UNIVERSIDAD DE CHILE
FACULTAD DE CIENCIAS AGRONOMICAS

ESCUELA DE PREGRADO

MEMORIA DE TITULO

ANALISIS DE LOS PATRONES TEMPORALES DE LA MORTALIDAD DE
NOTHOFAGUS DOMBEYI A LO LARGO DE UN GRADIENTE DE ARIDEZ
EN SU DISTRIBUCION GEOGRAFICA

PALOMA CONSTANZA CALDERON MILLAN

Santiago, Chile

2020



UNIVERSIDAD DE CHILE
FACULTAD DE CIENCIAS AGRONOMICAS

ESCUELA DE PREGRADO

MEMORIA DE TITULO

ANALISIS DE LOS PATRONES TEMPORALES DE LA MORTALIDAD DE
NOTHOFAGUS DOMBEYI A LO LARGO DE UN GRADIENTE DE ARIDEZ
EN SU DISTRIBUCION GEOGRAFICA

ANALYSIS OF THE TEMPORARY PATTERNS OF THE MORTALITY OF
NOTHOFAGUS DOMBEYI ALONG AN ARIDITY GRADIENT IN ITS
GEOGRAPHICAL DISTRIBUTION

PALOMA CONSTANZA CALDERON MILLAN

Santiago, Chile

2020



UNIVERSIDAD DE CHILE
FACULTAD DE CIENCIAS AGRONOMICAS

ESCUELA DE PREGRADO

ANALISIS DE LOS PATRONES TEMPORALES DE LA MORTALIDAD DE
NOTHOFAGUS DOMBEYI A LO LARGO DE UN GRADIENTE DE ARIDEZ
EN SU DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Memoria para optar al Titulo Profesional de:
Ingeniera en Recursos Naturales Renovables

PALOMA CONSTANZA CALDERON MILLAN

Profesor Guia Calificaciones

Alvaro G. Gutiérrez llabaca . _,? { 7,0

Ingeniero Forestal, Dr.

Profesores Evaluadores

Mauricio Galleguillos T. % 6,5
Ingeniero Agrénomo, M.S., Dr.

Gerardo Soto M.

Ingeniero Forestal, M.S. Dr. 7,0

Santiago, Chile

2020






AGRADECIMIENTOS

Esta memoria de titulo es el proceso culmine de afios de esfuerzo, aprendizaje, emociones,
trasnoches, nuevas experiencias y conocimientos adquiridos. El paso por la universidad
no fue facil y no hubiera sido posible lograrlo sola. Es por esto que quiero agradecer en
primer lugar a mi familia, pilar importante en mi vida; mi madre, mi padre y mi hermana,
por apoyarme durante todo el proceso, comprenderme y contenerme cuando lo necesitaba.

Agradezco ademas a mis amigas y amigos, sin ellos mi paso por la universidad no hubiera
sido lo mismo. Gracias por el apoyo, la ayuda, las risas y las fiestas necesarias. A la Vinci
y a la Cami, que soportaron mis niveles de estrés elevados y me ayudaron a encontrar el
camino cuando me sentia perdida.

A todo el personal de la universidad, que amablemente me ayudaban y aconsejaban
cuando lo necesitaba.

Agradezco a mi profesor guia, Alvaro Gutiérrez, por ensefiarme, apoyarme y guiarme en
el proceso de la memoria y al financiamiento obtenido a través del proyecto FONDECYT
11150835 "Patrones geoespaciales de mortalidad de arboles en bosques templados de
Ameérica del Sur" por hacer posible realizar esta memoria de titulo.

Por ultimo, agradezco profundamente a todos y todas las que no me presionaban para
terminar la tesis, gracias a ustedes, hoy sigo cuerda.

“Los arboles y las plantas son nuestros aliados, seremos libres si aprendemos de
ellos”
Vandana Shiva



INDICE

RESUMEN. ...t e s s s e e e e e e e s s s eabb b a e e e e s e e s s s ssbberens 1
F AN Y R ¥ AN O PR 2
INTRODUGCCION ..ottt sttt sttt en sttt 3
ODBJELIVO GENEIAL .......eveveeeie ettt e e sbe et e snaenreeaeas 5
ODbjJetiVOS ESPECITICOS .....viviiiriiitiieiert e e 5
MATERIALES Y METODOS ..ottt ettt ettt ettt ettt et ettt en et en s s s enenenenns 6
Lo ATEA U8 ESTUGIO ...ttt ettt ettt ettt ettt ettt et e et ee et et et eeeee e e, 6
Y1 5 LU TR 7
NANUET HUBPT ... 8
L0 [ oo OSSP 8

2. DAt0S CHIMALICOS .......eeiiiieieiie ettt s et et e e st e e st s e st e e s st e s s st e e s sbbeessbeeeans 9
3. RECOIECCION UE MUESLIAS ......vvie vttt ebb e 10
4. Procesamiento dendroCroNOIOQICO ........ceiueereriiieiiieiieceie e 11
Tratamiento A8 MUESIIAS ......cvuiiiiiee ittt ettt e e s e srbe e s ebeeeaas 11
Medicion de ancho de anillOS .........oooviiiiiie e 12

5. Determinacion del afio de MUEIE ........ocvviiiieiiie e 12
6. Patrones temporales de mortalidad ...........cccooeiiiiiiiinin 13
Patrones del aflo 08 MUEIE ........eeiieiie i 13
Patrones de crecimiento antes de MOKIT ....c..ecicveeicriee i 13

7. Relacién entre eventos de mortalidad, crecimiento antes de morir y variabilidad
(o] [T L Lo TR 14
[ U ] 17N 5 1 1 T 16
1. Fechado de ArholES MUEITOS .......coveiiiiie ettt 16
2. Patrones temporales de mortalidad .............ccccooviiieiiic i 16
Patrones del afi0 A8 MUEITE .......oii it e s 16
Patrones de crecimiento antes de MOKIT ........cicvveiciee i 19

3. Relacion entre patrones de mortalidad, patrones de crecimiento antes de morir y
variabilidad CHMALICA .........oiiiiii i 21
DISCUSION ...ttt ettt e et eeen s 28
CONCLUSIONES ...ttt st s st ebt e e erte e 33
BIBLIOGRAFTA ..ottt 34

indice de cuadros

Cuadro 1. Descripcion climética de los tres sitios por temporada y anual. scPDSI = indice
de sequia de Palmer auto-calibrado, VPD = Déficit de presion de vapor (por sus siglas en
inglés), T°’med = Temperatura media y Pp = Precipitacion. .............cccooceevveveiieiecvieenenn, 7
Cuadro 2. Valores del indice de sequia de Palmer auto-calibrado. ............c..ccevvvnnee. 10
Cuadro 3. Caracterizacion de los arboles muertos muestreados por sitio....................... 16



Cuadro 4. Cantidad y porcentaje de muestras observadas en cada patron de crecimiento
antes de morir por sitio. Los porcentajes en negrita corresponden a los valores mas altos.

Cuadro 5. Coeficientes de correlaciones cruzadas entre las variables climaticas y la
frecuencia de mortalidad por quinquenio. S6lo se muestran los valores significativos en
negrita (p <0,05) y los valores que presentan correlaciones altas (> 0,5), pero no
SIGNITICATIVAS. ..veveeieeie ettt ettt et e sreesteentesreenbeenee s 25
Cuadro 6. Coeficientes de correlaciones de Kendall (1) entre las variables climaticas y los
porcentajes de cambios en el crecimiento de cada sitio. Se muestran sélo los valores
SIgNIFICAtIVOS (P < 0,05). woiveeiieie sttt 26

indice de figuras

Figura 1. Localizacion de 10s Sitios de eStudio. ........ccccoveirereiininiese e 6
Figura 2. a, b, c) Ejemplos de anillos de Nothofagus dombeyi. La linea horizontal entre
dos lineas verticales paralelas color rojo representa un anillo completo: a) 2 anillos
completos, b) 7 anillos completos y ¢) 9 anillos completos. d) Erosion de la madera. €)
Pudricion de la madera cercana a la médula y f) tarugo con corteza. ..........cc.ccoceeveuenene. 11
Figura 3. Afios de muerte y frecuencia de mortalidad por sitio. a-c) Sillahur, d-f) Nahuel
Huapi, g-i) Tinquilco. Los afios de datacion con las fechas de mortalidad de los arboles
son indicados con Il para los afios que tuvieron la mayor correlacion con la cronologia
de arboles vivos entre varias muestras. L1 representa los afios datados con menor
correlacion o donde solo se pudo datar una muestra por arbol. Para cada sitio se muestra
la frecuencia de mortalidad de cada sitio con las fechas determinadas (figuras c, f, i) y la
frecuencia considerando las fechas probables de mortalidad de los arboles (figuras b, e,
h). Los sitios se ubican de mayor a Menor aridez. ..........cocovvereriiieienese e 17
Figura 4. a) Frecuencia total de los afios determinados, b) Frecuencia total considerando
las fechas probables de mortalidad de los arboles y ¢) scPDSI de los tres sitios. Las lineas
punteadas color naranjo representan sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3)..18
Figura 5. Ejemplos de patrones de crecimiento radial previo a la muerte en N. dombeyi.
Se muestra sélo un arbol representativo por sitio de estudio donde se distinguieron los

PALrONES 0 CrECIMIBNTO. .....viivieieiee ittt ree e e ste e e aneesreeneeenee e 19
Figura 6. Cronologias de porcentajes de cambios en el crecimiento en una ventana movil
de 10 afios (%GC) en cada sitio para el periodo 1960-1990...........ccccerererereriesnsnannns 21

Figura 7. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC)
de N. dombeyi en Sillahur. La frecuencia de mortalidad representa las fechas probables
de mortalidad de las muestras. La variabilidad climéatica se muestra en c), d) y €), con
barras el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el deficit de presion de vapor
(VPD) de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los valores del indice
para sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el grafico e) la linea horizontal
negra representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el promedio de cinco
afios del VPD desde 1980. ......ccouviieieiieiie ittt enre e 22
Figura 8. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC)
de N. dombeyi en Nahuel Huapi. La frecuencia de mortalidad utilizada representa las
fechas probables de mortalidad de las muestras. La variabilidad climatica se muestra en
c), d) y e), con barras el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el déficit de
presién de vapor (VPD) de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los



valores del indice para sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el gréfico e)
la linea horizontal negra representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el
promedio de cinco afios del VPD desde 1980..........coeeieieiiniiisisieeee e 23
Figura 9. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC)
de N. dombeyi en Nahuel Huapi. La frecuencia de mortalidad utilizada representa las
fechas probables de mortalidad de las muestras. La variabilidad climatica se muestra en
c), d) y e), con barras el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el déficit de
presion de vapor (VPD) de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los
valores del indice para sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el gréfico e)
la linea horizontal negra representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el
promedio de cinco afios del VPD desde 1980..........cceeieiiriiininicieeee e 24
Figura 10. Porcentaje de arboles muertos (a) y porcentaje de disminuciones significativas
en el crecimiento (b) relacionados con afios donde ocurrié una sequia (t). Los afios de
sequia corresponden a afios donde el scPDSI tiene valores iguales 0 menores a - 0,5...27



