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Resumen

Los objetivos de este trabajo estan centrados en los bosques de Prosopis caldenia y fueron: i)
comparar y caracterizar los diferentes tipos fisonémicos de bosques; ii) desarrollar un modelo de
cuantificaciébn de biomasa total, determinar su particion dentro del arbol y el ratio biomasa
subterranea/aérea; iii) modelizar patrones de respuesta entre el incremento diamétrico anual (IDA) e
indices anuales de aridez (IAA); iv) modelizar la variabilidad interanual en la produccién de frutos; v)
modelizar patrones de respuesta entre el IDA, 013C, IAA y la eficiencia en el uso del agua (EUA). Los
resultados indicaron que: 1) existen dos tipos fisondmicos de bosques; 2) el peso seco de biomasa esta
significativamente correlacionada con el area de la base del fuste y la altura del arbol. La mayor parte
de la biomasa se encuentra en la copa, raices y finalmente en el fuste; 3) Las variaciones en los IAAs
influyen significativamente en el IDA y la respuesta es dependiente del sitio y del arbol; 4) El clima
(principalmente temperaturas) influye significativamente en la produccion de fruto a nivel de arbol; 5)
No se detecté una correlacion entre las variaciones de 313C y de IAA, pero si entre el IDA y 513C.
Palabras clave:

Secuestro de carbono, densidad y desarrollo, eficiencia del uso del agua, produccion de vainas,
Prosopis caldenia.

Introduccion

Importantes cambios ambientales de origen natural y/o antrépico han tenido lugar en la Pampa
semiarida argentina durante los Gltimos 150 anos, lo que ha modificado profundamente la dinamica de
los bosques xéricos que originalmente la dominaban, llamados cominmente caldenales. Se pueden
identificar cuatro importantes cambios en la region central de Argentina. En primer lugar, un
incremento en las precipitaciones. En el Ultimo siglo se identificaron dos periodos con diferentes
tendencias y valores medios (1903-1962) y (1963-2010), se observé un incremento del 22% en las
precipitaciones (566 vs 688 mm ano?) y un aumento de 1,5 veces en la frecuencia de grandes eventos
de precipitacion (>50 mm.diat) durante el segundo periodo (CONTRERAS et al., 2013).

En segundo lugar, un aumento del nivel del manto freatico, los cambios en la cobertura y uso del suelo,
sumado al incremento en las precipitaciones registrado en esta regién durante las Ultimas décadas
(ECHEVARRIA et al., 2006), han ocasionado una profunda transformacion hidro-geomorfolégica del
paisaje. Entre los cambios mas notables se encuentra el aumento de la recarga hidrica que derivé en
ascensos freaticos y salinizacion de la superficie (SANTONI et al., 2010). En los Gltimos 40 anos se
observd un aumento promedio de 0,15 m ano? en el nivel del manto freatico con un incremento total
de 10 m (CONTRERAS et al., 2013) ademas de la formacion subita de nuevos cursos de agua con
importantes procesos de erosion hidrica.

En tercer lugar se debe mencionar el impacto generado por la ganaderia. La introduccién de bovinos en
el Caldenal data posiblemente de mediados del siglo XIX y desde entonces ha transformado su cubierta
vegetal, alterando algunos de los ciclos naturales principalmente, los mecanismos de regeneracion, el
régimen de incendios y la estructura de los pastizales naturales. Los patrones de
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consumo y dispersion de semillas de Prosopis caldenia (caldén) por el ganado vacuno se relacionarian
con las causas del aumento en la densidad de poblaciones de caldén en pastizales, lo que origina
cambios fisondmicos y funcionales en el ecosistema (DUSSART et al., 1998).

Finalmente, los incendios. El fuego, es un factor ecolégico natural en el Caldenal que ha modelado el
paisaje, influenciando significativamente la evolucion de las especies y la dinamica de la vegetacion
(BOO et al., 1997; LLORENS y FRANK, 2003). El régimen natural de incendios ha sufrido modificaciones
a partir de los cambios socio-econémicos que se dieron en la region a fines del siglo XIX (LERNER,
2004). Los incendios modifican la fisionomia de las poblaciones de caldén contribuyendo a la
conversion de bosques abiertos en bosques de altas densidades (fachinales) sin tener un efecto
significativo en la tasa de mortalidad debido a la capacidad del caldén para rebrotar desde la base
cuando la parte aérea muere (LLORENS, 1995).

En este trabajo se resumen parte de los resultados mas importantes de varios estudios realizados
recientemente que, integrados en la tesis doctoral de la primera autora (RISIO ALLIONE, 2016), se
centraron en la respuesta fisiologica y en el crecimiento a cambios climaticos y ambientales de los
bosques secos del centro de Argentina dominados por Prosopis caldenia.

Objetivos

Los objetivos generales de esta tesis fueron; analizar el impacto de los principales cambios
ambientales ocurridos durante los UGltimos 150 anos, y generar informacion basica que permita el
desarrollo de politicas de gestion, con un criterio selvicola a nivel regional y/o de rodal en los bosques
secos del centro de Argentina, dominados por P. caldenia. Para alcanzar esto se plantearon objetivos
especificos en cada uno de los 5 estudios que conforman esta tesis que de manera conjunta permiten
abordar y comprender los objetivos generales de este trabajo.

Materiales y métodos

Para el desarrollo de esta tesis se utilizaron sitios de muestreo ubicados en toda el area de
distribucion natural de la especie y en sitios puntuales, seleccionados para evaluar cada uno de los
objetivos especificos propuestos. Se aplicaron diferentes metodologias para el analisis de los datos en
cada uno de los estudios con el fin de abordar las diferentes hipotesis de partida planteadas. A
continuacion, se resumiran las principales caracteristicas de cada estudio por separado.

