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Resumen

Las invasiones biologicas representan una de las amenazas mas significativas para la
conservacion de la diversidad biolégica. Comprender la dinamica poblacional de una
especie invasora es fundamental para detectar componentes clave que permitan
desarrollar una estrategia efectiva de manejo. Los pastizales pampeanos resultan
particularmente sensibles a la invasién de plantas lefiosas exoticas. En particular, las
Sierras Australes Bonaerenses sufren el avance de un conjunto de especies entre las
gue se destaca el pino de Alepo (Pinus halepensis) por la extension del area que
cubre. Esta especie es responsable de impactos negativos sobre distintos
componentes de la biodiversidad nativa, asi como sobre la dinamica de los incendios,
comprometiendo la conservacion de la estructura y las funciones del pastizal serrano.
En esta tesis se combina informacion acerca de la biologia reproductiva, la demografia
y la dispersién de P. halepensis en pastizales naturales de las Sierras Australes
Bonaerenses, y sobre su relacion con las variables de habitat y con los disturbios. Se
detectaron variaciones en la emergencia y el establecimiento del pino de Alepo de
acuerdo con la altitud, orientacion de la ladera y cobertura vegetal. Las laderas de
orientacion sudoeste, desde altura media y hasta las cumbres, presentaron las tasas
de reclutamiento més altas. La tasa de crecimiento, la produccion de conos y la
liberacion de semillas también se modifican en relacibn con la topografia. Los
ejemplares en los ambientes mas altos exhiben una mayor tasa de crecimiento y una
liberacion mas temprana de semillas respecto de los que crecen a menor altitud. La
liberacion de semillas ocurre antes en las laderas orientadas al sudoeste que en las
orientadas al noreste. Se determind que la tasa de supervivencia de los individuos
juveniles aumenta con la edad y que la estructura por edades muestra picos de
reclutamiento asociados con valores mas altos de precipitaciones en el otofio posterior
a la liberacion de las semillas de las cohortes correspondientes. El andlisis de los
vientos predominantes en la regién permiti6 comprobar que la época de liberacién de
semillas de P. halepensis coincide con condiciones apropiadas para la dispersion de la
especie, y que el frente principal de avance de la invasion seria hacia el sudeste. El
andlisis altitudinal de los pinos indica que son capaces de crecer en sitios cuyas
caracteristicas topograficas y climaticas pueden considerarse apropiadas para los
eventos de dispersion a larga distancia. Integrando los resultados obtenidos, se
desarroll6 un modelo poblacional para la especie y se evalué el comportamiento

esperado para la invasion frente a distintos disturbios y ante diferentes escenarios de
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manejo. El analisis de elasticidad identifica la etapa de vida que va de los siete a los
14 afios como la que produce efectos mas importantes sobre la tasa de crecimiento
poblacional. Al incorporar el efecto del pastoreo se detecté una tasa de crecimiento
levemente superior respecto de la condicién sin pastoreo. Cuando se simulé el efecto
de incendios estocasticos, la tasa de crecimiento crecié bajo todas las frecuencias
medias consideradas, resultando maxima con incendios cada nueve afos, en
promedio. Al evaluar el efecto del control de la invasion mediante la remocién de
individuos se detectd que la tasa de crecimiento disminuye al aumentar la intensidad
del manejo, aunque se mantiene mayor a uno para todas las situaciones
consideradas. Cuando se simulé el control mediante quemas prescriptas, se observo
gue frecuencias iguales 0o mayores a siete afios resultan en reducciones de la
poblacion. Los resultados destacan la importancia del fuego en la regulacion de la
poblacion de P. halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con efectos
contrastantes en funcién de la frecuencia con que se produce, lo que permite
considerarlo como una opciéon de manejo ambiental efectiva para el control de la

especie.
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Abstract

Biological invasions represent one of the most significant threats to the conservation of
biological diversity. Understanding the population dynamics of an invasive species is
essential to detect key components that allow the development of an effective
management strategy. Pampas grasslands are particularly sensitive to invasion by
exotic woody plants. In particular, the Southern Buenos Aires Mountains (Sierras
Australes Bonaerenses, SAB) undergo the advance of a group of species among which
Aleppo pine (Pinus halepensis) stands out for the extension of the area it covers. This
species is responsible for negative impacts on different components of native
biodiversity, as well as on the dynamics of fires, compromising the conservation of the
structure and functions of the mountain grasslands. This thesis combines information
about the reproductive biology, demography and dispersal of P. halepensis in natural
grasslands of the SAB, and about their relationship with habitat variables and
disturbances. Variations in the emergence and establishment of Aleppo pine were
detected according to altitude, slope orientation and vegetation cover. The
southwestern slopes, at medium and high altitude, had the highest recruitment rates.
The growth rate, cone production and seed release are also modified in relation to
topography. The specimens in high altitude environments show higher growth rates
and an earlier release of seeds, compared to those that grow at a lower altitude. Seed
release occurs earlier on southwestern slopes than on northeastern slopes. Survival of
juveniles increases with age, and age structure shows recruitment peaks associated
with higher values of rainfall in the fall following the release of the seeds of the
corresponding cohorts. The analysis of the prevailing winds in the study region made it
possible to verify that the time of release of P. halepensis seeds coincides with
appropriate conditions for the dispersal of the species and that the main advance front
would be to the southeast. Altitude analysis of pines indicates that they are capable of
growing in sites whose topographical and climatic characteristics can be considered
appropriate for long-distance dispersal events. Integrating the results obtained, a
population model was developed for the species and the expected behavior for the
invasion was evaluated in the face of different disturbances and under different
management interventions. Elasticity analysis identifies the life stage ranging from
seven to 14 years as the one that produces the most important effects on the
population growth rate. By incorporating the effect of grazing, a slightly higher growth

rate was detected with respect to the non-grazing condition. When the effect of
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stochastic fires was simulated, the growth rate grew under all the average frequencies
considered, resulting maximum with fires every nine years, on average. Models
including the effect of invasion control by removing individuals resulted in reductions of
the growth rate with increasing intensity of management, although it remained above
one for all the situations considered. When the control through prescribed burns was
simulated, frequencies equal to or greater than seven years resulted in population
reductions. The results highlight the importance of fire in regulating the population
dynamics of P. halepensis in the Sierras Australes Bonaerenses, with contrasting
effects depending on the frequency with which it occurs, which allows it to be
considered as an effective environmental management option for the control of the

species.
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Invasiones bioldgicas

La dispersion es un fenbmeno que ocurre en casi todos los organismos vivos,
tan crucial para la distribucién de la vida en la tierra como para la aparicion y expresion
de la biodiversidad. En condiciones naturales la dispersion se encuentra limitada por
multiples barreras, entre las cuales las geograficas son las mas evidentes. En tiempos
recientes, sin embargo, la dispersion de las especies por accion humana directa o

indirecta, ha superado todas las barreras biogeogréaficas (Nentwig, 2008).

Diversas especies de plantas, animales y microorganismos han acompafado
los viajes, las migraciones y el comercio humano a través de la historia. Algunos
organismos han sido transportados en forma voluntaria, en otros casos el transporte
fue accidental. Sin embargo, el ritmo de este movimiento y la diversidad de
organismos transportados se multiplicaron de manera explosiva con los procesos
recientes de globalizacién e intensificacion del comercio y del transporte. Nuestra
capacidad de llevar especies de un sitio a otro del planeta se ha amplificado,
permitiéndoles superar barreras geogréaficas que no habrian podido atravesar por sus
propios medios (Mack et al., 2000; Wittenberg & Cock, 2001). Actualmente, la
dispersion mediada por los humanos es considerada el mecanismo mas importante de
dispersién a larga distancia en plantas y animales, actuando a una escala y con una
frecuencia sin precedentes en la historia del planeta (Nathan, 2006; Nathan et al.,
2008).

Asi, un grupo cada vez mayor de especies transportadas consigue adaptarse a
las condiciones de sus nuevos ambientes, forma poblaciones capaces de expandirse
mas alld de donde fueron originalmente plantadas o liberadas, coloniza nuevos
habitats y cambia las caracteristicas de las comunidades biologicas y hasta del
paisaje. Estas son las llamadas especies exéticas invasoras: organismos introducidos
fuera de su rango de distribucién nativa que son capaces de expandirse y prosperar
por sus propios medios, en detrimento del ambiente (Mack et al., 2000; Russell &
Blackburn, 2017; Williamson, 1996)

Pese a que solo una pequefia fracciéon de las especies que son transportadas
se transforman en invasoras, la enorme magnitud del traslado de especies y los
impactos negativos que producen hacen que las invasiones biolégicas sean
reconocidas como una de las principales amenazas para la conservacion de la
biodiversidad y la sostenibilidad de las sociedades humanas (Charles & Dukes, 2008;
Mooney, 2005; Richardson & Pysek, 2006).
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Las consecuencias negativas de las invasiones biol6gicas son diversas y estan
interconectadas. Desde un punto de vista ecolégico, las especies exdticas invasoras
pueden tener un efecto directo sobre las especies nativas mediante la competencia, la
predacion, la herbivoria, la transmisibn de patégenos y la pérdida de diversidad
genética por hibridacion (Baskin, 2002). Las invasiones también pueden alterar
procesos ecosistémicos completos, cambiando la dindmica de los nutrientes, alterando
los ciclos hidrologicos, provocando el agotamiento de acuiferos subterraneos, o
modificando la frecuencia, intensidad y extension de los disturbios (Mooney et al.,
2005; Nentwig, 2007; Wittenberg & Cock, 2001). En particular la presencia de estas
especies en reservas naturales implica la degradacion de los ecosistemas protegidos y

requiere costosos programas de control (Foxcroft et al., 2017).

Ademas de los impactos ecolbgicos, las especies exoticas invasoras pueden
causar dafios economicos, ya que a menudo tienen efectos negativos sobre las
actividades agricolas y pecuarias, la piscicultura o la produccion forestal. Existe
ademas la posibilidad de que generen dafios a obras de infraestructura que resulten
en costosas acciones de reparacién. Desde el punto de vista sanitario, hay especies
invasoras que causan enfermedades en los humanos, ya sea actuando de manera
directa o como vectores de distintas dolencias (Chalkowski et al., 2018; Mazza &
Tricarico, 2018; Nufiez et al., 2020a). La pandemia de COVID19 es un proceso de
dispersiéon de un patdgeno que ilustra con claridad la dinamica, los alcances y el
impacto de las invasiones biolégicas (Nufiez et al., 2020). Las inversiones anuales
para mitigar impactos y para aplicar medidas de control demandan grandes cantidades
de recursos en las economias de los paises (Pimentel, 2014; Pimentel et al., 2005). Un
estudio reciente indica que en Argentina el costo econdmico total generado por
especies exoticas invasoras entre 1995 y 2019 alcanzaria los siete mil millones de

dolares (Duboscqg-Carra et al., 2021).

Las invasiones biolégicas también generan impactos sobre la cultura y las
tradiciones de los pueblos. Existen ejemplos en los que, en poco tiempo, regiones
enteras son colonizadas por un conjunto de especies oportunistas que se repiten a
través de los distintos biomas, provocando la homogeneizacion tanto de la diversidad
biol6gica como del patrimonio cultural (Baskin, 2003). Las comunidades locales
pueden perder rapidamente el conocimiento acumulado durante generaciones,
incluyendo su capacidad de reconocer la flora y fauna tipica de su region, los saberes

acerca de las propiedades medicinales y el valor alimenticio de las especies, sus ciclos
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biol6gicos y las mejores practicas de manejo, cuya importancia trasciende el &mbito
local (Vila & Hulme, 2017).

Tradicionalmente el impacto de las invasiones biologicas se consideré como la
segunda causa de pérdida de biodiversidad a nivel global, superado Unicamente por la
transformacién de los ambientes naturales, y la primera en el caso de las &reas
naturales protegidas (Hobbs & Mooney, 2005; Mack et al., 2000; Sala et al., 2000;
Vitousek et al., 1997). Mas recientemente, el informe Planeta Vivo confirm6 esta
tendencia, ubicando a las especies exéticas invasoras como el segundo factor mas
importante en la retraccion de 20811 poblaciones de 4392 especies de vertebrados
terrestres y acuaticos (WWF/ZFL, 2020). A la magnitud de sus efectos se suma el
hecho de que, a diferencia de otros agentes de pérdida de la biodiversidad, las
especies exéticas invasoras producen cambios permanentes una vez establecidas en

el nuevo ambiente (Doren et al., 2009).
Comprension y manejo de invasiones bioldgicas

Manejar adecuadamente a las especies exdticas invasoras, considerando sus
dimensiones ambientales, econémicas y sociales a distintas escalas geograficas y
temporales y teniendo en cuenta sus impactos diferenciales sobre distintos ambientes
y regiones, grupos sociales e incluso entre generaciones, resulta un desafio de
grandes proporciones (Schuttler & Karez, 2008). Los procesos de invasion implican la
superacion de distintas etapas: un potencial invasor debe sobrevivir al traslado desde
su lugar de origen, establecerse en el nuevo sitio, persistir y reproducirse hasta
conformar una poblacion sostenible que eventualmente llegue a expandirse (Blackburn
et al.,, 2011; Jeschke et al., 2013; Theoharides & Dukes, 2007). Las opciones de
manejo dependeran de la etapa en la se encuentre la invasion y disminuyen a medida

gue ésta progresa (Lodge et al., 2006).

La prevencion de nuevas introducciones es una de las estrategias mas
eficientes en el manejo de especies exdticas invasoras. Se trata de anticipar cuales
son las especies con mayores chances de arribar a un area, cual la gravedad de sus
impactos potenciales, cuales los medios mas probables de llegada y cuales los sitios
mas propensos a ser colonizados. El manejo de rutas y vectores de introduccion es
una buena herramienta para lograr este objetivo (Brancatelli & Zalba, 2018). Una vez
que la especie invasora ha llegado, es dificil evitar una rpida propagacion. A partir de
entonces, en general existe una estrecha ventana de oportunidad para la erradicacion

antes de que la especie se disemine de tal forma que sea imposible o inviable localizar
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y eliminar a todas las poblaciones (Lodge et al., 2006). Es por ello que la deteccién

temprana y la accion precoz resultan cruciales (Wittenberg & Cock, 2001).

Cuando la especie invasora ya se encuentra establecida y ocupa areas mas
extensas, pueden considerarse, de manera general, dos opciones de manejo: control y
mitigacién. El control de especies invasoras puede implicar la contencion (esto es,
mantener la especie dentro de determinadas barreras regionales) o la reduccién de la
densidad y abundancia poblacional por debajo de un umbral aceptable preestablecido.
La mitigacion de los impactos de las especies invasoras es la opcion restante cuando
todas las demas fallan y consiste, basicamente, en encontrar formas de convivencia

con el invasor que reduzcan todo lo posible sus efectos negativos (Tye, 2018).

Dada la gran la cantidad de variables intervinientes en un proceso de invasion y
considerando la importancia de responder de manera rapida, el desarrollo de
herramientas predictivas para la toma de decisiones basada en el conocimiento se
vuelve fundamental para el manejo efectivo de las especies invasoras (Buchadas et
al., 2017). Mediante el modelado matematico y las simulaciones computacionales es
posible poner a prueba hipétesis de manera virtual, proporcionando un valioso
complemento para los experimentos de campo (Lewis et al., 2016). A través de los
modelos es posible describir en unos pocos parametros las propiedades comunes
importantes de gran cantidad de ejemplos distintos. Ademas, pueden funcionar como
medida de referencia para el estudio de sistemas complejos. En el caso particular de
las invasiones biol6gicas permiten proyectar, por ejemplo, la dinamica esperada de un
proceso de invasion, situacién que resulta inviable en el plano experimental,
considerando las consecuencias que podria causar sobre el ambiente. Los modelos,
ademas, resultan mucho menos costosos y permiten variar las condiciones
ambientales de acuerdo con las preguntas planteadas por el investigador. Sin
embargo, segun se postula desde los inicios de la disciplina, todos los modelos son
incorrectos, pero algunos son Utiles (Box et al., 1979). Si bien el modelado numérico y
las simulaciones son una herramienta muy valiosa, no se debe pasar por alto el hecho
de que un modelo solo resultara util si describe las situaciones reales en forma
adecuada y suficiente segun los objetivos, aunque siempre se tratara necesariamente

de una simplificacion (Begon et al., 1986).

Comprender la ecologia de las invasiones de manera predictiva puede
aumentar las posibilidades de prevenir o mitigar sus impactos econdémicos y
ambientales, desafiar los supuestos que tenemos sobre factores que controlan la
distribuciéon y abundancia de las especies y proporcionar técnicas para predecir tasas
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de cambio en su rango de distribucion en respuesta al cambio climatico o a otros

eventos (Higgins & Richardson, 1998).

Tres componentes clave para evaluar las estrategias de manejo para
invasiones establecidas son: la dindmica de invasién y el efecto del control sobre esa
dinamica, los dafios causados por la especie y los costos asociados con el control.
Estos componentes estaran afectados en gran medida por la estocasticidad y la
incertidumbre (Epanchin-Niell & Hastings, 2010). En este contexto, los modelos
resultan herramientas flexibles para el estudio de especies invasoras en una amplia
gama de condiciones ambientales (Higgins & Richardson, 1996). A través de enfoques
de modelado es posible analizar el efecto de los distintos parametros demograficos
sobre el crecimiento de la poblacién, permitiendo identificar rasgos de vida o variables
ambientales que tienen un efecto particularmente importante sobre las tasas de
crecimiento y expansion (Griffith et al., 2016). El desafio es predecir qué combinacion
de estrategias de gestion serd mas eficaz, qué consecuencias tendra el manejo sobre
la poblacion invasora y como responderan los otros componentes del ecosistema
(Buckley et al., 2004). En los casos en los que el tiempo y los recursos apremian,
como suele suceder, los modelos facilitan la toma de decisiones de manejo adn con
informacion incompleta, considerando estimaciones de la incertidumbre asociada a los
pardmetros (Buckley et al., 2005). A través de modelado es posible evaluar el efecto
de los esfuerzos de control sobre la extension de la invasion a lo largo del tiempo, asi
como identificar estrategias econémicamente Optimas que consideren el impacto del
control actual sobre las condiciones futuras (Epanchin-Niell & Hastings, 2010). Los
modelos y sus predicciones pueden resultar ademas una herramienta estratégica al
momento de comunicar los resultados de tareas de conservacion y manejo a las

partes interesadas o la comunidad en general (Buchadas et al., 2017).

Para elegir entre distintos modelos sera necesario determinar cuales son las
caracteristicas mas apropiadas para el caso especifico bajo analisis. Los criterios
pueden incluir la capacidad del modelo para representar caracteristicas relevantes de
la invasion, incluyendo patrones de crecimiento, diseminacién y enfoques de control

potencial, manteniendo, a su vez, la simplicidad (Epanchin-Niell & Hastings, 2010).
Los pinos como invasores

La mayoria de las especies vegetales que se convierten en invasoras son
introducidas voluntariamente, con propdsitos productivos, para la proteccion contra los

vientos o con fines ornamentales (Matthews, 2005; Richardson, 1998), en ocasiones
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realizando reiterados esfuerzos para que las poblaciones prosperen. Entre ellas, los
pinos son reconocidos como las especies de mayor importancia para la actividad
forestal a nivel mundial. Se han documentado numerosos casos de “escapes” desde
plantaciones hacia ambientes naturales, convirtiéndose en muchos casos en
elementos dominantes del sistema (Lavi et al., 2005; Rejmanek & Richardson, 2013;
Richardson, 2000).

El género Pinus incluye una veintena de especies que han sido citadas como
invasoras en todo el mundo (Rejmének & Richardson, 2013; Richardson & Rejméanek,
2004). Su capacidad invasora se atribuye a la produccion temprana y abundante de
semillas, al establecimiento rapido en sitios expuestos, al crecimiento rapido, a la
dispersion a larga distancia y a la auto-fertilizacion (Dezzotti et al., 2009; Richardson &
Rundel, 1998).

Si bien existen ejemplos de invasiones de pinos alrededor de todo el mundo
(Nufez et al., 2017), el éxito del género es particularmente notable en el hemisferio
Sur, donde se ha convertido en el grupo de especies forestales mas invasor,
avanzando sobre ecosistemas de pastizal y arbustal en la mayoria de los paises de
América del Sur, asi como en Sudéafrica, Australia, y Nueva Zelanda (Richardson &
Higgins, 2000; Simberloff et al., 2010). En Australia Pinus radiata se ha propagado
sobre pastizales semiaridos (Richardson, 1998). P. contorta, P. sylvestris, P. mugo, P.
nigra y P. ponderosa invaden pastizales naturales de Nueva Zelanda, causando
graves impactos (Froude, 2011), y pastizales de montafia y sabanas de Sudafrica han
sido invadidos por P. pinaster, P. pinea y P. halepensis (Richardson & Higgins, 2000;
van Wilgen, 2018). En Sudamérica, el avance de los pinos sobre areas naturales es
veloz y extensivo (Richardson et al., 2008). Paises como Colombia, Brasil, Venezuela,
Chile y Uruguay sufren una variedad de impactos asociados con la invasion de estas
especies (Matthews, 2005; Zalba et al., 2008). En Argentina los primeros registros de
introduccion de coniferas datan del afio 1813 (Pérez Castellano 1968 en Simberloff et
al., 2010), como especies de uso ornamental y con propésitos forestales. Hacia el afio
1988 aparecen los primeros registros de invasion a partir de plantaciones de coniferas
(Richardson et al., 1994), que actualmente afecta regiones de selva paranaense,
bosques templados, estepa patagonica y pastizal pampeano (Brancatelli et al., 2020;
Sarasola et al., 2006; Simberloff et al., 2010; Yezzi et al., 2018; Zalba & Villamil, 2002).

Los pinos invasores cambian el funcionamiento de los ecosistemas, afectan la
provision de servicios ecosistémicos y pueden restringir las opciones de uso de la
tierra (Simberloff et al., 2010). En particular pueden generar cambios en las formas de
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vida dominantes de la comunidad vegetal (Nufiez et al., 2017), desplazamiento de las
especies nativas por alteracion de las condiciones microambientales (Cuevas & Zalba,
2010; Richardson, 1998), reduccion de la diversidad y complejidad de los ecosistemas
(Higgins et al., 1999), alteracién de la estructura y propiedades del suelo (Wilgen &
Richardson, 2014), cambios en los ciclos de nutrientes y en la dinamica del agua
(Jobbagy et al., 2013; Le Maitre et al., 2002), alteracién de la frecuencia e intensidad
de los fuegos naturales (Richardson & Bond, 1991; Zalba et al., 2008), y reduccién del
valor comercial y paisajistico de las areas invadidas (Richardson & Higgins, 2000).

Los pastizales naturales y las invasiones de plantas lefiosas

Los pastizales naturales son uno de los tipos de vegetacién mas extensos del
planeta, con una cobertura potencial equivalente a cerca de una cuarta parte de la
superficie terrestre (Blair et al., 2014). Estos sistemas proporcionan una amplia gama
de bienes y servicios ambientales. A la provision de carne, leche, lana y cuero que
producen los sistemas de pastoreo, se le debe sumar, entre otros aspectos, la
contribucién al mantenimiento de la composicién de gases en la atmdsfera mediante el
secuestro de CO., su papel en el control de la erosién de los suelos, y como fuente de
material genético para una gran cantidad de especies vegetales y animales que

constituyen hoy la base de la alimentacion mundial (Bilenca & Mifiarro, 2004).

Pese a estas importantes caracteristicas, los pastizales templados constituyen
uno de los ecosistemas mas disturbados por actividades antrépicas y son al mismo
tiempo los que menor atencién han recibido desde el punto de vista de la conservacién
(Hannah et al. 1996; Bilenca & Mifiarro, 2004; Zalba & Villamil, 2002). En América del
Sur, menos del 3% de la superficie original de pastizales templados esta incluido
dentro de un sistema de areas con algun estatus de proteccion. En general se trata de
reservas naturales ubicadas en ambientes marginales que quedaron por fuera del
avance de la frontera agropecuaria (Bilenca & Mifarro, 2004). A partir de la
colonizaciébn europea los pastizales del sur de América se convirtieron
progresivamente en una de las principales areas de produccién agropecuaria del
mundo, con una consecuente transformacion del paisaje, impactos sobre la
biodiversidad y empobrecimiento de los suelos ya que el desarrollo agricola ocurre
basicamente reemplazando a los pastizales naturales por sistemas intensivos de

cultivo (Bertonatti & Corcuera, 2000).

El bioma Pampa comprende los pastizales naturales del centro-este de

Argentina, todo el territorio de Uruguay y el extremo sur de Brasil y constituye una de
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las regiones de pastizales templados mas grande del mundo, con una superficie
aproximada de 700.000 km?. La biodiversidad de estos pastizales es conspicua, con
miles de especies de plantas vasculares de diverso origen, de las cuales mas de 550
corresponden a gramineas. Entre 450 y 500 especies de aves y un centenar de

mamiferos terrestres habitan estos ambientes (Bilenca & Mifarro, 2004).

Los pastizales pampeanos resultan particularmente sensibles a la invasion de
plantas exéticas (Chaneton et al., 2002; Fonseca et al., 2013; Guadagnin et al., 2009).
La presencia de plantas lefiosas invadiendo este tipo de ambientes no solo representa
la adicion de una nueva especie, sino también la introduccion de una forma de vida
completamente nueva en ambientes donde los arboles nativos son raros o estan
ausentes (Richardson, 1998). Las especies lefiosas producen sistemas radiculares
profundos que alcanzan depodsitos de agua subterraneos, no accesibles a la
vegetacion nativa, alterando el régimen hidrologico (Gorgens & Van Wilgen, 2004),
movilizan minerales alterando la estructura y composicién quimica de los suelos
(Amiotti et al., 2007; Jobbagy & Jackson, 2003), sustituyen rapidamente la vegetacion
nativa, poco o nada tolerante a la sombra y modifican la frecuencia y/o intensidad de

los incendios sobre los pastizales (Higgins & Richardson, 1998).

El Parque Provincial Ernesto Tornquist, enclavado en las Sierras Australes
Bonaerenses (Argentina), constituye una de las escasas areas protegidas del pais
dedicada a la conservaciéon de pastizales pampeanos (Bertonatti & Corcuera, 2000;
Bilenca & Mifarro, 2004; Chebez, 2005; Di Giacomo & Abril, 2005; Fiori et al., 1997).
Uno de los problemas mas graves que atentan contra los objetivos de esta reserva en
la actualidad es la propagacion de especies exéticas. Especificamente el pino de
Alepo o pino tosquero (Pinus halepensis) ha ampliado significativamente su
distribucién dentro de la reserva y constituye una de las maximas prioridades de
manejo en el area (Cuevas & Zalba, 2010; Fiori et al., 1997; Zalba & Villamil, 2002).

Estructuray objetivos de esta tesis

En esta tesis se combina informacién acerca de la biologia reproductiva, la
demografia y la dispersion de P. halepensis en pastizales naturales de las Sierras
Australes Bonaerenses, y sobre su relacion con las variables de habitat y con los
disturbios, y se proyectan los efectos esperados de distintas alternativas de control. El
objetivo general es generar informacion y herramientas que contribuyan a optimizar el
manejo efectivo de la invasion de esta especie, minimizando sus impactos sobre los

ambientes, los recursos naturales y los servicios ecosistémicos.
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Los capitulos 1 y 2 se focalizan en el estudio de parametros demogréficos del

pino de Alepo, relevantes para una mejor comprension del proceso de invasion.

En el capitulo 1 “Germinacion y establecimiento de Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses”, se analizan la emergencia y el establecimiento del
pino de Alepo en ambientes ubicados a distintas altitudes y orientaciones de ladera, y
con diferente cobertura vegetal. Dado el papel clave que tiene la regeneracion natural
para el avance de cualquier invasion, es importante conocer como se modifican estos

parametros en relacion a las diferentes variables planteadas.

El capitulo 2 “Supervivencia y reproduccion de Pinus halepensis en las Sierras
Australes Bonaerenses” se centra en aspectos relevantes de los estadios juvenil y
adulto. Por un lado, se analiza la supervivencia durante los primeros siete afios de
vida, etapa clave para el establecimiento de las poblaciones, y, por otro, se estudian el
crecimiento en la etapa adulta, la produccion de semillas y sus variaciones en relacion

a la topografia y otros rasgos ambientales.

En el capitulo 3 “Dispersion de Pinus halepensis en las Sierras Australes
Bonaerenses” se describe el comportamiento del vector de dispersion del pino de
Alepo: el viento. Mediante el andlisis de velocidad, frecuencia y direccion enfocado en
la época de liberacion de semillas, se discute la relacion con la dispersion de la
especie en el area de estudio y la incidencia que podria tener sobre el avance de la
invasion.

Finalmente, en el capitulo 4 “Modelo demografico para Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses” se integran los resultados obtenidos en los capitulos
anteriores y se desarrolla un modelo matricial de poblacién para la especie que
describe su dinamica de crecimiento y expansion en la region. A partir de este modelo,
se evalia el comportamiento de la poblacion frente a distintos disturbios y en

respuesta a diferentes opciones de manejo.

Asi esta tesis culmina con la generacibn de una herramienta concreta
destinada a contribuir en la identificacion, priorizacién y ajuste de acciones de manejo
efectivas para contener la propagacion y disminuir los impactos de la invasion de P.

halepensis en las sierras del sudoeste bonaerense.
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Descripcién de la especie

El pino de Alepo o pino carrasco (Pinus halepensis Mill.) es un elemento
caracteristico de los bosques nativos de la cuenca del Mediterraneo. Su rango de
distribucién natural comprende el sudeste de Europa (Espafia a Grecia), el norte de
Africa (Marruecos a Libia) y areas al este del Mar Mediterraneo (Israel y Chipre)
(Barbéro et al., 1998; Lavi et al., 2005; Le Houerou, 1974; Pesaresi et al., 2017).