RESUMEN

La mortalidad de los arboles es un proceso complejo que presenta factores interrelacionados.
Recientemente se han observado crecientes eventos de mortalidad en bosques del mundo
asociados directa e indirectamente a eventos extremos de sequia, y se espera que continlien
ocurriendo como resultado del calentamiento global. En esta investigacion, se analizaron los
patrones temporales de mortalidad de Nothofagus dombeyi a través de un gradiente de aridez
a lo largo de su distribucion. Para esto se seleccionaron tres sitios de estudio ordenados segln
el gradiente de aridez: Sillahur (latitud 35°35° S, sitio mas arido, Chile), Nahuel Huapi (latitud
41°10” S, Argentina) y Tinquilco (latitud 39°9° S, sitio m&s humedo, Chile). Se utilizaron
procedimientos dendrocronoldgicos para datar la fecha de muerte de los arboles colectados en
los tres sitios y para analizar los patrones de crecimiento antes de morir. Ademas, para
relacionar los eventos de mortalidad y el crecimiento antes de morir con el clima, se
correlacionaron con variables climéticas de precipitacion, temperatura, déficit de presion de
vapor y el indice de sequia de Palmer auto-calibrado. Se observo que la mayor frecuencia de
mortalidad a nivel de distribucién de N. dombeyi ocurri6 en el afio 1999, luego de una sequia
extrema, lo que tiene relacion con un evento de sequia y mortalidad de arboles de distintas
especies a nivel mundial. La mortalidad de arboles en Sillahur se relacion6 con mayores
valores del déficit de presion de vapor de verano, en Nahuel Huapi se relacion6 con valores
menores del indice de sequia de Palmer auto-calibrado y en Tinquilco con menores valores de
precipitacion de verano. Con respecto al crecimiento antes de morir, este fue mayormente
negativo en los tres sitios de estudio y correlacioné principalmente con la precipitaciéon de
verano. La temperatura correlacion6 de forma diferente dependiendo del sitio de estudio,
demostrando la complejidad de las diversas respuestas de una especie arbérea a la variabilidad
climatica. Los eventos de mortalidad y las disminuciones significativas en el crecimiento antes
de morir ocurrieron durante afios secos en todos los sitios de estudio, por lo que N. dombeyi
es una especie sensible a condiciones de sequia extremas y prolongadas. Comprender las
respuestas de los arboles ante cambios en la variabilidad climéatica permite proyectar las
consecuencias del cambio climético en la dindmica de los bosques, para asi fundamentar la
toma de decisiones para Su manejo y conservacion.

Palabras clave: Variabilidad climatica, mortalidad, Nothofagus dombeyi, gradiente de
aridez, sequia.



ABSTRACT

Tree mortality is a complex process that presents interrelated factors. Recently, increasing
mortality events have been observed in forests around the world associated directly and
indirectly with extreme drought events, and are expected to continue as a result of global
warming. In this investigation, the temporal patterns of mortality of Nothofagus dombeyi were
analyzed through an aridity gradient in its distribution. For this, three study sites were selected,
ordered according to the aridity gradient: Sillahur (latitude 35 ° 35 'S, most arid place, Chile),
Nahuel Huapi (latitude 41 ° 10" S, Argentina) and Tinquilco (latitude 39 ° 9'S, wettest site,
Chile). Dendrochronological procedures were used to assign the date of death of the trees
collected in the three sites and to analyze growth patterns before death. Also, to relate
mortality events and growth before death to the climate, it was correlated with climatic
variables of precipitation, temperature, vapor pressure deficit and the Self-Calibrating Palmer
Drought Index. It was observed that the highest frequency of mortality at the distribution level
of N. dombeyi occurred in 1999, after an extreme drought, which is related to an event of
drought and mortality of trees of different species in the world. Tree mortality in Sillahur was
related to higher values of the summer vapor pressure deficit, in Nahuel Huapi it was related
to lower values of the auto-calibrated Palmer Drought Index and in Tinquilco with lower
values of summer precipitation. Concerning growth before death, this was mostly negative in
the three study sites and correlated mainly with summer precipitation. Temperature correlated
differently depending on the study site, demonstrating the complexity of the diverse responses
of a tree species to climate variability. Mortality events and significant growth declines before
death occurred during dry years in all study sites, so N. dombeyi is a sensitive species to
extreme and prolonged drought conditions. Understanding the responses of trees to changes
in climate variability allows projecting the consequences of climate change on the dynamics
of forests, to inform decision-making for their management and conservation.

Keywords: Climate variability, mortality, Nothofagus dombeyi, aridity gradient, drought.



INTRODUCCION

La mortalidad de los arboles es un factor clave para entender y predecir la dindmica de los
bosques (Cailleret et al., 2019; Oliver y Larson, 1996; Veblen, 1986), pues impacta en las
funciones y estructura de estos ecosistemas a corto y largo plazo (Anderegg et al., 2016; Millar
y Stephenson, 2015). Aungue la mortalidad de los arboles se comprende poco debido a que
estd asociada a maltiples factores interrelacionados, se postula que la variabilidad climatica
juega un rol importante en el proceso de muerte (Allen, 2009). Esto, debido a que el aumento
en la variabilidad climatica puede producir un efecto acumulativo de estrés en los arboles,
contribuyendo en los factores que dan origen a la mortalidad arbérea (Franklin et al., 1987).
Ademas, perturbaciones relacionadas con el clima, como el fuego y las plagas de insectos y
enfermedades inciden en la mortalidad de arboles (Allen, 2009; Villalba y Veblen, 1998).

La variabilidad climética se puede entender como las variaciones en el estado medio de las
condiciones meteorologicas que definen el clima de una region (IPCC, 2018a). Desde la
segunda mitad del siglo XX, se ha reportado una alteracion espaciotemporal de estos patrones
debido a la accion antropica, lo que ha provocado un aumento en la variabilidad climética a
través de una mayor frecuencia, intensidad y magnitud de eventos climéticos, aumentos en la
temperatura global y cambios en la precipitacion (IDEAM, 2016; Pinilla et al., 2012). Debido
a esto, se han generado alteraciones en los sistemas humanos y naturales, causando cambios
que afectan la dindmica de los ecosistemas terrestres como los bosques, que ejercen un
importante control sobre el ciclo global del carbono e influyen en la hidrologia y climatologia
regional. Estas alteraciones se pueden ver potenciadas, ain mas, por la mortalidad de arboles
y un aumento en las tasas de respiracion (Gonzéalez et al., 2016; IPCC, 2018b; Peng et al.,
2011). En este contexto, los bosques son afectados debido a la estrecha relacion que existe
entre su desarrollo y crecimiento con las temperaturas y precipitaciones, lo que los hace mas
vulnerables a las variaciones climaticas de las Gltimas décadas (Ipinza y Barros, 2011). Lo
anterior, conlleva a que exista una disminucion de la productividad de los bosques, cambios
en la fenologia, contraccion de los rangos de distribucién y un aumento en las plagas,
enfermedades y mortalidad de los arboles (IPCC, 2014; IPCC, 2018b).

En los Gltimos afios, la mortalidad de arboles ha ido en incremento en diferentes bosques y
regiones del mundo (Allen, 2009; Bigler et al., 2006; Camarero et al., 2011; Rodriguez-Catén
y Villalba, 2018). Hasta el afio 2015, eventos como plagas de insectos, enfermedades y
fendmenos meteoroldgicos extremos han dafiado cerca de 40 millones de hectéreas de bosques
a nivel mundial, principalmente en zonas templadas y boreales (FAO, 2020). Ademas, varios
estudios han establecido un nexo entre el aumento de la mortalidad de arboles y una
combinacion de condiciones climaticas muy secas y/o célidas en una variedad de tipos de
ecosistemas (e.g. selva tropical, bosques mediterraneos de Europa y bosques xéricos) (Allen,
2009). Asimismo, Chile no esta exento de este proceso de mortalidad arbérea. Varios estudios
han demostrado que existe una relacion entre el clima y el aumento de mortalidad de arboles
en bosques de la Patagonia, bosques mediterraneos y en bosques templados del pais (Gutiérrez
et al., 2014; Navarro Cerrillo, 2008; Venegas-Gonzalez et al., 2018). Pese a esto, aun existen
brechas de conocimientos sobre los principales impulsores de la mortalidad, que permitan
entender las respuestas del ecosistema ante estos cambios abruptos, para asi poder proyectar
las consecuencias de este cambio y realizar estrategias de mitigacion (Aleixo et al., 2019;
Allen, 2009; O’Brien et al., 2017).



Los bosques que se encuentran en el sur de Sudamérica (en Chile y Argentina, entre los 33°y
40°S), comprenden una transicion de bioclima de tipo mediterraneo a templado, representando
zonas de alto impacto humano y biodiversidad con una alta riqueza de especies endémicas
(Donoso, 1993). Ademas, son uno de los méas importantes en cuanto superficie, y por su
ubicacion, presentan particularidades adaptativas de polinizacion, dispersion de semillas e
hibridismo (Arroyo et al., 2006; Donoso, 1993 y Myers et al., 2000). Debido a estas
caracteristicas, investigar y comprender las respuestas de este tipo de bosque ante el cambio
climatico es de gran importancia para su conservacion.

Dentro de las especies encontradas en los bosques templados del sur de Sudamérica se
encuentra Nothofagus dombeyi (coihue), especie arbdrea que domina este tipo de bosques de
Chile y Argentina, y extiende su distribucion en zonas himedas de los bosques mediterraneos.
Esta especie se distribuye a lo largo de un fuerte gradiente de aridez en ambos paises, entre
los 34°37° y los 47°37 de latitud sur, ocupando parte de los bosques de la Cordillera de la
Costa y de los Andes (tanto oriental como occidental), asi como también el valle central de
Chile (Diaz-Vaz, 1987; Donoso et al., 2004). Con respecto a sus caracteristicas, N. dombeyi
tiene resistencia protoplasmatica a la sequedad, lo que le permite adaptarse a diferentes
condiciones de aridez, pudiendo encontrarse en una mayor variedad de habitats que otras
especies del género Nothofagus (e.g. N. nitida y N. obliqua) (Donoso et al., 2004; Piper, 2007).
Ademas, el coihue se puede encontrar en amplio rango de altitud (desde 0 a 1200 msnm.),
teniendo la capacidad de tolerar un amplio rango de temperaturas (Donoso et al., 2004; Loewe
etal., 1998), es intolerante a la sombra y se puede encontrar formando bosques puros o mixtos
(Diaz-Vaz, 1987; Donoso et al., 1999). Es una especie pionera dominante de la Cordillera de
los Andes debido a que se ve favorecida por los sitios abiertos generados por perturbaciones
que permiten su establecimiento (Piper, 2007).

Pese a la caracteristica de tolerancia al estrés hidrico que posee la especie, se han observado
patrones de mortalidad de N. dombeyi causados por eventos extremos de sequia, viéndose en
mayor cantidad en areas orientales y de menor altitud de su distribucién en Argentina (Suarez
et al., 2004). Esto sugiere que las sequias son una fuerza impulsora en la dinamica de estos
bosques, por lo que el aumento de estos eventos puede provocar cambios de composicion y
estructura en dichos ecosistemas forestales (Suarez et al., 2008).