i) Cambios en la fisionomia y control de la densidad de los bosques de Prosopis caldenia. Se
utilizaron datos del Primer Inventario de Bosques Nativos (PIBN), con unidades de muestreo
distribuidas en toda el area de distribucién natural de la especie. La intensidad de muestreo y los
detalles del mismo se encuentran detallados en el “Manual de cartografia digital y SIG”, (SAGPyA,
2007). Se establecieron dos tipos fisiondmicos de caldenales de acuerdos a las caracteristicas
dasométricas; a) Bosques cerrados (CC), y b) Bosques abiertos (CA). En total se utilizaron 97 unidades
de muestreo, 22 de CC y 75 CA. Se registraron variables daso y dendrométricas, asi como
evaluaciones visuales del paisaje (topografia, desertificacion, degradacion, etc). Se analizé la relacion
entre una variable dependiente cuantitativa y variables independientes predictivas del rodal, para lo
gue se ajusté un sistema de ecuaciones alométricas no lineales utilizando regresiones no lineales, en
las que la estimacion de los parametros estd basada en métodos iterativos, dependiente de
parametros de partida (estimados a partir de linearizar las variables y ajustando una regresion lineal).
Finalmente se realizd un ajuste simultdneo del sistema de ecuaciones por minimos cuadrados
generalizados conjuntos (Seemingly Unrelated Regressions, SUR) (ZELLNER, 1962). A partir de estos
resultados se construyé un diagrama de manejo de la densidad el cual es, un modelo estatico del rodal
donde se representa graficamente la relacion entre produccion y densidad a través de los distintos
estados del rodal.

ii) Cuantificacion de la biomasa total, distribucion de la misma dentro del arbol y la relacién
biomasa aérea/subterranea de Prosopis caldenia. Se establecieron 30 parcelas distribuidas al azar en
una superficie de 92 ha ubicada en el limite Norte del area de distribucion natural de la especie. En
cada parcela se registro; el diametro en la base y a la altura del pecho, altura total,
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de bifurcacion y de la base de la copa, el punto de maxima amplitud de copa y los radios de copa. Se
establecieron 11 clases diamétricas (con incrementos de 5 cm cada una). El 92 % de los arboles se
encontré dentro de las primeras 4 clases, por lo que dentro de estas se seleccionaron al azar 38
arboles para cuantificar su biomasa. Cada arbol fue apeado y separado en: hojas, raices, fuste, ramas
de menos de 2 cm, entre 2 y 7 cm y de mas de 7 cm de didmetro. Se obtuvo el peso fresco y seco de
cada fraccion de biomasa y se tomaron muestras para analisis dendrocronolégicos. Con el fin de
realizar estimaciones consistentes de las distintas fracciones de biomasa, se ajustaron regresiones a
través de SUR (ZELLNER, 1962), al igual que en el estudio anterior. Se utilizaron regresiones
ponderadas para evitar la heterocedasticidad, frecuentemente presente en los datos de biomasa. El
factor de ponderacion se estimé mediante una funcién potencial de la variable independiente, tal y
como se detalla en PARRESOL (2001) y BALBOA-MURIAS et al. (2006). La posible presencia de
multicolinearidad se verifico mediante el nimero condicional (condition number) (MYERS, 1990).

iiii) Relaciones clima-crecimiento. Se establecieron tres sitios de muestreo, en los que se
tomaron secciones transversales de 5 cm de grosor aproximadamente, a la altura de 1,3 m y/o en la
base de cada arbol (0,2 m). Cada seccion fue acondicionada y analizada siguiendo las técnicas
dendrocronolégicas estandares (STOKES y SMILEY, 1996). Para el cofechado y analisis de calidad de
las series resultantes se utilizaron los programas COFECHA (GRISINO-MAYER, 2001) y ARSTAN
(HOLMES, 2001). Para analizar la respuesta en el incremento diamétrico ante las variaciones
climaticas se utilizd un algoritmo multi-nivel (BlOdry) que calcula y compara informacion
dendrocronolégica con indices de aridez desarrollado por LARA et al. (2013). BlOdry modeliza los
patrones de respuesta en el crecimiento del arbol con respecto a valores extremos de disponibilidad de
agua considerando los niveles jerarquicos de varianza, definidos por el diseno experimental y las
condiciones ecolégicas de la especie (réplica de la muestra, adaptaciones individuales, rodal,
ecorregion, entre otras).

iv) Variacion interanual en la produccién de fruto de Prosopis caldenia. Se establecieron
unidades de muestreo en 5 sitios diferentes ubicados en un radio de 40 km con el fin de que todos
estuviesen influenciados por las mismas condiciones climaticas. La recoleccion de los frutos se realizd
cuando se habia producido la abscision de al menos el 90 % de las vainas presentes en la copa del
arbol (Mayo-Junio de acuerdo a las condiciones climaticas de cada ano). Se garantiz6 que en cada sitio
experimental el ganado no tuviese acceso al predio a partir del momento del inicio de la abscision
(Marzo -Abril), la predacién por fauna silvestre si existid no fue controlada. Se escogieron arboles por
rodal al azar (entre 25 y 68 dependiendo de la fisonomia del bosque), se tomaron 4 muestras de 1 m?
orientadas cada una hacia un punto cardinal bajo la copa del mismo, y se llevaron a estufa (80°C) para
determinar el peso de la materia seca. En cada arbol muestreado se midié el radio de copa mayor y
menor ademas del diametro del fuste a 1,3 m. A partir del peso de las muestras se estimé la
produccion total de vainas por arbol en funcién de su cobertura de copa. Se utilizd un modelo inflado
en ceros log-normal (ZILN) (TOOZE et al., 2002). En esta distribucion la probabilidad de ocurrencia (o
no) del evento estuvo definida mediante una distribuciéon binomial, mientras que la abundancia
condicional del evento se caracteriza mediante una distribucion log-normal, que es truncada en cero
por naturaleza. Las covariables fueron seleccionadas a través del ajuste de un modelo de regresion
binomial para la parte de ocurrencia del evento y, un modelo log-normal para la intensidad del mismo.

V) Respuestas fisiolégicas ante cambios ambientales locales y globales. Se establecieron
tres sitios de muestreo a lo largo de un gradiente de aridez y con marcadas diferencias hidrologicas. Se
tomaron muestras dendrocronolégicas de arboles dominantes a 1,3 m. La toma de muestras para los
analisis isotépicos se realizd, sobre las muestras dendrocronolégicas previamente datadas vy
cofechadas. Se tom6 una muestra de cada anillo anual de crecimiento con un ancho mayor a 0,5 mm
con la ayuda de un microscopio binocular. Cada muestra fue reducida en tamano, homogeneizada y
llevada a estufa. Una alicuota de cada muestra fue pesada y colocada en capsulas de estano que
fueron sometidas a combustion. EI CO2 resultante fue analizado en un espectrofotometro de masas,
donde la determinacion del 613C fue determinado de acuerdo a los procedimientos internacionales
estandares. Se utilizaron modelos mixtos, con una estructura de efectos aleatorios anidada y que se
expande progresivamente para evaluar las respuestas diferenciales en el incremento diamétrico anual,
la eficiencia intrinseca en el uso del agua y en 013C ante diferentes indices anuales de aridez y
condiciones de sitio (edad, densidad del rodal, nivel del manto freatico). La estructura de efectos
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aleatorios fue comUn para todas las variables analizadas, cambiando los efectos fijos de acuerdo al
objetivo perseguido.