En la parte norte de su rango nativo crece en areas costeras (desde el nivel del

mar hasta los 600 m s. n. m.), mientras que en el sur puede ascender hasta los 1400
m. Las condiciones climaticas Optimas para esta especie son de 350 a 700 mm
anuales de precipitaciones (clima semiarido a subhimedo) y entre -2 y 10 °C
absolutos de temperaturas minimas (Chambel et al., 2013). Son arboles monoicos,
como el resto de los pinos, que comienzan su reproduccion a edades tempranas con
la produccion de estrobilos (conos) femeninos y, a edades mas avanzadas desarrollan
los estrobilos masculinos. Este patron de segregacion temporal de género a lo largo
del desarrollo puede resultar una ventaja adaptativa particularmente importante en
ambientes propensos al fuego, donde invertir recursos en la produccion de semillas
desde temprana edad aumenta las chances de generar un banco de semillas que
permita el establecimiento exitoso (Ne’eman et al., 2004). En el pino de Alepo la
polinizacion tiene lugar en primavera, la fertilizacion un afio més tarde, y la dispersion
de semillas comienza a partir del tercer afio (Nathan et al., 2000). En su regién de
origen, la reproduccién sexual comienza a la temprana edad de tres a seis afios y se
estima que alcanza a toda la poblacién después de 12 a 20 afios (Thanos &
Daskalakou, 2000). Las semillas maduran al terminar la primavera y un porcentaje de
los conos se abren hacia el verano, tanto en su area nativa como en la region de
estudio (Nathan et al.,1999; Cuevas, 2010). El resto permanece cerrado incluso
durante varios afios, creando un banco de semillas persistente en el dosel. Este
fenbmeno se conoce como serotinia (Daskalakou & Thanos, 1996; Thanos &
Daskalakou, 2000). De esta manera, los principales promotores para la apertura de los
conos en esta especie son el fuego, para los conos serotinos (piriscencia), y las
condiciones de altas temperaturas y baja humedad relativa para los conos no serétinos
(xeriscencia; Nathan et al., 1999). Una proporcion de los conos madurados cada afio
permanecen cerrados durante un tiempo indefinido, manteniendo un alto nivel de
viabilidad incluso en conos de més de 20 afios (Daskalakou & Thanos, 1996). El banco
de semillas en el suelo es efimero y resulta poco significativo para la regeneracion, en
comparacion con la acumulacion de semillas en el dosel, donde se encuentran
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protegidas dentro de los conos de la accion de los depredadores y del fuego (Izhaki et
al., 2000). Se la conoce como una especie “sembradora obligada” luego del fuego, ya
gue en general no sobrevive a los incendios y se regenera solo a partir de semillas una
vez pasado el disturbio (Ne’eman et al., 2004). Los conos contienen samaras de
alrededor de 22 mm de largo, con un peso aproximado de 22 mg. Son dispersadas
principalmente por viento y tienen la capacidad de autorrotar mientras van cayendo
(Nathan et al., 1996). El transporte secundario por animales, hormigas y roedores, es
menos comun (Nathan & Ne’eman, 2000). Las semillas de P. halepensis no requieren
estratificacion, presentando un ritmo enddégeno que regula la germinaciéon durante el
otofio y comienzo del invierno Mediterraneo, lo que resulta en un Gnico evento de
reclutamiento anual (Skordilis & Thanos 1995, Skordilis & Thanos 1997, Izhaki et al.
2000, Nathan et al. 2000, Thanos 2000). Este es un aspecto compartido entre el area
nativa y el &rea invadida evaluada, donde el pico de germinacion a campo ocurre entre

los meses de marzo a mayo (Cuevas, 2010).

Dado que los bosques nativos de pinos de la Cuenca del Mediterraneo se
encuentran amenazados por procesos de cambio en el uso de la tierra, por el
sobrepastoreo del ganado (Skordilis & Thanos, 1995) y por el cambio climético (Nadal-
Sala et al.,, 2017; Vicente et al., 2018), y considerando la importancia ecoldgica,
productiva y cultural de la especie, existen numerosos estudios que abarcan diversos
aspectos de la biologia y ecologia de P. halepensis en su region de origen ( Ayari et
al., 2011; Boulli et al., 2001; Goubitz et al., 2004; Kitikidou et al., 2016; Nathan et al.,
2000; Ne’eman et al., 2004; Preisler et al., 2019; del Rio et al., 2014; Skordilis &
Thanos, 1995; Thanos & Daskalakou, 2000, entre muchos otros). Sin embargo, los
antecedentes no resultan tan abundantes en las areas donde la especie se comporta
como invasora (Brancatelli et al., 2021, 2020; Cuevas & Zalba, 2010; de Villalobos et
al., 2011; Lavi et al.,, 2005; Rouget et al., 2001; Zalba et al., 2008). En las Sierras
Australes Bonaerenses se estudiaron aspectos de la ecologia reproductiva del pino de
Alepo (Cuevas, 2010), de su interacciéon con los incendios (Zalba et al., 2008) y con el
pastoreo por herbivoros exéticos (de Villalobos & Zalba, 2010; de Villalobos et al.,
2011; de Villalobos & Schwerdt, 2020). Ademas, se desarrollaron analisis del impacto
del pino de Alepo sobre la estructura y composicion de las comunidades vegetales y
de aves silvestres de las sierras (Zalba & Villamil, 2002), y del efecto sobre la
recuperacion de las &reas de pastizal invadidas, luego de la remocién de pinos
(Cuevas & Zalba, 2010).
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Uno de los criterios para establecer si una especie de pino puede considerarse
invasora de una determinada comunidad es si produce descendencia reproductiva a
una distancia de mas de 100 m de los nucleos de poblacién originales, en menos de
50 afos de residencia (Richardson et al., 2000). Considerando que en la regién de
estudio el &rea colonizada por P. halepensis se incrementd 24 veces en un periodo de
casi 30 afios (Zalba & Villamil, 2002), y que se han registrado distancias de dispersion
de hasta mil metros (Zalba, 1994) queda claro su caracter invasor en los pastizales del
sudoeste bonaerense. A esto se suman sus efectos sobre la composicién de las

comunidades colonizadas y los procesos ecolégicos citados anteriormente.
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Area de estudio

Las tareas correspondientes a esta tesis se desarrollaron en las Sierras
Australes Bonaerenses, Argentina, que se extienden en direccién NO-SE entre los 37°
y 39° de latitud Sur, y los 61° y 63° de longitud Oeste (Figura A). Se trata de una
unidad orogréfica formada por cordones subparalelos que alcanzan una longitud de
180 km. EIl pico més alto del sistema corresponde al Cerro Tres Picos, con 1234 m
s.n.m. (Sellés-Martinez, 2001).

El area se localiza en la franja de climas templados, con veranos e inviernos
bien marcados, y primaveras y otofios moderados (Gentili & Gil, 2013). La temperatura
media anual es de 14 °C con una gran amplitud térmica diaria y anual; llegando a
registrarse una maxima absoluta de alrededor de 40 °C y una minima absoluta de -10
°C (Campo de Ferreras et al.,, 2004). Las lluvias son la forma de precipitacion
dominante. Cuando ocurren nevadas en general lo hacen entre los meses de julio y
agosto, principalmente en los niveles mas altos de las sierras y sé6lo ocasionalmente
en los valles de pie de monte (Gil, 2011). Existe una gran variabilidad interanual de los
valores medios de precipitacién, con maximos de 1.056 mm y minimos de 396 mm
anuales (Gil & Campo de Ferreras, 2006). Las épocas mas lluviosas corresponden al
otofio y la primavera (Casado et al., 2007). La humedad ambiental relativa también
muestra variaciones a lo largo del afio y con la altitud. La humedad ambiental resulta
asi maxima durante el otofio y minima en los meses estivales (Ithurrart, 2015), y
desciende a medida que aumenta la altitud respecto al nivel del mar (Kristensen &
Frangi, 1995). Los balances hidricos de la regién indican que la humedad del suelo se
agota desde octubre a noviembre, y a partir de este mes y hasta abril se registra un
déficit de agua. El periodo con déficit hidrico es mas marcado y prolongado al oeste
(noviembre-abril) que al este (enero-febrero) del cordén serrano, debido a las menores
lluvias y al aumento de la evapotranspiracion potencial. Entre los meses de julio y
noviembre se produce un exceso de agua (Frangi & Bottino, 1995). Estas condiciones
climaticas se asemejan a las presentes en la region de origen del pino de Alepo (la
Cuenca Mediterranea) donde las precipitaciones también se concentran en otofio y

primavera, con sequias durante los meses estivales (Vennetier et al.,2018).

Las Sierras Australes Bonaerenses conforman la mayor divisoria de aguas en
el sudoeste de la provincia. El drenaje de las sierras se encuentra constituido por
nueve cuencas principales. Todas se alimentan exclusivamente de las precipitaciones,

por lo que su caudal esta condicionado a la cantidad de lluvia caida (Campo et al.,
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2010). El sistema serrano provee asi un valiosisimo servicio ecosistémico que regula

el régimen hidrico de la region.

La topografia de las sierras determina variaciones locales del clima en funcién
de la altitud, la exposicién y la pendiente (Frangi & Botinno, 1995; Kristensen & Frangi,
1995), que se reflejan en las comunidades de plantas, estableciendo un gradiente a lo
largo del rango altitudinal y en funcion de la inclinacién y exposicion de las laderas.
Las Sierras Australes Bonaerenses forman parte de la Provincia Fitogeografica
Pampeana (Cabrera 1976) y representan la region de mayor biodiversidad de flora de
la provincia de Buenos Aires. La formacion vegetal dominante es la estepa de
gramineas, siendo Stipa, Nassella, Piptochaetium, Festuca y Briza los géneros mas
representados, asi como Asteraceae herbaceas y arbustivas, entre las que abundan
especies de Senecio, Baccharis e Hypochaeris (Long & Grassini, 1997; Long, 2018;
Long et al., 2004). Hasta la colonizacion europea la region no contaba con especies
arbdreas nativas o éstas eran sumamente raras (Long & Grassini, 1997; Parodi, 1942).

El fuego es considerado como un disturbio natural en la regién, aunque no
existe acuerdo acerca de cudl seria la frecuencia historica de incendios en los
pastizales serranos del sudoeste bonaerense (Michalijos, 2018; Rodriguez Souilla,
2020). Algunos autores indican que la frecuencia con la que ocurrian incendios en el
vecino distrito del Caldenal (provincia fitogeografica del Espinal; Cabrera, 1976) seria
de un fuego cada cinco a seis afios. La introduccién de la ganaderia, con la reduccién
de los combustibles finos por pastoreo, y la construccién de cortafuegos, habrian
incrementado la duracion de los periodos entre incendios. Actualmente se considera
gue el intervalo entre fuegos en el Caldenal es de unos diez afios (Bbo et al., 1996;
Pelaez, 2014; Pelaez et al., 2012). Es razonable asumir que los pastizales cercanos,
como los de las Sierras Australes Bonaerenses, se quemaran en el pasado con una
frecuencia al menos equivalente. El fuego es también un importante factor de disturbio
natural en la regién de origen del pino de Alepo, donde el intervalo promedio entre

incendios se estima en 25 afos (Agee, 1998).
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Parte de las tareas realizadas se llevaron a cabo dentro del Parque Provincial
Ernesto Tornquist (PPET), ubicado sobre la Ruta Provincial N°76, a la altura del km
222 (Figura A). Esta reserva, creada en 1937, constituye la mas antigua de la provincia
y representa uno de los ultimos relictos de pastizal pampeano que se mantiene en
buen estado de conservacién en medio de la matriz productiva (Bilenca & Mifarro,
2004; de Villalobos & Zalba, 2010; Zalba & Villamil, 2002). EI PPET cubre un area de
unas 6718 ha e incluye a dos de los picos mas altos del sistema: el Cerro Destierro
(1172 m s.n.m.) y el Cerro Ventana (1134 m s.n.m.) (Burgos, 1971). El 85% de las
especies vegetales conocidas para el sistema de Ventania se encuentra presente
dentro del Parque Tornquist y la reserva cuenta con 17 de los 20 endemismos
estrictos registrados para este sistema orografico, entre ellos el pasto azul (Festuca
ventanicola), la mostacilla serrana (Mostacillastrum ventanense), el llantén (Plantago
bismarckii) y Polygala ventanensis (Long & Grassini, 1997). La fauna silvestre también
incluye especies endémicas como la Iguana de cobre (Pristidactylus casuhatiensis) de
la familia Lacertidae, la cual se encuentra en “Peligro Critico” de extincién segun la
Unién Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (Kacoliris, 2017), declarada
Monumento Natural Provincial (ley 14.959, octubre 2017%) y especie emblema del
Distrito de Tornquist (Resolucién N°13/183).

Entre los mamiferos nativos se encuentran el zorro gris (Lycalopex
gymnocercus), el zorrino (Conepatus chinga) y el huron (Galictis cuja), asi como
poblaciones relictuales de guanaco (Lama guanicoe), puma (Puma concolor), y gato
montés (Leopardus geoffroyi). Mas de cien especies de aves se han registrado en la
zona (Doiny Cabré & Lejarraga, 2007). Por su valor ornitoldgico la reserva esta
considerada como una de las Areas de Importancia para la Conservacién de las Aves
(AICASs) de Argentina (Di Giacomo & Abril, 2005). Ademas, dada su importancia desde
el punto de vista de la conservacion de la biodiversidad, fue incluida entre las 68 Areas
Valiosas de Pastizal (AVPs) de Argentina, Uruguay y sur de Brasil (Bilenca & Mifarro,
2004).

Este area protegida, como la mayoria alrededor del mundo (Foxcroft et al.,
2013, 2017; McConnachie et al., 2015), no estd exenta de los efectos de las

invasiones biol6gicas.

2 https://normas.gba.gob.ar/documentos/05M2Kh50.html
3 https://sibom.slyt.gba.gob.ar/bulletins/1026/contents/1216899.html
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Entre los vertebrados exéticos que habitan la zona se puede nombrar la liebre
europea (Lepus europeaus), el ciervo dama (Dama dama) y el jabali (Sus scrofa)
(Luengos Vidal, 2009; Scorolli, 2007; Nabaes 2011). La poblacién de caballos
cimarrones (Equus caballus) que se encuentra en la reserva afecta gravemente a
comunidades nativas de aves y plantas (Cozzani, 2002; Loydi & Distel, 2010; Loydi &
Zalba, 2009; Scorolli, 2007; Scorolli & Cazorla, 2010; Zalba & Cozzani, 2004) y podria
favorecer la dispersion y el establecimiento de especies vegetales exéticas (de
Villalobos et al., 2011; Loydi & Zalba, 2009). Por su parte, la invasion de especies
lefiosas como la retama (Spartium junceum), la retamilla (Genista monspessulana), el
cerezo de Santa Lucia (Prunus mahaleb) y los pinos (Pinus halepensis y P. radiata)
afectan la riqueza y diversidad de las comunidades de flora y fauna nativa (Amodeo et
al., 2017; Cozzani & Zalba, 2009; Cuevas & Zalba, 2010; Sanhueza & Zalba, 2014;
Zalba et al., 2002; Zalba & Cozzani, 2004; Zalba & Villamil, 2002), constituyendo el
principal desafio de manejo de esta area protegida y un serio condicionante para sus

objetivos de conservacion.

Las primeras plantaciones de pino de Alepo en el PPET ocurrieron alrededor
de la década de 1950 en las regiones correspondientes al tramo inicial del sendero de
ascenso al Cerro Ventana, a una franja de valle al pie del lado sudoeste del mismo
cerro y a un valle en la vertiente opuesta (denominado posteriormente Bosque del
Sismografo; Zalba, 1994). La evolucién de la invasion y la edad temprana de
produccién de semillas llevé a una dispersion de las fuentes de propagulos que hoy
incluyen arboles semilleros a ambos lados de la divisoria principal de agua y

practicamente en todo el rango altitudinal.
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Figura A. Ubicacion geografica de las Sierras Australes Bonaerenses (Argentina). En gris oscuro se

indica el area correspondiente al Parque Provincial Ernesto Tornquist.
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Introduccion

El estudio de las invasiones bioldgicas

En términos generales se estima que apenas el 0.1% de las especies de
plantas que se introducen fuera de su rango nativo logran establecerse y volverse
invasoras (Williamson & Fitter, 1996), sin embargo, esta pequefia proporcién de
invasores exitosos suele generar impactos significativos sobre el ecosistema receptor
(Sala et al., 2000). ElI avance de una especie invasora implica la superacion de
distintas etapas hasta su establecimiento y expansion en el nuevo ambiente. Este
progreso en general depende de tres grandes grupos de condiciones: la invasividad de
la especie, la invasibilidad del sitio y la presiéon de propagulos (Vila et al., 2008). La
invasividad se refiere a rasgos propios de la especie que le permiten invadir un habitat;
mientras que la invasibilidad indica cuan susceptible es el ecosistema receptor a la
invasion (Richardson & Pysek, 2006). La presién de propagulos estard determinada
por el niumero y frecuencia de las introducciones a lo largo del tiempo. Una elevada
presion de propagulos puede resultar en altas chances de invasion aun en sitios de

baja invasibilidad y viceversa (Melbourne et al., 2007).

Dentro de la literatura de la ecologia de invasiones, existen diversas hipétesis
gue intentan explicar el éxito o fracaso de una invasion de acuerdo a las condiciones
mencionadas. Algunas de ellas se focalizan en las caracteristicas de la especie
invasora y en los rasgos que pueden hacerla mas apta para invadir (como por ejemplo
habilidad competitiva aumentada, plasticidad fenotipica, rapida adaptacién evolutiva,
Elbalola, 2021; Hodgins et al., 2018; Inderjit & Colautti, 2005). Otras hacen hincapié en
las caracteristicas del ecosistema que determinan su susceptibilidad a ser invadido,
como la resistencia biética o la fluctuacion de recursos en el ambiente (Beshai et al.,
2021; Richardson & Pysek, 2006; Santamaria et al., 2022). Existen también hipétesis
orientadas a la interaccién entre el ecosistema receptor y la especie invasora, como
las de liberacibn de enemigos naturales, invasional meltdown y manipulacion
ambiental (Braga et al., 2020; Hodgins et al., 2018; Zhao et al., 2020). La importancia
relativa de cada una de estas hipétesis varia de acuerdo al habitat, la especie invasora
y el estadio de invasion y no deben considerarse excluyentes (Inderjit & Colautti,
2005). Los procesos de invasion dependen asi de una secuencia compleja, donde
todos estos factores pueden interactuar estrechamente entre si (Richardson & PySek,
2006).
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Tanto la biologia de poblaciones como de comunidades resultan fuentes de
informacién clave para comprender los procesos de invasion. Uno de los criterios
fundamentales para que una especie pueda persistir en una comunidad es su
capacidad para crecer desde una densidad baja, que es también la condicion para que
una especie exotica pueda invadir (Shea & Chesson, 2002). Los procesos
demograficos son lo que determinan si una invasion prosigue o fracasa (Gurevitch et
al., 2016). La ecologia de poblaciones puede contribuir a las decisiones de manejo de
especies invasoras, proporcionando predicciones de cuantos organismos se pueden

encontrar, donde y en qué momento (Maguire, 2004).
Regeneracion natural en plantas

La regeneracién natural es un proceso clave en la dinAmica de poblaciones de
las plantas (Manso et al., 2013). La mayor parte, sino todos, los cambios espacio-
temporales de estas poblaciones ocurren durante los procesos de reclutamiento
temprano. En estas etapas, que van desde la produccion de semillas, pasando por la
dispersién y germinacion, hasta el establecimiento de las plantulas, suelen ocurrir
eventos de mortandad masiva (Nathan & Ne’eman, 2004). Dado el papel clave de los
procesos de reclutamiento temprano en la determinacion de la dindmica de
poblaciones vegetales, se requiere de informacion integral y confiable sobre las

caracteristicas de estas etapas para el manejo efectivo de las plantas invasoras.

La germinacion representa una transicion riesgosa entre una etapa que
presenta cierta tolerancia a las condiciones ambientales (semilla en reposo) y otra que
es la etapa mas débil y vulnerable del desarrollo de las plantas, la plantula. Como
también es un proceso irreversible, el momento adecuado y el sitio en que ocurre la
germinacion tienen un impacto directo en el reclutamiento de la poblaciéon (Baskin &
Baskin, 2001). Las semillas se dispersan en una variedad de microhabitats que
proporcionan una variedad de condiciones bidticas y abidticas que afectan la
emergencia, supervivencia y crecimiento de las plantulas. En consecuencia, la
germinacion en condiciones de campo puede ser espacial y temporalmente variable,
ya que algunos microhabitats pueden proporcionar mejores condiciones que otros, y

ademas variar su calidad en diferentes momentos (Castro et al., 2005).

En especies de plantas con amplias distribuciones geogréficas, las
distintaspoblaciones generalmente estan sujetas a diferentes condiciones ambientales
y, por lo tanto, a entornos con diversas limitaciones ecoldgicas (Castro et al., 2004).

Esto podria, a priori, resultar en una mayor diversidad de capacidades y estrategias de
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colonizacién y, en consecuencia, en una mayor aptitud para establecerse e invadir

nuevos entornos.

El reclutamiento puede verse limitado por diferentes razones, incluida la
eficiencia de dispersién de las semillas, la depredacién de semillas, las tensiones
abioticas como las limitaciones de sequia y luz, y la disponibilidad de micrositios
adecuados para la germinacion de semillas y el establecimiento de plantulas (Retana
et al., 1999).

La discusiéon sobre la disponibilidad de semillas versus la de micrositios
apropiados como determinantes para el establecimiento de plantas no es nueva, y la
limitacibn combinada de ambos factores podria ser particularmente significativa para la
regulacién del reclutamiento en poblaciones de plantas (Eriksson & Ehrlén, 1992;
Turnbull et al., 2000).

Reclutamiento en pinos

El reclutamiento de pinos podria estar fuertemente influido por la interaccion
entre las plantulas y la vegetacion residente (Richardson & Bond, 1991). A su vez, la
calidad del habitat a nivel local puede ser un factor determinante tanto para la
germinacion como para el establecimiento (Castro et al., 2005; Del Campo et al.,
2007). Simberloff y colaboradores (2010), destacan la importancia de la presion de

propagulos para definir el destino del proceso de colonizacion en las coniferas.

Los pinos usualmente producen grandes cantidades de semillas (Richardson &
Rundel, 1998) y asi la disponibilidad de propagulos no suele ser un factor limitante.
Conocer los efectos de las caracteristicas de los sitios de arribo de las semillas sobre
su germinacion y sobre la supervivencia de las plantulas podria resultar importante

para lograr una comprensiéon acerca del establecimiento de nuevos focos de invasién.

Saber cudles son las caracteristicas especificas de los sitios favorables para el
reclutamiento de pinos puede ayudar en el desarrollo de acciones de gestion mas
efectivas mediante el mapeo de a&reas particularmente adecuadas para el
establecimiento de nuevos focos de invasion. La busqueda de eventos de colonizacion
reciente puede concentrarse en estas areas, y, al mismo tiempo, esta informacion,
combinada con el conocimiento de la dindmica de dispersion de semillas, permitiria
identificar y eliminar individuos que pudieran actuar como fuentes de propagulos para

esos sitios (Brancatelli & Zalba, 2018).
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Una de las principales fuerzas que regulan la dinamica de poblaciones, en
especial en las etapas tempranas del desarrollo del pino de Alepo, en su rango nativo
es la disponibilidad de agua (Bueis et al., 2017; Olivar et al., 2014, 2012; Rathgeber et
al., 2005). La topografia a nivel local resulta relevante ya que regula parcialmente los
caudales de agua, asi como las caracteristicas del suelo que afectan su disponibilidad
para las plantas (Vennetier et al., 2018). Del Rio y colaboradores (2008), en Espafia,
sefialan un mayor reclutamiento en pendientes soleadas que en zonas sombreadas,
sin embargo, las altas temperaturas provocan mayor evapotranspiraciéon que resulta
en estrés hidrico en las plantulas (Condés & Garcia-Robredo, 2012).
Consistentemente, el verano, asociado a altas temperaturas y sequia marcada,
constituye la época de mayor riesgo para las plantulas recién emergidas en la zona
donde la especie es nativa (del Rio et al., 2008; Papadopoulos et al., 2009; Rathgeber
et al., 2005). Se estima que el primer verano es el periodo de mayor mortalidad para la
especie (Thanos et al., 1996).

Otro factor importante que afecta el establecimiento del pino de Alepo es la
interaccion con la vegetacion circundante (Richardson & Bond, 1991). La competencia
con la vegetacidbn herbacea puede resultar en una alta tasa de fracaso del
reclutamiento (Puértolas et al., 2003; Rubira et al., 1996). Sin embargo, otros estudios
demostraron que el suelo desnudo tampoco es beneficioso, debido al exceso de
radiacion y la depredacion preferencial entre otras causas (Gasque & Garcia-Fayos,
2004, Zalba et al., 2008).

El clima, la topografia y el régimen de perturbaciones afectan particularmente el
reclutamiento de pinos y su capacidad para invadir ecosistemas naturales en areas
montafiosas (Ayari et al., 2011; Mast et al., 1997). Dentro de la regiéon de estudio, las
altas velocidades de viento en los ambientes de cumbres provocan tasas de
evaporacion mas elevadas que en la base de los cerros. Se trata de ambientes de
roquedales con una capacidad de retencién de agua particularmente baja (Kristensen
& Frangi, 1995, 1996). Las laderas ubicadas al norte y noreste, por su parte, reciben
una mayor cantidad de radiacion solar directa y una precipitacion anual promedio méas
alta que las de orientacion sur y sudoeste (Gentili & Gil, 2013). Conocer cOmo actuan
estos factores en el area de estudio puede proporcionar informacién clave para

mejorar los esfuerzos de prevencién y control en la region.
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Objetivos e hipo6tesis de este capitulo

En este capitulo se evallan las diferencias en la emergencia de plantulas y
establecimiento del pino de Alepo creciendo dentro del Parque Provincial Ernesto
Tornquist, segun la altitud, orientacidon de la ladera y cobertura vegetal del sitio. Se
analizan etapas relevantes del ciclo de vida de la especie y se discuten posibles
acciones de manejo en cada una de ellas. Los objetivos e hipotesis del capitulo son

los siguientes:

1. Evaluar diferencias en la germinacion y establecimiento de P. halepensis de

acuerdo con la altitud.

El estrés ambiental aumenta con la elevacion y esto tiene un efecto negativo

sobre la emergencia y el establecimiento de plantulas de P. halepensis.

2. Evaluar diferencias en la germinacién y establecimiento de P. halepensis de

acuerdo con la orientacion de la ladera.

Las laderas orientadas al noreste reciben mayor radiacion solar y
precipitaciones mas altas en promedio, favoreciendo la emergencia y el

establecimiento de plantulas de P. halepensis.

3. Evaluar diferencias en la germinacién y en el establecimiento de plantulas de

P. halepensis de acuerdo con la cubierta vegetal circundante.

Los sitios con un nivel intermedio de cobertura vegetal presentan un balance
6ptimo entre la proteccion de excesiva radiaciéon y la depredacién preferencial
(caracteristicos de los suelos desnudos) y la competencia por recursos (que se
presenta en pastizales densos consolidados), favoreciendo la emergencia y el

establecimiento de plantulas de P. halepensis.
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Materiales y Métodos

Coleccién de semillas y experimentos de laboratorio

Durante los meses de enero y febrero de 2018, se recogieron
aproximadamente 1000 conos de 20 ejemplares adultos de pino de Alepo ubicados a
diferentes altitudes entre los 350 y 650 m s.n.m. en el &rea de estudio. Los conos se
colocaron cerca de una fuente de calor para promover su apertura y las semillas
liberadas, fueron recolectadas, mezcladas y conservadas en sobres de papel a

temperatura ambiente hasta el momento de la siembra.

Para estimar el potencial de germinacion de las semillas recolectadas, se
realiz6 una prueba de laboratorio en cAmara de germinacioén utilizando cinco placas de
Petri con 20 semillas cada una (100 semillas en total), a humedad constante, con un
fotoperiodo de 13 horas de luz a 20 °C y 11 horas de oscuridad a 15 °C, condiciones
optimas de germinacion para el pino de Alepo (Skordilis & Thanos, 1997). Se registré

como germinacién cuando se observé emerger una radicula de 5 a 10 mm de largo.
Experimentos a campo

Se dispuso un sitio control al aire libre en el Jardin Botéanico Pillahuincé (area
de valle, 460 m s. n. m.) dentro del PPET, con el objetivo de evaluar si el estrés hidrico
resulta determinante para la germinacion de la especie. Alli se dispusieron, en abril de
2018, cinco parcelas con 40 semillas cada una, sembradas directamente en el suelo y
de forma manual en pequefias excavaciones de 1 cm de profundidad cubiertas por
sustrato (Figura 1.1). Las parcelas de control recibieron riego quincenal, con el fin de
evitar el estrés hidrico. El volumen de agua se calculé de modo que la suma de la
lluvia y el riego alcanzaran al menos la precipitacibn media mensual de acuerdo con
los registros histdricos de la zona para el periodo 2000-2016 (Material suplementario

Tabla S1, datos proporcionados por personal del PPET).

Las tareas de campo tendientes a evaluar la emergencia y supervivencia in situ
de las plantulas se llevaron a cabo en parcelas experimentales ubicadas en las
cercanias del sector conocido como Abra de la Ventana y el cerro Bahia Blanca
(Figura 1.1, Figura 1.2). Doce sitios de muestreo se distribuyeron segun dos
orientaciones de ladera diferentes: noreste y sudoeste, y tres altitudes diferentes: baja
(450-500 m s. n. m.), media (600-650 m s. n. m.) y alta (900-950 m s. n. m.). Se defini6

asi un disefo factorial cruzado entre los dos factores con dos réplicas de sitio en cada
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combinacién. En cada sitio se ubicaron al azar cinco parcelas de 1x1 m. En abril de
2018, se sembraron de forma manual 40 semillas por parcela, en coincidencia con el
principal periodo de germinacion del pino de Alepo, tanto en su rango nativo (Nathan
et al.,, 2000) como en el area invadida (Cuevas, 2010). Las semillas no recibieron
ningln tratamiento previo, ni se modificé la vegetacién circundante. Los sitios de
siembra de cada semilla se identificaron con estacas etiquetadas. Se sembraron asi
2600 semillas en total (2400 a campo y 200 en el sitio control) que se monitorearon
cada dos semanas durante un periodo total de dos afios (Figura 1.2) registrando en
cada caso la emergencia y la mortalidad de las plantulas, y midiendo su longitud total

(entre la hoja mas alta y el nivel del suelo).

Se buscé que ninguna parcela se ubique a menos de 30 m de cualquier pino
adulto para minimizar la probabilidad de llegada de semillas exdgenas, considerando
que el 97% de las semillas producidas por un individuo adulto no se dispersan a mas
de 20 m del arbol (Nathan et al., 2000). Sélo tres de los sitios se encontraban a esta
distancia minima y, en ningln caso se registraron mas de seis ejemplares en un

circulo de hasta 50 m de radio desde los sitios de siembra.