Una forma de poder estudiar la mortalidad de arboles es a traves de la dendrocronologia, o el
estudio de los anillos de arboles, ya que ofrece una oportunidad para comparar los arboles que
murieron con los que han sobrevivido a distintos eventos climaticos (Pedersen, 1998; Ogle et
al., 2000; Wyckoff y Clark, 2002). Se han utilizado enfoques dendroecoldgicos para estudiar
diferentes aspectos del decaimiento forestal, que, debido al contexto climatico actual, tiene
creciente interés (Amoroso y Suarez, 2015). Lo anterior, ya que el crecimiento del arbol esta
influenciado por diferentes factores, principalmente el clima. Este factor es comun a todos los
arboles de una region determinada, por lo que su variabilidad a corto y largo plazo afecta a
todos los individuos, dejando su huella en el patron de crecimiento de estos (Gutiérrez, 2009).
Actualmente existen pocos estudios dendrocronoldgicos de N. dombeyi que relacionen el
crecimiento con las tendencias climaticas y menos aun que relacionen la mortalidad de la
especie con la variabilidad climatica reciente (e.g. Suarez et al., 2004, Suarez et al., 2008 y
Montory, 2013).



En este contexto, la presente investigacion utilizara técnicas dendrocronoldgicas para analizar
los patrones de mortalidad de Nothofagus dombeyi, a través de un gradiente de aridez a lo
largo de su distribucion geografica y su relacion con la variabilidad climatica de los ultimos
30 afos.

La importancia de estudiar la mortalidad de los arboles como consecuencia de los recientes
eventos climéaticos extremos radica en poder comprender la dinamica de los ecosistemas y el
paisaje en respuesta a estos eventos climaticos, sobre todo si esta asociado a la muerte de una
gran cantidad de individuos de especies estructurales claves o dominantes (Gazol et al., 2017
y IPCC, 2018b). Conocer estas respuestas, permite apoyar la toma de decisiones destinadas a
reforzar la resistencia y resiliencia de los bosques, para ayudar en su adaptacion a las
tendencias climaticas actuales (Allen, 2009).

Objetivo General

Analizar los patrones temporales de la mortalidad de Nothofagus dombeyi a través de un
gradiente aridez en su distribucion geografica.

Objetivos especificos

1. Determinar los patrones temporales de mortalidad de poblaciones de Nothofagus
dombeyi.
2. Relacionar los eventos de mortalidad de Nothofagus dombeyi con la variabilidad

climatica de los ultimos 30 afos.



MATERIALES Y METODOS

1. Area de Estudio

Se seleccionaron tres sitios a lo largo de un gradiente de aridez, definido por el indice de
Aridez (Trabucco y Zomer, 2018), en la distribucion geogréfica de Nothofagus dombeyi
(Figura 1). Los sitios de estudio se denominan Sillahur, Nahuel Huapi y Tinquilco (de mayor
a menor aridez), compuestos por bosques maduros con presencia de coihue como especie
dominante. Las caracteristicas climaticas de los sitios de estudio se presentan en el Cuadro 1.
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Figura 1. Localizacion de los sitios de estudio.




Cuadro 1. Descripcion climética de los tres sitios por temporada y anual®. scPDSI = indice de
sequia de Palmer auto-calibrado, VPD = Deficit de presion de vapor (por sus siglas en
inglés), T°med = Temperatura media y Pp = Precipitacion.

Sillahur Nahuel Huapi  Tinquilco

Variable climatica 35°35° S 41°10° S 39°9° S Fuente
71°2°0 71°24° O 71°42° O
Indice de aridez 0,7 0,9 1,6 Trabucczzgi/SZomer,
scPDSI 0,2 -0,7 -0,4 Morales et al., 2020
T°med anual 8,3 6,8 8
T°med otofio 8,6 7,1 8
T°med invierno 2,7 1.4 2,3
T°med primavera 7,8 6,4 7,7
T°med verano 14 12,2 13,8
Pp anual 604,2 819,9 908 KNMI, 2009
Pp otofio 137,9 214,5 229,1
Pp invierno 341 397,8 432,7
Pp primavera 100,7 130,6 166,2
Pp verano 27,6 79,2 81
VPD anual 1,52 0,76 0,77
VPD otofio 1,63 0,75 0,79
VPD invierno 1,06 0,49 0,5 ECMWEF, 2011
VPD primavera 1,23 0,70 0,65
VPD verano 2,14 1,07 1,11
Sillahur

Se encuentra ubicado en la Region del Maule, provincia de Talca, en la comuna de San
Clemente cercano a la Reserva Nacional Altos de Lircay (CONAF, 2018), en las coordenadas
35°35’S y 71°2°0. Segun Luebert y Pliscoff (2017), presenta el piso vegetacional de Bosque
caducifolio mediterraneo andino de Nothofagus obliqgua y Austrocedrus chilensis,
caracterizado por ser un bosque caducifolio mixto con presencia de algunas especies
esclerofilas. Ademéas de lo descrito por los autores, en el sitio se encontraron especies
arbustivas como Azara serrata y arboles como Nothofagus dombeyi y Lomatia hirsuta. Los
suelos de la zona poseen influencia de volcanismo y la orografia del lugar presenta una
disminucion de las alturas con respecto a las zonas vecinas (Borgel, 1983).

Segun Koppen (1948), el clima predominante de la zona es Templado célido con lluvias
invernales (Csb), el que es influenciado por condiciones anticiclonicas (CONAF, 1998).
Ademas, el indice de aridez clasifica a este sitio como seco subhimedo (Trabucco y Zomer,
2018).

Antes de que la zona adyacente se convirtiera en Reserva Nacional (en 1996), existia
ganaderia, introduccion de especies herbaceas y extraccion de lefia para uso local en el sector,
sin embargo, estas actividades dejaron de ser permitidas en la Reserva, por lo que

1 Los promedios entregados estan realizados para el periodo 1970-2000, exceptuando el Déficit de presion de vapor que se realizé para el
periodo 1979-2000.



disminuyeron (CONAF, 1998). Con respecto a los incendios, el ultimo ocurrido en la zona
antes de la colecta de muestras fue en el afio 2016, y antes de eso, se han visualizado evidencias
de incendios de hace mas de 30 afios (CONAF, 1998; CONAF, 2016). En el sitio muestreado,
se encontraron arboles con heridas de incendios antiguos. Ademas, no se detectaron
evidencias de algun otro tipo de disturbio antropogeénico en el lugar, pero si se descubrieron
N. dombeyi con dafio foliar producto de las sequias.

Nahuel Huapi

Esta ubicado en Argentina, entre las provincias de Neuquén y Rio Negro dentro del Parque
Nahuel Huapi (APN, 2016), en las coordenadas 41°10° S y 71°24” O. El sitio se encuentra
dentro de la Ecorregién Valdiviana, en la unidad biogeogréfica de Bosques Patagonicos que
presentan bosques cerrados, altos y formados principalmente por Nothofagus dombeyi,
Nothofagus oblicua y Nothofagus alpina (APN, 2019; Gross, 2017). De las especies
mencionadas, en el sitio sélo se encontré N. dombeyi, acompafiado por especies como
Aristotelia chilensis, Lomatia hirsuta, Schinus patagonicus y Maytenus boaria. El relieve de
la zona es principalmente montafioso y los suelos son de tipo volcéanico, producto de las
cenizas provenientes de las erupciones volcanicas del territorio chileno, que son depositadas
por la accion del viento en dicho lugar (APN, 2019).

El clima de este sitio es de tipo Templado frio con veranos secos (Csc) (Koppen, 1948) y de
acuerdo con Trabucco y Zomer (2018), el indice de aridez lo clasifica como zona humeda.
Dentro de los disturbios que han ocurrido en la zona esta el uso ganadero y la erupcion del
complejo volcanico formado por el volcan Puyehue y el cordon Caulle en el 2011, que produjo
dafios econdmicos y a la poblacion por la emision de cenizas. Los altimos eventos de
incendios dentro del Parque Nacional Nahuel Huapi se registraron entre los afios 1998-1999,
2011-2012 y 2013-2014 (APN, 2019), es decir, antes de la recoleccion de muestras. El sitio
muestreado se encuentra cercano a un sendero y presenta arboles con sefiales de incendios.

Tinquilco

Se encuentra ubicado en la Region de la Araucania, provincia de Cautin, entre las comunas de
Cunco y Pucén (CONAF, 2013). Mas especificamente, este sitio de estudio se encuentra en
el acceso al Parque Nacional Huerquehue en las coordenadas 39°9° S y 71° 42° O. La
vegetacion presente pertenece al piso vegetacional Bosque caducifolio templado andino de
Nothofagus alpina y Nothofagus dombeyi caracterizado por ser un bosque caducifolio mixto
multietaneo y con regeneracion permanente (Luebert y Pliscoff, 2017). Sin embargo, en el
sitio no se encontrd N. alpina, aunque si se encontraron especies arbdreas como Saxegothaea
conspicua, Laureliopsis philippianay la especie trepadora Hydrangea serratifolia. Los suelos
de la zona contienen depositos volcanicos y presentan una topografia ondulada, con fuertes
pendientes y afloramientos rocosos en algunos sectores (CONAF, 1999).

Con respecto al clima, se presentan dos tipos: Templado calido sin estacién seca (Cfb) y Frio
de hielo por altura (EFH) (Koppen, 1948). Ademas, el indice de aridez clasifica el sitio como
humedo (Trabucco y Zomer, 2018).

El sitio donde se colectaron las muestras no tiene sefiales de actividad antropica dentro de él.
Sin embargo, en el sector donde esta ubicado, si existieron disturbios por introduccion de



ganado, tala de bosque y un mal empleo del fuego por parte de algunas personas que buscaban
habilitar terrenos para actividades agropecuarias, antes de que la zona cercana se convirtiera
en el Parque Nacional Huerquehue (CONAF, 1999). Ademas, a aproximadamente 36 km. se
encuentra el volcan Villarrica, cuyo registro da cuenta de erupciones volcanicas en diferentes
afios y con diferentes intensidades (e.g. 1963, 1964, 1971, 1977, 1989, 1983, 1984 y 1985)
(Municipalidad de Pucon, 2017). Con respecto a los incendios, los Gltimos registros antes de
la fecha de colecta son de los afios 1942-1945 y ocurrieron en zonas cercanas al sitio de estudio
(CONAF, 1999). Se identificaron varios individuos de N. dombeyi con dafio foliar producto
de la sequia dentro del sitio muestreado.

2. Datos climaticos

Para relacionar la mortalidad de Nothofagus dombeyi con la variabilidad climética se
utilizaron cuatro variables. La precipitacion, temperatura media y déficit de presion de vapor
se utilizaron por temporadas (invierno, otofio, primavera y verano) y anualmente, mientras
que el indice de Sequia de Palmer auto-calibrado sélo se usé de forma anual.

La precipitacion se puede definir como la fuente de agua procedente de las nubes que llega a
la superficie (Cornejo, 2011). A su vez, la temperatura media se entiende como un indice
indicativo del calentamiento o enfriamiento del aire resultante del intercambio de calor entre
la atmosfera y la tierra (INIA, 2015). Estas variables, sumado a la intensidad luminica y la
duracion del dia, son determinantes para el crecimiento y desarrollo de los arboles (Duval et
al., 2015). Ademas, dependiendo de la distribucion de la especie (en latitud y altitud), la
precipitacion y la temperatura pueden ser factores limitantes del crecimiento de los arboles
(Fritts, 1976). Actualmente, se han encontrado relaciones entre periodos de altas temperaturas
y bajas precipitaciones de verano vinculados a mortalidad de arboles y disminucion del
crecimiento (Gipoulou, 2018; Marcotti, 2019; Suarez et al., 2004; Viguera, 2012). Ambas
variables climéticas se obtuvieron de la base de datos del Centro Climéatico de la Universidad
East Anglia (Climatic Research Unit CRU TS4.03), con una resolucion espacial de 0.5° para
el periodo de 1960-2015. Estos datos se consiguieron a través del explorador climatico KNMI
(https://climexp.knmi.nl/).