Resultados
A continuacién se resumen los principales resultados de los estudios por separado.

i) Cambios en la fisionomia y control de la densidad de los bosques de Prosopis caldenia. Los
resultados de este estudio mostraron que si existen diferencias significativas dentro del Caldenal
suficientes como para al menos establecer dos tipos fisonémicos: Caldenales Abiertos (CA) y Cerrados
(CC). Se encontraron diferencias en la composicion de especies y en el nimero de arboles de cada
especie en las poblaciones adultas y de regenerado. En los CC, se registr6 un menor nimero de
plantulas de caldén y un mayor nimero de especies acompanantes que en los CA. En el analisis de la
distribucion de la estructura de edades para los CC encontramos una mayor proporcion de rodales
maduros y sobremaduros, contrariamente, los CA mostraron una mayor proporcion de rodales jovenes
(coetaneos y disetaneos). Con el objetivo de desarrollar una herramienta que permita el control de la
densidad y un manejo silvicola de los caldenales, se ajustd de manera simultanea un sistema de
ecuaciones que permite estimar el diametro cuadratico medio (cm) (Dg) y el volumen total (m3.ha1)
(VT). Los resultados fueron estadisticamente significativos para los CC pero no se obtuvieron resultados
estadisticamente significativos para los CA. El nimero de pies.hectarea? y la altura dominante fueron
seleccionados como covariables para el modelo de Dg y el Dg, la altura dominante y el nimero de pies.
hectareal para el modelo de VT. Se construyd un diagrama de manejo de la densidad con los modelos
seleccionados que permite estimar el VT, el Dg, el nimero de pies.hectarea, la altura dominante (m)y
el indice de densidad de Reineke (REINEKE, 1933).

ii) Cuantificacion de biomasa aérea y subterranea de Prosopis caldenia. En el caso de P. caldenia,
existe una correlacion positiva y significativa entre el area de la base del fuste y el peso seco de los
distintos compartimentos de biomasa del arbol; hojas (0,74), fuste (0,85), raices (0,89), ramas de
didmetros de < 2 (0,67), entre 2-7 (0,77) y > 7cm (0,77) (entre paréntesis los valores
correspondientes al coeficiente de correlacion). EIl mejor modelo para la estimacion de la biomasa de
caldén (total y de sus fracciones) incluyé al area de la base del fuste y la altura del arbol como
covariables explicativas:

W= (B *AB 2)+ (A * h)

Donde: W, es el peso de biomasa seca de las distintas fracciones del arbol; AB, area de la base del
fuste; h, altura del arbol; B y A, pardmetros estimados del modelo.

La estimacion de la fraccion de biomasa correspondiente a las hojas mejor6 significativamente
cuando fue incluida junto con las ramas de menos de < 2cm en el analisis (R2_aqj.: 0,71). Para cada una
de las fracciones de biomasa analizadas, asi como para la estimacién de la biomasa total, el modelo
que presentd los mejores valores de ajuste independiente fue el mismo para todas. De acuerdo a los
resultados del ajuste simultaneo realizado las fracciones de biomasa total y fuste son las que pueden
ser estimadas con mayor exactitud (R2_aqj del ajuste simultaneo: 0,75). El caldén destina la mayor parte
de su biomasa (46 %) al desarrollo de la copa (ramas de diferentes diametros y follaje), en segundo
lugar a las raices y por Ultimo al fuste. Los resultados obtenidos sugieren que no existe una relacion
entre la edad del arbol y el ratio biomasa subterranea/aérea pero este Ultimo si esta influenciado por el
ndimero de individuos.ha1, incrementandose cuando este aumenta.

iii) Relaciones clima-crecimiento en Prosopis caldenia. En el area de estudio las temperaturas
medias mensuales permanecieron practicamente constantes mientras que las precipitaciones
sufrieron fuertes variaciones, con un marcado déficit hidrico en la estacion estival. Los IAAs calculados
no presentaron una tendencia creciente a lo largo del tiempo, la década 1997-2007 fue la mas estable
y himeda de los Ultimos 60 afios (con excepcion del ano 2003). La particion de la variabilidad de los
datos en estructuras jerarquicas anidadas (ano, canutillo, arbol y sitio) mejor6 significativamente el
ajuste de los modelos evaluados. Las relaciones entre las fluctuaciones del crecimiento del arbol (IDAs)
y la correspondiente oscilacion de la aridez son dependientes del arbol y del sitio.
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No se encontré una respuesta significativa a los cambios en la aridez a nivel de poblacion. Respuestas
irregulares, con diferentes magnitudes a nivel de arbol si fueron identificadas. De los 65 arboles
analizados 23 respondieron significativamente. Las respuestas fueron detectadas frente a diferentes
intensidades de cambios en la aridez. Existen diferencias en las respuestas del crecimiento en funcion
del sitio, ya que el ajuste del modelo mejora significativamente si se incorpora el sitio como un efecto
aleatorio. No se identifico un patron de respuesta comuin dentro del sitio a nivel poblacional ya que el
ajuste del modelo mejora significativamente cuando se incorpora el arbol como un efecto aleatorio. Se
realizaron correlogramas de Mantel a nivel de sitio obteniendo respuestas muy heterogéneas y
produciéndose las mismas a diferentes intensidades de cambios en los IAAs. Estos resultados
confirman que la respuesta del caldén en el incremento diamétrico anual ante variaciones en los
indices anuales de aridez es independiente y a nivel de arbol individual.