Para evaluar las variaciones locales en la precipitacibon en cada sitio
(incluyendo el sitio control) se coloc6 un pluviémetro de plastico, con una boca ancha 'y
140 mm de capacidad total. Las precipitaciones se registraron cada dos semanas.
Para caracterizar la vegetacion de los sitios se registré el porcentaje de cobertura de
suelo desnudo y rocas (SDR), gramineas y herbaceas (GH) y arbustos y sufratices
(AS) y la altura maxima de la vegetacion con una frecuencia bimensual y en cinco

puntos aleatorios diferentes dentro de cada parcela.
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Figura 1.1. Parcelas experimentales para evaluar germinacién y establecimiento de Pinus halepensis

en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires), sitio control en el Jardin Botanico

Pillahuincé (izquierda) y sitio de altitud elevada (derecha).
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Figura 1.2. Vista aérea del sector conocido como Abra de la Ventana, dentro del Parque Provincial Ernesto
Tornquist (Buenos Aires), indicando la ubicacion de los sitios donde se colocaron las parcelas
experimentales para evaluar emergencia y establecimiento de plantulas de Pinus halepensis (Google Earth
2019). SA indica los sitios de orientacidn sudoeste y altitud alta, SM indica los sitios de orientacidén sudoeste
y altitud media, SB indica los sitios de orientacion sudoeste y altitud baja, NA indica los sitios de orientacion
noreste y altitud alta, NM indica los sitios de orientacidn noreste y altitud media y NB indica los sitios de

orientacion noreste y altitud baja.
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Analisis estadisticos

La emergencia y supervivencia de las plantulas se analizaron por separado
mediante un andlisis de supervivencia de tipo Time to Event (McNair et al., 2012). La
escala de tiempo fue definida para el andlisis de emergencia como la cantidad de dias
desde la siembra hasta su ocurrencia. Para la supervivencia, fue definida como la
cantidad de dias desde la emergencia de la plantula hasta la ocurrencia de su muerte.
Las semillas que no germinaron durante el periodo del experimento se trataron como
datos censurados y se les dio un tiempo de censura que correspondia al ultimo dia en
que se registré alguna germinacion (302 dias). El mismo enfoque se aplicé al analisis
de la supervivencia de las plantulas para aquellas semillas que no murieron durante el
periodo total del experimento (699 dias). La variacibn de la emergencia y
supervivencia de las plantulas en las diferentes orientaciones y altitudes de los sitios
fue analizada mediante regresiones de Cox (proportional hazards Cox regressions). El
modelo de Cox se basa en una funcién de riesgo (hazard function) que se define como
el producto de una funcion de referencia (baseline hazard function) que depende solo
del tiempo y una funcion modificadora que depende de las covariables (McNair et al.,
2012). Se trata de un método semi-paramétrico dado que no se hacen suposiciones
paramétricas sobre la funcion de base, mientras que la funciébn que depende de
covariables si utiliza parametros. La razén de riesgo (Hazard ratio, HR) obtenida de
este andlisis representa la razon de la intensidad de emergencia (o mortalidad) entre
dos grupos. Para tener en cuenta los factores aleatorios que surgen del disefio de este
experimento (sitios y parcelas), se incorpor6 un efecto aleatorio a las regresiones de
Cox a través de un término de fragilidad (frailty terms), que indica cuanta de la
varianza del modelo se explica en base a los factores aleatorios. El modelo de riesgos
proporcionales supone que la relacion de riesgos es constante con respecto al tiempo.
Se verificé esta suposicion utilizando métodos graficos siguiendo a McNair et al.
(2012). La multicolinealidad potencial de las covariables también se evalu6 mediante el
andlisis del factor de inflacion de varianza (VIF). Ninguna de estas evaluaciones
mostré violaciones claras de los supuestos del modelo: no se detecté un cruce
decisivo de las funciones en el diagrama de diagnéstico de proporcionalidad, y los
valores de VIF fueron inferiores a cinco, sin evidencia de colinealidad. Para la
representacion gréfica se utilizaron las curvas de Kaplan-Meier para los datos de
supervivencia y las curvas "1 - Kaplan-Meier" para mostrar la proporcion de semillas

germinadas en un determinado dia del experimento (Andersen et al., 2016).
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La longitud total de las plantulas se comparé entre diferentes altitudes y
orientaciones a la edad media de todas las plantulas (140 dias) usando un modelo
lineal generalizado (GLM) con distribucion Gamma y funcién de enlace inversa, asi
como comparaciones de Tukey post hoc. La distribucion utilizada se seleccioné

mediante analisis visual con QQplots.

La variacion temporal en las condiciones de microhabitat se evalud utilizando
coeficientes de variacion en cada sitio. Los valores promedio se compararon entre
sitios de diferentes altitudes y orientaciones utilizando un GLM con distribucion
binomial para la proporcion de cobertura de gramineas y herbaceas, arbustos y
sufritices y roca y suelo desnudo, como variable de respuesta en tres modelos
diferentes. Se us6 un GLM con distribucibon Gamma para la altura media de la
vegetacion. La relacion entre las precipitaciones medidas en todos los sitios se evalu6

utilizando coeficientes de correlaciéon de Pearson.

Todos los analisis y gréficos fueron realizados en R (R-Core-Team, 2019) y los
paquetes: survival (Therneau, 2015), survminer (Kassambara et al.,, 2019), ggplot2
(Wickham, 2016), reshape2 (Wickham, 2007) y plyr (Wickham, 2011).
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Resultados

El porcentaje final de germinacion de las semillas colocadas en camara fue del
79% (ES = 0.52; n = 5) y el tiempo promedio de germinacion fue de 20.83 dias (ES =
1.33).

Durante el periodo del experimento a campo, el ambiente en el sitio de control
se caracterizd por un 100% de cobertura del suelo de gramineas y herbaceas, con una

altura promedio de la vegetacion de 6.96 cm (ES = 0.76).

Veinticuatro de las 200 semillas sembradas en el sitio de control germinaron
durante el experimento (Tabla 1.2). La emergencia ocurri6 en tres de las cinco
parcelas entre 51 (finales de mayo) y 95 dias (principios de julio) después de la
siembra, resultando en un porcentaje final de germinacion promedio de 12% (ES =
7.39, n = 5). Todas las plantulas emergidas murieron durante el experimento con un

tiempo medio de supervivencia de 49 dias.

Para el resto de los sitios experimentales la cobertura vegetal no mostré una
variacion temporal marcada (los coeficientes de variacion entre fechas fueron bajos en
la mayoria de los casos, tercer cuartil = 72.5%, material suplementario Tabla S2). Por
lo tanto, se calculé un valor promedio para caracterizar cada sitio. La cobertura de los
arbustos no difirid significativamente entre las altitudes y las orientaciones (GLM,
Likelihood Ratio Test, p <0.05, Tabla 1.1). La cobertura de gramineas y herbaceas, asi
como la de rocas y suelo desnudo, mostraron variaciones significativas con la
orientacion y la altitud (GLM, Likelihood Ratio Test, p <0.05, Tabla 1.1). La cobertura
vegetal en general tendi6é a ser mas baja en la ladera noreste, mostrando una mayor
proporcion de rocas y suelo desnudo que en el lado sudoeste (Tabla 1.1). La
vegetacion fue mas alta en la ladera del sudoeste a altitudes bajas y medias,
mostrando diferencias significativas con el resto de las condiciones (Resultados del
test asociado). En el extremo de mayor altitud los sitios mostraron las alturas mas

bajas de vegetacion, independientemente de la orientacién (Figura 1.3).
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Cobe.rtura Cobertura media  Cobertura media

Orientacion  Altitud an:t?jsl’?oiey de gramineasy de roca y suelo
sufrdtices (%) herbaceas (%) desnudo (%)

NE Baja 12.6 (0.053) 65.68% (0.167) 21.45° (0.153)
NE Media 10.1 (0.085) 70.60%* (0.156) 19.35°  (0.140)
NE Alta 6 (0.046) 85.90° (0.132) 7.8%¢ (0.103)
SO Baja 12.5 (0.098) 84.55° (0.117)  2.55°  (0.061)
SO Media 13 (0.064) 76.50%® (0.099)  10.5%¢ (0.079)
SO Alta 7.60 (0.058) 87.05° (0.064)  5.43%  (0.054)

Tabla 1.1. Cobertura media de vegetacidn en sitios experimentales para medir germinacién y

establecimiento de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las

letras de superindice indican los resultados de las pruebas de Tukey post-hoc en el modelo

binomial GLM con orientacién y altitud como variables explicativas. Las categorias con la misma

letra no difieren significativamente (p = 0.05).
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Figura 1.3. Altura media de la vegetacion a diferentes altitudes y orientacion de laderas en sitios
experimentales para medir germinacion y establecimiento de Pinus halepensis en el Parque

Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Datos registrados cada dos meses.

El patron de precipitaciones resulté semejante entre sitios, sin revelar efectos
significativos de la altura o la orientacion de las laderas (todos los coeficientes de
correlacion por pares entre sitios fueron altamente significativos y variaron entre 0.947
y 0.996 con un promedio de 0.976, ES = 0.0002, n = 66). La precipitacion mensual
general varié6 de 0 mm a 140 mm con un promedio de 39,2 mm (ES= 0.009, n=264,
Figura 1.4). Las mayores precipitaciones se registraron en los meses de agosto y

marzo.
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Figura 1.4. Precipitacion quincenal en cada parcela a diferentes altitudes y orientacion de laderas en

sitios experimentales para medir germinacidn y establecimiento de Pinus halepensis en el Parque

Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Los puntos negros y las lineas grises indican la

precipitacion en cada sitio experimental, la linea negra representa el promedio general.
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Efectos de la orientacion y de la altitud en la emergencia

De un total de 2400 semillas asignadas a los tratamientos del experimento
(sembradas a campo), 476 plantulas emergieron durante el primer afio (19.8% de
emergencia general), entre 33 (principios de mayo) y 302 dias (finales de enero)
después de la siembra. Solo dos plantulas emergieron durante el segundo afio (0.08%
de emergencia general), 363 dias después de la siembra (finales de marzo). Los
resultados que se muestran de aqui en mas corresponden a las plantas emergidas
durante el primer afio. El porcentaje de emergencia final en cada sitio varié entre 5%
(ES = 1.5%) en la orientacion sudoeste, a baja altitud, y 42.25% (ES= 5.01%) en la
orientacion noreste también a baja altitud. La emergencia mostré una variacion influida

significativamente por la orientaciéon y la altitud de cada sitio (Tabla 1.2, Tabla 1.3).
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o o Numero Tiempo
Porcentaje final Porcentaje final de .
. . B medio de
promedio de promedio de plantulas . .
. . . supervivencia
emergencia (%) supervivencia (%) al di
comienzo (dias)

Sitio control 12 (7.39) 0 - 24 49
Orientacién

42.25 (5.01) 0.59 (0.59) 169 190
Noreste- Altitud Baja
Orientacién
Noreste- Altitud 23.5 (8.96) 4.26 (2.1) 94 200
Media
Orientacién

19.25 (6.12) 0 - 77 106
Noreste- Altitud Alta
Orientacién
Sudoeste- Altitud 5 (1.49) 0 - 20 64
Baja
Orientacién
Sudoeste- Altitud 14.75 (6.1) 34.4 (6.4) 59 141
Media
Orientacién
Sudoeste- Altitud 14.25 (5.12) 8.8 (3.6) 57 106
Alta

Tabla 1.2. Porcentajes promedio de emergencia y supervivencia de plantulas de Pinus
halepensis germinadas a partir de semillas sembradas en diferentes condiciones de
orientacion de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Se
realizaron dos réplicas en cada condicidn (excepto en el sitio control donde se realizé una)
con cinco parcelas por réplica y 40 semillas por parcela. Las cifras entre paréntesis

representan el error estandar.
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HR IC95 % p
Noreste- Altitud Media 0.488 (0.222 -1.069) <0.001
Noreste- Altitud Alta 0.366 (0.171-0.784) <0.05
Sudoeste- Altitud Baja 0.081 (0.037-0.179) <0.01
Sudoeste- Altitud Media 6.488 (2.074 —20.298) <0.01
Sudoeste- Altitud Alta 8.419 (2.739 -25.88) <0.001

Tabla 1.3. Hazard Ratio (HR), intervalos de confianza (IC) del 95% vy valores p, calculados a partir de un
modelo de regresién de Cox para la emergencia de plantulas de Pinus halepensis en el parque Provincial
Ernesto Tornquist (Buenos Aires). El modelo se construyé utilizando el tiempo hasta la germinacién como
escala de tiempo, orientacidn y altitud como covariables que interactian y Sitio-Parcela como factor
aleatorio. Todos los HR se expresan con respecto a un nivel de referencia, la combinacidn Orientacion

Noreste - Altitud Baja.

Todas las regresiones de Cox se ejecutaron con un factor aleatorio que
combina sitio y parcela, mostrando efectos significativos en las estimaciones de los
parametros. Esto es evidencia de una variacion significativa en la tasa de emergencia
de plantulas con respecto a la ubicacién de la parcela dentro de un sitio y en sitios
dentro de una misma condicion topogréfica. El efecto de las variables topograficas en
la emergencia fue importante y significativo segun lo indicado por las funciones hazard
(Tabla 1.3). La interaccion entre la altitud y la orientacién resulté ser significativa,
evidenciando que el efecto de la altitud varia con respecto a la orientacién de la ladera,
y viceversa. En los sitios con orientacion noreste, la altitud media y alta mostraron una
intensidad de emergencia (porcentaje y velocidad) menor que la altitud baja (0.48 y
0.36 veces, respectivamente). En los sitios con orientacién sudoeste, la intensidad de
emergencia resulté mayor en la altitud media (6,488 / 0,081 = 80,1 veces) y alta (8,419
/0.081 = 103,9 veces) con respecto a la altitud baja (Tabla 1.3, Figura 1.5).
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Figura 1.5. Proporcion de emergencia acumulada para plantulas de Pinus halepensis en diferentes
condiciones de orientacidon de ladera y altitud en el parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos
Aires). Se muestran las curvas de supervivencia (1 - curva de Kaplan-Meier) con intervalos de confianza

indicados como areas sombreadas.

Efectos de la orientaciéon y de la altitud en la supervivencia

De un total de 476 plantulas emergidas en el experimento a campo, 32
sobrevivieron después de un total de 699 dias de experimento (6.7% de supervivencia
general). La mortalidad de las plantulas ocurrié entre 13 y 499 dias desde la
emergencia (mediana general = 140 dias), desde junio de 2018 hasta diciembre de
2019 (mediana en enero de 2019). Una alta proporcion de la mortalidad ocurrié a
principios del verano (41% de las plantulas murieron en enero y mitad de febrero). El
porcentaje de supervivencia final en cada sitio estuvo entre 0% y 34.4% (ES = 6.4%) y
varié significativamente con la orientacion y altitud del sitio (Tabla 1.2). El factor
aleatorio que combina Sitio y Parcela, mostr6 efectos significativos en las estimaciones

de los parametros, evidenciando una variacion significativa en la supervivencia de las
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plantulas entre diferentes ubicaciones de la parcela dentro de un sitio y en sitios dentro
de una misma condicion topografica. El efecto de las variables topogréficas en la
supervivencia fue importante segun lo indicado por las funciones hazard (Tabla 1.4).
La supervivencia de las plantulas mostré un patrén muy diferente segun la orientaciéon
y la altitud del sitio, reflejado en la interaccion significativa entre los efectos de la
orientacién y la altitud (Likelihood Ratio Test, Chi? = 81.7, p < 0.001). Todos los sitios
orientados al noreste mostraron una supervivencia nula o muy baja de plantulas al final
del experimento (por debajo del 5%), mientras que en los sitios orientados al sudoeste
se alcanzaron valores mucho mas altos (de hasta 34.4%, Tabla 1.2). En sitios con
orientacion noreste, la altitud elevada mostré6 un acortamiento mas pronunciado del
tiempo de supervivencia (tiempo medio de supervivencia de 106 dias) en comparacion
con las altitudes bajas y medias (tiempo medio de supervivencia de 190 y 200 dias,
respectivamente, Tabla 1.2, Figura 1.6). Por el contrario, en los sitios con orientacion
sudoeste, las curvas de supervivencia decayeron mas rapido (tiempo medio de
supervivencia de 64, 106 y 141 dias). A pesar de esto, las altitudes media y alta en
esta orientacion mostraron los valores maximos de supervivencia al final del
experimento (34,4 % y 8,8 %, respectivamente; Tabla 1.2, Figura 1.6). Los resultados
del andlisis de HR mostré resultados que apoyan este patron y se observaron datos

censurados de plantulas que permanecieron vivas al final del experimento (Tabla 1.4).

HR IC95 % p
Noreste- Altitud Media 0.904 (0.591 -1.382) 0.64
Noreste- Altitud Alta 1.573 (1.017 —2.433) <0.05
Sudoeste- Altitud Baja 3.361 (1.872—-6.034) <0.001
Sudoeste- Altitud Media 0.156 (0.069 —0.349) <0.001
Sudoeste- Altitud Alta 0.214 (0.098 —0.468) <0.001

Tabla 1.4. Tasa de supervivencia de plantulas de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto Tornquist

(Buenos Aires). Los valores se expresan como Hazard Ratio (HR) con intervalos de confianza (IC) del 95% y

valores p, calculados a partir de un modelo de regresién de Cox, utilizando el tiempo hasta la germinacion

como escala de tiempo, orientacidon y altitud como covariables que interactian y Sitio-Parcela como

variable de fragilidad. (x2 (18,76) = 35,4, p <0,05). Todos los HR se expresan con respecto al nivel de

referencia Orientacion Noreste - Altitud Baja.



Gabriela Brancatelli 2021

Altitud Baja == Media Alta

Orientacion Noreste Orientacion Sudoeste

1.00 4

0.754

0.50 1

0.25 1

Probabilidad de Supervivencia

1
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I
I

1

U (R S e

0.00

0 100 200 300 400 500 600 O 100 200 300 400 500 600
Tiempo (dias)

Figura 1.6. Probabilidad de supervivencia de plantulas de Pinus halepensis en diferentes condiciones

de orientacién de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las curvas

de supervivencia (funciones de Kaplan-Meier) se muestran con intervalos de confianza indicados como

areas sombreadas. Las lineas punteadas verticales indican los puntos de supervivencia medios.

Crecimiento de plantulas

El tamafio de las plantulas a los 140 dias de edad varié con la orientacion y
altitud, sin que se registrara una interaccion significativa (GLM, término de interaccién
LRT, p = 0.28). La longitud de las plantulas en altitudes medias tendi6 a ser mayor que
en las otras altitudes, mostrando diferencias significativas en el sudoeste (GLM,
pruebas de Tukey, Figura 1.7). Las plantulas a media altitud en la ladera sudoeste

fueron significativamente mas altas que en el resto de las condiciones.
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Figura 1.7. Altura promedio (cm) de plantulas de Pinus halepensis a los 140 dias de siembra de

acuerdo a diferentes condiciones de orientacion de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto

Tornquist (Buenos Aires). Las barras de error indican el Error Estandar, las letras indican los

resultados de las pruebas de Tukey post-hoc en el modelo GLM Gamma con orientacién y altitud

como variables explicativas. Los niveles con la misma letra no difieren (p = 0,05).
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Discusioén

En este capitulo se documenta el efecto de la topografia y de las variables del
hébitat local sobre la emergencia y el establecimiento de Pinus halepensis en

pastizales serranos del Sudoeste Bonaerense.

Se detectaron diferencias en ambos parametros demograficos que podrian
explicar variaciones en el comportamiento invasivo de la especie y orientar las
acciones de manejo enfocadas en prevenir su mayor expansion en el area de estudio

y en otros hébitats con caracteristicas similares.

La capacidad de reclutamiento se ha identificado tradicionalmente como un
componente clave del comportamiento invasivo, ya que determina la capacidad de
colonizacion y la dinamica de la poblacion (Boulant et al., 2008; Steinitz et al., 2011). A
pesar del amplio conocimiento disponible con respecto a estos componentes de la
historia de vida del pino de Alepo en su regién nativa (Nathan et al., 2000; Nathan &
Ne’eman, 2004; Omary, 2011; Sagra et al., 2019; Thanos et al., 1996; Trabaud et al.,
1985), y pese al extendido comportamiento invasor de la especie (Bello-Rodriguez et
al., 2020; Richardson, 1988; Rouget et al., 2001; Swaffer & Holland, 2015; Wyse &
Hulme, 2021) hasta aqui se contaba con poca informacion sobre los mismos
componentes de su dindmica poblacional en los rangos donde invade (de Villalobos et
al., 2011; McConnachie et al., 2015).

Los resultados muestran un efecto del sitio en la tasa de emergencia de las
plantulas, siendo la topografia un factor importante. Segin Cuevas (2010) la
germinacion de semillas de pino de Alepo en la regidon de estudio se encuentra
concentrada en el primer afio desde la siembra, lo cual resulta coincidente con los
resultados de esta tesis donde solamente dos semillas (de 2400 sembradas)
emergieron durante el segundo afio. El porcentaje general de germinaciéon a campo
(19.8%) resulta muy por debajo del obtenido en condiciones ideales (germinacién en
camara, 79%). Ademas, en un ensayo de germinacion de pino de Alepo realizado en
condiciones seminaturales, en cajones con suelo recogido de un bosque aledafio,
colocados a la intemperie y protegidos por una malla de la depredacion, se obtuvo un
porcentaje de germinacion de 66.5% (Cuevas, 2010). Esta diferencia podria
explicarse, al menos en parte, por la depredacion de semillas una vez dispersadas. La
depredacion es considerada uno de los factores responsables de la efimera presencia

de semillas en el banco del suelo en bosques nativos maduros de P. halepensis
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(Nathan & Ne’eman, 2004; Nathan et al., 2000; Ne’eman et al., 2004). En la region de
estudio existen registros de especies de aves consumiendo semillas de pinos
introducidos (Zalba 2001).

Como se esperaba de acuerdo con la segunda hipétesis de este capitulo, la
tasa de germinacion fue menor y mas lenta en los sitios ubicados en la pendiente
sudoeste en comparacion con los de la pendiente noreste. Durante el otofio, época en
que germinan los pinos, la orientacion noreste recibe una mayor cantidad de radiacion
solar, lo que resulta en temperaturas mas elevadas que en los otros faldeos
(Kristensen & Frangi, 1995). Mayor insolacién y temperaturas mas altas podrian
favorecer la emergencia de pinos en estas laderas. En el sureste de Espafia, las
semillas de Pinus sylvestris en condiciones de campo mostraron una tasa de
germinacion mas alta en los microhabitats expuestos directamente al sol que en los

microhabitats con sombra (Castro et al., 2005).

Por el contrario, la supervivencia de las plantulas, una vez que han germinado,
resulta menor en los sitios de orientacion noreste. En el pino de Alepo, la correlacion
entre crecimiento y temperatura suele ser negativa, ya que mayores temperaturas
producen mayor evapotranspiracion, reduciendo las reservas de agua (Condés &
Garcia-Robredo, 2012). Esta podria ser la causa de la mayor mortandad observada en
los sitios al noreste del cordon montafioso principal en el area de estudio de esta tesis.
Del Campo y colaboradores (2007) reportan que regimenes de temperaturas de leves
a frias podrian mejorar la supervivencia de las plantulas, como fue evidenciado en un
ensayo de plantacion de pino de Alepo en el este de Espafia. En la region donde esta
especie es nativa, la duracion e intensidad de los periodos de sequia de verano son
los principales factores que limitan su crecimiento (Broncano et al., 1998; Puértolas et
al., 2003; Rathgeber et al., 2005). Si bien en la region de estudio también existe déficit
hidrico durante los meses de verano, el mismo resulta en general leve (Frangi &
Bottino, 1995).

La altitud muestra un efecto significativo tanto en la emergencia como en la
supervivencia de las plantulas. El efecto de esta variable sobre la germinacion se
invierte de acuerdo con la orientacién, mostrando una fuerte interaccién con este
parametro. Los sitios ubicados al noreste del cordon serrano mostraron menor
germinacion a altitudes intermedias y altas (650-950 m s. n. m.); mientras que en los
sitios de orientacion sudoeste la germinacion fue mayor a estas altitudes. La

supervivencia en altitudes altas y medias es mayor que la supervivencia en areas
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bajas, lo que contradice la primera hipétesis planteada en este capitulo. A su vez,
disminuye mas rapidamente en la ladera sudoeste. Los sitios de menor altitud
ubicados en el lado sudoeste de las sierras presentaron una alta proporcion de
cobertura vegetal durante todo el afio (Tabla 1.1) y la vegetacién mas alta de todas las
muestras (observacién personal). El efecto de competencia de la cubierta vegetal
sobre las plantulas de pino podria explicar la disminucién de la supervivencia en estas

parcelas, de acuerdo con la tercera hipétesis de este capitulo.

Segun de Villalobos y colaboradores (2011) las caracteristicas de los
microambientes que rodean las plantulas de P. halepensis tienen una importancia
critica en la permanencia y dispersion de esta especie en el area de estudio.
Analizando el establecimiento de pino de Alepo bajo diferentes regimenes de
defoliacion de vegetacion herbacea, obtuvieron un 20.3% de emergencia en un area
clausurada a los grandes herbivoros y un 28.7% en el area bajo pastoreo intensivo de
caballos cimarrones, donde el efecto de estos animales resultaba en una reduccién
notable en la altura de la vegetacion. La supervivencia de las plantulas después de un
afo fue de 16.5% en el area clausurada y 49.7% en el area pastoreada (de Villalobos
et al.,, 2011). En esta tesis la emergencia general alcanza el 19.8%, a pesar de ser
parcelas que no estan cerradas al pastoreo, y la supervivencia al afio de vida resultd
menor (10.5%). Esta diferencia podria estar relacionada con el mayor numero de
variables y entornos considerados en esta tesis, incluyendo entre otras cosas sectores
de la reserva, como los faldeos altos y las cumbres, donde la presencia de grandes
herbivoros es comparativamente menor (Alberto Scorolli, Universidad Nacional del

Sur, com. pers.).

En términos generales, el reclutamiento de pinos esta fuertemente relacionado
con la interaccién entre las plantulas de pino y la vegetacion residente. La invasion de
este tipo de arboles es mas frecuente donde hay una competencia limitada en el nicho
de regeneracion (Richardson & Bond, 1991). Otros autores acuerdan en que la
competencia por parte de una abundante cubierta herbacea puede ser responsable de
la variacion temporal en el reclutamiento de pinos (Ayari & Khouja, 2014; Puértolas et
al., 2003; Rubira et al., 1996; Simberloff et al., 2010). Este efecto ya ha sido observado
en pastizales de pie de monte en la zona de estudio por de Villalobos y colaboradores
(2011) quienes argumentan que la presencia de caballos cimarrones puede favorecer
o limitar el establecimiento de esta especie invasora, de acuerdo a la intensidad de
pastoreo. Una baja intensidad puede conducir a una mayor cobertura de herbaceas y

gramineas, y mayor resistencia a la invasién. Por el contrario, una intensidad de
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pastoreo alta provoca disminucién de la cubierta herbacea y mayor vulnerabilidad al
establecimiento de plantulas de pino. En el caso de los resultados de esta tesis, podria
ser la altitud el factor que controle la altura y densidad de la vegetacién, modulando la
emergencia y la supervivencia de las plantulas. En el area de estudio, Kristensen y
Frangi (1995,1996) determinaron que existen variaciones climaticas locales a lo largo
del gradiente altitudinal que se reflejan en las comunidades de plantas dominantes.
Las cumbres suelen presentar una vegetacion mas “achaparrada” y mayor proporcion
de roca desnuda que las laderas y valles. En coincidencia, la altura de la vegetacion
medida en esta tesis resulté menor en los sitios de mayor altitud para ambas
orientaciones. Esta vegetacion menos densa y de menor altura podria ejercer una
presibn competitiva menos intensa respecto de lo que ocurre en los valles,

favoreciendo asi el establecimiento de P. halepensis.

La disponibilidad de agua ha sido identificada como un factor determinante
para la germinacion y el establecimiento del pino de Alepo en su area de distribucion
nativa (Bueis et al., 2017; Olivar et al., 2014, 2012; Rathgeber et al., 2005). Si bien
existen trabajos que hablan de efectos de la topografia sobre las precipitaciones a
escala local en el sitio de estudio (Frangi & Botinno, 1995; Gentili & Gil, 2013), en esta
tesis no se pudieron detectar diferencias significativas en la cantidad de lluvia medida
en los sitios experimentales. Mas allA de eso, es importante destacar que la
disponibilidad de agua no depende solamente del suministro por precipitacion, sino
gue también intervienen la evapotranspiracion y parametros fisicos del suelo
asociados a la retencidon de humedad (Bueis et al., 2017). De hecho, las condiciones
atmosféricas también juegan un papel importante en la regulacién de la conductancia
estomatica. En P. halepensis el déficit de presién de vapor de la hoja influye en gran
medida en la conductancia estomatica, y se ha encontrado que este factor limita el

crecimiento de los arboles en general (Helluy et al., 2020).

En el area de estudio, el déficit de saturacién del aire (que se encuentra
estrechamente relacionado a la evapotranspiracion de las plantas) muestra
variaciones de acuerdo a la altitud y orientacion de las laderas (Kristensen & Frangi,
1996, 1995). Los vientos del noroeste resultan altamente deshidratantes y pueden
ocasionar violentos descensos de la humedad relativa, alcanzando valores de
descenso del 72 % en el lapso de 6 horas (Michalijos & Uboldi, 2013). Esta podria ser
otra explicacion para la mayor tasa de reclutamiento (germinacioén y supervivencia)
encontrada en la orientacién sudoeste, al contrario de lo esperado segun la segunda

hipotesis de este capitulo.
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Los resultados expuestos en este capitulo permiten mejorar el conocimiento
sobre la relacion entre la dinamica poblacional de la especie de estudio y las variables
ambientales de las areas que coloniza. Algunos de estos resultados y discusiones
contribuyeron al debate internacional sobre reclutamiento en pinos invasores
(Brancatelli et al., 2021). Desde una perspectiva aplicada, estas conclusiones permiten
ajustar y optimizar la eficiencia de las acciones de manejo orientadas a reducir sus
efectos actuales y potenciales sobre los pastizales afectados por la invasion. Segun
estos resultados, los sitios en altitudes medias y altas en el lado sudoeste de las
sierras ofrecerian las condiciones mas adecuadas para el reclutamiento y
supervivencia de las plantulas de P. halepensis y, por lo tanto, son particularmente
propensos al establecimiento de nuevos focos de invasién en el area de estudio.
Desde este punto de vista, es prioritario detectar y eliminar los arboles que actian
como fuentes de semillas con el potencial de llegar a estas areas (aquellas creciendo
contra el viento y por encima de estos sitios). Estas actividades deben
complementarse con acciones dirigidas a detectar individuos jévenes que crecen en
estos entornos antes de que alcancen su edad reproductiva minima (siete afios, ver

capitulo 2 de esta tesis).

Las invasiones biolégicas son procesos complejos que desafian la capacidad
de gestion en las areas protegidas. En este capitulo se expone como la identificacion
de las etapas clave para la expansién de especies invasoras y los componentes mas
criticos de su ciclo de vida pueden ayudar a optimizar los recursos disponibles y
aumentar las posibilidades de una intervencion exitosa. A este respecto, las
variaciones en la germinacién y supervivencia de las plantulas en respuesta a las
caracteristicas de los diferentes entornos expuestos a la invasién son un foco de
atencion particularmente importante. En el capitulo dos se analiza la estructura etaria 'y
la mortalidad de la etapa juvenil de P. halepensis. Ademas, se evalGan variaciones en

el crecimiento y reproducciéon de acuerdo al sitio donde se desarrollan los arboles.
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Introduccion

Demografia de invasiones biolégicas

Mientras que la ecologia de poblaciones intenta comprender cuales son los
impulsores de los cambios en la abundancia a lo largo del tiempo y el espacio, la
demografia est4 especificamente relacionada con cédmo las tasas vitales subyacentes
(supervivencia, crecimiento, reproduccion, etc.) estructuran estas poblaciones (Griffith
et al., 2016). La demografia, entendida como el estudio estadistico de los cambios en
una poblacion, resulta fundamental para comprender una amplia variedad de procesos
y fendbmenos ecoldgicos (Gurevitch et al., 2016). Permite traducir los procesos vitales
gue operan a nivel individual en tasas de aumento o disminucién de la poblacion,
funcionando como una herramienta de escala. Ademas, las métricas demograficas se
pueden tratar como predictores o variables de respuesta que vinculan distintos niveles
de organizacion, permitiendo relacionar caracteristicas ecoldgicas y evolutivas. La
variacion individual suele estar representada por rasgos tales como el tamafio, la
etapa de desarrollo, la edad y la ubicacion. La influencia de factores ambientales
bidticos y abibticos genera otra importante fuente de variacion en los estudios
demograficos (Griffith et al., 2016). Ademas, los procesos demogréficos actian sobre
ambientes que exhiben variaciones significativas, tanto a nivel espacial como
temporal, en lo que hace a su calidad para la colonizacion y el establecimiento de

especies (Davis et al., 2000).