Para el caso del déficit de presion de vapor (VPD), se obtuvo de ERA-Interim, un reanalisis
atmosférico global producido por el Centro Europeo de Previsiones Meteoroldgicas a Medio
Plazo (ECMWF por sus siglas en inglés). Estos datos se consiguieron para el periodo de 1979-
2015. El VPD se puede definir como la diferencia entre la presion de saturacion de vapor y la
presion real de vapor (Rawson et al., 1977). Cambios en esta variable son importantes para la
estructura y funcion del ecosistema terrestre. Al respecto, se conoce que existe una relacion
entre el aumento de VPD y la disminucion del crecimiento de la vegetacién, asi como con la
mortalidad de los arboles (Williams et al., 2013; Yuan et al., 2019).

El indice de sequia de Palmer auto-calibrado (scPDSI) permite medir intensidad, duracion y
extension espacial de la sequia (Cuadro 2). Se calcula a partir de la precipitacién, temperatura
y pardmetros fijos que tienen relacion con las caracteristicas del suelo en cada ubicacion
(ORA, 2011). Actualmente, se tiene registro de diferentes fendmenos de decaimiento forestal
asociados a sequias y se espera que en las regiones templadas-mediterraneas estos eventos
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extremos aumenten, pudiendo producirse un aumento en la pérdida de biodiversidad
(Marcotti, 2019; Rodriguez-Caton y Villalba, 2018).

El indice de sequia de Palmer auto-calibrado se obtuvo de dos fuentes: para los afios 1960-
2000 se utilizaron los datos de scPDSI del Atlas hidroclimatico anual en América del Sur
(Morales et al., 2020), y para el periodo de 2001-2015 se utilizaron los datos de scPDSI del
Centro Climatico de la Universidad East Anglia (Climatic Research Unit CRU TS3.26),
obtenidos a traves del explorador climatico KNMI. Ambos tienen una resolucion de 0,5°.

Cuadro 2. Valores del indice de sequia de Palmer auto-calibrado.

Valores del indice Categorias
>4 Condicion humeda extrema
3-3,99 Condicién muy humeda
2-299 Condicion himeda moderada
1-1,99 Condicién humeda suave
0,5-0,99 Condicion humeda incipiente
0,49 - -0,49 Condiciones normales
-0,5--0,99 Sequia incipiente
-1--1,99 Sequia suave
-2 --2,99 Sequia moderada
-3--3,99 Sequia severa
<-4 Sequia extrema

Fuente: ORA, 2011.

3. Recoleccion de muestras

La recoleccion de muestras se realiz6 en dos campanfias: en los sitios Sillahur y Tinquilco se
colectaron en diciembre del 2017 y para Nahuel Huapi en enero del 2018. Cada sitio de
muestreo se caracterizd por presentar un bosque homogéneo en su estructura y composicion,
teniendo a la especie N. dombeyi como dominante del dosel. En cada uno de los sitios, se
eligié una poblacién de N. dombeyi que presentara arboles vivos y muertos en pie, y que
tuvieran una nula o minima influencia antropogénica. Esta eleccion se realizo a partir de un
analisis del estado de decaimiento del follaje utilizando imégenes de alta resolucidn obtenidas
a través de vuelos con un aparato no tripulado (drone Phamton 3), que ayud6 a determinar
areas de bosgue con presencia de potenciales arboles muertos. Luego de este andlisis, se
realizaron validaciones en terreno donde se tomaron muestras de tarugos de incremento de
cada arbol vivo y muerto, asi como el didmetro a la altura del pecho para la especie N.
dombeyi. Se muestrearon como minimo diez individuos de cada estado sanitario (vivo y
muerto), con dos tarugos de incremento por cada uno, debido a que esta cantidad es la minima
necesaria para detectar la respuesta media de un grupo de arboles (Roig, 2002). La extraccion
de los tarugos se realizo a una altura de 1,3 metros del fuste.

Para la colecta, se utilizaron sondas de Pressler de 40 cm de largo para extraer tarugos de

incremento de arboles de la especie (Grissino-Mayer, 2001). En cada sitio se registraron datos
para caracterizar el bosque como pendiente, exposicion, alturay cobertura del dosel. Ademas,
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en cada bosque se hicieron parcelas de muestreo donde se tomd el didmetro a la altura del
pecho (DAP) y las coordenadas geograficas de cada arbol muestreado.

Los radios de los arboles colectados fueron en su mayoria superiores al largo de la sonda
utilizada y algunas muestras de arboles muertos presentaban pudricion hacia el centro del
tronco (Figura 2e), por lo que no se pudo llegar al nucleo de las muestras. Esto imposibilitd
calcular la edad completa de la mayoria de las muestras extraidas.

4. Procesamiento dendrocronolégico

Tratamiento de muestras

Luego de extraer las muestras en terreno, cada tarugo se procesé siguiendo las técnicas
dendrocronolégicas descritas por Gartner (2015) y Stokes y Smiley (1968). Este consistio en
pegar cada tarugo en una montura de madera con las fibras perpendiculares al soporte, para
luego cortarlas transversalmente con un micrétomo de deslizamiento hasta que la muestra
quedara lisa y continua. Una vez hecho esto, todas las muestras fueron lijadas con lijas de
diferentes granulometrias para rellenar con aserrin las cavidades de la madera, este proceso
permite distinguir de forma Optima los anillos de crecimiento. Ademas, se verifico la especie
colectada a partir de un andlisis de la anatomia de la madera. Nothofagus dombeyi (Figura 2a,
2b, 2c), presenta un duramen heterogéneo café claro y una albura un poco mas clara. Posee
anillos de crecimiento visibles y bien delimitados con vasos pequefios y solitarios (Diaz-Vaz,
1987).

Figura 2. a, b, c) Ejemplos de anillos de Nothofagus dombeyi. La linea horizontal entre dos
lineas verticales paralelas color rojo representa un anillo completo: a) 2 anillos completos,
b) 7 anillos completos y ¢) 9 anillos completos. d) Erosién de la madera. €) Pudricion de
la madera cercana a la médula y f) tarugo con corteza.

11
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Medicion de ancho de anillos

Con los anillos visibles, se procedi6 a fechar y contar cada anillo de crecimiento a través de
una lupa estereoscopica (Leica S8APO0), identificando anillos punteros que indicaran algln
patrén diferente en el crecimiento de los arboles muestreados. Teniendo las muestras con los
anillos identificados, estos fueron escaneados a una resolucion de 2400 dpi y se midieron los
anchos de los anillos de cada arbol a traves del programa CooRecorder 7.8.1. Finalmente,
estas series de mediciones se introdujeron en el software COFECHA, para identificar errores
en la datacion y validar a traves de estadistica el cruce de mediciones de cada arbol por
poblacion de estudio (Holmes et al., 1986).

Para el caso de las muestras vivas, al haber sido recolectadas en diciembre del 2017 y enero
del 2018, se les asigno a los altimos anillos completos visibles de cada muestra el afio 2016,
segun lo indicado en la convencidn de Schulman (1956) para el hemisferio sur, donde a cada
anillo de un arbol se le asigna la fecha del afio calendario que inici6 el crecimiento. A través
del proceso descrito se correlacionaron y validaron las series de ancho de anillo de los arboles
vivos en COFECHA, para luego continuar con la datacion de arboles muertos.

5. Determinacion del afio de muerte

Se asigno la fecha de muerte de los arboles muertos como la correspondiente a la fecha del
anillo més externo de cada tarugo de incremento. Cabe destacar, que la confianza de la fecha
determinada esta influenciada por la erosion de los anillos exteriores (Figura 2d), presencia
(Figura 2e) o no de corteza en la muestra y por la posibilidad de que los arboles no formen
anillos afios antes de morir (Amoroso y Daniels, 2010). Para determinar a qué afio calendario
corresponde la muerte de cada arbol, se utilizaron metodologias visuales y cuantitativas.
Respecto a la primera, se usaron observaciones visuales a través de anillos punteros para tomar
decisiones con respecto la datacion cruzada. Por su parte, cuantitativamente se utilizo el
software COFECHA, para cruzar cada serie de ancho de anillo de un arbol muerto con las
series de arboles vivos para cada sitio de estudio (Villalbay Veblen, 1998). Ademas, se obtuvo
dos a tres muestras por arbol y se asegurd que las muestras obtenidas fueran la mejor posible
de obtener, por lo que la decision final sobre una correcta datacion cruzada dependié de
encontrar un coeficiente de correlacion para una fecha que sea mucho mas alto que para
cualquier otra fecha posible (Mast y Veblen, 1994).

Las técnicas de datacion de los anillos de arboles, como la descrita en esta metodologia, se
han utilizado cada vez mas como una forma de fechar eventos como perturbaciones o
mortalidad, debido a que proporcionan informacion valiosa sobre los patrones pasados de
mortalidad de los arboles (Mast y Veblen, 1994).
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6. Patrones temporales de mortalidad

Patrones del afio de muerte

Para conocer los patrones temporales de mortalidad, se agruparon todas las muestras datadas
contemplando el sitio de estudio y los afios de dichas muertes (Suarez y Kitzberger, 2010,
Villalbay Veblen, 1998). Ademas, para reconocer las diferencias en datacion que se pudieron
haber producido por las caracteristicas de la madera datada (e.g. tarugos sin corteza o con
presencia de erosion) se consideraron los diferentes afios de muerte encontrados para cada
arbol como fechas probables de mortalidad.

Luego, para detectar diferencias entre los afios en que murieron los arboles de cada sitio de
estudio se realizo la prueba Kruskal-Wallis utilizando la libreria “Stats” en R (R Core Team,
2019). Esta es una prueba no paramétrica que permite detectar si existen diferencias
significativas entre poblaciones, es decir, si los afios de mortalidad de cada sitio son diferentes
o similares. Las diferencias son estadisticamente significativas cuando el valor de p es menor
a 0,05 (p <0,05) (Amat, 2016; Rodriguez-Catdn y Villalba, 2018).

Patrones de crecimiento antes de morir

Los patrones de crecimiento antes de morir se analizaron desde 1960 en adelante, con el fin
de poder relacionarlos con las variables climaticas, integrando los cambios climaticos
ocurridos en la década de los 70s (Garreaud, 2011). Ademas, de esta forma se pudo tener un
periodo minimo de 30 afios antes de morir para todos los arboles muertos datados.

Se estandariz6 cada serie de ancho de anillo con un ajuste de linea recta horizontal a través de
la media, eliminando el crecimiento relacionado con la edad (Fritts y Swetnam, 1989), a través
de la libreria “dpIR” en R (Bunn et al., 2019). Esto permitio realizar una comparacion visual
de todos los patrones de crecimiento antes de morir, pudiendo identificar las diferencias y
semejanzas entre muestras y entre sitios.

Ademas, para cuantificar los patrones de crecimiento antes de morir, se calculd el porcentaje
de cambio en el crecimiento (%GC por sus siglas en inglés) a través de la libreria “Trader” en
R (Fibich, 2017). El %GC permite identificar aumentos y disminuciones en el crecimiento
radial y eliminar las tendencias de las relaciones entre edad y tamafio en las mediciones de
ancho de anillos (Mundo, 2011; Nowacki y Abrams, 1997). Para realizarlo, se escogi6 una
ventana temporal de 10 afios, debido a que este periodo de tiempo puede promediar las
respuestas del crecimiento a corto plazo relacionadas con el clima (como la reduccién de
anillos de arboles inducido por la sequia y la posterior recuperacion) (Leak, 1987).