iv) Variacién interanual en la produccion de fruto de Prosopis caldenia. Los resultados obtenidos
muestran una alta variabilidad en la produccion de fruto entre arboles, sitios, anos y anos dentro de un
mismo sitio. Un alto porcentaje de la produccion anual por arbol fue nula, generando una asimetria y un
sesgo hacia la derecha en la distribucion de los datos sugiriendo que la mayor parte de la produccién
aln en anos buenos esta limitada a unos pocos arboles. Se modelizé simultaneamente la fructificacion
de caldén como el resultado de dos procesos conjuntos ocurrencia e intensidad, procesos que son
afectados por diferentes factores ambientales y de arbol. La mayor parte de las covariables incluidas
estan relacionadas con la temperatura y fueron comunes a las dos partes del modelo, sugiriendo que la
ocurrencia y abundancia de la fructificacion en caldén estan gobernadas por los mismos factores. La
cantidad de precipitaciones en el Gltimo mes de la maduracion de fruto (Abril) fue incluida ya que, ésta
afecta el peso final del fruto. Se evaluaron diferentes estructuras aleatorias del modelo pero sélo
present6 resultados estadisticamente significativos aquella que incluyd al ano, sugiriendo que la
produccién de fruto de P. caldenia esta fuertemente influenciada por el afno pero no por el arbol o el
sitio.

V) Respuestas fisiologicas de Prosopis caldenia ante cambios ambientales locales y
globales. Se encontraron diferencias en el valor medio de 813C entre sitios y dentro de cada sitio de
estudio. No se encontraron diferencias significativas entre rodales jovenes y maduros, pero si se
identificd un patrén espacial en el contenido de 613C de los anillos de P. caldenia que varia de acuerdo
a la profundidad del manto freatico. La variabilidad de 013C a nivel de arbol dentro de cada sitio fue
baja sugiriendo que son factores a nivel de sitio los que predominan sobre los factores a nivel de arbol
en la 013C de caldén. La iEUA mostré un marcado patrén ascendente a lo largo del tiempo con una
estratificacion en funcion del sitio de muestreo. Los mayores valores de iEUA fueron encontrados en los
sitios en los que la profundidad del manto freatico era también mayor. Los arboles mas eficientes en el
uso del agua, fueron los que no tuvieron acceso al manto freatico como una fuente de agua
suplementaria. La iEUA fue decreciendo a medida que el nivel del manto freadtico asciende entre los
sitios. Se encontraron diferencias entre los IAA para cada sitio, con una tendencia decreciente entre los
tres sitios para el periodo analizado.

Los modelos mixtos ajustados para 013C que incluian I1AAs como un efecto fijo no mostraron
parametros estadisticamente significativos en ninguna de las diferentes estructuras del modelo
evaluadas, sugiriendo que las variaciones en 313C observadas no podrian ser explicadas por las
variaciones observadas en los IAAs. Se modeliz6 la 813C incorporando el valor medio de 813C como un
efecto fijo, todos los parametros fijos y aleatorios obtenidos fueron estadisticamente significativos. El
ajuste del modelo mejord significativamente al incorporar el sitio, nivel del manto freatico dentro del
sitio y la edad del arbol como efecto aleatorio. Estos resultados indican que existe una diferencia y una
variacion significativa en los valores de 013C entre los sitios y que el ajuste del modelo mejora
significativamente al incorporar el nivel del manto freatico y la edad del arbol en los efectos aleatorios
del modelo. Se ajusté un modelo mixto para iEUA con IAAs como efecto fijo y el ajuste del mismo
mejoré muy significativamente al incorporar el sitio de muestreo y el arbol como efectos aleatorios.
Dejando en evidencia que existen diferencias significativas en la iEUA entre los sitios de muestreo y
que el efecto del arbol en la iEUA es también significativo.
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Finalmente se ajustaron modelos mixtos para IDAs con 013C como un efecto fijo y diferentes
estructuras aleatorias. La incorporacion del sitio, nivel del manto freatico dentro del sitio y la edad
como efectos aleatorios mejor6é el ajuste del modelo. Estos resultados indican que existe una
correlacion significativa entre IDAs y 013C, y que la variabilidad en IDAs en funcion de 013C es
significativamente mejor explicada al incorporar la posicién topografica y la edad del arbol en el
modelo.

Discusion

La discusion y el analisis de los resultados de los diferentes estudios que conforman esta tesis
sera organizada en tres apartados; Dinamica, Crecimiento y Manejo de los caldenales.

Dinadmica de los Caldenales

Diversos autores han reportado un proceso de “arbustizacion” que modifico el paisaje original de los
caldenales (PEINETTI et al., 1991, 1994; PELAEZ et al., 1992; PRIVITELLO y GABUTTI, 1993; DISTEL et
al., 1996; LERNER y PEINETTI, 1996; BOO et al., 1997; DUSSART et al., 1998). Este proceso tuvo y
tiene consecuencias en la dindamica, el crecimiento y la gestion que se realiza sobre ellos. El incremento
en el nimero de pies por ha, afectd la relacion biomasa aérea/subterranea (BA/BS) de caldén en
concordancia con lo reportado por MOKANY (2006), quien afirma, que en las especies lehosas ésta
relacion esta influenciada por factores asociados al desarrollo del rodal.

En caldén, la relacion BA/BS varié desde 1,88 a 0,07 con una media de 0,58, valor que casi duplica al
establecido por CHANNEL (1982) y CAIRNS (1997) para especies deciduas (0,25). Aun asi, es similar a
los resultados de RUIZ-PEINADO et al., (2012) para especies de la peninsula Ibérica (los que variaron
entre 0,36-0,81). Las diferencias encontradas entre las relaciones de biomasa de las especies |béricas
y caldén, con los valores establecidos por CHANNEL (1982) y CAIRNS (1997) podrian ser parcialmente
explicados por la historia de manejo a la que se ha sometido cada rodal (extraccion de lena o carbon
y/0 quemas presciptas), y a la influencia en el crecimiento de un clima arido/semiarido. En el cual,
profundos y extensos sistemas radiculares son necesarios. GASTON (1998) determin6é una relacion
media de 0,47 para bosques y sabanas en regiones aridas y semiaridas, lo que se aproxima a nuestros
resultados.