Las invasiones biologicas pueden considerarse como oportunidades Unicas
para investigar en tiempo real los procesos ecolégicos y la dinamica espacial y
temporal subyacentes a multiples escalas. Por otro lado, comprender los procesos de
invasion es una condicién previa para gestionar con éxito la propagacién de especies
potencialmente perjudiciales (Mang et al., 2018). La ecologia de poblaciones aporta
informacion clave y herramientas para mejorar la comprension y el manejo de las
invasiones bioldgicas, incluidos aspectos relacionados con la capacidad de colonizar
nuevas areas, los efectos de las caracteristicas reproductivas y de la estructura del
paisaje en la dindmica de la propagacién, y las posibles variaciones en la
vulnerabilidad de ciertas etapas del desarrollo a las acciones de manejo (Buckley et
al., 2005; Sakai et al., 2001). Ya que las tasas vitales pueden variar entre sitios,
comprender las interacciones entre la demografia de especies invasoras, los factores
del habitat y los esfuerzos de manejo, resulta prioritario para las iniciativas de

investigacion aplicada en esta area (Gornish & James, 2016). Sin embargo, no
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abundan los trabajos que estudien la relacion entre las caracteristicas del habitat, las

tasas vitales del invasor y el comportamiento de la invasion (Ramula, 2014).

En particular, conocer el efecto de las condiciones locales sobre la tasa de
crecimiento y la reproduccién de plantas invasoras podria ser clave para distribuir los
esfuerzos de manejo y establecer la frecuencia de las acciones de control (Dullinger et
al., 2003; Sebert-Cuvillier et al., 2009). Sin embargo, la preocupacion que el problema
genera entre los responsables de la gestion en areas protegidas y la urgencia de
emprender acciones de control, con frecuencia resultan en pocas o ninguna accién de
monitoreo, desperdiciAndose asi valiosas oportunidades para mejorar la eficacia de
manejo. En este escenario, las acciones de control en si mismas se pueden utilizar
para recopilar la informacion necesaria para ajustar su efectividad en un ciclo de
manejo adaptativo. EI manejo adaptativo combina el disefio e implementacién de
intervenciones con el seguimiento de sus efectos sobre los objetivos y el consiguiente
ajuste de las nuevas acciones. La aplicacién iterativa de aprendizaje y adaptacion
mejoran la comprension del sistema y, como consecuencia, su gestion (Williams,
2011). ElI manejo adaptativo proporciona herramientas para abordar el desafio de las
invasiones bioldgicas y al mismo tiempo genera informacion esencial para probar la

efectividad de las practicas de control (Ziller & Zalba, 2007).
Invasiones en gradientes de altitud

Debido al relativo aislamiento y a las duras condiciones climaticas que
caracterizan a los ambientes de altitud, en general se asume que se trata de habitats
particularmente resistentes frente a las especies exéticas invasoras (Korner, 2007). No
obstante, la invasion de plantas en zonas montafiosas ha ido en aumento debido al
cambio climatico y al crecimiento del uso de estos ambientes con fines turisticos, entre
otras razones (Bugmann, 2001). Los habitats de montafia suelen proporcionar una
mayor variedad de condiciones microclimaticas que los paisajes llanos y, por lo tanto,
nichos para una mayor diversidad de especies, actuando como islas bioclimaticas
(“inselberg”). Estas islas suelen albergar una alta proporcion de especies endémicas y
proporcionan valiosos servicios ecosistémicos, incluidas cuencas de captacion y
retencién de agua (Burke, 2003). Ademas, la mayor parte de las areas protegidas del
mundo estan situadas en regiones montafiosas (Pauchard et al.,, 2009), lo que
aumenta el interés de estos ambientes en relacién con la amenaza de las especies

exoticas invasoras.
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Diversas especies forestales se han introducido para una variedad de
propdsitos en todo el mundo, y se realizan grandes esfuerzos para aclimatarlas a
nuevas localidades (Higgins & Richardson, 1998; Mack et al., 2000; Richardson &
Bond, 1991). Su presencia es particularmente notable en los ecosistemas de montafia,
ya que a menudo resulta en procesos de invasion y representa una de las amenazas
mas serias para la biodiversidad y los servicios que estos sistemas brindan, afectando
también las regiones bajas y asentamientos humanos (Pauchard et al., 2009). En
particular, el reemplazo de la vegetacion nativa de las montafias por plantas lefiosas
invasoras puede reducir significativamente el flujo de agua de las cabeceras de las
cuencas, como se ha documentado en Hawdi (Cavaleri et al., 2014), Nueva Zelanda
(Mark & Dickinson, 2008), Sudafrica (Le Maitre et al., 2002) y Argentina (Jobbagy et

al., 2013), entre otros lugares.

Las variaciones climaticas y el estrés ambiental en los gradientes de altitud
suelen dar forma a la distribucién de especies, tanto nativas como exdéticas (Becker et
al., 2005; Paiaro et al., 2007; Renison et al.,, 2006). Se reconocen diferentes
caracteristicas bidticas y fisicas como promotoras de la invasion de plantas en los
habitats de montafia, incluida la preadaptacion de especies no nhativas a las
condiciones abidticas de estos ambientes y a las perturbaciones asociadas, la baja
resistencia biética de la comunidad receptora y la alta presion de propagulos. La
importancia relativa de estos factores y su interaccién varia a lo largo de los gradientes
altitudinales (Pauchard et al., 2009). EI aumento de la elevacién se asocia con
temperaturas mas bajas y con condiciones mas duras para el crecimiento de las
plantas, como una disminucién en la duracién de la temporada de crecimiento, junto
con una mayor duracién de la capa de nieve, mayor frecuencia de heladas y mayor
exposicion a los rayos UV-B (Kdrner, 2003). En términos generales, a medida que
aumenta la altitud con respecto al nivel del mar, hay una disminucién de la presion
atmosférica, asi como de la temperatura ambiental, y cambios en la intensidad de la
luz, lo que podria generar variaciones en las tasas fotosintéticas de las plantas
(Kdrner, 2007).

Determinantes del crecimiento en pinos

Los pinos se destacan entre las plantas invasoras debido a su aptitud para
invadir pastizales y arbustales nativos. La capacidad de producir grandes cantidades
de semillas que se dispersan por el viento y la facultad de germinar y crecer en una

variedad de habitats, incluidos los entornos de montafia, son algunos de los motivos
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gue se han encontrado para explicar dicha aptitud (Richardson et al., 1994; Zalba &
Villamil, 2002).

La comprensién de los procesos que impulsan la dinamica de los arboles
juveniles resulta relevante ya que el filtrado en las primeras etapas de la vida es un
determinante critico de la composicion a largo plazo de la poblaciéon (Lines et al.,
2020). Al igual de lo que ocurre con la mayoria de los arboles del género, la mortalidad
del pino de Alepo, la especie objeto de esta tesis, se concentra en los estadios de
reclutamiento temprano, en tanto que la mortalidad de los individuos reproductivos
suele ser muy baja (Troupin et al., 2006). Mdltiples procesos, incluida la dispersion de
semillas, la depredacion de semillas y plantulas, y la disponibilidad de micrositios
adecuados, juegan un papel importante en la conformacién de la estructura
poblacional del pino de Alepo en su area de distribucion nativa; sin embargo, no se
puede considerar que ninguno de ellos sea significativamente mas importante que los
demas (Nathan & Ne’eman, 2004).

La temperatura y la humedad ejercen un control primario sobre la supervivencia
de los pinos, especialmente en ambientes xéricos y de gran altitud (Richardson &
Bond, 1991). La sequia estival propia de los ambientes mediterrdneos se considera
uno de los principales factores causantes de mortalidad durante los primeros afios de
desarrollo de P. halepensis en su rango nativo de distribucion (del Rio et al., 2008). La
correlacion entre la precipitacién y el crecimiento radial de esta especie suele ser
significativa y positiva (Condés & Garcia-Robredo, 2012). Ademéas, como se dijo
anteriormente, la topografia a nivel local resulta relevante ya que influye sobre la
cantidad de agua disponible para las plantas en el suelo (Vennetier et al., 2018).
Ciertas laderas pueden tener condiciones microcliméticas particularmente favorables
(humedad moderada, luz y alta temperatura) debido a su orientacion y beneficiar el
crecimiento de los pinos (Ferrio et al., 2003; Mast et al., 1997; Vennetier et al., 2018).
En Jordania, Omary (2011) encontré un crecimiento diferencial de los pinos de Alepo
segun la orientacion de las laderas, donde el crecimiento podria atribuirse a las
diferencias locales en la precipitacion. Si bien en el ensayo de germinancion y
supervivencia presentado en el Capitulo 1 de esta tesis no se hallaron diferencias
significativas en la cantidad de lluvia medida en las distintas orientaciones y laderas,
se deben considerar otros factores que determinan la disponibilidad efectiva de agua,
como es el caso de la topografia: la escorrentia del agua aumenta con la pendiente,
disminuyendo su disponibilidad en areas mas inclinadas aun bajo condiciones

equivalentes de lluvia (Bueis et al., 2017). Siguiendo esta idea, se podria esperar que
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los pinos que se ubican en laderas mas pronunciadas crezcan mas lentamente que los
de las laderas mas planas y bajas. La escasez de agua también podria afectar la
reproduccion. El pino de Alepo muestra una inversién mas temprana en reproduccién
en sitios que son desfavorables para su crecimiento (Climent et al., 2008; del Blanco,
2014), lo que resulta en una anticipacion en la edad de liberacion de semillas para

ejemplares que crecen bajo estrés ambiental.

Conocer la dindmica de la etapa juvenil y determinar como influyen las
variables ambientales y topograficas en el crecimiento y en la reproduccion del pino de
Alepo en la regién de estudio puede aportar informacién clave para mejorar los

esfuerzos de prevencién y control de esta especie invasora.
Objetivos e hipotesis de este capitulo

En este capitulo se analiza la supervivencia de individuos juveniles, la estructura
etaria de distintos nucleos poblacionales y su posible relacion con las precipitaciones
en el area. Ademas, se examinan caracteristicas del crecimiento y reproduccién de

Pinus halepensis en relacion con rasgos topograficos de los sitios donde crecen.
Los objetivos e hipétesis del capitulo dos son los siguientes:

1. Estimar la tasa de supervivencia de individuos juveniles de P. halepensis

creciendo en el area de estudio.

La supervivencia de individuos de pino de Alepo se incrementa con la edad
debido a la mayor vulnerabilidad frente a factores ambientales durante el

reclutamiento temprano (Nathan & Ne’eman, 2004).

2. Analizar la estructura etaria de la poblacion y su relacion con las

precipitaciones en el area durante el reclutamiento.

La estructura etaria de la poblacién presenta picos de densidad de arboles que
se corresponden con precipitaciones particularmente intensas durante los

periodos que siguen al reclutamiento de esas cohortes.

3. Evaluar variaciones en el crecimiento de individuos de P. halepensis en
relacién con la altitud, la inclinacién y la orientacion de las laderas de los sitios

donde se desarrollan.

Los pinos que crecen en altitudes elevadas exhiben tasas de crecimiento méas

bajas debido al estrés ambiental causado por un suelo mas pobre, pendientes
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mas pronunciadas y una mayor exposicion al viento (Bueis et al., 2017;
Kristensen & Frangi, 1995).

Los pinos establecidos en las laderas que miran hacia el SO y estan
expuestos a menor precipitacibn y mayor evapotranspiracion (Frangi &
Botinno, 1995; Gentili & Gil, 2013) presentan tasas de crecimiento mas bajas

que los que crecen sobre las laderas NE.

Evaluar variaciones en la reproduccion de P. halepensis en relacion con la
altitud, la inclinacion y la orientacion de las laderas de los sitios donde se

desarrollan.

La edad a la cual ocurre la primera reproduccion (primera liberacién de
semillas) disminuye con la altitud, es menor en laderas orientadas hacia el SO
y en pendientes mas pronunciadas, debido a una inversibn temprana en
reproduccion asociada con sitios donde la exposicién al viento y a la luz solar
resultan mayores (Kristensen & Frangi, 1996, 1995).
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Materiales y Métodos

Supervivencia de juveniles

Se realizaron dos curvas de crecimiento para P. halepensis en la regién de
estudio: una concentrada en los primeros afios de vida y otra para individuos de mayor
tamafio. Para la primera se colectaron 200 ejemplares juveniles (individuos con un
diametro de tronco en la base igual o menor a 5 cm) buscando una representacion
equitativa de los distintos tamafios. A cada uno se le midi6é el diAmetro con calibre y la
altura total en centimetros con cinta métrica y se cortaron a 1 cm del suelo. Se estimé
la edad de cada ejemplar mediante el conteo de anillos de crecimiento anuales en
cortes del tallo principal bajo lupa binocular. Si bien los anillos son claramente visibles
en el género Pinus (Lavi et al., 2005), las secciones de tallo fueron tefidas con
fluoroglucinol y tratadas con HCI para disminuir las posibilidades de error en tallos de
diametro pequefio. Para los individuos de mayor porte (didmetro mayor a 5 cm) se
utilizé informacion obtenida a partir de la estrategia de control de pinos llevada a cabo
en el Parque Provincial Ernesto Tornquist entre los afios 2001 y 2010 (ver seccion
Crecimiento y reproduccion) que consta de 3595 datos. Para ambos sets de datos, se
model6 el nimero de anillos de crecimiento en relacién con el diametro del tronco del
arbol y el nimero de anillos de crecimiento en relacion con la altura del mismo. Para la
etapa juvenil, el modelo con relaciébn exponencial entre las variables (variable de
respuesta transformada mediante logaritmo) mostré ser el mas indicado entre otros
alternativos (lineal sin transformar, potencial) segun los diagnésticos y evaluaciones
del modelo. Para la etapa adulta los datos se ajustaron con un modelo lineal
generalizado con distribucion Gaussiana con funcién link logaritmo, usando el

logaritmo de la variable independiente (relacion potencial).

Para estimar la tasa de supervivencia de juveniles de P. halepensis en el area
de estudio, en el mes de octubre de 2019 se seleccionaron tres nucleos poblacionales
incipientes (de densidad no mayor a 1 individuo/m? y extensién menor a 1 ha), dos del
lado noreste y uno del lado sudoeste de la divisoria de aguas del cordon serrano
principal. En cada nucleo se seleccionaron diez arboles de cada edad, entre los 0y 7
afios, utilizando como indicador de la edad la medida del diametro a 1 cm del suelo de
acuerdo con el modelo construido. Cada arbol fue marcado con una chapa numerada,
colocada con alambre alrededor del tallo de manera que quedara holgada (Figura 2.1).
Los 240 individuos marcados (80 en cada nucleo) se monitorearon trimestralmente a lo

largo de un afio para medir el crecimiento en didmetro y el nimero de individuos vivos
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en cada clase de edad. A partir de estos datos se realiz6 un andlisis de tipo Time to
Event (McNair et al., 2012), utilizando el mes de muestreo como escala de tiempo.
Para cada clase de edad se estimé asi el porcentaje de supervivencia de un afio a

otro, su error estandar e intervalo de confianza del 95%.

Figura 2.1. Juvenil de Pinus halepensis marcado para su monitoreo en un ensayo de estimacion de

supervivencia (izquierda) y aspecto general del sitio de muestreo (derecha). Parque Provincial

Ernesto Tornquist (Buenos Aires).

Para analizar la estructura etaria de P. halepensis en el area, se seleccionaron
cinco nucleos poblacionales en febrero de 2020 (Figura 2.2), de acuerdo con los
siguientes criterios: que se encontraran a mediana altitud (450-560 m s.n.m.), que
incluyeran individuos adultos (diametro basal mayor o igual a 8 cm, lo que corresponde
a siete afios o mas, de acuerdo con las curvas de crecimiento generadas) y
representantes de una o mas de las clases de edad de entre uno y ocho afios; y que la
extension total del parche no excediera los 5000 m?. En cada nlcleo se seleccionaron
los arboles de mayor porte, se georreferenciaron y se les midio el diametro. En el caso
de nucleos poblacionales con menos de 100 ejemplares menores (diametro basal < 8
cm) se midieron todos los individuos, mientras que para los nlcleos més grandes se
midieron los ejemplares en parcelas circulares de 3 m de diametro ubicadas al azar en
el area definida por los arboles mas externos del nucleo, hasta cubrir el 10% de la
superficie total del nucleo. A partir de las medidas de cada individuo se los asigno a la
clase de edad correspondiente de acuerdo a los modelos construidos. El &rea de los

nucleos poblacionales seleccionados se estimé mediante QGis (version 3.4.9. QGIS
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Development Team, 2018), trazando un poligono definido por los ejemplares mas
externos. En base a este dato, se calculd la densidad (nimero de individuos/ha) y se

construyeron histogramas de frecuencia por cada clase de edad.

Se recopilaron datos de precipitaciones de diversas fuentes* que fueron
tomados en la Base del Cerro Bahia Blanca, dentro del PPET, entre los afios 1888 y
2019. Se calcul6 el promedio anual de precipitaciones acumuladas en los meses de
marzo, abril y mayo para este periodo de tiempo. Para examinar la posible relacién de
la estructura etaria observada con las precipitaciones, se utilizaron los datos de los
afos de reclutamiento (1976-2019) que se analizaron mediante modelos de regresion
simple. La densidad de &rboles en cada afio fue utilizada como variable de respuesta,
a la cual se aplicé una transformaciéon logaritmica para cumplir con el supuesto de
normalidad. La distribucion normal fue seleccionada a partir de una evaluacién grafica
previa utilizando histogramas y Q-Q plots. Dado que el momento de reclutamiento de
la especie es en otofio, en cada modelo se utilizé como variable predictora las
precipitaciones acumuladas durante un periodo dentro de cada afo: la temporada
completa (desde marzo de un afio hasta febrero del siguiente), el otofio (meses de
marzo, abril y mayo), el invierno (junio, julio, agosto), la primavera (septiembre,

octubre, noviembre) y el verano (diciembre, enero, febrero).

Todos los andlisis se realizaron utilizando R (R-Core-Team, 2019) y los
siguientes paquetes: plyr (Wickham, 2011), survival (Therneau, 2015a), survminer
(Kassambara et al., 2019a), ggplot2 (Wickham, 2016a), MASS (Venables & Ripley,
2002) y car (Fox & Weisberg, 2019).

4 Periodo 1988-1979: Alberto Scorolli, Docente Investigador UNS
Periodo 1980-1992: Estancia Palo Alto (Contacto encargado Gustavo)
Periodo 1993-2019: Parque Provincial Ernesto Tornquist
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Figura 2.2. Nucleos poblacionales de Pinus halepensis seleccionados para estudiar la estructura etaria. Parque

Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires) (Google Earth 2019).

Crecimiento y reproduccion

En esta parte de la tesis, se utilizaron datos de 9343 individuos de pino de
Alepo talados como parte de la estrategia de control que se llevé a cabo en el PPET
entre los afios 2001 y 2010. Se empleé informacion original sobre la ubicaciéon de cada
arbol, registrada con GPS, el diametro del tronco en cm, el nimero de anillos de
crecimiento contados visualmente en tocones cortados a 20 cm del suelo y la
presencia 0 ausencia y cantidad de conos abiertos y cerrados. Utilizando QGis
(version 3.4.9. QGIS Development Team, 2018) y un modelo de elevacion digital
(DEM) se mapeo la ubicacion y se determing la altitud, la inclinacion y orientacion de la
ladera (N, S, E, O) y la posicion (noreste o sudoeste) con respecto a la principal

divisoria de aguas del corddn serrano, en que crecia cada arbol derribado.

Se construyé un modelo lineal generalizado para explorar la relacion entre el
diametro del tronco y la edad del arbol (tasa de crecimiento individual) y los posibles
efectos de la altitud, la inclinacion de la ladera, la orientacion y la posicion con
respecto de la principal divisoria de agua sobre esta tasa. Sobre la base de una
inspeccion visual utilizando Q-Q plots, se eligid una distribucion binomial negativa
(funcion link = log). El efecto de las variables ambientales se analiz6 incorporando la
interaccion entre la edad (numero de anillos de crecimiento) y cada variable en un

término separado del modelo.

Para evaluar las variaciones en la reproduccién de P. halepensis en relacion

con la altitud, la inclinacion y la orientacion de la ladera, las plantas se clasificaron en
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cuatro etapas diferentes de desarrollo: no reproductivas (sin conos), reproductivas
(con al menos un cono), plantas reproductivas que comienzan a liberar semillas (con al
menos un cono abierto) y plantas reproductivas que liberan semillas activamente (con
mas de 50 conos abiertos). Las transiciones entre estas etapas se analizaron
modelando los datos de presencia-ausencia en funcion del diametro del tronco y de la
edad del individuo (en diferentes modelos) utilizando un modelo lineal generalizado
con distribucién binomial y funcion link logit. Para evaluar como las variables
ambientales (altitud, inclinacion de la ladera, orientacién y posicién con respecto a la
divisoria de aguas principal) afectaron el didmetro y la edad en que ocurrieron las
transiciones, incorporamos estas variables en los modelos, analizando sus efectos de
interaccion con el diametro y la edad. Para cada transicion, establecimos el
didmetro/edad promedio, inicial y final, como el valor al cual la probabilidad de
pertenecer a la etapa fue de 0.1, 0.5 y 0.9, respectivamente. El efecto de las variables
ambientales se analiz6 incorporando la interaccion entre la edad (numero de anillos de
crecimiento) y cada variable en un término separado del modelo. La relevancia de las
variables ambientales se evalué mediante un algoritmo stepwise para la seleccion de
modelos segun los criterios AIC (Venables & Ripley, 2002). Dada la naturaleza del
gran conjunto de datos, la magnitud de su efecto se consider6 al evaluar los modelos:
aguellas variables que mostraron coeficientes con una magnitud que representaba un
cambio de menos del 5% con respecto al valor del parametro de referencia se

descartaron de los modelos.

Todos los andlisis y graficos se realizaron utilizando R (R-Core-Team, 2019) y
los paquetes MASS (Venables & Ripley, 2002), car (Fox & Weisberg, 2019) y ggplot2
(Wickham, 2016).
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Resultados

Supervivencia en juveniles

Los didmetros medidos para realizar las curvas de crecimiento en la etapa
juvenil variaron entre 0.1y 5.2 cm, la altura de las plantas vari6 entre 5.2 y 81 cm vy los
anillos contabilizados entre 1 y 7. El porcentaje de explicacién de la variabilidad del
modelo ajustado para anillos en relaciéon a la altura del arbol fue adecuado (R? =
0.561), mientras que el de anillos en relaciéon al diametro fue muy alto (R? = 0.978,
Figura 2.3). Se seleccion6 esta Ultima relacion para la asignacion de edades en el
seguimiento de la supervivencia. Para individuos mayores (datos provenientes de las
acciones de control) los diametros variaron entre 5 y 44 cm, y los anillos contabilizados
entre 2 y 53. En este caso, la cantidad de anillos mostré una relacién potencial con el

diametro del tronco (Figura 2.4).

Namero de anillos

0 1 2 3 4 5
Diametro (cm)

Figura 2.3. Relacion entre el nimero de anillos de crecimiento y el diametro del tronco de
Pinus halepensis para individuos en etapa juvenil creciendo en las Sierras Australes
Bonaerenses. La linea continua y la sombra celeste indican los valores esperados y el intervalo

de confianza del 95% segun el modelo.
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Figura 2.4. Relacién entre el nimero de anillos de crecimiento y el didmetro del tronco de Pinus
halepensis para individuos en etapa adulta creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses. La

linea continua y la sombra celeste indican los valores esperados y el intervalo de confianza del

95% seglin el modelo.

En el ensayo de supervivencia, el 64.6% de los individuos marcados seguian
vivos al cabo de un afio (155 individuos). Las plantas consideradas dentro de la edad 0
(es decir, que al momento de comenzar el ensayo tenian diametros inferiores al
correspondiente a un afio seguin el modelo construido) sufrieron la mayor mortandad
dentro de las clases consideradas, con sélo ocho individuos sobrevivientes al finalizar
el ensayo. La tasa de supervivencia para esta edad resulté en 0.27 (ES=0.08, 1C95% =
[0.15 — 0.48]). Once de los ejemplares marcados de edad 1 seguian vivos al cabo de
un afio; en este caso se calcul6 una tasa de supervivencia de 0.37 (ES=0.09, 1C95% =
[0.23 — 0.59)]). Para las plantas de 2 afios de edad la tasa de supervivencia fue de 0.47
(ES=0.09, IC95% = [0.32 — 0.68]), con 14 individuos vivos al cabo de un afio. En la
clase de edad 3 la tasa de supervivencia calculada fue 0.6 (ES=0.09, 1C95% = [0.45 —
0.80]). Esta clase de edad contaba con 18 individuos supervivientes tras los 366 dias

de seguimiento. Las clases de edad 4 y 5 contaban con 21 y 25 ejemplares vivos al
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finalizar el ensayo. Sus tasas de supervivencia resultaron de 0.7 (ES=0.08, 1C95% =
[0.55 - 0.88]) y 0.8 (ES=0.07, I1C95% = [0.71 — 0.98]), respectivamente. En las clases
de edad 6 y 7 sobrevivieron 29 individuos (de los 30 marcados), resultando en una
tasa de supervivencia de 0.97 (ES=0.03, IC95% = [0.90 — 1.0]) en ambos casos
(Figura 2.5).

1.00 I I

0.754

0.50 1 I

0.251

Probabilidad de Supervivencia

Edad (n°anillos)

Figura 2.5. Relacion entre la probabilidad de supervivencia y la edad (estimada a
partir del nimero de anillos de crecimiento) para individuos de Pinus halepensis de
entre 0y 7 afios, creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses. Las barras verticales

indican la desviacidn estandar de cada dato.

En los cinco nlcleos seleccionados para determinar la estructura etaria
poblacional se midieron un total de 431 arboles. La edad promedio de todos ellos fue
de 8.01 (ES=0.5) y la mediana tres afos. El valor de edad mas frecuente en estos
datos fue dos afios, correspondiendo a arboles que fueron reclutados en 2018. La
estructura etaria resultante muestra mayores densidades de individuos entre los afios
2015 y 2020 (Figura 2.6), tanto para el analisis por sitio como para el de los datos
totales, que corresponde a los individuos de uno a cinco afos, representando el
68.21% de los datos.
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Figura 2.6. Estructura etaria poblacional de Pinus halepensis creciendo en las Sierras
Australes Bonaerenses. (a) Datos totales, (b) datos de cada nucleo poblacional analizado. La
edad se estimd a partir de la medicion del diametro mediante un modelo de crecimiento

construido para la especie en el area de estudio.
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Las precipitaciones durante los meses de otofio en el area de estudio muestran
una alta variabilidad (Figura 2.7). El promedio calculado para estos meses durante el
periodo 1888-2019 es de 227.5 mm (Desvio Estandar = 103.01). Los analisis de
regresion simple para la relacion entre la densidad de arboles y las precipitaciones
sefalan al modelo que considera la precipitacién acumulada durante el otofio como el
unico con efectos estadisticamente significativos y de mayor poder predictivo dentro
de los considerados (p=0.01, R?=0.15, Tabla 2.1). Todos los modelos generados
presentan un valor de R? bajo, dada la importante dispersién de los datos. Los valores
de precipitaciones entre los afios 2011 y 2019 para los meses de otofio se encuentran
por encima de la media histérica casi en su totalidad, coincidiendo con el pico de

reclutamiento observado entre 2014 y 2020 (Figura 2.6 y 2.7).
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Figura 2.7. Precipitaciones anuales medidas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires)
durante el periodo 1976-2019. Las barras azules indican la sumatoria de precipitaciones anuales de los
meses de marzo, abril y mayo (correspondientes a la etapa de reclutamiento de Pinus halepensis en el

area). La linea roja indica el promedio histdrico durante los mismos meses para el periodo 1888-2019.
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Modelo p R2
Densidad ~ Temporada 0.17 0.05
Densidad ~ Invierno 0.20 0.04
Densidad ~ Verano 0.50 0.01
Densidad ~ Primavera 0.91 0

0.01 0.15

Densidad ~ Otofio

Tabla 2.1. Parametros de los modelos lineales simples generados para evaluar la relacion
entre la densidad de individuos de Pinus halepensis creciendo en las Sierras Australes

Bonaerenses y la precipitacion en el area durante distintas épocas del afo.

Crecimiento y reproduccion

Los arboles registrados a ambos lados de las sierras se distribuyeron en
rangos altitudinales similares. Los pinos en el lado sudoeste de la principal divisoria de
agua del corddn serrano se distribuyeron en promedio a altitudes mas altas (media =
691.6 m s.n.m., rango = [453-1091]) que los del lado noreste (media = 503.9 m s.n.m.,
rango = [336- 1075]). La inclinacion de la ladera se correlacion6é alta y
significativamente con la altitud (r = 0.645, Clgsw= [0.632 - 0.656], t (9000) = 80, p
<0.001). Las otras correlaciones entre las variables ambientales resultaron también
altamente significativas (p <0.001) pero mostraron coeficientes de correlacion muy
bajos (r = -0.06, r = -0.10).

El diametro del tronco vari6 de 5 a 50 cm y aumentd con respecto al nimero de
anillos de crecimiento, que vario de 1 a 58. Esta relacion se vio afectada por distintas
variables ambientales, incluida la altitud (LRT = 25.1, p <0.001), posiciéon con respecto
a la divisoria principal de aguas (LRT = 1.0, p <0.01) y la orientacion de la pendiente
(LRT = 2.9, p <0.001). El efecto de la inclinacion de la ladera, en cambio, no resulté
significativo (LRT = 0.037, p = 0.567). La orientacién y la posicion de la pendiente con
respecto a la divisoria principal de aguas mostraron coeficientes con magnitudes bajas
(menos del 5% con respecto al pardmetro de referencia), por lo tanto, estas variables

se descartaron. La altitud afecté la relacion entre el didmetro del tronco y el nimero de
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anillos de crecimiento, de manera tal que los arboles creciendo en las altitudes mas
elevadas (> 650 m s.n.m.) mostraban tallos mas anchos y una tasa de crecimiento de
didmetro casi 10% mayor que la de los arboles ubicados en altitudes mas bajas (Tabla
2.2, Figura 2.8).

Diametro Tronco~ Anillos + Anillos: Altitud

: Error

Parametro Valor , P ICas0 ICoy7.5%

estandar
(Ordenada al origen) -0.240 0.013 - -0.266 -0.215
Anillos <450 (Ref.) m s.n.m. 1.154 0.008 Ref. 1.139 1.169
Anillos: Altitud 450-550 m s.n.m. 0.040 0.005 <0.001 0.030 0.051
Anillos: Altitud 550-650 m s.n.m. 0.019 0.008 <0.05 0.004 0.034
Anillos: Altitud >650 m s.n.m. 0.108 0.008 <0.001 0.093 0.123

Tabla 2.2. Estimaciones de coeficientes para un GLM que modela el didmetro del tronco en funcién de
los anillos de crecimiento para individuos de Pinus halepensis que crecen a diferentes altitudes en el
Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Los coeficientes se muestran en funcidon de una
parametrizacion de efectos del modelo: los efectos de interaccion se comparan con el coeficiente de

referencia (marcado como Ref.)
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Figura 2.8. Relacidn entre el didametro del tronco y el nimero de anillos de crecimiento de Pinus
halepensis creciendo a diferentes altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos

Aires). Las lineas continuas y las sombras grises indican los valores esperados y el intervalo de

confianza del 95% segun el modelo.