De acuerdo con Nowacki y Abrams (1997), el porcentaje de cambio en el crecimiento se
calcul6 a partir de la ecuacion 1:

M2 - M1
%GC = 1" 100 (Ecuacion 1)
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donde M1 es el promedio de ancho de anillos de los 10 afios previos (incluyendo el afio
calculado) y M2 es el promedio de ancho de anillos de los 10 afios siguientes.

Se observo la tendencia de cambio en el crecimiento 10 afios antes de morir de cada sitio a
través del promedio del Ultimo %GC de todas las muestras por sitio. Para comparar si existia
diferencia en esta tendencia entre sitios, se realizd la prueba Kruskall-Wallis descrita
anteriormente.

7. Relacion entre eventos de mortalidad, crecimiento antes de morir y

variabilidad climatica

Para analizar la relacion entre los eventos de mortalidad y la variabilidad climatica, se realizo
un analisis de correlacion cruzada a través de la libreria “stats” de R (R Core Team, 2019).
Este andlisis permite cuantificar el grado de interdependencia de dos series univariadas (X, y),
tomando en consideracion que la serie “y” puede estar relacionada con lags? pasados de la
serie “X” (Shumway y Stoffer, 2000). Esta correlacion se realizd por quinquenios con un lag
desde -5 a 0, tomando asi en consideracion, la probabilidad de que un afio de mortalidad
datado tenga un margen de error.

La relacion entre el crecimiento antes de morir y la variabilidad climética se analizo a través
de una correlacion de Kendall (Rodriguez-Catén y Villalba, 2018). Esta es una prueba no
paramétrica que utiliza los rangos de cada variable dentro del conjunto, para calcular un
coeficiente de correlacion que puede ir entre -1 a +1. La correlacion sera significativa, es decir,
tendra una relacién real no debida al azar, cuando el valor de p sea menor a 0,05 (p < 0,05)
(Morales y Rodriguez, 2016). Para realizar esta prueba, se utiliz6 el promedio de %GC de
cada sitio y se correlaciond con las variables precipitacion, temperatura y scPDSI, en un
periodo en comdn. El VPD no se pudo utilizar debido a que no coincide mayormente el
periodo donde se obtuvo la variable (1979-2015) con el periodo calculado de crecimiento
antes de morir (1960-1990). Cada variable climatica utilizada se convirtié a un formato similar
al del porcentaje de cambio en el crecimiento, siguiendo la ecuacién 2 para el caso de la
precipitacion (Pp), ecuacion 3 para el scPDSI (Nowacki y Abrams, 1997) y ecuacién 4 para
la temperatura (T°).

V2-v1 .
Ppp=—— Ecuacion 2
p = ( )
donde V1 es el promedio de la variable de los 10 afios previos (incluyendo el afio calculado)
y V2 es el promedio de la variable climética de los 10 afios siguientes.

scPDSI = P2 —P1  (Ecuacion 3)

donde P1 es el promedio del scPDSI de los 10 afios previos (incluyendo el afio calculado) y
P2 es el promedio del scPDSI de los 10 afios siguientes (Nowacki y Abrams, 1997).

(Ecuacion 4)
2 “Lag” se puede definir como el intervalo de tiempo que se considera en una funcion de correlacién. Por ejemplo, una autocorrelacion de
lag = k, es la correlacion entre valores que estan desfazados por k periodos de tiempo (Shumway y Stoffer, 2000).
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T°=T2-T1

donde T1 es el promedio de la variable de los 10 afios previos (incluyendo el afio calculado)
y T2 es el promedio de la variable climatica de los 10 afios siguientes.

Ademas, se analizo el efecto de la sequia a través del indice de sequia de Palmer auto-
calibrado, comparando los afios que correspondieran a valores menores o iguales a -0,05 (i.e.
desde una sequia incipiente a una sequia extrema, Cuadro 2) con los eventos de mortalidad y
de cambios negativos en el crecimiento. Se consideraron los eventos ocurridos el mismo afo
de la sequia, asi como los ocurridos uno, dos y mas de dos afios despues de la sequia. Lo
anterior, debido a que el efecto del clima en el crecimiento de un arbol puede no ser inmediato,
si no que puede estar influenciado por el clima de afios anteriores y la mortalidad puede ocurrir
después de estar sometido a un proceso de estrés intenso o duradero (Cailleret et al., 2017;
Fritts, 1976).

Para el caso de los eventos de mortalidad, se compararon los arboles muertos considerando
las fechas probables de mortalidad, obteniendo la frecuencia de ocurrencia de mortalidad en
afios de sequia. Con respecto a las disminuciones significativas en el crecimiento, estos fueron
calculados a partir del %GC para la ventana de 10 afios. Se consider6 una disminucion
significativa en el crecimiento, aquel cambio en el crecimiento que fuera menor o igual a -
25% y que perdurara por al menos tres afios (Mundo, 2011). Para relacionarlos con la sequia,
s6lo se tomaron en consideracion las ultimas disminuciones significativas en el crecimiento
de cada muestra por sitio, lo que permiti6 obtener la frecuencia de disminuciones
significativas en el crecimiento durante afios de sequia antes de morir.
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RESULTADOS

1. Fechado de arboles muertos

Se colectaron en total 129 muestras de 76 arboles. De estos, 43 muestras corresponden a 31
arboles vivos y 86 muestras son de 45 arboles muertos para los tres sitios. Se pudieron datar
un 46% del total de muestras de arboles muertos (Cuadro 3). Para los arboles vivos, se
obtuvieron correlaciones en COFECHA de 0,53 en Sillahur, 0,49 en Nahuel Huapi y 0,36 en
Tinquilco. Con respecto a la correlacion de los arboles muertos datados con las series de ancho
de anillos utilizadas en COFECHA, esta fue de 0,42 para el caso de Sillahur, 0,36 para Nahuel
Huapi y 0,33 para Tinquilco. (Cuadro 3) La muestra de arbol muerto que posee la mayor
correlacion se encontré en Sillahur con una correlacién de 0,59.

El ancho de anillo promedio de los arboles muertos de los tres sitios es mayor en Nahuel Huapi
y es menor en Tinquilco, variando en 0,9 mm entre estos. Con respecto al DAP, Tinquilco
presenta arboles muertos de mayor DAP, seguido por Sillahur y finalmente Nahuel Huapi.
Debido a lo anterior, el periodo maximo datado en los arboles muertos se obtuvo en Tinquilco,
registrandose anillos desde 1802 al afio 2013 (Cuadro 3).

Cuadro 3. Caracterizacion de los &rboles muertos muestreados por sitio.

Sitio Sillahur Nahuel Huapi Tinquilco
N° Arboles colectados 16 10 19
N° Arboles datados 14 8 14

: « 87,1 66,2 1229

DAP promedio (cm) (40.8-150) (40-138) (68.2-174)
Periodo méaximo datado 1837-2008 1879-2004 1802-2013

. . N 1,43 2,01 1,11
Ancho de anillo medio (mm) (0,12-8.79) (0,09-10,12) (0,07-10,74)
Correlacion COFECHA* 0,42 0,36 0,33

*Los valores dentro del paréntesis corresponden a los minimos y maximos de cada categoria y sitio.

2. Patrones temporales de mortalidad

Patrones del afo de muerte

El periodo de muerte de los arboles datados ocurri6 desde 1990 en adelante, siendo los arboles
de Tinquilco los que tuvieron fechas de muertes mas actuales, con el dltimo arbol muerto en
el afio 2013 (Figura 3). Las mayores frecuencias de arboles muertos ocurrieron para el caso
de Sillahur entre los afios 1997 a 2000 y luego en el 2003 (Fig. 3b), para Nahuel Huapi en
2004 (Fig. 3e) y para Tinquilco entre los afios 1999 a 2001 (Fig. 3h). La mayor mortalidad
ocurrio sincronicamente en 1999 para los sitios Sillahur y Nahuel huapi, y en el afio 2000 en
Tinquilco (Fig. 3c, f, ).
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Figura 3. Afnos de muerte y frecuencia de mortalidad por sitio. a-c) Sillahur, d-f) Nahuel
Huapi, g-i) Tinquilco. Los afios de datacion con las fechas de mortalidad de los arboles
son indicados con I para los afios que tuvieron la mayor correlacion con la cronologia
de arboles vivos entre varias muestras. L1 representa los afios datados con menor
correlacion o donde solo se pudo datar una muestra por arbol. Para cada sitio se muestra
la frecuencia de mortalidad de cada sitio con las fechas determinadas (figuras c, f, i) y la
frecuencia considerando las fechas probables de mortalidad de los arboles (figuras b, e,
h). Los sitios se ubican de mayor a menor aridez.

Al analizar la frecuencia acumulada de mortalidad en todos los sitios estudiados (Figura 4), la
mayor frecuencia de mortalidad ocurrié en el afio 1999. Este patron se observé tanto para la
frecuencia de mortalidad de las fechas determinadas (Fig. 4a), como para la frecuencia de las
fechas probables de mortalidad (Fig. 4b). Cabe destacar que en la mayor frecuencia datada
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(1999), los tres sitios fueron predominantes, en cambio, en el afio 2004 tuvo mayor
predominancia Sillahur. No se encontraron diferencias significativas entre los afios de
mortalidad por sitios (prueba Kruskall-Wallis, H: 2.37, p-value: 0.31).
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Figura 4. a) Frecuencia total de los afios determinados, b) Frecuencia total considerando las
fechas probables de mortalidad de los arboles y ¢) scPDSI de los tres sitios. Las lineas
punteadas color naranjo representan sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3).
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Figura 5. Ejemplos de patrones de crecimiento radial previo a la muerte en N. dombeyi. Se
muestra s6lo un arbol representativo por sitio de estudio donde se distinguieron los
patrones de crecimiento.
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Los arboles muestreados de N. dombeyi presentaron cuatro patrones distintivos antes de morir
(desde el afio 1960 en adelante). De estos, tres se observaron en todos los sitios y uno se
visualizo6 sélo en Tinquilco (Figura 5).

El Patron 1 observado (Fig. 5a), se caracterizo por presentar una tendencia gradual y constante
en la disminucion del crecimiento, estando por debajo de la media 20-25 afios antes de morir.
El Patron 2 (Fig. 5b) presentd un crecimiento cercano a la media que se ve interrumpido por
un pulso de liberacion, aproximadamente 20 afios antes de morir, para luego disminuir el
crecimiento, permaneciendo bajo la media 10 afios antes de morir. El Patron 3 se caracterizo
por presentar sucesivos pulsos de liberaciones en el crecimiento, ocurridas en diversos afos
antes de morir (Fig. 5¢) y el Patrén 4 present6 una tendencia de crecimiento positiva (Fig. 5d),
pasando de un crecimiento bajo la media, a uno por sobre la media aproximadamente 10 afios
antes de morir, para luego morir repentinamente.

De los cuatro patrones encontrados, el que tuvo mayor representacion en el total de las
muestras es el Patrén 1, con un 52,8%, seguido del Patrén 2 con un 25% del conjunto de
muestras. Esta tendencia se encontré también en Sillahur, donde los patrones 1y 2 fueron los
mas observados. En el caso de Nahuel Huapi, el Patrén 1 es el que contd con mayor presencia
y tanto los patrones 2 y 3 tuvieron la misma cantidad de muestras encontradas. Tinquilco,
presento la misma tendencia que Nahuel Huapi. Sin embargo, s6lo en este sitio se encontro el
Patrdn 4, con el 14,29% de las muestras del lugar (Cuadro 4).