El aumento de la densidad en los caldenales también afectd significativamente la dinamica de la
regeneracion ya que, el caldén es una especie heli6fila que en sotobosque presenta una regeneracion
deficiente (SAGPyA, 2007). Al analizar la curva de la poblacion del regenerado, en los CC se encontré
una mayor proporcion de individuos en las clases superiores, por el contrario en los CA la mayor parte
se encontrd en las clases poblacionales inferiores y luego fue descendiendo en las clases posteriores.
Estos cambios en las estructuras de edades en el regenerado se ven reflejadas en los rodales adultos
(masas coetaneas, disetaneas, jovenes y/o sobremaduros). Se encontraron diferencias entre las
estructuras de edades de los CA y CC, los caldenales abiertos son mayoritariamente rodales jovenes
(coetaneos y disetaneos), resultado que esta en concordancia con los presentados anteriormente y con
el proceso de arbustizacién reportado por otros autores (PEINETTI et al., 1991, 1994; PELAEZ et al.,
1992; PRIVITELLO y GABUTTI, 1993; DISTEL et al., 1996; BOO et al., 1997; DUSSART et al., 1998). La
estructura de edades observada en los CC, también se corresponde con los resultados anteriores, un
tercio de las unidades de muestreo corresponden a rodales maduros o sobremaduros. Se registraron
cambios en la composicion de especies en cada tipo fisondmico y en los estratos adultos y de
regenerado de cada uno de ellos. Se registr6 una mayor cantidad de arboles de caldén en la poblacion
adulta de los CA que en la de los CC, por el contrario en estos Ultimos fue mayor la proporcién de G.
decorticans y de P. flexuosa.

El aumento en la densidad o el proceso de “arbustizacion” descripto para los caldenales, asi como su
avance sobre tierras de pastizales es consecuencia de la interaccion de varios factores. Sin embargo,
es principalmente atribuida a la inclusién en el ecosistema de la ganaderia bovina, la cual, produjo un
aumento en las tasas de regeneracion, que casi se quintuplicé en el bosque abierto y fue 12 veces
mayor en las areas de pastizales (DUSSART et al., 1998). Diversos autores han demostrado que la tasa
de germinacién de P. caldenia aumenta para las semillas que son consumidas por -
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el ganado vacuno (PEINETTI et al., 1991,; PELAEZ et al., 1992; DISTEL et al., 1996). La ganaderia
extensiva es la principal actividad econ6mica en el Caldenal, y la exclusién de la misma del ecosistema
es inviable. Entender cuales son los factores que gobiernan la produccion de frutos de caldén permite
un aprovechamiento racional y eficiente del recurso, estimar la produccion del mismo y comprender los
pulsos de regeneracion ya que la produccion de semilla es la primer limitante en el proceso de
regeneracion del bosque (JORDANO et al., 2004).

De acuerdo con nuestros datos y en concordancia con lo reportado por otros autores la produccién de
vainas de P. caldenia presenta una gran variabilidad interanual (PEINETTI, et al. 1991; PRIVITELLO et
al., 2001), lo que origina series temporales de datos con una distribucién sesgada, truncada e inflada
en ceros. El uso de un modelo mixto inflado en ceros con una distribucion log-normal permitié respetar
la naturaleza de los datos sin violar los supuestos basicos de estadistica (normalidad y correlacion)
factores que han sido identificados como los principales impedimentos en la modelizacion de la
produccién de frutos (CALAMA et al., 2008). La mayoria de las especies de Prosopis pueden florecen
independientemente de las precipitaciones (SIMPSON et al., 1977), siendo mas sensibles al
fotoperiodo y a la longitud de la estaciéon de crecimiento (SOLBRIG y CANTINO, 1975). Una limitacion en
los recursos disponibles, el momento de las precipitaciones, el contenido de hidrico del suelo y la
ocurrencia de heladas y viento, han sido sugeridos como causas fisicas de la alta tasa de aborto de
flores y frutos de los Prosopis (SOLBRIG y CANTINO, 1975; CARIAGA et al., 2005). La ausencia de un
adecuado sistema de polinizacién y la predacién por insectos podrian estar entre las causas ecologicas
(SIMPSON et al.,, 1977; TORO et al., 1993). Sin embargo, de acuerdo con nuestros resultados, los
factores climaticos son los principales determinantes de la variabilidad interanual en la produccion de
frutos de las poblaciones de caldén ubicadas en el extremo norte del area de distribucion natural de la
especie.

El 45% de nuestras observaciones fueron producciones nulas y sélo el 17 % de los arboles
muestreados tenian un DAP menor a 13 cm, didmetro que de acuerdo con PRIVITELLO (2001), se
corresponderia con un arbol de aproximadamente 20-25 anos. El pico de produccién de frutos en los
Prosopis ocurre alrededor de los 15-20 anos de edad (SAWAL et al.,, 2004), lo que sugiere que la
presencia o ausencia de frutos es mas dependiente de otros factores, tales como el clima, que de un
proceso gobernado por sélo una variable como puede ser la madurez del arbol. Las variables climaticas
incorporadas al modelo ajustado estan relacionadas con los procesos de floracién-fructificacion
descriptos para la especie por PEINETTI (1991). De las 15 covariables climaticas seleccionadas, 11 son
térmicas, lo que sugiere que la ocurrencia y produccién de frutos de caldén estan principalmente
gobernados por las temperaturas y no por las precipitaciones como se ha indicado para otras especies
de Prosopis y como se esperaria en un ambiente semiarido (CARIAGA et al., 2005). FELKER et al.
(1984) quienes sugirieron la existencia de un umbral térmico para las especies del género Prosopis,
con el fin de asegurar una adecuada presencia de polen que atraiga a los insectos polinizadores. La
influencia limitada de las precipitaciones en la fructificacion de caldén podria explicarse por el acceso
de los arboles al manto freatico. De esta forma, el agua aportada por los acuiferos subterraneos hace
que la falta de precipitaciones no sea un factor limitante para la fructificar. En los sitios de muestreo
utilizados en este estudio, el nivel del manto freatico se encontraba a una profundidad menor a los 15
m.