En el andlisis sobre la reproduccion, la probabilidad de tener conos aumenté
con el diametro del tronco y, consecuentemente, con la edad de la planta. De acuerdo
al modelo seleccionado, la relacion con el diametro del tronco resulté
significativamente afectada por la altitud (LRT = 415.3, p <0.001). Para los pinos que
crecen en altitudes inferiores a 450 m s.n.m., este coeficiente fue de 0.481, sin
diferenciarse de maneras significativa del valor correspondiente a los pinos en

altitudes intermedias (450-550 y 550-650 m s.n.m.). Para los pinos que crecen en
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altitudes superiores a 650 m s.n.m., el coeficiente resulté significativamente mas bajo
(0.261, Tabla 2.3) y por lo tanto el diametro promedio del tronco en el que estas
plantas comienzan a tener conos (p = 0.5) fue el doble del diametro del de los pinos en
altitudes mas bajas (Tabla 2.4, Figura 2.9). La relacién entre la probabilidad de portar
conos y la edad también se vio afectada por la altitud (LRT = 294, p <0.001). La edad
promedio en que las plantas comienzan a ser reproductivas fue mayor en los pinos

gue crecen a altitudes elevadas que a bajas altitudes (Tabla 2.4).
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Presencia de conos ~ Diametro + Diametro: Altitud

Parametro Valor Error P 1Ca.50 1Co7.5%
(Ordenada al origen) -3.797 0.087 - -3.969 -3.630
Diametro <450 (Ref)) m s.n.m. 0.481 0.015 Ref 0.452 0.511
Diametro: Altitud450-550 m s.n.m -0.002 0.012 0.890 -0.026 0.022
Diametro:Altitud550-650 m s.n.m 0.001 0.020 0.946 -0.037 0.040
Diametro:Altitud >650 m s.n.m -0.220 0.014 <0.001 -0.248 -0.192

Presencia de conos ~ log (Anillos) + log (Anillos). Altitud

Parametro Valor Error P 1Cy 50 1Co7.5%
(Ordenada al origen) -9.083 0.227 - -9.539 -8.645
Log (Anillos) <450 m s.n.m. (Ref.) 4.712 0.124 Ref. 4.474 4.96

Log(Anillos): Altitud 450-550 m s.n.m.  0.266 0.050 <0.001 0.168 0.364

Log (Anillos): Altitud550-650 m s.n.m.  -0.049 0.076 0.51 -0.199 0.101

Log (Anillos):Altitud>650 m s.n.m. -0.722 0.064 <0.001 -0.849 -0.597

Tabla 2.3. Estimaciones de coeficientes para un GLM que modela la presencia de conos en funcidn del
didmetro (superior) y los anillos de crecimiento (inferior), para Pinus halepensis creciendo a diferentes
altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Los coeficientes se muestran en funcién
de una parametrizacion de efectos del modelo: los efectos de interaccidn se comparan con el coeficiente

de referencia (marcado como Ref.).
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Figura 2.9. Relacién entre la probabilidad de portar conos en funcion del didmetro (superior) y de los
anillos de crecimiento los arboles (inferior), para Pinus halepensis creciendo a diferentes altitudes en
el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las lineas indican la probabilidad predicha de

acuerdo con los GLM.

75



Gabriela Brancatelli 2021

' Edad a la madurez (n° de
Diametro a la madurez (cm)

anillos)
Altitud p=0.1 p=0.5 p=0.9 p=0.1 p=0.5 p=0.9
<450 m s.n.m. 33 7.9 12.5 4.3 6.8 10.9
450-550 m s.n.m. 33 7.9 12.5 3.9 6.2 9.6
550-650 m s.n.m. 33 7.9 12.4 4.4 7.0 11.2
>650 m s.n.m. 6.1 14.6 23.0 5.6 9.7 16.9

Tabla 2.4. Diametro y edad a la que los arboles comienzan a portar conos para Pinus halepensis
creciendo a diferentes altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). En
base a las predicciones de GLM, se muestran los valores de didmetro y edad inicial (p = 0.1),

promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que definen el periodo en el que ocurre esta transicién.

La probabilidad de tener conos abiertos aument6 con el diametro del tronco y
con la edad del arbol. La relaciéon con el diametro del tronco resulté afectada por la
altitud (LRT = 30.9, p <0.001) y por la orientacién de la pendiente (LRT = 24.7, p
<0.001). Para los pinos que crecen a diferentes altitudes, los coeficientes variaron
entre 0.20 y 0.229. Los arboles que crecen en altitudes de 450-550 m s.n.m. mostraron
el valor mas alto. Considerando la orientacion de la pendiente, los coeficientes
variaron entre 0.20 y 0.23, siendo los pinos ubicados en las pendientes orientadas al

sur los que muestran el valor mas alto (Tabla 2.5).

La relacion con la edad resulté afectada por la altitud (LRT = 68, p <0.001) y la
posicion con respecto a la linea principal divisoria de aguas (LRT = 12, p <0.001). Para
los pinos que crecen a diferentes altitudes los coeficientes variaron entre 0.25 y 0.28.
Los pinos que crecen en altitudes de 450-550 m s.n.m. mostraron el valor mas alto. El
coeficiente para los individuos ubicados en el sudoeste con respecto a la divisoria de
aguas del corddn serrano principal fue mayor que para los que crecen en el noreste.
Segun las predicciones de estos modelos, los pinos comienzan a portar conos abiertos
en promedio cuando el didmetro de sus troncos alcanza entre 20 y 23.5 cm, siendo los
individuos que crecen en la franja de 450-550 m s.n.m., y aquellos que miran hacia el
sur, los que liberan semillas con didmetros de tronco mas pequefios. Los pinos

comienzan a liberar semillas en promedio entre los 13 y 17 afios. Los arboles que
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crecen a 450-550 m s.n.m. y aquellos ubicados en la ladera sudoeste comienzan a
abrir sus conos a edades mas tempranas. Los pinos ubicados en las altitudes mas

bajas comienzan a abrir sus conos a la edad més avanzada (Tabla 2.6).
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Presencia de conos abiertos ~ Diametro + Diametro: Altitud + Diametro: Orientacion

Parametro Valor Error P 1Cy59 1Co7.5%
(Ordenada al origen) -4.747 0.109 - -4.965 -4.537
Diametro < 450 (Ref.) 0.204 0.014 Ref. 0.177 0.232
Diametro: Altitud 450-550 m s.n.m. 0.029 0.007 <0.001 0.015 0.042
Diametro: Altitud 550-650 m s.n.m. 0.016 0.010 0.093 -0.003 0.035
Diametro: Altitud >650 m s.n.m. 0.010 0.009 0.283 -0.008 0.028
Diametro:Orientacion Este 0.010 0.012 0.424 -0.014 0.033
Diametro:Orientacion Sur 0.033 0.012 <0.01 0.009 0.056
Didmetro:Orientacién Oeste -0.002 0.015 0.879 -0.031 0.026

Presencia de conos abiertos ~ Anillos + Anillos:PosicionRespectoDivisoriaAguas + Anillos:Altitud

(Ordenada al origen) -4.937 0.119 <0.01 -5.175 -4.707
Anillos <450 m s.n.m. (Ref.) 0.286 0.011 <0.001 0.264 0.308
Anillos:Altitud 450-550 m s.n.m.  0.072 0.009 <0.001 0.054 0.090
Anillos:Altitud 550-650 m s.n.m.  0.033 0.012 <0.01 0.010 0.056
Anillos:Altitud >650 m s.n.m. 0.058 0.012 <0.001 0.035 0.082
Anillos:LineaDivisoriaSudoeste 0.058 0.019 <0.01 0.020 0.096

Tabla 2.5. Diametro y edad en que los drboles comienzan a portar conos abiertos (liberacion de semillas) para
ejemplares de Pinus halepensis creciendo en diferentes posiciones topogréficas en el Parque Provincial
Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Segun las predicciones de GLM, se muestran los valores de didmetro y edad

inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que definen el periodo en el que ocurre esta transicion.
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Diametro al liberar semillas(cm)

p=0.1 p=0.5 p=0.9
Altitud
<450 m s.n.m. 12.5 23.3 34
450-550 m s.n.m. 11 20.4 29.8
550-650 m s.n.m. 11.6 21.6 31.6
>650 m s.n.m. 11.9 22.2 32.5
Orientacion
N 12.5 23.3 34
E 11.9 22.2 32.5
S 10.8 20.1 29.4
(0] 12.6 23.5 344
Edad al liberar semillas (n° de anillos)
p=0.1 p=0.5 p=0.9
Altitud
<450 m s.n.m. 9.6 17.3 25
450-550 m s.n.m. 7.7 13.8 19.9
550-650 m s.n.m. 8.6 15.5 22.4
>650 m s.n.m. 8 14.3 20.7
Ladera
NE 9.6 17.3 25
SO 8 14.4 20.8

Tabla 2.6. Didmetro y edad en que los arboles comienzan a portar conos
abiertos (liberacion de semillas) para ejemplares de Pinus halepensis creciendo
en diferentes posiciones topograficas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist
(Buenos Aires). Segun las predicciones de GLM, se muestran los valores de
didmetro y edad inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que

definen el periodo en el que ocurre esta transicion.
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Discusioén

Supervivencia de juveniles

Las primeras etapas en el desarrollo de especies de plantas longevas, como
los é&rboles, resultan clave para determinar la composicibn a largo plazo de la
poblacion (Lines et al., 2020). En este capitulo se presentan resultados de la dinAmica
poblacional en la etapa juvenil de P. halepensis en el area de estudio donde se

comporta como invasora.

La tasa de supervivencia de los arboles aument6 con la edad entre uno y ocho
afios, apoyando la primera hipétesis planteada en este capitulo. Estos resultados
concuerdan con los conocidos para la especie en su rango nativo de distribucién que
indican que los procesos de mortalidad ocurren mayormente en las primeras etapas
del reclutamiento (Nathan & Ne’eman, 2004; Thanos et al., 1996). Resultados
similares se presentan para Pinus sylvestris y P. nigra (Castro et al., 2004; Debain et
al., 2005) y este seria, en realidad, un patron generalizado entre especies arbéreas
(Epperson, 1992). Las causas mas comunes de mortalidad en las primeras etapas del
reclutamiento en arboles son el estrés hidrico o la competencia por luz y recursos
(Bello-Rodriguez et al., 2020). En plantulas de especies lefiosas, la velocidad de
crecimiento de las estructuras aéreas y subterrAneas determina su capacidad
competitiva frente al estrato herbaceo (Peltzer & Kochy, 2001). En el area de estudio
se ha reportado que la competencia ejercida por las gramineas perennes seria un
factor clave para condicionar el establecimiento de P. halepensis (de Villalobos et al.,
2011). Por otro lado, y a diferencia de los adultos, las plantulas de pino de Alepo no
han desarrollado completamente los mecanismos para preservar el transporte de agua
durante la estacién seca (como por ejemplo raices profundas o suficiente tejido
conductivo), razén por la cual resultan intrinsecamente mas vulnerables al déficit de

humedad en el suelo (de Luis et al., 2011).

La estructura etaria analizada muestra un importante pico en la densidad de
arboles que habrian reclutado entre los afios 2015 y 2020, lo cual coincide con la
hipotesis planteada. En particular las mayores densidades corresponden a los afios
2018 y 2019, es decir individuos de dos y tres afos, respectivamente. En cualquier
caso, es importante mencionar que la densidad de ejemplares de un afio o0 menos de
edad podria haber sido subestimada debido a su baja detectabilidad sobre el estrato

herbéaceo.
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Se encontré que la densidad de arboles de determinada edad se relaciona con
la cantidad de lluvia caida durante los meses del otofio (marzo, abril, mayo); sin
embargo, no se hall6 una relacién significativa entre la densidad de arboles y las
precipitaciones de verano (diciembre, enero, febrero), cuando podrian producirse los
extremos de déficit hidrico. Estos resultados acuerdan en parte con la hipétesis
planteada. En la region de origen del pino de Alepo, la mortalidad durante los primeros
afos de desarrollo se produce principalmente en la época estival (del Rio et al., 2008;
Thanos et al.,, 1996). Este efecto se atribuye no sélo a las marcadas sequias que
suelen producirse durante los meses de verano, sino también a las elevadas
temperaturas que se presentan (del Rio et al., 2008). La disponibilidad de agua en el
suelo podria ser un parametro biolégicamente mas relevante que las precipitaciones,
ya que integra el aporte de la lluvia con el contenido de agua del suelo (de acuerdo a
su profundidad y textura) y la pérdida de agua a través de la vegetacion (por
evapotranspiracion, la cual a su vez depende de la temperatura atmosférica, la
humedad relativa del aire y la radiacion solar; Helluy et al.,, 2020). Del Rio y
colaboradores (2014) encontraron que los sitios de suelos con arcilla o con texturas
arcillosas presentaban mayores tasas de crecimiento de P. halepensis. La cantidad de
agua que esta efectivamente disponible para las raices de las plantas esta
fuertemente relacionada con las propiedades del suelo y con su capacidad de
retencién (Bueis et al., 2017). Ampliar el conocimiento acerca de las caracteristicas
puntuales de los suelos en los que crece el pino de Alepo en la zona de estudio podria
ayudar a explicar mejor las diferencias encontradas en el reclutamiento de la especie.
La utilizacién de la humedad del suelo, en lugar de la lluvia, también puede reflejar

mejor la disponibilidad de agua para los arboles (Rathgeber et al., 2005).
Crecimiento y reproduccion

La relacibn entre los pardmetros fisiograficos del medio ambiente y el
crecimiento del pino de Alepo esta bien documentada en su area de distribucién nativa
(Bueis et al., 2017; Omary, 2011; Vennetier et al., 2018); aqui se brinda evidencia de

esta relacion en una region donde la especie se comporta como invasora.

Los resultados muestran un efecto de la altitud a la que crecen los pinos en su
desarrollo, aunque en la direccién opuesta a la predicha, con arboles mas robustos
creciendo a mayores alturas. Los pinos que crecen en altitudes superiores a 650 m
s.n.m. muestran una tendencia a desarrollar troncos mas anchos a edades mas

tempranas que los pinos en altitudes mas bajas, y esta discrepancia con los resultados
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esperados podria responder a procesos alométricos en su desarrollo. Los habitats mas
altos conducirian a desarrollar una forma mas achaparrada con respecto a aquellos en
altitudes mas bajas, y esto puede explicarse por una disminucién en la profundidad del
suelo, una menor disponibilidad de nutrientes y una mayor pérdida de agua debida a la
evaporacion por los vientos intensos tipicos de altitudes mayores (Kristensen & Frangi,
1995; Pérez & Frangi, 2000). Del mismo modo, la prevalencia de pendientes
pronunciadas a mayores altitudes podria contribuir a una menor disponibilidad de agua
para los arboles debida al aumento de la escorrentia del agua (Bueis et al., 2017). La
disponibilidad de agua es uno de los principales factores que regulan el crecimiento de
P. halepensis en su area de distribucion nativa (Bueis et al., 2017; Olivar et al., 2014,
2012; Rathgeber et al.,, 2005). En la region de estudio, Cuevas (2005) detectd
diferencias significativas en el aumento del diametro en funcion de la edad de arboles
creciendo a 700 frente a los que crecian a 500 m s.n.m., favoreciendo a los de la franja
superior. Esta plasticidad fenotipica podria ser clave para explicar la capacidad de la
especie para expandirse a lo largo del rango altitudinal (Zalba & Villamil, 2002). Es
importante tener en cuenta que las condiciones ambientales y el tipo y nivel de estrés
al que la especie esta sometida involucran un conjunto complejo de variables, de
manera que las condiciones ambientales aqui consideradas podrian no
necesariamente resultar los Unicos factores de estrés ambiental ni los més relevantes

para el pino de Alepo.

La ubicacion de los pinos en el perfil topografico también afecta su
reproduccién. Registramos un retraso en la produccién de conos asociado con la
altura. Los pinos que crecen a mayor altitud (> 650 m s.n.m.) comienzan a tener conos
cuando sus troncos alcanzan el doble de didmetro que los ubicados més abajo en las
sierras. En consecuencia, los primeros conos aparecen cuatro afios después en los
pinos en altura con respecto a los que crecen en los valles. El tamafio y la edad a la
que los pinos abren sus conos por primera vez y comienzan a liberar semillas, también
se ven afectados por la altitud y la orientacién de la ladera donde crecen. Los pinos
que crecen en las altitudes mas bajas comienzan a tener conos abiertos, en promedio,
dos o tres afios mas tarde que aquellos en altitudes mas altas, contrastando
nuevamente con las predicciones propuestas. Aunque la produccién de conos en las
areas mas altas de las sierras comienza mas tarde, los arboles ubicados en estos
ambientes inician la liberacion de semillas a una edad més temprana que aquellos
ubicados en los valles. La demora en la produccion de conos en arboles creciendo en

ambientes de mayor altitud, considerados a priori como mas estresantes, pone en
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duda nuestra hipdtesis sobre una inversibn mas significativa en estructuras
reproductivas en condiciones de estrés ambiental, respaldada por la evidencia
presentada por Climent et al. (2008) y Santos del Blanco (2014). Sin embargo, los
arboles creciendo en las cumbres muestran la capacidad de comenzar a liberar
semillas antes. Consistentemente, los arboles que crecen en las laderas orientadas
hacia el SO y que también estarian expuestos a condiciones de menor humedad
(Frangi & Botinno, 1995; Gentili & Gil, 2013) abrieron sus conos a edades mas
tempranas que los de la ladera opuesta. Seria l6gico pensar que la mayor exposicién
al viento y a la luz solar propias de los ambientes de cumbres (Kristensen & Frangi,
1996, 1995) aceleran la maduracién y apertura de conos en una especie xeriscente
como el pino de Alepo. De acuerdo con Nathan & Ne’eman (2004) y con Nathan y
colaboradores (1999), la humedad relativa media y la temperatura maxima son buenos
predictores de la liberacion de semillas de P. halepensis en la cuenca mediterranea.
La liberacién mas temprana de semillas en las areas altas podria resultar en tasas de
crecimiento poblacional mas altas en este habitat, al menos durante las etapas
iniciales de colonizacién de nuevos sitios (Lavi et al., 2005) y en mayores riesgos de
dispersién a larga distancia, considerando que los picos actian como “sitios de
despegue” (Buckley et al., 2005; Ledgard, 1988).

En términos del manejo de la invasion, una mayor frecuencia de individuos con
troncos gruesos para poblaciones de la misma edad en las areas mas altas de las
sierras tiene implicaciones operativas al seleccionar herramientas de corte y calcular la
frecuencia de mantenimiento de motosierras y el afilado y reemplazo de cadenas. Las
tareas de control de pinos en los sectores de altura implican una mayor dificultad
especifica y mayor tiempo de acceso a los arboles, un aumento en el tiempo asignado
a cada corte y la necesidad de transportar cadenas adicionales y herramientas de
afilado. De cualquier modo, la liberacion temprana de semillas de los arboles que
crecen en las cumbres resalta la necesidad de priorizar el control de pinos en estas
areas y de aumentar la frecuencia entre controles sucesivos para evitar la liberacion
de semillas que puedan dispersarse a largas distancias, como se discute en mayor

detalle en el capitulo 3 de esta tesis.

En este capitulo de la tesis se determind que la tasa de supervivencia de
juveniles de P. halepensis aumenta con la edad y que la estructura etaria presenta un
patron variable. Se comprobé ademas que existen variaciones en la tasa de
crecimiento, produccion de conos Yy liberacion de semillas en respuesta a variables

topogréficas, lo cual tiene implicancias para la organizacién de acciones de manejo. La
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topografia podria incidir también en la capacidad dispersiva de los &rboles. En el
capitulo tres se analizan los patrones de viento predominantes en la regién de estudio

y se discute como podrian afectar el proceso de expansion de pino de Alepo.
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Introduccion

El proceso de dispersidn en plantas

La sucesion de procesos que van desde la produccion de semillas, pasando
por la dispersién y la germinacién, hasta el establecimiento de las plantulas, se
denomina comunmente “reclutamiento temprano”. En poblaciones de plantas una gran
proporcion de los eventos de mortalidad tienen lugar durante este periodo (Nathan &
Muller-Landau, 2000).

La dispersion, entendida como el movimiento de propagulos lejos de la planta
madre (Nathan & Muller-Landau, 2000), es la principal etapa (a veces la Unica) durante
la cual las plantas individuales se mueven en el espacio (Nathan et al., 2001). Este
proceso ocurre fundamentalmente de manera pasiva, mediado por vectores que
transportan los propagulos lejos de su origen (Matthysen, 2012; Nathan et al., 2008;
Traveset & Rodriguez-Pérez, 2019). Ya sea que se trate de vectores abidticos (como
el viento, el agua, la gravedad), o de vectores bidticos (como los animales), existen
adaptaciones especificas en las plantas que favorecen un determinado mecanismo de
dispersién. Sin embargo, aunque la dispersion principal ocurra mediante un vector
particular, en una misma poblacion pueden coexistir distintos mecanismos de

dispersién que se combinan en un proceso mas complejo (Howe & Smallwood, 1982).

Debido a la heterogeneidad espacial en la distribucion de micrositios
adecuados para la germinacion, los patrones espaciales de las plantulas pueden ser
significativamente diferentes a los de las semillas dispersadas. A su vez, la variacion
en la supervivencia de las plantulas, generada por ejemplo por la herbivoria diferencial
o0 por la competencia, puede alterar ain mas el patron espacial resultante
(Trakhtenbrot et al., 2014). Es por ello que suele distinguirse entre dispersién primaria,
entendida como el movimiento inicial de las semillas hasta el lugar donde se depositan
por primera vez y la dispersion efectiva, que es el resultado complejo del movimiento
primario de las semillas y los procesos posteriores que tienen lugar hasta que la planta

se encuentra establecida con éxito (Lara-Romero et al., 2014).

El componente basico de la dispersién primaria generalmente se describe
mediante la "curva de dispersion”, que es una funcién de densidad de probabilidad de
las distancias a las cuales se depositan las semillas respecto a su fuente de origen
(Nathan & Muller-Landau, 2000). Esta curva en general muestra un rapido descenso

de la densidad de semillas dispersadas a medida que aumenta la distancia desde la
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planta parental (Nathan et al., 2000). Se requiere contar con buenas estimaciones de
las distancias de dispersion y de su distribucion para comprender procesos como la
dinAmica de poblaciones en ambientes fragmentados, las interacciones locales, las
invasiones bioldgicas y la persistencia de metapoblaciones, entre otros (Bullock et al.,
2017).

El viento como vector de dispersion

El viento es un agente de dispersién comun de semillas y de polen (Van der
Pijl, 1982; Wan et al., 2017). Se espera que las semillas dispersadas por el viento
muestren una considerable variacion espacio-temporal en el patron de dispersion, ya
que se trata de un vector tipicamente variable e impredecible (Nathan et al., 2000). El
proceso dependera tanto de factores fisicos como biolégicos. Entre los factores fisicos
se pueden nombrar la topografia local, la intensidad y direccién de los eventos de
dispersién y la estructura del ambiente en que ocurre (Landenberger et al., 2007). Los
factores bioldgicos incluyen el tamafio, la masa y la forma de la semilla, la velocidad
terminal de caida, y la altura y el momento de liberacion. La velocidad terminal es la
velocidad de caida constante que alcanza una semilla luego de ser liberada y afecta el
tiempo que las semillas permanecen en el aire y su trayectoria. Las plantas que se
dispersan principalmente a través de este vector, suelen tener semillas con estructuras
especializadas, como plumas o alas, por ejemplo, que aumentan el tiempo de
permanencia en el aire y, en consecuencia, la distancia de dispersion (Tackenberg et
al., 2003). La altura de liberacién también contribuye a la capacidad de movimiento y
navegacion, si todo lo demas es igual, se espera que las semillas liberadas a alturas
mayores alcancen distancias también mayores. La liberacion no aleatoria de las
semillas respecto de las condiciones atmosféricas es uno de los pocos controles que
ejerce la planta sobre cuando y hacia donde se mueven las semillas, y resulta un
factor determinante de su capacidad de dispersion (Wright et al., 2008). La liberacién
selectiva de semillas durante condiciones de fuertes vientos, por ejemplo, aumentaria
la dispersién a larga distancia. Para tal liberacién de semillas no aleatoria puede ser
necesaria una velocidad umbral de viento que separe la semilla de la planta parental y
la probabilidad de desprendimiento puede aumentar con la velocidad del viento (Soons
& Bullock, 2008).

La estructura ambiental, es decir la disposicion espacial de objetos fisicos en
un habitat, juega un papel importante en el proceso de dispersion de semillas al influir

en la velocidad y direccion del viento local (Landenberger et al., 2007). Se espera que
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incluso leves ondulaciones en la topografia introduzcan una variabilidad considerable
en las curvas de dispersion (Trakhtenbrot et al., 2014). Las distancias de dispersion
por viento suelen ser mayores en pastizales que en bosques, en términos generales
las condiciones de los paisajes abiertos resultan mas favorables para este tipo de

dispersion (Tackenberg et al., 2003).

A causa del cambio climético en curso, se espera que se modifiquen los
patrones meteorolégicos provocando una intensificacion del viento en todo el mundo y
aumentando la frecuencia de tormentas extremas (Bohrer & Treep, 2020). Debido a
gue la velocidad del viento es un determinante clave de las distancias de dispersion,
se espera que un aumento de los vientos extremos aumente la dispersion y la

capacidad de colonizacion a larga distancia (Soons et al., 2004).

En el sudoeste de la provincia de Buenos Aires los vientos predominantes
provienen del noroeste, siendo los del este y oeste los menos frecuentes. La maxima
frecuencia de vientos intensos se produce durante los meses de verano (Michalijos &
Uboldi, 2013).

Plantas invasoras dispersadas por viento

Estudios empiricos han demostrado que la velocidad del viento es un impulsor
importante de la dispersion de plantas invasoras a escala comunitaria, local y regional
(Bullock et al., 2012; Bullock & Clarke, 2000; Wan et al., 2017). Segin Wan y
colaboradores (2017), los pastizales templados son uno de los biomas en los que se
manifiesta una interaccion positiva mas marcada entre el viento y la distribucion de las
especies vegetales exoticas. De acuerdo a estos autores, la velocidad del viento
puede resultar asi un buen indicador de la expansion de plantas invasoras en
diferentes biomas en una amplia escala espacial, y tanto la velocidad del viento como
el tipo de bioma son variables que deben considerarse al modelar la distribucién de

plantas invasoras en todo el mundo.

A escala de poblacién, la propagacion se puede modelar como una
combinacién de dos conjuntos de procesos: la demografia, que impulsa el crecimiento
de la poblacion, y la dispersion, que determina el componente espacial de la
propagacion. Comprender la capacidad de dispersion de una especie invasora es
determinante para estimar su propagacion potencial y para disefiar acciones para
controlarla (Miunzbergova et al., 2010). Si se pretende ralentizar (o detener) la

propagacion de una planta invasora, resulta necesario identificar los impulsores
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demogréficos y de dispersion de la propagacion y determinar cuales tienen mas

probabilidades de verse afectados por acciones de manejo (Caplat et al., 2012b).

A pesar de la reconocida importancia de la prevencién para abordar el desafio
de las invasiones biolégicas (Duboscg-Carra et al., 2021; Hulme, 2020; Marchioro &
Krechemer, 2021; McGeoch et al., 2016; Ziller & Zalba, 2007), y de la importancia del
viento como propulsor de las invasiones que fue mencionada anteriormente,
practicamente no se han desarrollado métodos ni herramientas para prevenir la
dispersion de plantas invasoras anemdfilas (Davies & Sheley, 2007a). Por sus
caracteristicas intrinsecas, la dispersion por el viento resulta especialmente dificil de
manejar, por lo que las estrategias suelen orientarse hacia medidas de deteccién
temprana guiadas por la identificacion de areas de alto riesgo de invasion en funcién
de la ubicacion de ejemplares reproductivos y de los vientos predominantes en los
meses de produccién de semillas, las que deberian someterse a tareas regulares de
monitoreo y control (Brancatelli & Zalba, 2018). Complementariamente, las acciones
de prevencién podrian enfocarse en la eliminaciéon de individuos adultos con mayor
capacidad de propagacion, por ejemplo, debido a su ubicacion en sitios de despegue
(cumbres, crestas y pendientes particularmente expuestas a los vientos; Ledgard,
2008). No obstante, se necesitan mas trabajos de investigacion enfocados en mejorar
nuestras habilidades para limitar la dispersion de semillas por el viento (Davies &
Sheley, 2007b).

Gran parte de las coniferas que invaden distintas regiones del mundo son
dispersadas por el viento. Si bien la mayoria de sus semillas son transportadas a
distancias de menos de 100 metros respecto de la planta madre, una pequefa fracciéon
puede llegar mucho mas lejos (Richardson et al., 1994). Estos Ultimos eventos de
dispersion a larga distancia, aun siendo poco frecuentes, resultan cruciales para los
procesos a escala de paisaje como la colonizacién de nuevos sitios (Trakhtenbrot et
al., 2014). Generalizando, se puede decir que la dispersion a larga distancia depende
de tres pasos criticos: la expulsién de la semilla por encima del dosel de vegetacion, el
movimiento a larga distancia y la deposicion en un héabitat adecuado (Caplat et al.,
2012a). Las tasas de invasién son especialmente sensibles a la dispersion a larga
distancia; sin embargo, eventos de estas caracteristicas son muy dificiles de
cuantificar empiricamente (Nathan & Ne’eman, 2004; Skarpaas & Shea, 2007). Higgins
& Richardson (1999) muestran mediante una simulacion que un uno por mil de las
semillas que se desplazan entre 1 y 10 km puede conducir a un aumento de un orden
de magnitud en la tasa de dispersion de pinos invasores. En terrenos montafiosos, las
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fuerzas que impulsan el flujo del viento se modifican en comparacion con el terreno
plano por lo que las curvas de dispersion toman formas particulares en estos
ambientes (Trakhtenbrot et al., 2014). Una vez que los individuos se establecen en
sitios tales como cumbres, crestas y laderas expuestas, y se tornan reproductivos, la

dispersion a larga distancia puede ser mucho mas frecuente (Ledgard, 1988).
Dispersién en el pino de Alepo

Las curvas de dispersion de semillas estimadas para el pino de Alepo muestran
un pico muy cerca de la fuente, seguido de un declive rapido y una cola larga (Nathan
& Ne’eman, 2004). La velocidad terminal de la semilla es un rasgo biolégico que
influye en la distancia de dispersion potencial de una planta (Wyse et al., 2019). Sin
bien las samaras de P. halepensis presentan diferente masa y morfologia, la variacion
de la velocidad terminal de la semilla entre arboles, entre los conos dentro de cada
arbol, y entre las semillas dentro de conos, resulta insignificante (Nathan et al., 1996).
Por esta razon, es poco probable que la aerodinamica de la semilla sea un factor clave
en la variacién espacio-temporal de los patrones de dispersion (Nathan et al., 2000).
La altura de la liberacion de las semillas se considera otro de los determinantes
biol6gicos de las distancias de dispersién (Okubo & Levin, 1989). Los arboles adultos
de esta especie pueden alcanzar de 10 a 20 metros de altura (25 m
excepcionalmente), que si bien resulta un valor relativamente bajo dentro del género,
les otorga una plataforma autbnoma de despegue altamente significativa cuando
crecen en un ambiente de pastizal. Debe considerarse ademas la distribucion de los
conos en el dosel del arbol, la cual resulta dependiente de la edad, siendo mas
homogénea en individuos jovenes y mas concentrada en la parte alta de la copa en
arboles mas viejos (Nathan & Ne’eman, 2000). Estudios de analisis de sensibilidad de
los factores que afectan la distancia de dispersion mostraron que las condiciones del
viento son mucho mas importantes que los principales factores biolégicos a la hora de

determinar la forma de las curvas de dispersion en esta especie (Nathan et al., 2001).