Cuadro 4. Cantidad y porcentaje de muestras observadas en cada patron de crecimiento antes
de morir por sitio. Los porcentajes en negrita corresponden a los valores mas altos.

Sitios Patron 1 Patron 2 Patron 3 Patron 4 N® total de
muestras
Sillahur 50% 35,7% 14,3% 0% 14
Nahuel Huapi 75% 12,5% 12,5% 0% 8
Tinquilco 42.7% 21,4% 21,4% 14,3% 14
Total 52,9% 25% 16,7% 5,6% 36

Al calcular el porcentaje de cambio en el crecimiento de todos los patrones vistos
anteriormente para una ventana de 10 afos, se observa gque en los tres sitios estudiados existe
un porcentaje de cambio en el crecimiento negativo 10 afios antes de morir. Al respecto,
Nahuel Huapi tuvo la mayor caida en el crecimiento con un -28,5% (Desviacion Estandar =
0,20), seguido de Tinquilco con un -27,20% (Desviacion Estandar = 0,28) y luego Sillahur
con un - 25,70% (Desviacion Estandar = 0,24). A través de la prueba de Kruskall-Wallis (p-
value: 0,99, H: 0,01) se establecio que no existen diferencias significativas entre los
porcentajes de cambios en el crecimiento de los tres sitios.

Se observo un crecimiento negativo 10 afios antes de morir en los tres sitios estudiados pero
las cronologias de los porcentajes de cambio en el crecimiento evidenciaron comportamientos
distintos (Fig. 6). El crecimiento en Sillahur comenz6 a disminuir en el afio 1970 y se acentu6
en los afios que siguen (Fig. 6). En el caso de Nahuel Huapi, luego de un porcentaje de cambio
en el crecimiento positivo, este decay6 abruptamente en 1962 hasta hacerse negativo en 1966.
Se puede observar que a partir de los 1970s hubo una tendencia al aumento en el %GC de este
sitio, el que sin embargo no logro6 alcanzar un porcentaje positivo (Fig. 6). Tinquilco por su
parte, presento un %GC positivo cercano a cero y en el afio 1969 comenz0 a aumentar y se
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mantiene cercano al 20%, sin embargo, en el afio 1979 empez6 a disminuir el porcentaje de
cambio en el crecimiento positivo y ya en el afio 1982 se hizo negativo (Fig. 6).
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Figura 6. Cronologias de porcentajes de cambios en el crecimiento en una ventana moévil de
10 afos (%GC) en cada sitio para el periodo 1960-1990.

3. Relacion entre patrones de mortalidad, patrones de crecimiento antes de

morir y variabilidad climatica

Los patrones de mortalidad y los patrones de crecimiento antes de morir observados en cada
sitio presentan diferencias y semejanzas en su relacion con la variabilidad climatica.

Sillahur, el sitio de mayor aridez, presentd un porcentaje de cambio en el crecimiento que
decae desde 1968 y se va haciendo cada vez méas negativo hasta dar paso a los eventos de
mortalidad de arboles (Figura 7b, 7a). Este patrén en el crecimiento de los arboles que
murieron coincidié con un periodo de tres afios de sequia (entre 1967 y 1969) y a finales de la
década de 1980, con un periodo de anomalias negativas en la precipitacion (Fig. 7c, 7d). Con
respecto a la muerte de arboles, en Sillahur ocurrieron dos eventos relevantes: la mortalidad
de 1998-1999 y 20032004 (Fig. 7a). Ambos procesos ocurrieron cuando hubo un scPDSI <
-0,5 y anomalias de precipitaciones de verano bajo la media (Fig. 7c, 7d). EI VPD de verano
del sitio presenta valores por sobre la media en el periodo de 1995-2004, época donde también
se observan las mayores frecuencias de mortalidad de arboles (Fig. 7e).
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Figura 7. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC) de
N. dombeyi en Sillahur. La frecuencia de mortalidad representa las fechas probables de
mortalidad de las muestras. La variabilidad climéatica se muestra en c), d) y €), con barras
el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el déficit de presion de vapor (VPD)
de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los valores del indice para
sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el gréfico €) la linea horizontal negra
representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el promedio de cinco afios
del VPD desde 1980.

En Nahuel Huapi, la disminucion del %GC de los &rboles muertos comenz6 después de tres
afios de sequias consecutivas, donde el afio 1962 fue categorizado como una sequia severa
(Morales et al., 2020), y fue negativo hasta 1990, época donde empezaron los eventos de
mortalidad (Fig. 8b, 8c). En la Figura 8c, se identificaron dos periodos de varios afios de
sequia; a final de la década de 1980 y entre 1993-1999. Estos periodos coincidieron con los
afios de mayor frecuencia de mortalidad de arboles de N. dombeyi en 1991 y entre 1998-2000.
Sumado a esto, las anomalias de precipitacion de verano en este sitio fueron negativas en los
afios de mayor frecuencia de mortalidad (Fig. 8d). Con respecto al déficit de presién de vapor
de verano (Figura 8e), este tuvo un promedio por sobre la media desde el afio 2000 en adelante,
lo que coincidio6 con los afios de muerte de los arboles registrados (Figura 8a).
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Figura 8. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC) de
N. dombeyi en Nahuel Huapi. La frecuencia de mortalidad utilizada representa las fechas
probables de mortalidad de las muestras. La variabilidad climética se muestraen c), d) y
e), con barras el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el déficit de presion de
vapor (VPD) de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los valores del
indice para sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el gréafico e) la linea
horizontal negra representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el
promedio de cinco afios del VPD desde 1980.

Tinquilco, el sitio mas humedo, presenté un %GC que se ve disminuido desde 1982 (Figura
9b). Esta disminucidn ocurri6 en un periodo de nueve afios con sequia, siendo la més fuerte la
sequia moderada de 1988 (Morales et al., 2020) y una tendencia de anomalias negativas en
precipitacion de verano en la misma época (Figura 9c, 9d). Con respecto a la mortalidad, esta
ocurrié mayormente en el periodo de afios secos entre 1994 -1999 y posterior a este (Figura
9a). En este mismo periodo y hasta el afio 2004, el VPD de verano se observo levemente por
sobre la media y las anomalias de precipitacion de verano fueron mayormente negativas (Fig.
9e, 9d), coincidiendo con los periodos donde se fecharon muertes de arboles (Fig. 9a).
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Figura 9. a) Frecuencia de mortalidad y b) Porcentaje de cambio en el crecimiento (%GC) de
N. dombeyi en Nahuel Huapi. La frecuencia de mortalidad utilizada representa las fechas
probables de mortalidad de las muestras. La variabilidad climatica se muestra en c), d) y
e), con barras el scPDSI y la precipitacion de verano y con lineas el déficit de presion de
vapor (VPD) de verano. Las lineas punteadas del grafico c) representan los valores del
indice para sequia incipiente (< -0,5) y sequia severa (< -3). En el grafico e) la linea
horizontal negra representa la media del VPD de verano y la linea punteada es el

promedio de cinco afos del VPD desde 1980.

Se observé que en la variabilidad climatica de la escala de distribucion representada, existen
algunas similitudes en las tendencias y su relacion con los patrones de mortalidad y
crecimiento antes de morir. El porcentaje de cambio en el crecimiento de los tres sitios fue
negativo antes de morir, lo que coincidio con diferentes afios donde hubo sequias comunes
entre los sitios, pero que variaron en duracion e intensidad dependiendo de la ubicacién (1960-
1962, 1967-1969, 1981, 1985, 1988-1989). Con respecto a la mortalidad de arboles de N.
dombeyi, esta se encuentra mayormente entre 1998-2001, afios que coincidieron con el fin de
un periodo de sequias que ocurrié entre 1994 — 1998, donde en 1998 ocurrié una sequia
extrema en los tres sitios (Figura 4c) y ademads, con afios de anomalias negativas de
precipitacion de verano. Sumado a esto, el promedio del déficit de presion de vapor de verano
se encontrd por sobre la media en el periodo de 2000-2004 en los tres sitios de muestreo.

Las correlaciones cruzadas muestran como diferentes variables climaticas y diferentes épocas

influyen significativamente en la mortalidad de Nothofagus dombeyi, dependiendo del sitio
de muestreo (Cuadro 5). En Sillahur, el déficit de presion de vapor anual tuvo una influencia
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significativa en la mortalidad, en el mismo quingquenio cuando ocurrié la muerte. Estas
correlaciones son positivas, es decir, un aumento en los niveles de déficit de presion de vapor
se correlaciona con un aumento en la mortalidad de N. dombeyi en este sitio (Cuadro 5). Para
el caso de Nahuel Huapi, la mortalidad se vio influenciada significativamente por el scPDSI
con una correlacion negativa, un quinquenio antes de la mortalidad de arboles. Esto quiere
decir que, valores méas negativos del indice (que reflejan un estado de sequia) se relacionan
con un aumento de la mortalidad hasta cinco afios después (Cuadro 5). En Tinquilco, la
precipitacion de verano tuvo una correlacion negativa en el mismo afio donde ocurrié la
muerte, es decir, menores niveles de precipitacion aumentan la mortalidad de la especie en
este sitio (Cuadro 5). Cabe destacar, que se encontraron otras correlaciones altas (> 0,5,
Cuadro 5) pero no significativas en los tres sitios.

Cuadro 5. Coeficientes de correlaciones cruzadas entre las variables climéticas y la frecuencia
de mortalidad por quinquenio. S6lo se muestran los valores significativos en negrita
(p < 0,05) y los valores que presentan correlaciones altas (> 0,5), pero no significativas.

Sillahur Nahuel Huapi Tinquilco
Lags -2 -1 0 -1 0 -1 0

scPDSI -0,84

T°med anual 0,55 0,55 0,67
T°med verano 0,55
Pp anual -0,53

Pp verano -0,61 -0,58 -0,78
VPD anual 0,82

VPD verano 0,82 0,56

Con respecto a las correlaciones con el porcentaje de cambio en el crecimiento, estas muestran
algunas diferencias respecto a la frecuencia de mortalidad (Cuadro 6). Para el caso del sitio
mas seco (Sillahur) y mas himedo (Tinquilco), el porcentaje de cambio en el crecimiento se
correlaciond con la precipitacién anual, mientras que para el caso de Nahuel Huapi se
correlacion6 con la precipitacion de verano. Esto quiere decir que cambios positivos en la
precipitacion influyen en %GC positivos de los arboles muertos de N. dombeyi (Cuadro 6).

La temperatura media anual y de la estacién estival correlacionan negativamente con el %GC
de Sillahur y Nahuel Huapi. En cambio, el %GC de Tinquilco, presenta una correlacién
positiva con la temperatura media de verano (Cuadro 6).

El scPDSI tiene una correlacién positiva en Nahuel Huapi y negativa en Tinquilco con el

porcentaje de cambio en el crecimiento, mientras que en Sillahur no hay correlacion
significativa con esta variable (Cuadro 6).
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Cuadro 6. Coeficientes de correlaciones de Kendall (1) entre las variables climaticas y los
porcentajes de cambios en el crecimiento de cada sitio. Se muestran solo los valores
significativos (p < 0,05).