Respuestas fisiolégicas y de crecimiento

Basandonos en las relaciones alométricas e incorporando variables a nivel de arbol que permitan
recoger la heterogeneidad inducida en ellas, se ajustd un sistema de ecuaciones para cuantificar la
biomasa aérea y subterranea de caldén. Como variables de entrada al sistema se utilizé el area de la
base del fuste (a partir del diametro en la base del arbol), y la altura del arbol. La incorporacion de la
altura como variable explicativa no produjo mejoras significativas en el ajuste de los modelos. Aun asi,
fue retenida en el analisis ya que se encuentra presente en todos los inventarios forestales e
indirectamente facilita informacion sobre el ambiente de competencia en el que el arbol se desarrolld
(edad, densidad y/o calidad de sitio) (WIRTH y SCHUMACHER, 2004). Esta informacion le da al modelo
mayor adaptabilidad y menor especificidad permitiendo que sea utilizado en diferentes ambientes
(KETTERINGS et al., 2001).
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Las predicciones de biomasa foliar de caldén basadas en el area basal, diametro basal o diametro a la
altura del pecho no presentaron parametros de ajuste estadisticamente significativos, resultados
similares a los obtenidos por LEDESMA et al (2010), por lo que la fraccion de biomasa foliar se uni6 a
la de las ramas de menos de 2 cm de diametro. Todos los modelos del sistema de ecuaciones
presentaron un ajuste independiente similar, con un R2_adj. minimo igual a 0,66 para las ramas de 2-7
cm de diametro y un maximo de 0,82 para el fuste con corteza. De acuerdo con los andlisis de la
particion de la biomasa dentro del arbol, el caldén destina la mayor parte de sus recursos al desarrollo
de la copa (hojas mas ramas de todos los diametros), luego al sistema radical y finalmente al fuste.

En caldén existe una relacion significativa entre el proceso floracién/fructificacién-clima, y también en
el proceso clima-crecimiento (BOGINO y VILLALBA, 2008; BOGINO y JOBBAGY, 2011). En nuestra &rea
de estudio se han registrado cambios en la precipitacion media durante el Gltimo siglo acompanado de
un incremento de la temperatura, siguiendo la tendencia mundial (BARROS et al., 2008). Estas dos
variables climaticas son las mas influyentes en el crecimiento vegetativo, por lo que se utilizaron para
calcular indices anuales de aridez (I1AAs) que permiten medir la interaccion entre las mismas incluyendo
el efecto de periodos con déficit hidricos.

Los IAAs no mostraron una tendencia a lo largo del periodo estudiado, en general menores valores se
observaron después de los anos ochenta pero también mayores valores extremos. La década entre
1997-2007 fue la mas humeda y estable del periodo analizado (con excepciéon del ano 2003). De
acuerdo con nuestros resultados, los cambios registrados en los IAAs durante los (ltimos 53 afios han
influenciado significativamente el incremento diamétrico anual de P. caldenia a nivel de arbol pero no a
nivel poblacional ya que cada arbol respondié de manera independiente a diferentes intensidades de
cambio en los IAAs (pequenos, medianos y fuertes).Los correlogramas de Mantel, revelaron que no
existe un patrén de comportamiento definido entre los residuos de los indices anuales de aridez (RIAAs)
y los residuos de los incrementos diamétricos anuales (RIDAs). Tampoco se encontraron correlaciones
significativas entre los incrementos diamétricos anuales (IDAs) y las precipitaciones anuales totales.
Una posible explicacién, podria ser el consumo de agua subterranea por parte de los arboles que
actuaria como un buffer en afos de sequia. De acuerdo con BOGINO y JOBAGGY (2011), la relacion
clima-crecimiento en caldén esta fuertemente influenciada por la profundidad del manto freatico. La
interaccion agua subterranea-crecimiento descrita para caldén, sumado a los cambios en el balance
hidrico en los sitios de muestreo podrian explicar parcialmente la heterogeneidad observada en la
respuesta (individual y/o poblacional) ante variaciones en los |AAs.

Teniendo en cuenta los resultados obtenidos al analizar el crecimiento, y la influencia del clima en él.
Se evalub la respuesta fisiolégica del caldén frente a cambios en los IAAs y con un gradiente de
profundidad del manto freatico. Se analizaron las variaciones en los Incrementos diamétricos anuales
(IDAs), el ratio C12/C13 (313C) y la eficiencia intrinseca del uso del agua (iEUA). Se encontraron
diferencias en la 813C y en IDA entre los sitios de muestreo. Estos se encuentran ubicados en un
transecto Norte-Sur en donde; la profundidad del manto freatico aumenta, la iEUA decrece, la 313C se
incrementa y la ocurrencia de valores extremos y la variabilidad interanual en los |AAs se acentla. Las
series de 013C reflejan una fuerte coherencia especial, sugiriendo la presencia de un mecanismo
comUn que controla el contenido de 13C en cada sitio de muestreo. Pequenas variaciones se registraron
entre los arboles de cada sitio, lo que nos permite asumir condiciones homogéneas dentro de ellos.
Esto sugiere que una causa externa y no un factor fisiolégico de la planta podria ser el principal
determinante de la variacion isotépica en caldén.

La respuesta del 813C a nivel de sitio mostré un claro patréon de estratificacion. Mediante el ajuste de
modelos mixtos con una estructura de factores aleatorios que se expande incorporando factores
anidados; sitio, condiciones dentro de sitio, arbol y afo se analizaron las variaciones de 313C, IDAs y
iEUA. Como resultado se observo que existen variaciones significativas en el 613C, en la iEUA y en IDAs
de caldén a lo largo del periodo analizado entre los sitios, y entre condiciones dentro de un mismo sitio.
Confirmando que la 3813C de los anillos de crecimiento de caldén varia a lo largo del periodo analizado
entre los sitios, y entre condiciones dentro del mismo sitio. La mejora del modelo al incorporar el sitio
como un factor aleatorio fue altamente significativa, confirmando las diferencias

entre sitios.
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Se modeliz6 también la respuesta en el d13C, incorporando los IAAs como efectos fijos y la misma
estructura aleatoria explicada anteriormente. Con el fin de confirmar si las diferencias detectadas en el
013C entre los sitios, las condiciones dentro del sitio y los arboles respondian a las variaciones en los
IAAs y en consecuencia al clima. En las diferentes estructuras evaluadas los parametros del modelo no
fueron estadisticamente significativos, sugiriendo que las variaciones observadas en d13C entre los
sitios no estarian gobernadas por variables climaticas. Los bajos valores de d13C encontrados en los
sitios en los que el manto freatico se encuentra entre 0,5-12 m de profundidad podrian explicarse por
el hecho que estos arboles dificilmente sufran un estrés hidrico. Ya que en anos con bajas
precipitaciones disponen y hacen uso de una fuente extra de agua, comportamiento que ya ha sido
descripto en otras especies de Prosopis (JOBBAGY et al., 2011). Se identific6 un patrén de
estratificacion en los valores medios de 613C por sitio de muestreo en funcion de un gradiente de
acceso al manto freatico. Lo que nos sugiere que las condiciones del manto freatico podrian ser mas
importantes que los IAAs a la hora de explicar la variacion isotépica en los anillos de P. caldenia.