El pino de Alepo muestra una correlacion negativa significativa entre la tasa de
liberacion de semillas y la humedad relativa, y una correlaciéon positiva con la
temperatura (Nathan et al., 1999; Thanos & Daskalakou, 2000). En Israel (dentro de su
area nativa de distribucion) la liberacion de semillas se encuentra sincronizada con
eventos cortos, temporalmente predecibles, de condiciones ambientales secas,
llamados Sharav, que se producen durante la primavera y el otofio (Nathan &

Ne’eman, 2004; Nathan & Ne’eman, 2000). El patron de liberacion de semillas en
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condiciones de clima seco y calido se repite a lo largo del rango nativo de la especie,
en regiones como Espafia, el norte de Africa, Francia, ltalia y Grecia (Ayari et al.,
2011; Girard et al., 2012; Nathan et al., 1999; Saracino et al., 1997; Tapias et al., 2001,
Thanos & Daskalakou, 2000). Debido a que la dispersion a larga distancia depende de
la ocurrencia de fuertes vientos, la sincronizacién de la liberaciéon de semillas con
estos eventos climéticos constituye un importante mecanismo de expansion para el
pino de Alepo (Nathan & Ne’eman, 2000).

La estrategia de liberacién de semillas en condiciones de clima seco, calido y
ventoso se denomina xeriscencia (Nathan et al., 1999; Ne’eman et al., 2004). El pino
de Alepo cuenta, ademas, con otra estrategia denominada piriscencia, que consiste en
la liberacibn masiva de semillas inducida por condiciones de fuego (Lamont et al.,
1991). La piriscencia y la xeriscencia exhiben diferentes patrones temporales. Dado
gue los arboles adultos en general no sobreviven al fuego, la piriscencia suele ocurrir
una sola vez en la vida del individuo. La Xxeriscencia, en cambio, ocurre
periddicamente, durante eventos de clima calido y seco. Desde una perspectiva
evolutiva se trataria de dos mecanismos complementarios que aumentan las chances
de encontrar condiciones favorables en tiempo y espacio para el establecimiento
(Nathan & Ne’eman, 2004).

Nathan & Ne’eman (2004) sugieren que la relacion entre xeriscencia y
dispersion a larga distancia no estaria limitada a la Cuenca del Mediterraneo, sino que
seria de caracter general. De hecho, la cronologia de liberacién de semillas en la
region de estudio de esta tesis mostraria semejanzas con la informada para la especie
dentro de su rango nativo de distribucién, concentrandose en los meses de verano,
cuando se dan condiciones de altas temperaturas y baja humedad. Los picos de
liberacion ocurren asi con una frecuencia anual, excepto en condiciones de fuego
(Zalba et al., 2009; Cuevas, 2010).

Aunque se cuenta con pocos datos debido a las dificultades practicas antes
mencionadas, existe evidencia indirecta de eventos de dispersion a larga distancia en
P. halepensis. En Francia y en Israel, por ejemplo, se han encontrado individuos a 95
metros de distancia de los arboles mas cercanos (Nathan et al., 2000). Un modelo
mecanicista de dispersion de semillas por viento aplicado al pino de Alepo, predice
que solo dos de cada 1000 semillas alcanzaran distancias que superen 1 km (Nathan
et al., 2001). No obstante, dada la gran produccién de semillas en esta especie, aun

una fraccion tan pequefia podria resultar en un nimero considerable de semillas lejos
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de los arboles parentales, causando efectos desproporcionados en las tasas de
dispersién y afectando la dinamica de expansion de la invasién (Buckley & Freckleton,
2010). El inicio de la produccién de semillas a una edad temprana, la produccién anual
masiva de conos, la presencia de serotinia y las pequefas semillas dispersadas por el
viento son importantes rasgos que determinan el caracter invasivo de P. halepensis
(Lavi et al., 2005; Ne’eman et al., 2004).

Objetivos e hipo6tesis de este capitulo

En este capitulo se analiza el comportamiento del vector viento en el area de
estudio durante los meses de liberacion de semillas del pino de Alepo y su relacién
con la dispersion de la especie, y se discuten las posibles implicancias para el avance

de la invasion. Se proponen para eso los siguientes objetivos e hipotesis:

1. Determinar si existe coincidencia entre la presencia del vector de dispersion y
las condiciones ambientales necesarias para la liberaciéon de las semillas de P.

halepensis.

El periodo en que se dan condiciones ambientales asociadas con la liberacion
de semillas de P. halepensis coincide con vientos intensos y frecuentes que

podrian favorecen la dispersién, como ocurre en su area de distribucién nativa.

2. Analizar la distribuciéon altitudinal de P. halepensis y discutir sus posibles
implicancias sobre los eventos de dispersion a larga distancia, de acuerdo con

los vientos predominantes.
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Materiales y métodos

Para caracterizar el viento se obtuvo informacion de estaciones meteoroldgicas
presentes en la region. Se seleccioné la ubicada en proximidades de la localidad de
Villa Ventana, por contar con la serie temporal mas larga y por su cercania al sitio de
estudio. Los datos fueron provistos por la Bolsa de Cereales de Bahia Blanca, a través
del contacto y la colaboracién de la Dra. Verdnica Gil (Departamento de Geografia y

Turismo, Universidad Nacional del Sur).

Las variables consideradas fueron: velocidad promedio diaria del viento (km/h),
direccién més frecuente diaria del viento (grados), maxima rafaga de viento registrada
en el dia (km/h) y temperatura ambiental méxima registrada en el dia (grados
centigrados). La estacion meteoroldgica se encuentra configurada para tomar registros
a partir de sus sensores una vez por minuto (es decir, 1440 registros por dia). Esta
informacion se promedié de manera de obtener un dato diario para la velocidad del
viento. Se analizaron los datos correspondientes al periodo comprendido entre el 1 de
noviembre de 2016 y el 31 de agosto de 2021, sumando un total de 1270 registros
diarios. La direccion del viento se dividid en dieciséis categorias segun la siguiente
clasificacion: norte (N), 348.75- 360 y 0- 11.25 grados; nor-noreste (NNE), 11.25-
33.75 grados; noreste (NE), 33.75- 56.25 grados; este-noreste (ENE), 56.25- 78.75;
este (E), 78.75- 101.25 grados; este-sudeste (ESE), 101.25- 123.75 grados; sudeste
(SE), 123.75- 146.25 grados; sud-sudeste (SSE), 146.25- 168.75 grados; sur (S),
168.75- 191.25 grados; sud-sudoeste (SSO), 191.25- 213.75 grados; sudoeste (SO),
213.75- 236.25 grados; oeste-sudoeste (OSO), 236.25- 258.75 grados; oeste (O),
258.75- 281.25 grados; oeste-noroeste (ONO), 281.25- 303.75 grados; noroeste (NO),
303.75- 326.25 grados; nor-noroeste (NNO), 326.25- 348.75 grados. Para la direccién
del viento se consideré la moda, es decir la direccibn mas frecuente por dia, y no se
tomaron en cuenta las muestras con velocidad cero. Los registros que por algin
motivo no contaban con informacion para alguna de las variables de interés fueron

descartados del analisis.

De acuerdo a un trabajo previo realizado en el &rea de estudio, los conos de P.
halepensis comienzan a abrirse a una temperatura media de alrededor de 20 °C. La
cantidad de semillas liberadas aumenta con la temperatura y la liberacion ocurre
mayormente entre los meses de noviembre a marzo, con picos durante enero
(Cuevas, 2010). Es por ello que se aplicaron filtros de temperatura a los datos: dias

con temperaturas maximas mayores a 20 °C (n = 425), entre 20y 30 °C (n = 92) y
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mayores a 30 °C (n = 102). Ademas, se consideraron en el andlisis sélo los meses de
liberacion de semillas (desde noviembre a marzo inclusive) que resultan los de menor
humedad relativa (Ithurrart, 2015).

Para analizar la distribucion altitudinal de la especie en el area se utilizaron
datos de 9454 individuos talados como parte de la estrategia de control dentro del
PPET (ver Capitulo 2 de esta tesis). Las acciones de manejo de referencia se
organizaron de manera de comprender todos los ambientes presentes en la reserva
(valles, laderas y cumbres), cortando todos los individuos detectados en las &reas
recorridas, independientemente de su tamafio, posicion topogréafica, étc. Es por ello
gue, para este analisis, se asume que la distribucibn de los &rboles talados es
representativa de la distribucion de la especie en el area de estudio. Mediante QGis
(versidon 3.4.9. QGIS Development Team, 2018) se maped la ubicacion de los arboles
y usando un modelo de elevacion digital se determiné la altitud de cada uno de ellos.
Se construyeron categorias de altitud de manera de cubrir todo el rango presente en el
area de estudio (que va desde alrededor de los 300 m s.n.m hasta los 1234 m s.n.m.
en su pico mas alto -Cerro Tres Picos-) segun [<450 m s.n.m.], [450-550 m s.n.m.],
[550-650 m s.n.m.] y [>650 m s.n.m.] y se determind la proporcion de arboles en cada
categoria. Considerando la altitud a la que se encontraba cada pino y la altitud méxima
y minima del terreno en un radio de 500 m alrededor del &arbol, se generé un indice de

exposicion (IE) para cada individuo segun:
IE: 1- [(Altitud maxima - Altitud del arbol) / (Altitud maxima- Altitud minima)]

Este indice toma valores entre 0 y 1 y representa la posicion relativa del pino
con respecto al rango altitudinal del terreno circundante. Valores cercanos a 1
corresponden a pinos ubicados en sitios elevados cercanos al maximo altitudinal del
terreno circundante. Esta situacion fue considerada de maxima exposicién. Valores
cercanos a cero se refieren a pinos ubicados en zonas bajas respecto del terreno
circundante, considerados de baja exposicion. En base al indice de exposicion se
determind la proporcion de arboles en distintas categorias: 0 - 0.25 (baja exposicion),
0.25 - 0.50 (exposicion intermedia baja), 0.50 - 0.75 (exposicion intermedia alta) y 0.75

— 1 (exposicion alta).

Las principales direcciones se caracterizaron mediante graficos de rosa de los
vientos utilizando tanto la velocidad promedio como las maximas rafagas diarias, por
considerarse éstas especialmente relevantes para eventos de dispersion a larga de

distancia.
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Todos los analisis y gréficos fueron realizados usando R (R-Core-Team, 2019)
y los paquetes ggplot2 (Wickham, 2016), scales (Wickham, 2012), sp (Bivand et al.,
2008), raster (Hijmans et al., 2015), rgdal (Keitt, 2010), lattice (Sarkar, 2008) y plyr
(Wickham, 2011).
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Resultados

El méximo valor de velocidad diaria promedio del viento para los datos
considerados fue 44,71 km/h, durante el mes de julio de 2017. En los meses de verano
el méaximo valor registrado fue 34.9 km/h, en diciembre de 2016. Las rafagas de viento
alcanzaron valores maximos de 119 km/h cuando se consideraron los datos anuales
(junio de 2017), y 95 km/h para los periodos de liberacién de semillas (diciembre de
2016). Las direcciones promedio de los vientos cubrieron casi la totalidad de la
circunferencia, con menor representacion de las direcciones NNO, N y NNE (39.59° a
340.86°). Los valores de temperatura maxima diaria promedio tuvieron extremos de
2.7 °C (julio de 2017) y 38.2 °C (febrero de 2018).

Cuando se grafica la velocidad media mensual del viento y el promedio de las
méaximas rafagas registradas por mes, las velocidades mas altas se observan durante
los meses de junio y julio (Figura 3.1). Sin embargo, es muy poco probable que
durante esta época pueda haber semillas disponibles para la dispersion. En cambio,
las altas velocidades, tanto promedio como de rafagas, en los meses de noviembre y
diciembre podrian tener implicancias para la dispersion a larga distancia del pino de
Alepo en el area.

Las temperaturas promedio mas altas ocurren durante el mes de enero,
seguido por los meses de diciembre y febrero (Figura 3.2).
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Figura 3.1. Variacion mensual de la velocidad promedio del viento (izq.) y de las maximas rafagas de
viento (der.) en la estacion meteoroldgica de Villa Ventana, Sierras Australes Bonaerenses. Periodo

comprendido entre 2016 y 2021.
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Figura 3.2. Variacién mensual de la temperatura ambiental maxima en la estacion meteorolégica

de Villa Ventana, Sierras Australes Bonaerenses. Periodo comprendido entre 2016 y 2021.

A lo largo del afio, los vientos mas frecuentes provienen de la direccion oeste-
noroeste (ONO, 15.3% de los datos), seguidos por la direccién sudoeste (SO, 14.3%
de los datos; Figura 3.3). Las direcciones norte (N) y nor-noreste (NNE) no se
encuentran respresentadas de acuerdo a estos datos para los vientos en la regién de
estudio.

Cuando se consideran sélo los registros de los meses de verano, se mantienen
las direcciones més frecuentes en todos los rangos de temperatura analizados (Figura
3.4). La prevalencia de la direccion ONO es aln mas notoria cuando sélo se examinan
los datos con temperatura ambiental maxima mayor a 30 °C (27.5% de los datos;
Figura 3.4. (c)).

Para los datos con temperaturas iguales o mayores a 20 °C el maximo valor de
velocidad media diaria del viento fue 34.9 km/h y la maxima rafaga diaria registrada
fue de 95 km/h, ambos durante diciembre. Las direcciones de los vientos en este
rango de temperaturas toman valores entre 45.7 a 319.6 grados, sin representacion de

las direcciones nor-noroeste (NNO), norte (N) y nor-noreste (NNE).
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Figura 3.3. Rosa de los vientos para los datos anuales de la regidn de Villa Ventana. l1zq.: direccién y

velocidad promedio del viento agrupada de 0 a 50 km/h en intervalos de 10 km/h. Der.: direccién y

velocidad de maximas rafagas de viento agrupada de 0 a 120 km/h en intervalos de 20 km/h.
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Figura 3.4. Rosa de los vientos de la region de Villa Ventana para datos durante la época de liberacién de
semillas de Pinus halepensis (noviembre a marzo). lzq.: direccién y velocidad promedio del viento. Der.:
direccion y velocidad de maximas rafagas de viento. (a) Dias con temperaturas mayores o iguales a 20 °C.

(b) Dias con temperaturas entre 20 y 30 °C. (c) Dias con temperaturas mayores a 30 °C.
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Los arboles analizados se distribuyeron desde los 336 hasta los 1091 m s.n.m.,
con una media de 509.7 m s.n.m. y una moda de 504 m s.n.m. (Figura 3.5, A). El
indice de exposicion varié entre 0.04 y 1, con una media de 0.49 y una moda de 0.55
(Figura3.5, B). El 17.4% de los individuos se encontraba creciendo por encima de los
550 m s.n.m. y el 8% alcanzaba altitudes mayores a 650 m s.n.m. (Figura 3.6, A). El
47% de los individuos obtuvo indices de exposicién iguales o mayores a 0.5. (Figura
3.6, B). Las categorias de altitud que presentaron mayor proporcion de exposicion alta
(IE>=0.75) fueron [450-550 m s.n.m.] y [>650 m s.n.m.] con 7.3% y 10.3%

respectivamente (Figura 3.7).
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Figura 3.5. Mapas topograficos con la ubicacién de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como
parte de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist. A) De acuerdo a
categorias de altitud del lugar en el que crecian, B) de acuerdo al indice de exposicién del lugar en el

gue crecian.
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Figura 3.6. Distribucién porcentual de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como
parte de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist, segun

categorias de altitud(A) y de acuerdo a su indice de exposicién (B)
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Figura 3.7. Frecuencia de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como parte de una
estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist, seglin categorias de indice
de exposicion (IE) en cada rango de altitud. La frecuencia relativa se indica como

proporcidn del total de pinos en cada categoria establecido como 1.
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Discusioén

La prevencion, deteccion temprana y accion precoz se destacan como las
estrategias mas efectivas para el manejo de las invasiones biolégicas y, a la vez,
suelen ser las mas simples y econdmicas (Foxcroft et al., 2017; Leung et al., 2012;
Wittenberg & Cock, 2001; Ziller et al., 2007). El manejo de vectores y rutas de
dispersion ha sido sefialado como una alternativa eficiente para evitar la expansion de
plantas invasoras (Brancatelli & Zalba, 2018; Lodge et al., 2006); sin embargo, el
viento representa un desafio particular por sus caracteristicas variables y por tratarse

de un vector ubicuo.

En este capitulo de la tesis la caracterizacién del vector permiti6 comprobar
gue la época de liberacién de semillas de P. halepensis coincide con condiciones
apropiadas para la dispersion de la especie, apoyando la primera hipétesis. Los meses
que presentaron mayores velocidades de viento (tanto promedio como rafagas) dentro
del periodo de liberacion de semillas fueron noviembre y diciembre. Para la region
donde el pino de Alepo es originario, se ha reportado que la liberacion de semillas se
produce en condiciones de clima seco, calido y ventoso, en general asociado a
patrones temporales relativamente predecibles (Nathan & Ne’eman, 2000; Ne’eman et
al., 2004; Saracino et al., 1997). En la region de estudio segun un trabajo previo, la
liberacion de semillas se concentra aproximadamente en los meses de verano, cuando
se dan condiciones de altas temperaturas y baja humedad. La cronologia de liberacion
muestra que los arboles comienzan a liberar semillas en noviembre, presentando un
pico agudo en enero y febrero, decayendo nuevamente hasta marzo (Cuevas, 2010).
En coincidencia con estos picos de liberacién, los meses con mayor temperatura
promedio fueron diciembre, enero y febrero. Estos resultados podrian sefalar al mes
de diciembre como uno de los momentos del afio mas importante para la dispersion
del pino de Alepo en la region, por la coincidencia de fuertes vientos y altas
temperaturas. Estos resultados concuerdan con lo expuesto por Nathan & Ne’eman
(2004), que sugieren que la relacion entre xeriscencia y dispersion a larga distancia

seria una caracteristica que se mantiene en la especie, mas alla de su rango nativo.

Se detectaron algunas diferencias en el comportamiento del viento al
considerar los datos de los meses de liberacion de semillas del pino de Alepo respecto

de los datos de todo el afio. La direccion predominante de los vientos durante los
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meses de liberacion de semillas es la oeste-noroeste (ONO). En un bosque de P.
halepensis dentro del PPET, Cuevas (2010) observa que la principal direccion de
expansion por fuera de la plantacion es hacia el sudeste. Es decir, que las semillas
liberadas por los adultos reproductores serian dispersadas gracias a los vientos
provenientes del noroeste y depositadas a sotavento del bosque. De esta manera el
frente de avance de la invasion se encontraria determinado por las direcciones

predominantes del viento durante la liberacién de las semillas.

Los resultados de este capitulo de la tesis indican que los pinos son capaces
de crecer en sitios cuyas caracteristicas topogréaficas y climaticas pueden considerarse
apropiadas para los eventos de dispersion a larga distancia., El analisis de la
distribucién altitudinal de los pinos talados en tareas de control en el area de estudio
muestra que casi el 18% de los individuos se encontraba por encima de los 550 m
s.n.m. Estos arboles en altitudes elevadas resultan particularmente gravitantes para
los eventos de dispersién a larga distancia, sobre todo si se encuentran en “sitios de
despegue”, es decir, sitios expuestos a los vientos, sin vegetacién alta u otros
elementos del paisaje que puedan actuar como barrera para el movimiento de las
semillas (Buckley et al., 2005). Alrededor de un 10 % de los arboles por encima de los
650 m s.n.m mostraron un indice de exposicién muy alto (IE>=0.75), que corresponde
mayormente a regiones de cumbre. Un porcentaje similar se observé en aquellos
arboles ubicados entre los 450 y 550 m s.n.m., correspondiendo a zonas elevadas en
los sectores de valles de pie de monte. La categoria de altitud [550-650 m s.n.m]
muestra una nula proporcion de arboles con indices de exposicion alta. En esta
categoria quedarian comprendidas gran parte de las laderas con pendientes
marcadas, que presentan una exposicion parcial, hacia una de las direcciones de
acuerdo a la principal linea divisoria de aguas. En el indice utilizado este tipo de

exposicion resulta en valores intermedios.

La mayor distancia de dispersion reportada para P. halepensis es de 100 m en
un ambiente de arbustal en Israel (Lavi et al., 2005), sin embargo, no se cuenta con
informacion de la velocidad de viento con la cual se produce dicha dispersion. Segun
Isaac (1930), las semillas de P. ponderosa pueden recorrer distancias de hasta 152 m
con vientos de 5.6 km/h y las de P. monticola alcanzan los 793 m con vientos de 20.88
km/h. La méaxima velocidad de rafaga de viento registrada en el periodo de este
estudio durante los meses de liberacion de semillas alcanzé los 95 km/h de direccién
noroeste, mientras que el 24.9% de los datos presento valores por encima de 50 km/h.
Considerando esto, es logico suponer que la intensidad de viento aqui descripta podria
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colaborar en la expansién de la invasién de pino de Alepo, favoreciendo los eventos de

dispersion a larga distancia.

Si consideramos los factores bioldgicos, uno de los primeros pasos para la
ocurrencia de eventos de dispersion a larga distancia es la expulsién de la semilla por
encima del dosel de vegetacién (Caplat et al., 2012a). El hecho de que la vegetacion
nativa del area esté compuesta, fuera de los arboles invasores, por una estepa
graminosa, facilita aun mas estos efectos de dispersidén a larga distancia. Un pino de
apenas dos metros de altura ya supera la escasa interferencia que representa una
cobertura vegetal que no suele superar los 80 a 100 cm. Este paso no representaria
asi una dificultad para pinos adultos. Es decir que los individuos creciendo de forma
aislada en este ambiente, tienen importantes posibilidades de dispersar semillas a
larga distancia. Por otro lado, en Pinus radiata se encontr6 que los conos pueden
alcanzar temperaturas hasta 15 °C mas altas que la ambiental (Wyse et al., 2019). En
el area de estudio la cantidad de semillas liberadas por mes aumenta de manera
significativa con la temperatura media mensual (Cuevas, 2010). Podria suponerse que
los individuos que crecen aislados se encuentran mas expuestos a la radiacion solar lo

gue podria provocar mayor liberacién de semillas.

Aunque la mayor parte de las semillas se depositan en la vecindad de los
arboles adultos (y hasta 24 m de distancia), algunas pueden llegar a desplazarse
mucho mas lejos (Nathan & Ne’eman, 2004). De acuerdo a un modelo de dispersion
de semillas anemdfilas aplicado al pino de Alepo, se estima que el 0.2% de las
semillas liberadas alcanzan distancias mayores a los 1000 m (Nathan et al., 2001). Si
se considera esta como la distancia minima para calificar un “evento de larga
dispersién”, se puede calcular que de las aproximadamente 54000 semillas producidas
anualmente por cada arbol (ver Capitulo 4 de esta tesis), unas cien seran dispersadas
a larga distancia. Teniendo en cuenta que las tasas promedio de germinaciéon y
establecimiento en el area de estudio son de 0.21 y 0.14, respectivamente (ver
Capitulo 1 de esta tesis), se esperaria que tres renovales por arbol por afio se
pudieran establecer a mas de 1000 m de cada individuo parental. EI 0.8% de los
arboles talados durante las acciones de control de P. halepensis se encontraban
creciendo en areas por encima de 650 m s.n.m. y con indices de exposicion superiores
a 0.75, ambas condiciones que propician los eventos de dispersiéon a larga distancia
(Ledgard, 1988). Se trata de 78 ejemplares que podrian haber contribuido con unos

234 individuos por afio al avance a larga distancia de la invasion. Asumiendo que la
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distribucién de los arboles talados es representativa de la distribucion de la especie en
el 4rea de estudio, puede considerarse esta estimacion como factible. Se requiere
complementar los resultados aqui expuestos con mediciones a campo de las
distancias que recorren las semillas, asi como modelar el proceso de dispersion del
pino de Alepo para la regidn con el fin de mejorar la comprension de la dindmica de la
invasion.

Los resultados de este capitulo de la tesis permiten proponer una serie de
lineamientos para aumentar la eficacia de las acciones tendientes a controlar la

invasion de Pinus halepensis en el area de estudio.

Concentrar las tareas de control de individuos reproductivos antes de los
meses de noviembre y diciembre (momento de afio en que coinciden fuertes vientos y
altas temperaturas), podria colaborar para frenar la velocidad de expansién de la
invasion.

Eliminar los nucleos poblacionales reproductivos de P. halepensis que se
encuentran del lado noroeste de la reserva (es decir, la direccion predominante del
viento) podria disminuir la cantidad de semillas que llegan al PPET, bajando asi la
probabilidad de establecimiento de nuevos focos de invasién. En particular las
acciones de remocion deberian enfocarse en los arboles reproductivos establecidos en

cumbres o laderas expuestas.

Debido a la visibilidad de las coniferas silvestres y a que sus patrones de
propagacion son relativamente predecibles, es posible tomar acciones para mitigar el
efecto de estas invasiones. Sin embargo, cuando se trata de areas montafiosas o con
dificil acceso, estas medidas pueden ser dificiles de aplicar (Ledgard, 2008). La
construccién de indices de riesgo de propagacion puede resultar Gtil para el manejo de
invasiones en esos ambientes (Ledgard, 2001). Algunos de los elementos que se
utilizan en dichos indices son la direccion de propagacion (de acuerdo a direcciones
predominantes de viento), la edad de produccion de semillas, riesgos asociados con
los sitios de despegue (cumbres, crestas y pendientes expuestas a vientos), impactos
en areas vulnerables, entre otros (Ledgard, 2008). Generar un indice de riesgo para P.
halepensis a partir de los resultados presentados en este trabajo podria resultar una

herramienta Util para el manejo de la invasion en el area.

En este capitulo de la tesis vimos cémo el viento es un agente idoneo para la

dispersion de pinos invasores en las Sierras Australes Bonaerenses, incluso a través
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de saltos de dispersion a larga distancia. En el préximo capitulo se desarrolla un
modelo poblacional para P. halepensis, integrando los resultados obtenidos hasta aqui
y se evalla el comportamiento esperado para la invasion frente a distintos disturbios y

escenarios de manejo.
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Introduccion

El manejo de las invasiones biol6gicas

La erradicacion de una especie exética invasora en la mayoria de casos resulta
poco realista e incluso imposible de lograr debido a limitaciones logisticas o de
presupuesto. Ya que la contencion de la invasion suele ser la alternativa méas viable,
identificar estrategias Optimas para minimizar la propagacion es de vital importancia
(Buckley et al., 2005; Kerr et al., 2016). Distintos estudios se han centrado en
determinar si el control resulta mas eficiente si se concentra en individuos o pequefios
nacleos periféricos o sobre el cuerpo principal de la invasién (Hui et al., 2012; Hulme,
2003; Maxwell & Ghersa, 1992; Moody & Mack, 1988; entre otros). Las poblaciones
periféricas juegan un papel mas directo en la expansion de una poblacion, actuando
como nuevos focos de dispersibn de propagulos, en tanto que las poblaciones
centrales suelen contribuir menos a la dispersién espacial, a pesar de su importante
contribucion al crecimiento de la poblacion (Caplat et al., 2014). Ambas estrategias se
podrian aplicar de manera adecuada, incluso una combinacion de éstas, dependiendo
de las caracteristicas especificas de la invasion (Buckley et al., 2005; Taylor &
Hastings, 2004; Travis & Park, 2004). Ademas, la extension espacial en la que se
aplicara el manejo estara relacionada con la priorizacion de diferentes estrategias de
control. Esto se debe a que la eficiencia de una estrategia para ralentizar o contener la
propagacion de una invasion dependerda, entre otras cosas, de la escala espacial y del
contexto en el que se implemente. Reducir la propagacion de una sola poblacion
podria no ser significativo si existen poblaciones adicionales sobre las que no se aplica
el manejo. Esto puede resultar particularmente relevante cuando la invasion ocupa

regiones que se encuentran bajo distintas administraciones (Caplat et al., 2014).

Comprender la demografia y la dinamica de propagacion de una invasion es
esencial para determinar el manejo Optimo, porque la dinamica de la invasion vy el
efecto de los esfuerzos de control sobre esa dinamica, determinan la extensién y los
dafios, presentes y futuros (Epanchin-Niell & Hastings, 2010). El modelado de
invasiones biolégicas resulta muy util para este objetivo. Si bien los modelos
matriciales simplifican gran parte de la complejidad inherente a este proceso, ofrecen
claridad conceptual y permiten un diagnéstico rapido de la probabilidad de persistencia
o de propagacion de la invasion (Ezard et al., 2010; Lewis et al., 2016). Debido a su

construccién estadndar, a los estudios analiticos de perturbacion y a las métricas
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poblacionales dinamicas e interpretables, es posible realizar con ellos analisis
comparativos, lo cual resulta de gran utilidad (Kerr et al., 2016). Estas herramientas
permiten testear hipoétesis sobre procesos clave o factores abidticos que afectan a la
invasion y explorar las consecuencias de diferentes estrategias de manejo antes de
realizar pruebas de campo que resultan costosas e insumen mayor tiempo (Buckley et
al., 2003). La eleccion entre modelos requerira determinar qué caracteristicas son las
mas apropiadas para la invasion especifica que se considera. Los criterios en general
se relacionan con la capacidad de los modelos para representar caracteristicas
relevantes de la invasién, manteniendo la simplicidad (Epanchin-Niell & Hastings,
2010).

Modelos demograficos

Conocer las variaciones en los parametros poblaciones resulta fundamental
para comprender fendmenos ecolégicos como la disminucion de especies en peligro
de extincién, la expansion de organismos invasores o la propagacién de patdgenos
(Gurevitch et al., 2016; Treurnicht et al., 2016). Desarrollar una comprension
cuantitativa de los factores que afectan el crecimiento, la supervivencia y la fecundidad
de una determinada poblacion puede ser clave en el desarrollo de estrategias de
manejo mas eficientes (Buckley et al.,, 2004, 2003). En particular, el desarrollo de
herramientas predictivas que permiten la toma de decisiones basada en informacion
se ha vuelto fundamental para el manejo efectivo de especies invasoras. En las
tltimas dos décadas los modelos ecolégicos han mejorado la comprensién acerca de
los impulsores y de los impactos clave de las invasiones, permitiendo simular de
manera efectiva condiciones y procesos que podrian ser dificiles o incluso imposibles

de entender de otra manera (Buchadas et al., 2017; Neubert & Caswell, 2000).

Una de las herramientas méas ampliamente utilizadas para obtener informacién
de datos demograficos son las matrices de proyeccién poblacional (Ehrlén & van
Groenendael, 1998; Sebert-Cuvillier et al., 2007; Shefferson et al., 2021; Van Mantgem
& Stephenson, 2005). Los modelos matriciales detallan los procesos demograficos al
describir el ciclo de vida completo de los organismos y permiten identificar qué etapas
de transicion o parametros subyacentes tienen mas probabilidades de impactar sobre
el crecimiento de la poblacién (Caplat et al.,, 2012b). Estas matrices representan
poblaciones estructuradas, con pasos de tiempo discretos, en las que los individuos se

clasifican en estadios que pueden representar clases de edad o de tamario, etapas de
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desarrollo o ubicaciones espaciales. Se asume que los individuos dentro de un estadio

comparten el mismo valor en sus tasas vitales (Caswell, 2006).

El grafico del ciclo de vida es un primer paso critico en la construccion del
modelo. Se trata de una representacion gréfica de los estadios mas relevantes en el
desarrollo de la especie. Para poder aplicar los teoremas algebraicos a la matriz de
transicion, y obtener de este modo los estadisticos poblacionales de interés, el gréfico
de ciclo vital tiene que describir adecuada y detalladamente la demografia de los

organismos de la poblacién analizada (Picd, 2002).

