquema de la Fig. 2, se conceptualiza el problema enfatizando que
las causales del fenomeno del LAS son los factores ambientales que actian fisioldgica o
no fisioldgicamente sobre los individuos. El menor potencial reproductivo en el LAS no
es una causa, sino que seria una consecuencia de que los arboles del LAS posean un me-
nor balance de carbono, y por lo tanto un menor presupuesto energético, que los arboles
que crecen a menor altitud. La otra consecuencia de este balance de carbono disminuido
es la mayor susceptibilidad al dafio ante algunos de los factores directos (Fig. 3). El redu-
cido niimero de individuos que entra al ciclo de vida mas alla del LAS se ve enfrentado a
severas presiones ambientales (mas intensas que a bajas altitudes) que reducen su tamafio
poblacional a niveles bajo los cuales dificilmente se podra observar el establecimiento de
adultos en la zona alpina. Es decir, aparte de las restricciones interpuestas por las condi-
ciones ambientales adversas mas alla del LAS, existe un problema de niimeros.

Esta vision de los limites arboreos enfatiza que en varios estadios del ciclo de vida
se determinan los limites de la distribucion. Esta concepcion permitiria abordar preguntas
tales como ;qué factores demograficos determinan el limite superior de las formaciones

arbustivas?, ;0 de las plantas en cojin? Claramente las causales directas variaran con res-
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pecto a las que dan cuenta del LAS. Pero como son los individuos los que determinan las
distribuciones de los organismos, en ellos deberan investigarse los patrones y procesos
que determinan que en un sector haya establecimiento y en otro no. Nuevamente cobra-

ran importancia los aspectos de floracion, fructificacion, semillacion, dispersion, germina-

cidn, emergencia y sobrevivencia de plantulas, juveniles y adultos.




V. CONCLUSIONES

Se estudi6 la dinamica del limite arbéreo superior (LAS) de Nothbfagus pumilio
(Poepp. et Endl) Krasser en el sector Vicufia, Tierra del Fuego, Chile. En un gradiente
altitudinal entre 450 y 740 m s.n.m. en el cerro Balseiro, se evaluaron diversas variables
demograficas: produccion de frutos y semillas (cantidad y calidad), dispersion de propé-
gulos hacia la zona alpina, emergencia, densidad y sobrevivencia de las plantulas. Ademas
se estudio el potencial de formacioén de banco de semillas y la dinimica a corto plazo de
las plantulas y a largo plazo de los adultos.

Se concluy6 que el LAS experimenta una combinacion de restricciones espaciales y
temporales sobre la regeneracion de los arboles. Las primeras estan dadas por una inten-
sificacion de los cuellos de botella en el ciclo de vida de los individuos a medida que la
altitud se incrementa. Esto ocurre principalmente en la produccién de semillas y enla
emergencia de las plantulas. La especie no forma banco de semillas persistente, solamente
un banco transitorio. La presencia de un banco de plantulas persistente por décadas po-
dria suplir la ausencia del banco de semillas. Los diversos cuellos de botella actuando uno
tras el otro hacen notablemente improbable el establecimiento de un individuo adulto ha-

cia el LAS, méas atin sobre él. Finalmente, se llega a un punto muerto demografico donde
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no hay establecimiento de adultos (zona alpina). Por otro lado, la regeneracion en las
cercanias del LAS requiere de la proteccion del dosel, ya que los procesos de emergencia
y sobrevivencia de plantulas estan muy limitados en la zona alpina. Lo anterior sumado a
la escasa lluvia de frutos y semillas en esta zona, configuran a largo plazo un borde
abrupto. Si bien la presencia de plantulas en la zona alpina sugiere un potencial de ascen-
so del LAS, su destino es incierto debido a la presioén de ramoneo por paﬁe del guanaco
(Lama guanicoe).

Las restricciones temporales, por su parte, se producen por la regeneracion episo-
dica y masiva de la poblacién a todos los niveles altitudinales, tanto a corto plazo
(plantulas) como a largo plazo (adultos). Las primeras exhiben méximos establecimientos
cada siete a ocho afios, mientras que los adultos regeneraron masivamente, por tltima
vez, hace 160 afios. Solamente cuando las restricciones temporales se liberan en periodos
separados por més de 160 afios, las limitaciones espaciales pueden expresarse a través de
un corto avance altitudinal del LAS. En los periodos con escaso o nulo establecimiento,
la poblacién arborea se mantiene en virtud de su longevidad que puede alcanzar los 400
afios. El LAS en particular mantiene su estabilidad en el espacio y en el tiempo durante
estos periodos de restriccion espacio-temporal, hasta que un futuro maximo de estableci-

miento posibilita el origen de un nuevo LAS.
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