Diversos autores han detectado un incremento en los valores de 913C para los arboles jovenes,
lo que se conoce como “efecto juvenil”. Las causas de este podrian ser; la utilizacion de aire reciclado
por los arboles de menor porte previamente respirado por los arboles de un estrato superior
(SCHELESER y JAYASEKERA, 1985) o el incremento en altura, ya que el potencial de agua de la hoja
decrece con la altura y esto podria ser la causa de una reduccion en la conductancia estomatica y en
consecuencia incrementar los valores de 013C a medida que el arbol crece (MCDOWELL et al., 2002).
Se evalud la influencia del efecto juvenil en caldén, dos rodales con diferentes edades fueron
muestreados. Los rodales jovenes presentaron una edad media de 57 y los maduros de 90 anos. No se
encontraron diferencias significativas en d13C para un mismo ano entre los dos rodales, esto podria ser
explicado, por la situacion inicial en la cual se establecieron las plantulas en el rodal joven. Este es un
bosque secundario, regenerado a partir de una tierra agricola, sin arboles, en la cual el proceso de
respirar aire “reciclado” por parte de las plantulas no ocurrié.

La respuesta mas comun al incremento de la concentracion atmosférica de CO2 es un
incremento en la iEUA. Ya que con una mayor concentracion de CO2 disponible en la atmdsfera los
estomas son capaces de limitar la pérdida de agua para captarlo afectando adversamente la tasa de
asimilacion de CO2 (GAGEN et al., 2011). Esta tendencia ascendente en la iEUA ha sido registrada en
varias especies (SAURER et al. 1997) y también la hemos encontrado en caldén. En los tres sitios de
muestreo se encontré una tendencia ascendente en la iEUA a lo largo del periodo estudiado. Se
detectaron diferencias en la iEUA entre sitios y dentro del mismo sitio. Se identifico un patrén de
respuesta de la iEUA en funcion de la profundidad del manto freatico, mientras mas profundo mayor
iEUA. Ante los cambios registrados en la iEUA, es posible que las relaciones 13C-clima en los arboles se
vean alteradas, asi como posiblemente las relaciones entre el ancho de anillo/densidad y el clima, a
medida que los arboles se tornan menos sensibles al estrés hidrico, también podrian dejar de
responder significativamente a otros factores climaticos limitantes (GAGEN et al., 2011).

Si bien, como se menciond en parrafos anteriores no se pudo identificar una respuesta clara a
nivel de poblacion ante variaciones comunes en las condiciones de aridez. Esto podria deberse a la
posible influencia de diversos factores que afectaron el incremento anual del ancho de anillo
conjuntamente con el clima y que no fueron debidamente incluidos en el analisis como por ejemplo, la
influencia del manto freatico. Debido a esos resultados, en este estudio se modeliz6 el incremento
diamétrico anual a través de un modelo mixto, con el d13C como efecto fijo y la misma estructura
anidada de efectos aleatorios explicada anteriormente. Todos los parametros estimados del modelo
fueron estadisticamente significativos y el modelo mejor6é significativamente cuando el sitio y la
condicion dentro del sitio se incluyeron como efectos aleatorios. Estos resultados sugieren que en
caldén la respuesta fisiolégica y la variacion en el ancho de anillos estan significativamente
relacionadas y responden conjuntamente a variaciones en las profundidades del manto freatico. Por lo
que, estos dos métodos de andlisis podrian utilizarse como técnicas complementarias para
comprender la dindmica de crecimiento de las especies bajo condiciones de cambio climatico y de
diferentes profundidades del manto freatico.

Herramientas de gestion
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Histéricamente en los caldenales se han aplicado dos tipos de métodos para regular la
densidad de las especies lenosas; mecanicos (bulldozer, rolos, tractores con cadenas o cables de
acero) y fuegos prescriptos (DUSSART et al., 1998; VILLALOBOS, 2007). Ninguno de estos dos métodos
permite un aprovechamiento de la madera o una seleccion racional de la cantidad de pies a remover.
La efectividad de estos métodos en el corto-mediano plazo es limitada debido a la capacidad del
caldén para rebrotar desde la base del tocon cuando sélo es removida la parte aérea (LLORENS, 1995;
DUSSART et al., 1998).

El rebrote basal origina arboles multi-fustes, con relaciones alométricas alteradas, menores
alturas totales y una mayor relacién de biomasa subterranea/aérea que los arboles que no han sido
afectados (MIDGLEY, 1996; DUSSART et al., 1998). Existe una diferencia en la acumulaciéon de
biomasa entre arboles de Prosopis mono y multi-fustes, posiblemente debido a variaciones en la
capacidad fotosintética entre estos dos patrones de crecimiento (ALVAREZ et al.,, 2011). De acuerdo
con nuestros datos, la proporcion de arboles mono y multi-fustes en los caldenales ubicados en el
Norte del area de distribucion natural de la especie es aproximadamente el 50% para cada uno (Datos
no mostrados). Es posible que estas proporciones se vean modificadas por la intensidad de accion de
los factores de disturbio mencionados (LLORENS, 1995; DUSSART et al., 1998, MEDINA, 2007). La
accion antrépica impacta en el nimero de pies.ha de los Caldenales, ya se discutid el incremento en
la tasa de regeneracion por la accion del ganado vacuno y la estimulacion del rebrote basal por la
muerte o remocion de la parte aérea del arbol por la accién del fuego o la extraccion de la misma
(LLORENS, 1995; DUSSART et al.,, 1998, MEDINA, 2007). Este incremento en la densidad de los
caldenales origina multiples y profundos cambios en la dinamica de estos bosques y puede afectar
negativamente la ganaderia al reducir la produccién de especies herbaceas forrajeras deseables y
disminuir la accesibilidad a las mismas (ARCHER y SMEINS, 1991). Regular de manera racional el
nimero de pies.ha1del Caldenal es el primer paso para gestionarlos de manera sustentable. Ya que de
acuerdo con los resultados de los diferentes estudios de esta tesis, la densidad del rodal modifica
aspectos claves de la dindmica de los bosques de P. caldenia (relacion biomasa aérea/subterranea,
tasas y composicion de especies).