Las matrices poblacionales contienen dos tipos de datos. Por una parte, la
probabilidad media de todos los individuos incluidos en una clase determinada de
permanecer en la misma clase o de cambiar a otra clase dentro del intervalo de tiempo
seleccionado. Por otra, la fecundidad media de todos los individuos de cada clase
durante el mismo intervalo de tiempo (Picd, 2002). Los vectores de poblacion se
pueden multiplicar por las matrices e iterar en muchos pasos de tiempo para proyectar
la dinAmica de la poblacion en el futuro (Reynolds et al., 2019). A través de
operaciones matriciales se obtienen los vectores y valores propios asociados con la
matriz (Caswell, 2001). Uno de los méas importantes es la tasa de crecimiento
poblacional (A) que indica si la poblacion aumenta (A>1), disminuye (A<1) o permanece
constante (A = 1) a lo largo del tiempo (Picd, 2002). Lambda es dependiente de las
tasas vitales, es decir, de la supervivencia, el crecimiento y la reproduccion,
especificas de cada edad o estadio (Ehrlén & van Groenendael, 1998). Los andlisis de
perturbaciones (sensibilidad o elasticidad) permiten explorar el impacto sobre la tasa
de crecimiento de la poblacién de pequefios cambios en las tasas vitales subyacentes
o transiciones de estado (Kerr et al., 2016). La sensibilidad es una medida directa de
cuanto cambia la tasa de crecimiento de la poblacién en respuesta a un pequefio
cambio en cada tasa vital. La elasticidad mide cuanto cambia la tasa de crecimiento de
la poblacién debido a un cambio proporcional en cada tasa vital. La sensibilidad
supone que un cambio pequefio y factible en una tasa vital es igualmente pequefio y
factible para todas las demas, lo que puede no ser cierto si algunas tasas vitales se
miden en diferentes escalas (Caswell, 2019; Cox et al., 2018). En muchos casos es
mas apropiado comparar la respuesta de A a cambios proporcionales que a cambios
absolutos (Ehrlén & van Groenendael, 1998). Este tipo de informacion permite, por
ejemplo, identificar estadios criticos en el ciclo de vida de la especie de interés y

concentrar alli los esfuerzos (Ehrlén & van Groenendael, 1998) de manera de lograr la
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respuesta poblacional deseada con mayor facilidad o menor costo (Hodgson &
Townley, 2004).

En las proyecciones deterministicas de los modelos matriciales no se considera
la denso-dependencia ni la estocasticidad ambiental; es decir que las tasas vitales v,
por lo tanto, los elementos de la matriz no cambian de un paso de tiempo a otro. En
estas condiciones cualquier poblacion alcanzara eventualmente una estructura estable
de edades, en la cual el numero relativo de individuos en cada estadio no cambia, y
una tasa de crecimiento geométrico estable igual al autovalor dominante Amax (Caswell,
2001). Estas dindmicas estables a largo plazo se denominan “dinamicas asintéticas”.
Las dindmicas a corto plazo, que ocurren antes de que se alcance este estado estable,
se denominan “dindmicas transitorias” (Morris & Doak, 2002) y varian segun el vector
de poblacion inicial. Si hay una sobrerrepresentacion de individuos en etapas con alta
supervivencia y/o fertilidad, entonces la poblacion crecerd mas rapido que la tasa
estable. A esto se le llama "amplificacién". Si hay una sobrerrepresentacion de
individuos en etapas con baja supervivencia o fertilidad, entonces la poblacién crecera
mas lentamente que la tasa estable, lo cual se denomina "atenuacién”. Para que sea
posible comparar, se utilizan indices estandarizados que permiten estimar el tamafio
poblacional en un determinado punto de tiempo. Cada indice describe cuanto mas
grande o mas pequefia es la poblacién no estable en un cierto punto a lo largo de la
proyeccion de la poblacién, en relacion con la densidad de una poblacién equivalente
iniciada en la estructura de la etapa estable. Los indices transitorios se denominan
reactividad e inercia (Stott et al., 2012b)

La asuncién de que las tasas vitales permanecen fijas durante afios o décadas
en general no representa lo que ocurre en las poblaciones silvestres. Las tasas vitales
pueden cambiar debido a la estocasticidad ambiental, que incluye una variedad de
situaciones, como cambios en el clima o eventos climaticos extremos, brotes de
enfermedades, variaciones en la disponibilidad de recursos, cambios en la intensidad
de la predacién o del parasitismo, etc. Si las tasas vitales cambian cada afio, entonces
la matriz también cambia, y para reflejar esta situacién se requieren desarrollar una
proyeccion poblacional estocéstica (Fujiwara & Takada, 2017; Pfister & Stevens,
2003).

Componentes clave del ciclo de vida del pino de Alepo

El pino de Alepo presenta una marcada adaptacion a gran variedad de tipos

climéticos y ecoldgicos. Esta plasticidad, sumada a los cortos periodos juveniles, la
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produccion anual masiva de semillas y su estrategia de dispersion, que incluye
eventos de dispersién anemdfila a larga distancia, como se describié en el capitulo
anterior de esta tesis, son los rasgos principales que determinan la capacidad invasiva
de P. halepensis en el hemisferio sur (Higgins & Richardson, 1998; Richardson, 2000).
La reproduccion de esta especie se puede describir como una estrategia dual, con
conos serétinos que se abren en respuesta a los incendios y conos no serétinos que
se abren regularmente, en ausencia de fuego. Asi, una parte de sus semillas se
acumula en el dosel por largos periodos de tiempo, mientras que el resto se libera con
regularidad, ain en ausencia de incendios (Goubitz et al., 2004; Nathan et al., 1999;
Nathan & Ne’eman, 2004). En situaciones de invasion el balance entre una liberacion
constante de semillas y una lluvia particularmente intensa luego de incendios podria
marcar una diferencia relevante en el éxito de colonizacion (Cuevas, 2010). El
porcentaje de serotinia se relaciona no solo con factores intrinsecos de los individuos,
como la edad o altura del arbol; sino también con factores externos, como la densidad
de individuos y la frecuencia de incendios (Goubitz et al., 2004; Nathan et al., 2000;
Ne'eman et al., 2004). En la region de estudio el porcentaje de conos serétinos
alcanza un 72% en un bosque con arboles de entre 35-40 afios en promedio (Cuevas,
2010). El significado ecoldgico de la serotinia suele relacionarse con la maximizacion
de la cantidad de semillas disponibles para el reemplazo generacional posterior a un
incendio (Goubitz et al., 2004). El fuego no solo promueve la liberacion masiva de las
semillas contenidas en los conos ser6tinos, sino que, ademas, con frecuencia favorece
el establecimiento de las plantulas de pino debido a la adicién de nutrientes al suelo y
a la eliminacion de la cobertura vegetal (Rejmanek, 1999; Rejmanek & Richardson,
1996). Los conos de P. halepensis requieren tres temporadas para madurar. Los
conos de los grupos de edad mas jovenes se distinguen por su tamafo, color y
posicion a lo largo de la rama (Nathan et al., 1999). Los conos nuevas, polinizados
durante la temporada en curso, son de color rojizo y se ubican en el extremo de las
ramas superiores del dosel. Los conos inmaduros, ya fertilizados pero producidos
durante la temporada anterior, son de color verde y se ubican en las ramas por debajo
de las anteriores. Los conos maduros, en su tercera temporada desde la polinizacion,
presentan color marrén brillante y se ubican en las ramas por debajo de las que
contienen conos verdes. Los conos serétinos suelen presentar color grisaceo (claro si
son nuevos, apagado si son viejos; Verkaik & Espelta, 2006). Los conos en su
segundo afio de maduracion resultan faciles de contabilizar mediante la observacion
cuidadosa con binoculares (Daskalakou & Thanos, 1996). Ya que la cantidad de conos
abortados entre la transicion de conos verdes a conos marrones (maduros) es
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despreciable (Espelta et al., 2011) se puede obtener una buena estimacion de la
fertilidad mediante este conteo. La fructificacion en esta especie es notoriamente
abundante, con una produccién media anual de semillas mayor a 15 mil por arbol
(Nathan et al., 1999).

Una vez liberadas, la mayor parte de las semillas se deposita cerca del arbol
parental (Nathan & Ne’eman, 2000). La duracion del banco de semillas del suelo en
bosques de P. halepensis en su rango nativo de distribucién es efimera en
comparacion con la del banco de semillas del dosel (Daskalakou & Thanos, 1996;
Izhaki et al., 2000). En la regién de estudio las semillas en el suelo permanecen
viables por menos de un afio (Cuevas, 2010), aunque en esta tesis se observé una
proporcion muy baja de semillas que germinaron en su segunda temporada (ver
Capitulo 1). No requieren estratificacion para germinar ya que presentan un ritmo
enddgeno que regula la germinacion durante el otofio y el comienzo del invierno, tanto
en su area nativa de distribucién como en la regién de estudio (Cuevas, 2010; Izhaki et
al., 2000; Skordilis & Thanos, 1997; Thanos & Daskalakou, 2000). La capacidad
germinativa en el pino de Alepo se considera elevada, sin embargo, las condiciones de
los primeros veranos suelen causar una alta mortalidad de plantulas (Thanos et al.,
1996). Tanto la germinacién como el establecimiento se encuentran influidos por la
altitud y orientacién de la ladera en sistemas montafiosos (Brancatelli et al., 2021) y
por la herbivoria (de Villalobos et al.,, 2011). El PPET cuenta con una poblacion de
caballos cimarrones cuya densidad fluctla en el tiempo por diversas razones. En 1995
la densidad estimada era de 23 caballos/ha; en 2002 aument6 a 35 caballos/ha y en
2008 este numero descendi6 a 9 caballos/ha (Scorolli, 2021). Estos herbivoros utilizan
la mayor parte de la superficie de la reserva como &rea de actividad,
incluido todo el gradiente de altitud, aunque su actividad se concentra
particularmente en los valles de pie de monte (Alberto Scorolli, Universidad Nacional
del Sur, com. pers.). Comparando el establecimiento del pino de Alepo en éareas
clausuradas a los grandes herbivoros frente a areas bajo pastoreo intensivo de
caballos cimarrones en el area de estudio, de Villalobos y colaboradores (2011)
encontraron mayor porcentaje de emergencia y supervivencia en las areas
pastoreadas, indicando que la competencia con el estrato herbaceo podria condicionar
el establecimiento de la especie en la region. La duracion del periodo juvenil es
variable. En su regién nativa los arboles pueden comenzar a portar conos entre los
cinco y los diez afios (Ne’eman et al., 2004; Skordilis & Thanos, 1997; Thanos &

Daskalakou, 2000), mientras que casi la totalidad de la poblacion alcanza la edad
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reproductiva entre los 12 y los 20 afios de edad (Thanos & Daskalakou, 2000). La
mortalidad de individuos reproductores se supone baja (Troupin et al., 2006), excepto
en eventos de fuego. En situaciones de incendios la mortalidad de adultos es muy
variable, de acuerdo a la intensidad o severidad del fuego. La proporcién de copa
dafiada, asi como la de tronco quemado, suelen ser buenos indicadores facilmente
observables para determinar la mortalidad en estos casos (Rigolot, 2004). Se
considera un arbol de vida relativamente corta, ya que rara vez excede los 90 afios en

la naturaleza (Ne’eman et al., 2011).
Objetivos e hipoétesis de este capitulo

En este capitulo de la tesis se integran los resultados de los capitulos
anteriores para desarrollar un modelo de matriz poblacional que describe la dinamica
de Pinus halepensis en el area de estudio. A partir de este modelo se evalla el
comportamiento de la poblacion frente a la herbivoria y a los incendios y en respuesta

a diferentes opciones de manejo.
Los obijetivos e hipotesis del capitulo son los siguientes:

1. Describir el proceso de invasion de P. halepensis mediante un modelo

matricial organizado por etapas.

La dinamica poblacional de P. halepensis se representa adecuadamente con
una matriz de Lefkovitch construida en base a los parametros poblacionales
estimados en esta tesis y resulta en tasas de crecimiento mayores a 1 en la
fase de dinamica asintética, aln para vectores de estructura inicial por edades
de un Unico individuo, en consonancia con el comportamiento invasor de la

especie en el area.
2. ldentificar los estadios méas sensibles para el manejo de la invasion.

La supervivencia del primer estadio adulto de la poblacién presenta los valores
mas altos de sensibilidad del modelo debido a que es la primera fase del ciclo
de vida con capacidad de producir semillas y se encuentra asociado con altos

porcentajes de supervivencia.

3. Evaluar el proceso de invasion de P. halepensis a través de proyecciones que

contemplen estocasticidad y eventos aleatorios.

La poblacion de P. halepensis muestra una tendencia de incremento, aun

considerando variabilidad estocastica en sus parametros demograficos.
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4. Evaluar el comportamiento esperado de la poblacién de P. halepensis bajo

diferentes condiciones ambientales y ante distintos escenarios de manejo.

4.a. Efecto de la topografia: el crecimiento de la poblacién serd mayor en las
laderas orientadas al sudoeste a altitud media, de acuerdo a los resultados de
esta tesis respecto de las variaciones en la germinacion y el establecimiento de

individuos en respuesta a esas variables.

4.b. Efecto del pastoreo: el pastoreo aumenta la tasa de crecimiento
poblacional de P. halepensis mediante un efecto indirecto al disminuir la
competencia por reduccion del estrato herbaceo, generando un efecto positivo
sobre la germinacién y el establecimiento de plantulas (de Villalobos et al.,
2011).

4.c. Efecto de los incendios: fuegos con una frecuencia media igual o mayor a
uno cada siete afios causan una disminucion del crecimiento poblacional por
reducir la porcion reproductora de la poblacion, mientras que incendios mas
espaciados incrementan la tasa de crecimiento por estimular la liberacion

masiva de semillas.

4.d. Efecto de la remocién de arboles (control poblacional): en funcién de la
alta capacidad de crecimiento poblacional de P. halepensis en el area de
estudio, el umbral de remocién de individuos que provoca una inversiéon en la
tendencia de crecimiento poblacional estd por encima de un 50% de

extraccion de arboles adultos por afio.

4.e. Efecto combinado de acciones de control poblacional y fuegos naturales:
dependiendo de su frecuencia, el fuego modula los efectos de la remocion de
pinos adultos sobre la tasa de crecimiento poblacional, aumentando la
eficiencia de las intervenciones cuando los incendios ocurren a intervalos

menores de tiempo.

4.f. Efecto del control mediante fuegos prescriptos: intervalos de quema
prescripta menores a siete afios causan la erradicacion local de la especie por
eliminar los ejemplares antes de que desarrollen la capacidad de liberar

semillas.
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Materiales y Métodos

Anadlisis demogréfico

Para parametrizar el modelo se consideraron datos publicados de pino de Alepo,

asi como los resultados de experimentos de campo realizados entre los afios 2017 y

2021 como parte de esta tesis.

()

(ii)

(i)

(iv)

La produccién anual de semillas se evalu6é a través del conteo de conos
verdes presentes en arboles ubicados en valles de pie de monte (entre 350 y
450 m s.n.m.). Los individuos se seleccionaron de acuerdo a la medida de su
perimetro, a partir de la cual se calculo el didmetro y se adjudicé la edad de
acuerdo al modelo construido en el capitulo 2 de esta tesis. Se estudiaron 20
arboles de entre siete y 14 afios, 19 arboles de entre 15 y 23 afios y 43
arboles de entre 24 y 60 afios, sumando un total de 82 individuos. La relacion
entre el numero de conos producidos y la edad de los arboles se analizé
usando un modelo lineal generalizado (GLM) con una distribucion binomial
negativa (funcién link log) utilizando el logaritmo de la edad como variable
predictora. De acuerdo a estudios previos (Cuevas, 2010) los arboles alcanzan
una media de 103,9 (ES = 3.8) semillas por cono en el area de estudio.
Utilizando esta informacion se calculé la fertilidad para cada clase.
Las semillas retenidas en el dosel son aquellas contenidas en los conos
serétinos, es decir la proporcibn de semillas que se liberan solo bajo
condiciones de incendio (1-1). En ausencia de incendios consideramos que
este valor es 0.72 (Cuevas, 2010). Tras la ocurrencia de eventos de fuego, el
pino de Alepo libera semillas desde ambos tipos de conos (serétinos y no
serotinos) de forma masiva (Ne’eman et al., 2004; Thanos et al., 1996; Verkaik
& Espelta, 2006). Por ello se asumi6é que en estas condiciones sélo el 3% de
las semillas permanecian en el banco aéreo.
La liberacién de semillas (I) en cada evento de tiempo, sin ocurrencia de
incendios, se calcul6 de acuerdo con la proporcion de conos no serotinos
producidos. Luego de un incendio, disminuye abruptamente el stock de
semillas en el banco aéreo (Ne’eman et al., 2004; Thanos et al., 1996; Verkaik
& Espelta, 2006).
La capacidad de germinacién (g) bajo distintas condiciones de altitud y
orientacion de la ladera se discutié en el capitulo 1. Se consideraron ademas
las variaciones de acuerdo a la herbivoria (de Villalobos et al., 2011). La
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germinacion en condiciones posteriores a un incendio se definié de acuerdo a
datos bibliograficos (Saracino et al., 1997). El porcentaje de supervivencia
desde la emergencia hasta el afio de vida (llamado aqui “establecimiento”, e)
bajo distintas condiciones de altitud y orientacién de la ladera se discuti6 en el
capitulo 1, y también varia con la altitud y orientacion de la ladera (Brancatelli
et al., 2021). Se consideraron las variaciones en este pardmetro de acuerdo a
la herbivoria (de Villalobos et al., 2011). El valor de la tasa de establecimiento
después de un incendio se obtuvo a partir de bibliografia (Daskalakou &
Thanos, 2004).

(v) La supervivencia de los estadios juveniles (sji-7) se definié6 de acuerdo a los
resultados obtenidos en el capitulo 2 de esta tesis. Para el modelo
demografico se consideré que todos los individuos menores de siete afios
mueren en caso de ocurrir un incendio, es decir que la tasa de supervivencia
de juveniles en condiciones de fuego es nula.

(vi)  Teniendo en cuenta que la mortalidad de individuos adultos frecuentemente
resulta muy baja en los arboles en general, y en el pino de Alepo en particular
(Troupin et al., 2006), se determin6 que la supervivencia anual de los adultos
en ausencia de incendios (sa) es la misma que la observada en los dos
ultimos estadios juveniles, e igual para todas las clases de adultos. Se estimé
una tasa general de mortalidad en diversas condiciones de fuego en base a
datos bibliogréficos (Rigolot, 2004).

Reglas de transicion

En este modelo se utiliza un paso de tiempo correspondiente a un afo, es por
ello que para los estadios juveniles la tasa de permanencia es cero y todas las tasas
son de crecimiento (supervivencia y transicion de un estadio al siguiente). Para
aquellos estadios que duran mas de un afio (adultos y semillas en el dosel) se aplicé
una correccion en el célculo de permanencia y crecimiento a partir de la supervivencia
anual propia de cada estadio segun lo propuesto por Bruce & Shernock (2002). La
supervivencia de individuos dentro de cada estadio (Pi) puede calcularse a partir de la
supervivencia anual para esas edades (pi) y la duracion del estadio (di) a través de la
siguiente correccion:

1— pidi—l

Pi = l—pidi + pi
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Esto se debe a que la probabilidad de supervivencia anual se aplica a todos los
individuos de cada afio perteneciente al estadio excepto el Gltimo dado que seran los
individuos que en el tiempo t + 1 pasaran a la siguiente categoria. Del mismo modo, la
probabilidad de crecimiento o transicion de un estadio a otro (Gi) es corregida de la
siguiente manera dado que se aplica a los individuos del ultimo afio del estadio
considerado:

 Pifi(1 — pi)
Gi = ————
1— Pi%

Se obtuvieron asi las supervivencias completas para los adultos de cada clase

y los valores de transicién entre una clase y la siguiente.
Desarrollo del modelo

Todos los andlisis y graficos se realizaron utilizando R (R-Core-Team, 2019) y
los paquetes: survival (Therneau, 2015), survminer (Kassambara et al., 2019), ggplot2
(Wickham, 2016b) y popdemo (Stott et al., 2012a).

Proyecciones deterministicas

Asumiendo denso-independencia y un ambiente constante, se proyectd la
dinamica poblacional a largo plazo (asintética). Se realizaron proyecciones a 100 afios,
una simulando un estado de invasion incipiente a partir de un vector inicial con un solo
individuo adulto en la clase 4 (llamado vector de colonizacién de aqui en adelante) y

otra a partir de vectores iniciales con sobreabundancia de cada uno de los estadios.

Se analizé la dinamica transitoria (o dinAmica a corto plazo) y se calcularon los

indices de reactividad e inercia.

Se realizaron andlisis de sensibilidad y elasticidad de la tasa de crecimiento
estable en funciébn de los parametros poblacionales incluidos en el modelo. Se

chequearon la primitividad, irreductibilidad y ergocicidad de las matrices.
Proyecciones estocasticas

A fin de considerar la posible variabilidad en los parametros del modelo
se construyeron 100 matrices por cada proyeccion tomando valores al azar de los
parametros demograficos dentro de su rango de variacion y considerando una

distribucion normal de los datos. En cada paso de tiempo, se selecciona al azar una de
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estas matrices. Se realizaron diez proyecciones a 100 afios a partir del vector inicial de
colonizacién para observar la tendencia en la dinamica poblacional y se calculé la tasa
de crecimiento (lambda) promediando las tasas de crecimiento por paso de tiempo
sobre la base de 2000 iteraciones (funcién stoch del paquete popdemo). Se
compararon los valores de lambda respecto de los obtenidos en ausencia de

estocasticidad.
Efecto de distintas condiciones ambientales sobre la dinAmica poblacional

En base al modelo construido, se exploraron diferentes escenarios ambientales
y de manejo a fin de poner a prueba las hipétesis planteadas. Para ello se realizaron
proyecciones estocasticas a 100 afios, con dos tipos de vectores iniciales: el vector de
colonizacién (no=0,0,0,0,0,0,0,0, 0, 0, 0, 1); y el vector bosque (no= 6194767, 32,
73, 77, 50, 39, 23, 14, 34, 33, 62, 20), que representa la estructura por edades
observada, presentada en el capitulo 2 de esta tesis.

-Efecto de la topografia

Para evaluar el efecto de las variables topograficas sobre la poblacién se
generé6 una matriz para cada combinacion de orientacibn de ladera y altitud,
modificando los valores de germinaciéon y establecimiento segun los resultados
obtenidos en el capitulo 1 de esta tesis. Esto es: para la orientacion NE vy altitud baja,
germinacion= 0.4225 y establecimiento= 0.0059; para la orientacion NE vy altitud
media, germinacién= 0.235 yestablecimiento= 0.043; para la orientaciéon NE vy altitud
alta, germinacion= 0.1925 y establecimiento= 0; para la orientacién SO vy altitud baja,
germinacion= 0.05 y establecimiento= 0; para la orientacion SO y altitud media,
germinacion= 0.1475 y establecimiento= 0.344 y para la orientacion SO vy altitud alta,
germinacion= 0.1425 y establecimiento= 0.088. Se utiliz6 el de colonizacibn como
vector inicial. Para cada situacion se calcul6 la tasa de crecimiento y su varianza, la
proporcion de iteraciones en las que la poblacion se encuentra extinta a los 100 afios
de la proyeccién y el nimero de individuos adultos a 50 afios del comienzo de la

proyeccion.
-Efecto del pastoreo

Para evaluar el efecto del pastoreo sobre la poblacién se generaron dos
matrices a partir de la matriz promedio (matriz con pastoreo y matriz sin pastoreo),
modificando los parametros de germinacion y establecimiento de acuerdo con los

resultados de de Villalobos y colaboradores (2011): germinacién con pastoreo = 0.29,
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germinacion sin pastoreo = 0.20, establecimiento con pastorero = 0.50 vy
establecimiento sin pastoreo = 0.17. El estudio citado se llevé a cabo en dos pastizales
de valles de pie de monte (aproximadamente a 350 m s.n.m.), uno de ellos sujeto al
pastoreo intenso y continuo de una poblacion de caballos cimarrones con una
densidad aproximada de entre 9 y 11 animales/ ha (Scorolli, 2021), y otro clausurado
al pastoreo por mas de siete afios. Se utilizd el vector inicial de colonizacién. Para
cada situacion se calculé la tasa de crecimiento y su varianza, la proporcion de
iteraciones en las que la poblacibn se encuentra extinta a los 100 afios de la

proyeccion y el nimero de individuos adultos a los 50 afios de la proyeccion.
-Efecto de incendios

Para evaluar el efecto de las variaciones en la frecuencia de los incendios
sobre la poblacién se generé una matriz (matriz fuego) modificando los parametros
gue serian afectados por incendios a partir de la matriz original (matriz promedio). Los
parametros que se modifican en situaciones de fuego son: semillas retenidas en dosel
(1-1=0.03); liberacion de semillas (I = 0.97); germinacién (g = 0.65); establecimiento (e
= 0.62); supervivencia de juveniles (sji.7 = 0); supervivencia de adultos (sa = 0.31). Se
utilizd el vector bosque (estructura por edades observada) como vector inicial. La
eleccion de la matriz que se usa en cada paso de tiempo se hizo a través de una
matriz de Markov, que define las probabilidades de uso de cada matriz en funcién del
estado previo. La ocurrencia de fuegos se incorpor6 mediante el término pF, que
indica la probabilidad de transicién entre una matriz promedio y una matriz fuego; y el
término gF, que indica la probabilidad de transicibn entre una matriz fuego y otra
matriz fuego. Los valores de pF considerados fueron: 0.3, 0.2, 0.14, 0.11, 0.09, 0.08,
0.07, 0.06 y 0.05 que corresponden a un incendio cada 3, 5, 7, 9, 11, 13, 15, 17y 19
aflos en promedio, respectivamente. gqF se fij6 en 0.01, indicando una baja
probabilidad de que haya un incendio en un determinado afio si ya ocurrié uno en el
afio anterior. Para cada situacién se calculé la tasa de crecimiento y su varianza
(funcién stoch del paquete popdemo), la proporcién de iteraciones en las que la
poblacion se encuentra extinta a los 100 afios de la proyeccién (considerando como
“poblacién extinta” cuando la suma de los individuos de todos los estadios es cero) y el
namero de individuos adultos (es decir la suma de adultos 1, 2, 3y 4) a los 50 afios de
la proyeccion. Se utilizé la mediana del nimero de adultos, ya que esta medida no

resulta afectada por los valores extremos como si ocurre con la media.
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- Efecto combinado de pastoreo e incendios

Para evaluar el efecto del pastoreo junto con incendios a distintos intervalos de
tiempo, se utilizd la matriz con los valores de germinacion y establecimiento
correspondientes a la situacién con pastoreo (g = 0.29 y e = 0.50; de Villalobos et al.,
2011) intercalando la matriz de fuego segun la probabilidad pF. Se utilizé el vector
bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a intervalos de 5, 9y 15
afios en promedio respectivamente. La probabilidad de que ocurra un incendio si ya
ocurrié el afio anterior (QF) se mantuvo en 0.01. Para cada situacion se calcul6 la tasa
de crecimiento y su varianza, la proporcion de iteraciones en las que la poblacion se
encuentra extinta a los 100 afios de la proyeccion y el nimero de individuos adultos a

los 50 afios de la proyeccion.
- Efecto del control poblacional

Se considerd “control poblacional” a la remocién de individuos adultos de la
poblacion, representada por una disminucién de la tasa de supervivencia de este
estadio. Ya que la tasa de supervivencia de adultos en la matriz promedio es 0.97,
para representar una remocion del 20% de arboles por afio se consider6 sa = 0.77;
para la remocion del 50% anual de la poblacion adulta, sa = 0.47 y para la remocion
del 80%, sa = 0.17. Se generaron tres matrices en base a la matriz promedio,
modificando este parametro. En este caso se usé el vector inicial de bosque. Para
cada situacion se calculd la tasa de crecimiento y su varianza, la proporcion de
iteraciones en las que la poblaciébn se encuentra extinta a los 100 afios de la

proyeccion y el nimero de individuos adultos a los 50 afios de la proyeccion.
- Efecto combinado de control poblacional e incendios

Para evaluar el efecto del control poblacional junto con incendios a distintas
probabilidades de ocurrencia, se utiliz6 una matriz con el valor de supervivencia de
adultos correspondiente a una situacion de remocién del 50% de los individuos cada
afio (sa = 0.47) intercalando la matriz de fuego segun la probabilidad pF. Se utilizé el
vector bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a intervalos de 5,
9 y 15 afos en promedio, respectivamente. La probabilidad de que ocurra un incendio
si ya ocurri6 el afio anterior (qF) se mantuvo en 0.01. Para cada situacion se calculo la
tasa de crecimiento y su varianza, la proporcion de iteraciones en las que la poblacién
se encuentra extinta a los 100 afios de la proyeccion y el numero de individuos adultos

a los 50 afios de la proyeccion.
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- Efecto combinado de acciones de control poblacional, pastoreo e incendios

Para considerar juntos los efectos de la extraccion de &rboles adultos, la
herbivoria y los incendios a distintos intervalos de tiempo, se generé una matriz con
los valores de germinacion y establecimiento correspondientes a la situacion con
pastoreo (g = 0.29 y e = 0.50; de Villalobos et al., 2011), el valor de supervivencia de
adultos correspondiente a una situacion de remocién del 50% de los individuos
anualmente (sa = 0.47) y el resto de los pardmetros se mantuvieron igual que en la
matriz promedio. Esta matriz se intercalé con la matriz de fuego segun la probabilidad
pF. Se utiliz6 el vector bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a
intervalos de 5, 9 y 15 afios en promedio respectivamente. La probabilidad de que
ocurra un incendio si ya ocurrié el afio anterior (qF) se mantuvo en 0.01. Para cada
situacion se calcul6 la tasa de crecimiento y su varianza, la proporciéon de iteraciones
en las que la poblacion se encuentra extinta a los 100 afios de la proyeccion y el
numero de individuos adultos a los 50 afios de la proyeccion.

- Efecto del control mediante fuegos prescriptos

Para evaluar el efecto de quemas prescriptas a distintos intervalos fijos
de tiempo sobre la poblacion se utilizaron la matriz promedio y la matriz fuego,
ordenadas de acuerdo a una secuencia fija que indica el intervalo entre fuegos. Se
analizaron quemas cada tres afios, mediante la repeticion de una secuencia de dos
matrices promedio y una matriz fuego; cada cinco afios, con una secuencia de cuatro
matrices promedio y una matriz de fuego. Siguiendo la misma légica, se proyectaron
quemas cada 7, 9 y 11 afos. En este caso se realizaron proyecciones deterministicas,
utilizando el vector bosque como inicial. Para cada intervalo se calculé el nUmero de
individuos adultos a los 50 afios de la proyeccion y el tiempo que tarda la poblacién en

extinguirse.
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Resultados

Produccion anual de semillas

El perimetro del tronco de los arboles seleccionados para estimar la produccion
de semillas vari6é entre 24 y 425 cm, los diametros calculados a partir de estos valores
se encuentran entre 7.6 y 135.3 cm y la edad adjudicada a cada arbol estuvo entre
siete y 60 afos. Los conos contabilizados variaron entre 0 y 1240. Los datos ajustaron
bien a una distribucién binomial negativa, por lo que se generé un GLM con esta
distribucion para el nUmero de conos observados respecto de la edad (Figura 4.1). En
base a este modelo, se calculd el nimero promedio de conos, su desvio estandar y el
rango de variacibn segun las clases de adultos definidas para el modelo.
Considerando que el nimero promedio de semillas por cono es de 103.9 (ES = 3.8)
(Cuevas, 2010), se estim6 el numero promedio de semillas, su desvio estandar y el

rango de variacién para cada clase (Tabla 4.1).
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Edad

Figura 4.1. Relacion entre el nimero de conos verdes y la edad de arboles de Pinus halepensis en
valles de pie de monte de las Sierras Australes Bonaerenses. La linea verde indica los valores
predichos segin el GML con distribucion binomial negativa construido. Las lineas rojas verticales

indican las transiciones entre las distintas clases de Adultos.
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Clase N* profnedio Delsvio Minimo Maximo
semillas estandar

Adultol 3528.73 1624.79 1451.96 6073.04

Adulto2 11639.21 3402.60 7002.66 16923.68

Adulto3 39246.90 14348.54 18477.89 64579.31

Adulto4 162869.06 64466.68 67645.95 282939.99

Tabla 4.1. Numero promedio, desvio estandar y nimero minimo y mdaximo de
semillas de Pinus halepensis estimadas para las clases de individuos adultos

definidas para el modelo demografico.