Sillahur Nahuel Huapi Tinquilco
scPDSI 0,49 -0,40
T°med anual -0,56 -0,58
T°med verano -0,40 -0,72 0,37
Pp anual 0,45 0,71
Pp verano 0,39

Al comparar la mortalidad con los afios de sequia, se evidencié que la mortalidad de los
individuos muestreados esta relacionada con afios secos, donde un 43% muri6 el mismo afio
en que hubo un scPDSI < -0,5 (i.e. desde una sequia incipiente a extrema), un 20% murié un
afio después y el 11% murio6 dos afios después de un evento de sequia. Por otra parte, un 27%
muri6 después de mas de dos afos de haber ocurrido una sequia. Con respecto a los sitios,
Sillahur es el sitio que tuvo la mayor cantidad de arboles muertos el mismo afio en que ocurrio
un evento de sequia y Nahuel Huapi es el que tuvo la menor cantidad (Fig. 10a).

La relacion entre disminuciones significativas en el crecimiento anual (i. e. cuando ocurre una
disminucion < -25% del crecimiento) y los afios de sequia muestran una tendencia similar a
la relacion entre la mortalidad de arboles y la sequia (Figura 10), con un 59% de los arboles
mostrando una diminucion en el crecimiento en un afio seco, un 15% un afio después y un 6%
dos afos después. Por otra parte, un 21% tuvo una disminucion significativa en el crecimiento
después de mas de dos afios de haber ocurrido una sequia. Observando cada sitio, Tinquilco
tuvo la mayor cantidad de muestras con una disminucion en el crecimiento cuando ocurrié un
afio seco, seguido de Nahuel Huapi y finalmente Sillahur (Fig. 10b).
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Figura 10. Porcentaje de arboles muertos (a) y porcentaje de disminuciones significativas en
el crecimiento (b) relacionados con afios donde ocurri6 una sequia (t). Los afios de sequia
corresponden a afios donde el scPDSI tiene valores iguales 0 menores a - 0,5.
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DISCUSION

El proceso de mortalidad puede tener maltiples causas interrelacionadas (Franklin et al.,
1987), pero actualmente se considera que los factores de estrés ligados al clima juegan un rol
preponderante en la mortalidad de arboles en diferentes tipos de bosques del mundo (Allen,
2009). La presente investigacion da cuenta de la relevancia de la variabilidad climatica en el
patrén temporal de mortalidad para N. dombeyi. La mayoria de los arboles de N. dombeyi
investigados murieron en 1999 (Figura 4) y sus patrones de crecimiento antes de morir
presentaron, en su mayoria, una tendencia negativa en el crecimiento que se pudo observar
hasta 40 afios antes de su muerte (Figura 5). Ademas, al relacionar estos patrones con la
variabilidad climatica, se observo que la sequia de 1998 fue clave en la mortalidad de arboles
de la especie a nivel de su distribucion geogréfica y que, diferentes variables climaticas
tuvieron mayor relacion con la mortalidad y el crecimiento antes de morir en cada uno de los
sitios. Por otra parte, los resultados mostraron que muchos arboles de N. dombeyi murieron o
disminuyeron su crecimiento cuando hubo un periodo de sequia, y en un rango de dos afios
después de ocurrida dicha sequia (Figura 10).

El patron total de frecuencia de mortalidad para N. dombeyi da cuenta de dos periodos con
una mayor frecuencia de muerte: 1998-2000 y 2003-2004 (Figura 4). Al respecto, Allen et al.
(2010) muestran que hubo un alza en los eventos de mortalidad de arboles dentro del mismo
periodo, indicando que estos aumentaron en el afio 1998 y se fueron acumulando en la década
del 2000 en diferentes partes del mundo. Especies como Pinus sylvestris y Abies lasiocarpa
en Europa, Abies cilicicia en Turquia y Austrocedrus chilensis en Argentina, han presentado
episodios de mortalidad en el mismo rango de afios, teniendo la sequia como anomalia
climética vinculada a la muerte arbérea (Amoroso et al., 2015; Bigler et al., 2007; Navarro
Cerrillo et al., 2007; Semerci et al., 2008). Las fechas de las muertes de N. dombeyi detectadas
en esta investigacion son consistentes con este periodo, es decir, estan relacionadas con este
evento a nivel global. Las frecuencias de arboles muertos por sitio indican que en el periodo
de 2003-2004, la mayor cantidad de &rboles que murieron son del sitio méas arido (Sillahur),
por lo que también se hace relevante observar las condiciones locales que dieron origen a este
periodo de mortalidad. Al respecto, el scPDSI muestra una condicion de sequia incipiente en
esos afios solo en Sillahur. Esta situacién ocurre también en bosques de Cedrus atlantica
ubicados en el borde més arido de su distribucién geografica en paises como Algeria y
Morocco, donde se encontraron episodios de mortalidad vinculadas a la sequia en la década
del 2000 (Bentouati y Bariteau, 2006; El Abidine, 2003).

Con respecto al crecimiento antes de morir de la especie, aunque se visualizaron cuatro
patrones diferentes, la mayoria de las muestras en los tres sitios tuvo una tendencia negativa
de crecimiento antes de morir (Figura 5y Cuadro 4). Esta tendencia negativa se observo hasta
40 afos antes de morir. Lo anterior, es congruente con Bigler y Bugmann, (2004) y Cailleret
et al., (2017) que indican que la mayoria de los eventos de mortalidad ocurren con tasas de
crecimiento reducidas. Ademas, de acuerdo con Cailleret et al., (2017), las especies tolerantes
a la sequia (como N. dombeyi que es relativamente tolerante al estrés hidrico) presentan
reducciones del crecimiento a largo plazo (e.g. de hasta 50 afios) antes de morir, similarmente
a lo encontrado en la presente investigacion (Figura 5). Este patron también ha sido observado
en bosques de la Patagonia Argentina, con arboles adultos muertos de Nothofagus dombeyi y
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Austrocedrus chilensis que presentaban un crecimiento en declive antes de su muerte
(Amoroso et al., 2015; Suarez et al., 2004; Vega, 2018)

La variabilidad climatica actual juega un rol importante en los procesos de mortalidad arboérea.
En la presente investigacion se demuestra que la mortalidad de arboles de N. dombeyi en los
afios 1998 — 2000 (Figura 4, 7, 8 y 9) esta asociada a la sequia extrema ocurrida en el afio
1998, lo que también concuerda con una investigacion realizada en la Patagonia Argentina
(Suarez et al., 2004). Diversos estudios han documentado la relacion directa e indirecta entre
la mortalidad de arboles y el aumento de eventos extremos de sequia, y se espera que esta
dinamica continte como resultado del calentamiento global (Cook et al., 2014; Suarez et al.,
2004; Villalbay Veblen, 1998). Actualmente, desde el afio 2010 existen condiciones de sequia
entre la region de Coquimbo y la Araucania, siendo el evento climatico de mayor duraciéon y
extension territorial del que se tiene registro instrumental en Chile (CR2, 2015).
Interesantemente, las muestras colectadas en este estudio de arboles muertos de N. dombeyi,
aunque presumiblemente indicaban muertes producto de este evento denominado como
megasequia, las fechas de muerte obtenidas indican que no ocurrieron dentro de este periodo.
Lo anterior, se puede explicar debido a que los &rboles pueden sobrevivir largos periodos (de
hasta 50 afios) con un crecimiento bajo, teniendo cambios en su funcion y estructura, por lo
que el efecto de la sequia puede no ser inmediato (Das et al., 2008). Sumado a esto, la
mortalidad arbdrea esta influenciada por la duracion, intensidad y frecuencia del factor de
estrés (en este caso la sequia) lo que puede provocar diferentes procesos de muerte de arboles,
que pueden ser abruptos o graduales (Cailleret et al., 2017). Al respecto, los valores del indice
scPDSI vistos en esta investigacion para el periodo de la megasequia son menores al que hubo
en 1998 (Figura 4c), por lo que se esperaria que la mortalidad ocurra durante los préximos
afios en aquellos arboles sobrevivientes al evento climatico de 1998 que quedaron debilitados.
Ademas, debido a la distribucidn geografica de los tres sitios de estudio, Sillahur es el Gnico
sitio que se encuentra en un estado de sequia grave para el periodo post 2010, por lo que se
puede proponer que la mortalidad arbérea podria ser mayor en este sitio durante los préximos
afos.

La relacion con la sequia también se observa con los patrones antes de morir. EI comienzo del
periodo de disminucién del crecimiento ocurrié de manera sincrdénica o algunos afios después
del registro de una sequia en los tres sitios de estudio (Figura 7, 8 y 9). Esto se suma a las
tendencias climéticas que vienen desde la segunda mitad del siglo XX (Pinilla et al., 2012),
caracterizadas por una disminucion de las precipitaciones y un aumento de la temperatura que
se agudiza en la estacion estival, teniendo como consecuencia un aumento del déficit de
presion de vapor. Sin embargo, durante los periodos donde disminuyo el crecimiento, también
ocurrieron otros eventos extremos, como el megaterremoto de 1960 en Valdivia, afio donde
también ocurrié una erupcion del complejo volcanico Puyehue-Cordén Caulle (Memoria
Chilena, 2020) y las erupciones del volcan Villarrica en los afios 1963, 1964, 1971, 1977,
1989, 1983, 1984 y 1985 (Municipalidad de Pucon, 2017). Estos disturbios pueden alterar el
crecimiento de un arbol, pudiendo disminuir abruptamente su crecimiento luego de un evento
sismico y tener efectos negativos sobre la mecénica y fisiologia de los arboles, producto de la
caida de tefra luego de una erupcién volcanica (Machuca, 2005; Montiel et al., 2016). Debido
a lo anterior, la disminucion del crecimiento de los arboles muertos de N. dombeyi fechados
en esta investigacion pudo haber sido provocada por un efecto sinérgico entre la variacion
climéticay los disturbios mencionados, debilitando a los arboles sobrevivientes, que quedaron
mas susceptibles a proximos eventos climaticos extremos.
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Los resultados de esta investigacion sugieren que la muerte de los arboles de N. dombeyi
ocurrié en un periodo de sequias en comun en los sitios estudiados, a pesar que los patrones
de mortalidad y crecimiento antes de morir para cada sitio se correlacionaron
significativamente con diferentes variables climaticas (Cuadro 5y Cuadro 6). Estos resultados
se pueden explicar por las diferencias de aridez entre los sitios. Por ejemplo, Sillahur es el
sitio més arido y tiene en promedio, valores mas altos de déficit de presion de vapor que los
otros dos sitios (Figuras 7, 8y 9), por lo que el aumento del VPD pudo provocar que la especie
cruzara el umbral de sensibilidad a esta variable, provocando dafios en su fisiologia y llevando
a los arboles de la especie a la muerte (Sanginés de Carcer et al., 2017). El sitio argentino fue
el Unico en el que se correlaciond significativamente la mortalidad con el scPDSI. Esto se
puede explicar debido a que desde 1970, la zona se encuentra categorizada con una sequia
incipiente (en promedio, Cuadro 1), por lo que en Nahuel Huapi ha habido un proceso de
aridizacion mayor que en los otros dos sitios estudiados. Este mayor periodo con sequias en
Nahuel Huapi se puede relacionar a variables climéticas globales como el SAM (Oscilacion
Antartica), que desde la década de 1960 se encuentra en fase positiva, disminuyendo la
precipitacion en el corddn de la latitud cercana a 40°S (Garreaud et al., 2009). Otros autores,
sefialan que las posibles causas de la sequia en Argentina se relacionan con la actividad del
anticiclon del océano Atléntico, el anticiclon del océano Pacifico y la ubicacion de la corriente
del chorro en esta zona que, por su posicion, influyen en la disminucion de precipitacion
(Campetella, 2015; Minetti et al., 2010). Finalmente, la mortalidad en Tinquilco correlaciond
negativamente con la precipitacion de verano (Cuadro 5), lo que pareciera indicar que los
arboles de N. dombeyi en este sitio son mas sensibles a esta variable, por lo que su diminucién
pudo provocar la muerte de arboles que se encontraban debilitados.