Se ajustd un sistema de ecuaciones para el desarrollo posterior de un diagrama de manejo de
la densidad (DMD) para cada tipo fisonémico identificado en el Estudio |, caldenales abiertos (CA) y
cerrados (CC). El resultado para los CA no fue estadisticamente significativo por lo que se descarté la
posibilidad de desarrollar un DMD para estos caldenales. Contrariamente, para el CC los parametros
estadisticos del modelo fueron adecuados por lo que si se continud con el analisis y se desarrollé un
DMD para los mismos. Establecer limites adecuados para la densidad de un rodal es una tarea
compleja. Un adecuado régimen silvicultural cuyo objetivo sea la producciéon de madera debe mantener
la densidad de arboles entre un 60 y 35% del maximo indice de ocupacién de sitio (SDI) (Jack and
Long, 1996). Estos valores son especificos de cada especie y dependientes del sitio. En nuestro caso,
no podemos asegurar que los rodales de nuestra base de datos hayan alcanzado el maximo tamano de
arbol y de ocupacion de sitio posible ya que pueden haber sufrido pérdidas ocasionales de arboles
(debido a la extraccién de leha, fuego o herbivoria).

Esto origina un problema ya que se debe asumir que las observaciones de una determinada
clase de tamano (o densidad) para una densidad (o tamano) dado, representa la maxima relacion a lo
largo de todas las clases de densidades (o tamanos) de la base de datos, lo que no puede ser
verificado (HANN, 2014). De acuerdo con HANN (2014) la (nica manera objetiva de determinar el limite
de una especie es la de contar con una gran base de datos que permita ajustar varios limites
poblacionales y el mayor corresponderia al limite de la especie. Por otro lado, varios autores establecen
subjetivamente la maxima linea densidad-tamano (LONG, 1985; LYNCH et al., 2004). En nuestro caso y
debido a la ausencia de un criterio claro para definirlo y a la ausencia de indices especificos para la
especie o para el género, maximo SDI fue definido sumando 2 veces la desviacién estandar (134,5) a
la maxima densidad observada (673 arboles ha-1).

Los DMD son herramientas simples con una sélida base conceptual, que permiten realizar
analisis rapidos de multiples alternativas silvicolas hasta lograr el escenario deseado y no pretenden
ser un modelo detallado de crecimiento y/o rendimiento (algunos ejemplos de DMD
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con resultados prometedores: BARRIO-ANTA et al., 2005; VALBUENA et al., 2008; CASTEDO-DORADO et
al., 2009). Estos podrian representar una alternativa sustentable y racional a los métodos aplicados en
la actualidad para regular la densidad de los bosques de caldén. El uso de los DMD, permite el control
sobre el porcentaje de pies.ha?, area basal y diametro cuadratico medio (entre otros) que se va a
remover, se genera un menor impacto sobre la masa, evitan las transformaciones y sus consecuencias
descriptas previamente, permiten un aprovechamiento de los recursos forestales y generar politicas y
planes de gestion a largo plazo. Son faciles de entender y utilizar, por lo que los usuarios pueden
obtener el maximo rendimiento sin tener una tradicién forestal. Conociendo solo dos datos y
localizando el punto en el diagrama, es posible estimar el resto de las variables por ejemplo, a partir de
la densidad y el Dg es posible calcular la altura dominante, volumen total y el indice de Reineke para el
rodal.

Conclusiones

A continuaciéon se presentan las conclusiones mas importantes derivadas de cada uno de los
estudios realizados. Los resultados de esta tesis mostraron que:

1. Existe una heterogeneidad suficiente dentro del Caldenal como para al menos establecer dos
tipos fisonédmicos a partir de la composicién, el nimero de pies de cada especie, los indices de valor de
importancia de las especies, la distribucion de la estructura de edades, la tendencia y el porcentaje de
arboles en las clases de regenerado.

2. En P. caldenia existe una correlacion positiva y significativa entre el peso seco de los
distintos compartimentos de biomasa del arbol (hojas, fuste, raices y ramas de diametros de < 2, entre
2-7 'y > 7cm), el area de la base del fuste y la altura. La mayor parte de la biomasa se encuentra en la
copa (ramas de diferentes diametros y follaje), en segundo lugar a las raices y por ultimo en el fuste.

3. No se detect6 una relacion entre la edad del arbol y la relacion biomasa subterranea/aérea
pero este Ultimo si esta influenciado por el nimero de pies ha?, incrementdndose cuando este
aumenta.

4. Los cambios registrados en los IAAs durante los dultimos 53 anos han influido
significativamente en el incremento diametrico anual de P. caldenia. La respuesta ante oscilaciones
comunes en los indices anuales de aridez es dependiente de las condiciones de sitio y del arbol. Por lo
gue no se detectd una respuesta comuin a nivel de poblacional.

5. El clima influye significativamente el proceso de floracion- fructificacion de P. caldenia y en
la variabilidad interanual de la produccién de fruto a nivel de arbol, en las poblaciones ubicadas en el
limite norte del area de distribucién natural de la especie. Los resultados obtenidos en esta tesis
indican que la ocurrencia y produccion de frutos de caldén estan principalmente relacionados con las
temperaturas y no con las precipitaciones, como se ha sugerido para otras especies de Prosopis y se
esperaria en un ambiente semiarido. Esto podria estar influido por la profundidad y el acceso de los
arboles al manto freatico.

6. La eficiencia intrinseca en el uso del agua de P. caldenia se ha incrementado a lo largo de la
segunda mitad del siglo pasado. Se detectdé una relacion entre la profundidad del manto freatico y la
eficiencia intrinseca en el uso de agua, los arboles mas eficientes en el uso del agua fueron los que no
tuvieron acceso al uso del manto freatico como fuente de agua suplementaria y esta fue decreciendo a
medida que el nivel del manto freatico asciende.

7. La edad del arbol influye significativamente en las oscilaciones del 313C en los anillos anuales de
crecimiento de caldén. No se detecté una correlacién entre las variaciones de 313C en los anillos de
crecimiento de P. caldenia y las oscilaciones en los indices anuales de aridez. Si existe una correlacion
significativa entre el incremento dimétrico anual y 313C de caldén.
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