Se han observado relaciones entre la mortalidad de arboles y periodos de altas temperaturas
estivales en otros bosques templados del mundo (Gipoulou, 2018; Marcotti, 2019;
Scharnweber et al., 2011; Viguera, 2012). En este estudio, sin embargo, no se encontraron
relaciones significativas entre la mortalidad y la temperatura estival, aunque en Tinguilco,
existe una correlacion positiva no significativa por sobre 0,5 con esta variable (Cuadro 5).
Este resultado pareciera estar condicionado por la cantidad de muestras colectadas. Ademas,
en el caso de Sillahur y Nahuel Huapi, aungque no existen correlaciones significativas con la
temperatura, se obtuvieron correlaciones con el scPDSly el VPD, variables que son calculadas
usando en su ecuacion la temperatura, por lo que el proceso de mortalidad puede ser causa de
la accion de varias variables climaticas en conjunto.

Las distintas condiciones ambientales entre sitios inducen diferencias en las relaciones entre
el crecimiento de los arboles y el clima. Sin embargo, y como se aprecia en esta investigacion
(Cuadro 6), el crecimiento antes de morir de N. dombeyi se relacion6 con el déficit de agua
debido a la disminucion de la precipitacion de, principalmente, la temporada de verano. Estos
resultados, son consistentes con Suarez et al. (2015), que indican que el déficit hidrico de
primavera-verano, es el forzante ambiental comun en la region de la Patagonia, siguiendo un
gradiente de precipitacion. Sumado a estas correlaciones, en Sillahur y Tinquilco, se
observaron relaciones con la precipitacion en otras temporadas.

Con respecto a la temperatura, Suarez et al., (2015) indican que temperaturas por encima de

la media afectaron negativamente el crecimiento de los arboles. Esto se puede observar para
el caso de Sillahur y Nahuel Huapi. Por el contrario, en Tinquilco hubo una correlacion
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positiva con la temperatura de verano (Cuadro 6). Esto se puede explicar por el deshielo que
el aumento de temperatura estival puede causar, provocando que exista un mayor aporte
hidrico en estos bosques (Suarez et al., 2004). El scPDSI se correlacion6 positivamente con
el cambio en el crecimiento de los bosques de Nahuel Huapi y negativamente con el
crecimiento de bosques de Tinquilco (Cuadro 6). De acuerdo con Suarez et al. (2015), el indice
de sequia de Palmer auto-calibrado correlaciona mas fuertemente en los sitios mas secos y
maés débil en los sitios mas himedos, por lo que la relacion con Nahuel Huapi, que es un sitio
himedo, se puede deber al proceso de aridizacidn que se observa en este sitio desde 1970. En
contraste, en Tinquilco existe un proceso de aridizacion menor al de Nahuel Huapi (Cuadro
1). La correlacion del sitio mas humedo (Tinquilco) con el scPDSI puede estar mas
relacionado a la temperatura que a la precipitacion (Cuadro 6). Esto se puede deber a que el
aumento de la temperatura conlleva a una mayor disponibilidad hidrica por el derretimiento
de la nieve lo que sumado a la precipitacion que en el periodo analizado se encuentra cercana
a las condiciones normales (Figura 9), hizo que, aunque el scPDSI fluctuara entre valores
normales a secos, existia un %GC positivo en el mismo periodo.

La mayor cantidad de disminuciones significativas en el crecimiento y de mortalidad se genero
en afios secos (o afios donde el scPDSI es menor o igual a -0,5) (Figura 10), esto confirma la
vulnerabilidad de la especie frente a las sequias a lo largo de su distribucion, donde la
disminucion del crecimiento antes de morir y la mortalidad de N. dombeyi no sélo se limita a
las &reas mas secas (Choat et al., 2012). Este resultado se condice con lo encontrado por
Vanoni et al. (2016), donde disminuciones abruptas en el crecimiento se produjeron
inmediatamente 0 poco después de una sequia en especies como Picea abies, Abies alba y
Fagus sylvatica en Suiza. Respecto a la diferencia por sitios, mientras pareciera ser que la
mortalidad en Sillahur es mas sensible a los efectos relativamente inmediatos de la sequia, en
Tinquilco se observa que este evento extremo reduce el crecimiento de forma inmediata, pero
no provoca en todo momento la mortalidad de la especie (Figura 10). Al respecto,
dependiendo de la severidad de la sequia y de la condicidn fisiologica en que se encuentre el
arbol, este puede morir durante este evento o permanecer vivo algunos afios mas. De esta
forma, algunos arboles pueden sufrir varias reducciones en el crecimiento debido a sequias y
morir en una sequia posterior (Cailleret et al., 2017, Vanoni et al., 2016).

Los cambios en la variabilidad climéatica producto de las acciones antrdpicas han tenido
consecuencias en los bosques de Nothofagus dombeyi. De acuerdo con Suarez et al. (2004),
en los bosques mixtos de Nothofagus dombeyi y Austrocedrus chilensis las brechas inducidas
por la mortalidad de &rboles producto de la sequia, producen aberturas difusas en el dosel que
aumentarian el crecimiento de arboles jovenes en el sotobosque, sobre todo de N. dombeyi,
especie intolerante a la sombra. Sin embargo, la mortalidad de estos arboles jovenes genera
que la distribucion del diametro de N. dombeyi se desplace a clases mas grandes, cambiando
la composicion de la regeneracion a favor de A. chilensis (Suarez et al., 2004).

Con respecto a esto, la variabilidad climética es una fuerte fuerza impulsora de la dindmica de
los bosques, y la sequia, puede producir cambios a largo plazo, alterando los bosques actuales
por bosques dominados por especie mas tolerante al clima xérico (Veblen et al., 1992). Debido
a lo anterior, es importante conocer la dinamica de estos procesos de mortalidad y su relacién
con el clima, para fundamentar las acciones de proteccion y manejo de bosques (Trigueros et
al., 2014).
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Las proyecciones del clima pronostican un escenario con cambios ain méas pronunciados
durante las proximas décadas. Temperaturas méas elevadas y una diminucion de las
precipitaciones pueden hacer variar la disponibilidad de agua para la vegetacion (Allen, 2009).
La muerte masiva de arboles relacionada con la sequia puede cambiar la composicion y la
distribucion de los bosques a nivel mundial (Beniston et al. 2007; Martin-Benito y Pederson
2015; Zang et al. 2014). Williams et al., (2013) indica que la frecuencia y severidad de las
sequias aumentaran tanto en las zonas aridas como en las zonas mésicas y que los arboles se
veran cada vez mas afectados por la falta de precipitacion o por el aumento de la demanda de
evaporacion.

Debido al cambio climatico, los bosques de Nothofagus dombeyi y de otras especies deben
afrontar el reto de adaptarse a los cambios en la variabilidad climética y los eventos extremos
(como incendios forestales, tormentas y plagas de insectos) (COPA-COGECA, 2019).
Factores como la tolerancia de los individuos al estrés climatico, la plasticidad fenotipicay la
variabilidad fenotipica dentro de las poblaciones son mecanismos que pueden contribuir en la
adaptacion de especies arboreas (Lloret et al., 2015). Ademas, mecanismos que aumenten el
crecimiento de los supervivientes y la regeneracion (e.g. la disminucién de la competencia por
la mortalidad de un arbol o mejores condiciones de habitats por el incremento de recursos que
resulta de la pérdida de biodiversidad de arboles adultos) pueden aportar en la resiliencia de
los bosques (Franklin et al., 1987). Sin embargo, la capacidad de adaptarse es limitada, por lo
que el aumento de eventos climéaticos extremos y los cambios en la variabilidad climética
pueden conducir a traspasar los rangos de tolerancia de algunas especies, provocando cambios
en la composicion de los bosques (Lloret et al., 2015).

Se hace necesario continuar con investigaciones dendrocronolégicas sobre la relacion de la
mortalidad y el crecimiento de los arboles de diferentes especies nativas con la variabilidad
climética, asi como realizar un monitoreo continuo de bosques, para comprender como estan
respondiendo los arboles de diferentes caracteristicas y estados de regeneracion a las nuevas
condiciones climaticas (Venegas et al., 2019). Ademas, seguir con el mejoramiento de los
modelos que relacionan la mortalidad y el crecimiento, que permitan predecir de manera fiable
y anticipada cuando y dénde es probable que ocurra una mortalidad masiva de bosques (Bigler
et al., 2004; Cailleret et al., 2016). Esto ayudara a una toma de decisiones fundamentada para
la adaptacion de los bosques en mayor riesgo ante el escenario actual del cambio climatico.
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CONCLUSIONES

La presente investigacion informa respecto a los patrones temporales de mortalidad de
Nothofagus dombeyi y su relacion con distintas variables climaticas locales a través de un
gradiente de aridez. Al respecto, se encontraron patrones de mortalidad y de crecimiento antes
de morir que son similares en los tres sitios de estudio, pero al correlacionarlas con las
diferentes variables climaticas utilizadas, se obtuvieron algunas diferencias.

La mortalidad de Nothofagus dombeyi ocurrio mayormente entre los afios 1998 y 2000,
periodo que coincide con varios afios de sequia, donde 1998 fue un afio categorizado como
sequia extrema en los tres sitios de estudio. Ademas, durante ese mismo periodo se encontrg
mortalidad de arboles de otras especies en el mundo, por lo que el evento de mortalidad del
afio 1998 corresponde a un evento global. Con respecto a la tendencia en el crecimiento, esta
fue mayormente negativa antes de morir, teniendo patrones que presentaban una disminucion
en su crecimiento hasta 40 afios antes de la muerte.

Diferentes variables climaticas que condicionan la sequia se relacionaron con la mortalidad
de la especie. EI aumento del déficit de presién de vapor pudo generar la mortalidad en
Sillahur, mientras que el proceso de aridizacion que esta ocurriendo en Nahuel Huapi pudo
haber causado la muerte de N. dombeyi en este sitio. En Tinquilco, la disminucion de la
precipitacion de verano pudo haber gatillado la muerte de los arboles. Por otra parte, el
crecimiento antes de morir confirma que la precipitacion de verano es fundamental para el
crecimiento de la especie. Se visualizaron diferentes comportamientos con la temperatura para
el periodo 1960-1990 dependiendo del sitio de estudio. Esto demuestra la complejidad de las
diversas respuestas de una especie arborea a la variabilidad climatica.

Tanto los eventos de mortalidad como las disminuciones significativas en el crecimiento de
la especie antes de morir ocurrieron durante afios secos en los tres sitios de estudio. Lo
anterior, muestra la sensibilidad de N. dombeyi a condiciones de sequia extremas y
prolongadas. Sin embargo, dependiendo de la condicion fisiologica (i.e. tendencias de
crecimiento) y de la severidad de la sequia, los arboles son mas o menos susceptibles a la
mortalidad.

Se espera que eventos de mortalidad se repitan en el mundo debido al cambio climatico.
Continuar con las investigaciones sobre la mortalidad, el crecimiento de los &rboles y su
respuesta ante la variabilidad climatica es esencial para informar y respaldar la toma de
decisiones sobre la adaptacion de los bosques al cambio climético.
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