Grafico de ciclo de viday descripcion de estadios

El diagrama del ciclo de vida construido para P. halepensis incluye doce

estadios (Figura 4.2):
Semillas almacenadas en el dosel

Debido al fenémeno de serotinia que presenta la especie, parte de las semillas
producidas anualmente por los individuos adultos permaneceran retenidas en el dosel
(indicado con una flecha bucle en el diagrama del ciclo de vida, Figura 4.2). Ya que
una vez que las semillas se liberan al ambiente, no son viables por mas de un afio
(Cuevas, 2005), las semillas acumuladas en el suelo no se consideran como parte de

un verdadero banco de semillas en el modelo.
Juveniles

En la zona de estudio los individuos mas precoces comienzan su reproduccion
a los siete afios de edad (Brancatelli et al., 2020). Las edades pre-reproductivas
resultan particularmente sensibles a los factores de mortalidad y estas mortalidades
varian entre ejemplares de distinta edad (Capitulo 2 de esta tesis), por ello se
determiné dividir a los individuos no reproductores en siete estadios anuales. La etapa
“Juvenil 1” se define desde la emergencia de la plantula hasta el afio de edad.
Siguiendo esta ldgica, la etapa “Juvenil 7” incluye individuos desde los seis hasta

cumplir los siete afios de edad.
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Adultos

A partir de las estimaciones del nimero de conos abiertos y cerrados de cada
arbol talado como parte de la estrategia de control realizada dentro del Parque
Provincial Ernesto Tornquist (Capitulo 2 de esta tesis), se realiz6 un analisis de
fecundidad usando modelos lineales generalizados. Se considerd la probabilidad de
tener conos como variable que define la transicion entre el Gltimo estadio juvenil y el
primer estadio reproductor; la probabilidad de tener conos abiertos para la transicion
entre el adulto reproductor y el adulto liberador de semillas; y la probabilidad de tener
més de 50 conos abiertos para la transicion hacia un adulto liberador masivo de
semillas. A su vez, se decidid dividir esta Ultima etapa en dos partes considerando las
variaciones en la cantidad de conos asociadas con el aumento en el volumen de la
copa a medida que los arboles crecen. Cada transiciéon fue definida considerando el
valor de la variable predictora (edad) en el cual la probabilidad predicha de transicién
fuese de 0.5.

Asi, y de acuerdo con los resultados de este andlisis, los individuos adultos

fueron divididos en cuatro clases:

Adulto 1: incluye arboles desde los siete afios de edad hasta los 14 inclusive. Los
individuos en esta categoria pueden presentar conos, pero estan cerrados (sélo se

abririan en condiciones de fuego).
Adulto 2: incluye arboles desde los 15 afios de edad hasta los 23 inclusive.

Adulto 3: se considera liberador masivo de semillas. Incluye arboles desde los 24 afios

de edad hasta los 44 inclusive.

Adulto 4: se considera liberador masivo de semillas. Incluye arboles desde los 45 afios
de edad hasta los 90 afios. Ya que el pino de Alepo rara vez vive mas alla de este
tiempo en la naturaleza (Ne’eman et al.,, 2011) y dado que se requiere un limite
superior de supervivencia para poder realizar los calculos matriciales, se determiné

ésta como edad maxima para la especie de estudio.
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l.g.e
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Figura 4.2. Diagrama del ciclo de vida y pardmetros de transicion para Pinus halepensis. Los Juveniles

4,5y 6 no se muestran. Las transiciones entre esos estadios estan dadas por sjs, sj4, SjsY Sjs.

Los doce estadios de vida definidos en el diagrama de ciclo de vida de Pinus

halepensis permitieron construir la siguiente matriz de transicion de Leftkowich:
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SD

J1

J2

J3

J4

J5

J6

J7

Al

A2

A3

A4

SD

1-1

J1

J2

J3

Sj3

J4 J5
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
sj4 0
0 sj5
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0

J6

J7

0

Al A2 A3
f1 f2 f3
0 0 0
0 0 0
0 0 0
0 0 0
0 0 0
0 0 0
0 0 0

Sal 0 0

Sal-2 Sa2 0

0 Saz2-3 Sa3
0 0 Sa34

Los estadios estan nomenclados segun las siguientes abreviaturas: SD,

semillas almacenadas en dosel; J1 a J7, juveniles del primero al séptimo afio de vida,

Al a A4, adultos 1 a 4. Los parametros son: |, porcentaje de semillas que se liberan de

los conos al ambiente; g, porcentaje de germinacion; e, porcentaje de establecimiento;

Sj1,2,3.45,67, probabilidad de supervivencia de juvenil 1, juvenil 2 hasta juvenil 7; sai 234,

probabilidad permanecer en el mismo estadio adulto; sai-», sar-s, Sas.4, probabilidad de

supervivencia de estadios adulto 1, adulto 2 y adulto 3; f1 234, fertilidad de los estadios

adulto 1, adulto 2, adulto 3 y adulto 4 expresados en nimero de semillas producidas

por arbol cada afio. La Tabla 4.2 incluye los valores asignados a cada uno de los

parametros demograficos.
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Parametro Descripcion Media SD Fuente de informacion
| Porcentaje de liberacion de semillas 0.28 0.15 Cuevas, 2010
g Porcentaje de germinacion 0.26 0.19 Brans/a;ltlzlll(i)szsa'l,zé(izll; de
e Porcentaje de establecimiento 0.14 0.18 Branc\:/a”tlzlllti)s(t):’l,zé(izll; de
sl Porcentaje de supervivencia de juvenil 1 0.37 0.15 Ensayo propio (Cap. 2)
s2 Porcentaje de supervivencia de juvenil 2 0.47 0.06 Ensayo propio (Cap. 2)
s3 Porcentaje de supervivencia de juvenil 3 0.6 0.1 Ensayo propio (Cap. 2)
s4 Porcentaje de supervivencia de juvenil 4 0.7 0.14 Ensayo propio (Cap. 2)
s5 Porcentaje de supervivencia de juvenil 5 0.83 0.06 Ensayo propio (Cap. 2)
s6 Porcentaje de supervivencia de juvenil 6 0.97 0.06 Ensayo propio (Cap. 2)
s7 Porcentaje de supervivencia de juvenil 7 0.97 0.06 Ensayo propio (Cap. 2)
sa Probabilidad de supervivencia Adultos 0.86 0.06 Troupin et al, 2006
f1 Fertilidad Adultos 1 352873 162479 °2Y° p(rC(;F:o 4F)ert”idad
f2 Fertilidad Adultos 2 11639.21 3402.60 "9Y° p(rc‘;F:O 4F)erti"dad
f3 Fertilidad Adultos 3 39246.90 1434854 °2Y° p(rc‘;F:O 4F)erti"dad
f4 Fertilidad Adultos 4 162869.06 64466.68 n>2YO Propio Fertilidad

(Cap. 4)

Tabla 4.2. Valores estimados de los parametros del modelo demografico construido para Pinus halepensis,

desvio estandar de cada estimacion y fuente de informacién de la que provienen.
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Proyecciones deterministicas

La matriz construida cumpli6 con las condiciones de primitividad,
irreductibilidad y ergocicidad segun las pruebas propuestas por Stott (2012a). El
analisis de la dinAmica deterministica asintdtica muestra que la poblacion se asienta
en una tasa geométrica estable de crecimiento A = 1.32. En la proyeccion a 100 afios a
partir del vector inicial de colonizacion, la poblacién alcanza un crecimiento estable a
los 20 afos, aproximadamente. Partiendo del vector inicial que representa la
estructura estable por edades, se evita este “retraso” y la poblacién crece de manera
estable desde el primer paso de tiempo (Figura 4.3 a). A partir de vectores iniciales
con sobreabundancia de alguno de los estadios, la poblacion tarda un poco mas en

alcanzar el crecimiento estable (alrededor de 30 afios, Figura 4.3 b).
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Figura 4.3. Proyecciones deterministicas asintdticas del modelo poblacional generado para Pinus
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses. (a) Proyeccién a 100 afios, partiendo de un vector
inicial con solo un Adulto 4 (45 a 90 afios de edad, linea entera) y con un vector inicial igual a la
estructura estable por edades (linea punteada). (b) Proyeccién a 100 afios partiendo de distintos

vectores iniciales, con sobreabundancia de cada uno de los estadios considerados en el modelo.

Cuando se examinaron las dindmicas transitorias, el tamafio de la poblacion en
el primer paso de la proyeccion (reactividad) resultd r = 120323.9, indicando que en el
primer afio de la proyeccion la poblacion crece 120 mil veces mas rapido, respecto a
una poblacién con crecimiento estable. La inercia (relacién entre el tamafio de la
poblacion a largo plazo y el tamafio de una poblacién con crecimiento estable) para

esta poblacion es i = 73500.6, lo que indicaria que después del periodo transitorio, la
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poblacion se asienta en un tamafio 73 mil veces mayor que una poblacion que crece a

una tasa estable.

El analisis de sensibilidad sefala a las semillas almacenadas en el dosel como
el estadio mas sensible. En el analisis de elasticidad en cambio, el mayor valor

corresponde al estadio Adulto 1.
Proyecciones estocasticas

En las proyecciones que consideran el rango de variabilidad de los parametros
demograficos (Tabla 4.1), utilizando el vector inicial de colonizacién se puede observar
una clara tendencia de crecimiento, independientemente de las variaciones en los
parametros (Figura 4.4). Esta tendencia se mantiene aun si se proyectan por separado
los estadios de semillas, juveniles y adultos (Figura 4.5). La tasa de crecimiento

calculada para 2000 iteraciones fue A = 1.43 (var = 0.4).

1e+16
|

Tamaro poblaciona
1e+08

Te+00

0 20 40 60 80 100

Tiempo

Figura 4.4. Resultado de diez proyecciones estocasticas a 100 afios del modelo poblacional
generado para Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, partiendo de un vector
inicial de colonizacion compuesto por un solo individuo adulto. El tamafio poblacional se

representa en escala logaritmica.
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Figura 4.5. Resultado de diez proyecciones estocasticas a 100 aflos del modelo poblacional
generado para Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses. Se proyectan por separado
los estadios semillas, juveniles y adultos, partiendo de un vector inicial de colonizacién compuesto

por un solo un individuo adulto reproductor.

-Efecto de la topografia sobre la dinamica poblacional

Tanto las laderas que se encuentran orientadas al noreste, a altitud elevada,
como las que se encuentran al sudoeste, a baja altitud, presentaron una tasa de
crecimiento menor a 1. Sin embargo, en ninguna de ellas la poblaciéon se encuentra
extinta a los 100 afios de la simulaciéon. Aunque la mediana del nimero de adultos a
los 50 afios de proyeccién es menor a uno en ambos casos, la mediana del numero de

individuos de todos los estadios juntos es 16600 para la ladera noreste alta y 22130
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para sudoeste baja. Es decir que estas poblaciones a los 50 afios de la proyeccién

estan compuestas casi exclusivamente por semillas y juveniles.

En el resto de las laderas consideradas la poblacién aumenta con el paso del
tiempo, siendo la ladera orientada al sudoeste, y en sectores de altitud media, el
ambiente de mayor tasa de crecimiento y mayor numero de individuos adultos

presentes a los 50 afios de la proyeccion (Tabla 4.3, Figura 4.6).

Proporcidn de Tamaio
_— Tasa de . iteraciones poblacional
Condicién . Varianza y
crecimiento con extincién  adultos a los 50
a los 100 anos anos
NE Alta 0.95 0.03 0 0.07
SO Alta 1.30 0.21 0 503022
NE Media 1.32 0.29 0 607977
SO Media 1.48 0.38 0 112600000
NE Baja 1.17 0.09 0 8280
SO Baja 0.95 0.04 0 0.03

Tabla 4.3. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en
las Sierras Australes Bonaerenses, considerando distintas combinaciones de altitud y

orientacion de ladera.
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Figura 4.6. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis
en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas combinaciones de altitud y

orientacion de ladera. El tamafio poblacional se representa en escala logaritmica.

-Efecto del pastoreo sobre la dindmica poblacional

La poblacion muestra una marcada tendencia al crecimiento, con lambdas
mayores a 1, tanto en presencia como en ausencia de pastoreo en el area invadida.
Si bien las curvas de crecimiento lucen similares, existe una importante diferencia en
cuanto al numero de individuos proyectados bajo cada condicion. En las simulaciones
con pastoreo habria doce mil setecientos setenta millones mas de individuos adultos a

los 50 afios de la proyeccién que sin pastoreo (Tabla 4.4, Figura 4.7).
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Proporcidn de Tamafio
. Tasa de . iteraciones con poblacional
Condicidon .. Varianza .,
crecimiento extincion a los adultos a los 50
100 aios anos
Con Pastoreo 1.86 2.46 0 31770000000
Sin Pastoreo 1.77 2.04 0 19000000000

Tabla 4.4. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en

las Sierras Australes Bonaerenses bajo condiciones de presencia y ausencia de pastoreo.
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Figura 4.7. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis en
las Sierras Australes Bonaerenses, segun la ocurrencia o no de pastoreo. El tamafio poblacional se

representa en escala logaritmica.

-Efecto de incendios sobre la dindmica poblacional

Cuando la probabilidad de ocurrencia de incendios fue del 30 y del 20% (lo que
corresponde con fuegos que en promedio se repiten cada tres y cinco afios,
respectivamente. Tabla 4.5) se observan iteraciones en las que el tamafio poblacional
disminuye con el tiempo (Figura 4.8, (a) y (b)). Sin embargo, las tasas de crecimiento
siguen siendo positivas y mayores a 1 en ambos casos, aunque con un amplio rango
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de variabilidad. En alrededor de 15 iteraciones de cada 100 la poblacion se encuentra
extinta a los 100 afos, cuando la probabilidad de fuego es p = 0.3. Lo mismo ocurre en
1 cada 1000 iteraciones cuando la probabilidad de fuego es p = 0.5 (Tabla 4.5). Con
probabilidades de ocurrencia de incendios del 14%, o menores, la poblacibn muestra
una tendencia de crecimiento en todos los casos (Figura 4.8, (c) a (i). Figura 4.9). Las
mayores tasas de crecimiento resultan de intervalos promedio de fuego cada nueve y
11 afos (p = 0.9 y p = 0.11, respectivamente). La mediana del nimero de individuos
adultos presentes a los 50 afios de la proyeccién aumenta al disminuir la probabilidad
de ocurrencia de incendios. Este aumento es mas marcado entre p=0.3 y p=0.2, y
entre p=0.2 y p=0.14, cuando la diferencia en el nUmero de adultos llega a ser tres

6rdenes de magnitud mayor (Tabla4.5).
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Figura 4.8. Ejemplo de la trayectoria modelada para el logaritmo del tamafio poblacional de Pinus. halepensis
en las Sierras Australes Bonaerenses, segun distintas probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.3;
(b) p=0.2; (c) p=0.14; (d) p = 0.11; (e) p = 0.09; (f) p = 0.08; (g) p = 0.07; (h) p = 0.06; (i) p = 0.05. Las lineas
rojas indican los momentos en los que ocurren los incendios. El tamafio poblacional se representa en escala

logaritmica.
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Intervalo Proporcidn de Tamafiio
promedio Probabilidad Tasa de . iteraciones con poblacional
entre fuegos Fuego crecimiento Varianza extinciéon alos  adultos a los 50

(afios) 100 aios anos
3 0.30 3.22 336.93 0.15 26
5 0.20 6.14 883.05 0.001 76120
7 0.14 7.97 1343.98 0 13390000
9 0.11 8.45 1466.40 0 73070000
11 0.09 8.02 1357.22 0 232000000
13 0.08 7.48 1115.43 0 514700000
15 0.07 6.78 1011.08 0 633600000
17 0.06 7.62 1288.32 0 901900000
19 0.05 5.72 824.29 0 1289000000

Tabla 4.5. Valores poblacionales obtenidos con el modelo generado para Pinus halepensis en las Sierras Australes

Bonaerenses en funcién de cambios en la probabilidad de ocurrencia de incendios.
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Figura 4.9. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos naturales de
acuerdo a las probabilidades indicadas. El tamafio poblacional se representa en escala

logaritmica.
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-Efecto de la accion combinada del pastoreo e incendios

En condiciones constantes de pastoreo, la tasa de crecimiento aumenta al
incrementarse el intervalo promedio de afios entre incendios, resultando mayor a 1 en
todas las situaciones. Sin embargo, para p = 0.2 (es decir, incendios cada cinco afios
en promedio) en dos a tres iteraciones de cada 1000 la poblacion se encuentra extinta
a los 100 afios de la proyeccion. La mediana del nimero de adultos a los 50 afios de
la proyeccién también aumenta con A y por lo tanto con p (Tabla 4.6, Figura 4.10,
Figura 4.11).

{a)Fuego cada 5 afios en promedio (b)Fuego cada 9 afios en promedio
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Figura 4.10. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamafio poblacional de Pinus halepensis
en las Sierras Australes Bonaerenses bajo condiciones de pastoreo y segun distintas probabilidades
de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. Las lineas rojas indican los

momentos en los que ocurren incendios.
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Intervalo Proporcidén de Tamafio
promedio  Probabilidad Tasa de . iteraciones con poblacional
. Varianza s
entre fuegos Fuego crecimiento extincion alos  adultos a los 50
(anos) 100 afios afios

5 0.2 5.74 685.97 0.0025 198800
9 0.11 6.65 796.19 0 601000000
15 0.07 7.13 916.34 0 19250000000

Tabla 4.6. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las Sierras

Australes Bonaerenses, con pastoreo e incendios de acuerdo a los intervalos indicados.
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Figura 4.11. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses bajo condiciones de pastoreo e incendios, de
acuerdo a las probabilidades indicadas. El tamafio poblacional se representa en escala

logaritmica.
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-Efecto de la remocion de arboles (control poblacional)

Para las tres condiciones de control modeladas (remocion del 20, del 50 y del
80% de los ejemplares adultos cada afio) la tasa de crecimiento es mayor a 1, pero
disminuye al aumentar el porcentaje de &rboles removidos. En concordancia, la
mediana del nimero de adultos a los 50 afios de la proyeccion también disminuye al
aumentar la intensidad del control, asi, por ejemplo, una extraccion del 80% anual
resulta en unos 96 millones de individuos menos que una del 50% (Tabla 4.7, Figura
4.12).

Proporcidn de Tamano
_— Tasa de . iteraciones poblacional
Condicién . Varianza .,
crecimiento con extincién  adultos a los 50
a los 100 afios anos
20% de remocion 1.76 19.91 0 296900000
50% de remocion 1.68 3.86 0 118500000
80% de remocioén 1.59 3.04 0 22710000

Tabla 4.7. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses, segun distintas intensidades de remocion anual de arboles

adultos.
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Figura 4.12. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis
en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas intensidades de remocidn anual de

arboles adultos. El tamafo poblacional se representa en escala logaritmica.

-Efecto combinado de acciones de control poblacional e incendios

Aun removiendo anualmente el 50% de la poblacion adulta, la tasa de
crecimiento se mantiene mayor a 1 en todos los casos y aumenta al disminuir la
probabilidad de incendios. S6lo en el caso de p = 0.2, la poblacion se encuentra
extinta a los 100 afios en seis de cada 100 iteraciones. El nimero de individuos
adultos a los 50 afios de la proyeccion difiere considerablemente de acuerdo al

intervalo promedio de fuegos (Tabla 4.8, Figura 4.13, Figura 4.14).
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(a)Fuego cada 5 afios en promedio (b)Fuego cada 9 afios en promedio
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Figura 4.13. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamafio poblacional de Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los arboles adultos
cada afio, y segun distintas probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07.

Las lineas rojas indican los momentos en los que ocurren incendios.
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Intervalo Proporcion de Tamano
promedio  Probabilidad Tasa de . iteraciones con poblacional
. Varianza S
entre fuegos Fuego crecimiento extincion alos  adultos a los 50
(afios) 100 afios afios
5 0.2 14.49 10277.11 0.06 203
9 0.11 19.65 14812.24 0 520400
15 0.07 24.69 19139.48 0 12760000

Tabla 4.8. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las Sierras

Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los arboles adultos cada

afo y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados.
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Figura 4.14. Proyecciones estocasticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis

en las Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los

arboles adultos cada afio y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El

tamafio poblacional se representa en escala logaritmica.
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-Efecto de la accién combinada del control poblacional, el pastoreo y de fuegos

naturales

Removiendo anualmente el 50% de los individuos adultos de la poblacién y con
ocurrencia de pastoreo, lambda es mayor a 1 para todas las probabilidades de fuego
consideradas. Sin embargo, la mayor tasa de crecimiento se registra con una
probabilidad de fuego intermedia (p = 0.11). Con intervalos de incendios cada cinco
afios en promedio (p = 0.2), la tasa de extinciones a los 100 afios de la proyeccion es
cercana al 5% y el numero de adultos a los 50 afios es relativamente bajo. Para
intervalos de nueve y 15 afios en promedio, el nimero de adultos es cuatro y seis
ordenes de magnitud mas grande, respectivamente (Tabla 4.9, Figura 4.15, Figura
4.16).
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Figura 4.15. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamafio poblacional de Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los individuos adultos
cada afio, con pastoreo y segun distintas probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p =

0.11; (c) p = 0.07. Las lineas rojas indican los momentos en los que ocurren incendios.
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Proporcion

Intervalo de Tamano

promedio  Probabilidad Tasa de . iteraciones  poblacional
.. Varianza .,

entre fuegos Fuego crecimiento con extincién adultos a los

(afnos) alos 100 50 afios

anos
5 0.2 10.15 4160.60 0.048 776

9 0.11 18.05 8162.68 0 5335000

15 0.07 14.21 5915.37 0 343400000

Tabla 4.9. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las
Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los

individuos adultos cada afio, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos

indicados
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Figura 4.16. Proyecciones estocasticas para Pinus halepensis en las Sierras Australes
Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los individuos adultos
cada afio, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El tamafio

poblacional se representa en escala logaritmica.
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-Efecto del control mediante fuegos prescriptos

Cuando los fuegos se repiten de manera fija cada tres afios, la poblaciéon se
extingue a los 43 afios de la proyeccion. Con una frecuencia de quemas cada cinco
afos, la extincién tarda bastante mas en llegar. Sin embargo, el numero de adultos a
los 50 afios de la proyeccion es de apenas diez. La situacion es similar con fuegos
cada siete afios, aunque el numero de adultos a los 50 afios es mas del doble del
proyectado para quemas a intervalos de cinco afios. Cuando los intervalos de fuego
son mayores a siete afios, no se alcanza la extincién y el nimero de adultos a los 50
afios de la proyeccién alcanza valores de hasta diez 6rdenes de magnitud mayores
(Tabla 4.10, Figura 4.17).

Tamafio
Intervalo entre Tiempo hasta la poblacional
fuegos (afios) extincion (afios) adultos a los 50
anos

3 43 0

5 253 10.4

7 269 24.8

9 35707876902

11 3553028627

Tabla 4.10. Valores poblacionales obtenidos con el modelo generado para Pinus
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses en funcidn de la ocurrencia de

fuegos prescriptos de acuerdo a los intervalos indicados.
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Figura 4.17. Proyecciones deterministicas del modelo poblacional generado para Pinus
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos prescriptos de
acuerdo a los intervalos indicados. El tamafio poblacional se representa en escala

logaritmica.
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Discusioén

En este capitulo se integran los resultados obtenidos en el resto de la tesis
mediante el desarrollo de un modelo de matriz poblacional para P. halepensis
creciendo en el &rea de estudio. Se trata de una herramienta que puede resultar util
para la priorizacién de acciones de manejo que permitan contener la propagacion de la
especie y reducir sus impactos mediante el andlisis de los efectos esperados de

diferentes alternativas de manejo y ante distintos escenarios ambientales.

Se utiliz6 un modelo de poblacién estructurado por etapas para describir la
dinAmica de la especie en el area. Un modelo basado en la poblacibn es mas
apropiado que uno basado en el individuo cuando se trata de organismos abundantes
como es el caso de las especies invasoras (Cannas et al., 2003; Guichard, 2004) ya
que no requiere seguir la historia de vida de cada individuo en una gran poblacién. El
modelo integra la historia de vida completa del pino de Alepo al incluir todas las etapas
de la vida en estadios y tiempo discretos, y permite simular la dindmica poblacional
general (Caswell, 2001). El andlisis deterministico de la dinamica asinttica muestra
que la poblacion se asienta en una tasa de crecimiento mayor a uno (A = 1.32),
indicando un aumento del 32% anual en el tamafio de la poblaciébn bajo las
condiciones dadas y aun partiendo del vector inicial de colonizacion (un unico individuo
adulto). Las tasas de crecimiento varian ampliamente entre plantas dependiendo de la
forma y esperanza de vida de la especie (Buckley et al., 2010). En un estudio que
calcula las tasas de crecimiento de diez especies de hierbas en Kansas (EE.UU.), los
valores de lambda variaron entre 0.98 y 2.58 (Dalgleish et al., 2010). Burns y
colaboradores (2013) analizan parametros demograficos de 17 plantas, entre las que
cuentan hierbas, arbustos y arboles. En este caso, las tasas de crecimiento varian
entre 0.44 y 25.03 (Burns et al., 2013). Ramula y colaboradores (2008) compararon la
dindmica poblacional de 21 especies de plantas terrestres invasoras y de 179 especies
nativas, basados en estudios publicados con matrices poblacionales. Encontraron que,
en promedio, las tasas de crecimiento de las especies invasoras son
significativamente mas altas que las de las nativas (1.47 y 1.05 respectivamente). La
ligustrina (Ligustrum senense), una especie reconocida por su capacidad de invadir
ambientes naturales y seminaturales en todo el mundo, tiene una tasa de crecimiento
de 1.48, segun un estudio realizado en Luisiana (EE.UU., Klock, 2009). Dentro del
género Pinus, Buckley y colaboradores (2005) calcularon lambdas de entre 1.3y 2.8

para la invasion de P. nigra en Nueva Zelanda en ambientes de pastizal sin pastoreo,
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pastizal con pastoreo intermedio e intenso y arbustal. Nuestros resultados son
consistentes con estos valores y con la primera hipétesis planteada, la dinamica
poblacional de P. halepensis se representa adecuadamente con una matriz de
Lefkovitch con lambda mayor a 1, y destacan la capacidad invasora de la especie en el
area. El analisis de las dinamicas transitorias también apoya la hipétesis nimero 1 de
este capitulo, ya que tanto el indice de reactividad como el de inercia indican que la
poblacion crece mucho mas rapido que lo correspondiente a una poblacién de
crecimiento estable, como es de esperarse para una especie invasora durante la fase
de expansion. El pino de Alepo habria sido plantado por primera vez en la region de
estudio entre las décadas de 1940 y 1960 (Zalba, 1994). De acuerdo con esto su
presencia en la zona podria considerarse relativamente reciente, ya que los
ejemplares mas antiguos aun no han alcanzado su esperanza de vida (90 afos;
Ne’eman et al., 2011). Segun Zalba y Villamil (2002) la especie incremento 24 veces
su ocupacion en el area de estudio en los ultimos 30 afios del siglo XX y
observaciones propias mas recientes reflejan una continuidad en esta dinamica,
reforzando la idea de que la invasion aun esta en la fase de expansion (Williamson,
1996).

Segun el analisis de sensibilidad realizado, el estadio con mayor influencia
sobre la tasa de crecimiento poblacional es el de las Semillas almacenadas en el dosel
(SD). Implementar medidas de manejo que se enfoquen en este estadio puede resultar
complejo, excepto si se consideran opciones de controladores bioldgicos que actien
sobre las semillas, como ha sido sugerido para el control del pino de Alepo en
Sudéfrica (Lennox et al., 2009). Mas alla de esta alternativa, las acciones de manejo
pueden orientarse hacia la deteccion temprana del establecimiento de individuos de
acuerdo con la ubicacién de los adultos reproductores y la direccion predominante de
los vientos (Capitulo 3 de la tesis). Considerando que las semillas son seis millones de
veces mas abundantes que los individuos en cualquier otro estadio, en este caso
resulta mas apropiado considerar el andlisis de elasticidad (Cox et al., 2018). Este
analisis estima cuanto cambia la tasa de crecimiento debido a un cambio proporcional
en cada parametro. El andlisis de elasticidad sefiala al estadio Adulto 1 como el mas
afectado por modificaciones en sus tasas vitales. Estos acuerdan con la segunda
hipotesis propuesta que postulaba que la supervivencia del primer estadio adulto es la
més sensible, e indican que las acciones de manejo centradas en individuos de siete a
14 afos podrian resultar las mas efectivas para frenar la tasa de expansion de la

poblacion. Segun Hartshorn (1975), el potencial reproductivo maximo de un organismo
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ocurre justo cuando entra en la etapa de reproduccion y reducir la supervivencia de
este estadio del ciclo de vida tendria un fuerte efecto sobre la dinamica poblacional.
Esto puede deberse a que, si bien los Adultos 2, 3 y 4 tienen mayores tasas de
fertilidad, al dirigir las acciones de manejo al estadio anterior se eliminan los individuos
antes de que lleguen a completar su potencial reproductivo, evitando de esta manera
que actien como dispersores de semillas (lo cual ocurriria si el manejo se enfocara en

los estadios Adultos 2, 3 0 4).

Cuando se considera la estocasticidad dentro del modelo, se observa que se
mantiene la tendencia de crecimiento de la poblacion con una lambda incluso mayor
que para las proyecciones deterministicas. Este resultado concuerda con la tercera
hipdtesis planteada: la poblacion de P. halepensis muestra una tendencia de

incremento, aun considerando una variabilidad estocastica.

En este punto cabe preguntarse por qué esta tendencia de crecimiento
poblacional no ha resultado hasta el momento en la ocupacion completa del sistema
serrano por parte del pino de Alepo. Al respecto es importante considerar que la tasa
de crecimiento poblacional, lambda, no permite una prediccién explicita del tamafio
futuro de una poblacion, sino que proyecta qué tan rapido ésta creceria si las
condiciones siguieran siendo las mismas que cuando se midieron los parametros
demograficos (Caswell, 2001; Crone et al., 2011), lo que rara vez ocurre. Las tasas
vitales se encuentran influenciadas por multiples factores (como el clima, la herbivoria
o los incendios) y suelen variar tanto en el tiempo como en el espacio (Ramula et al.,
2008). Si bien los andlisis estocasticos incorporan variabilidad en las tasas vitales, se
trata de una variacion aleatoria dentro de un determinado rango, ademas, en el
modelo desarrollado para esta tesis se considera que los datos se distribuyen
normalmente, lo cual podria no reflejar la realidad. Por otro lado, en muchos ambientes
las fluctuaciones se producen de forma no aleatoria durante un periodo de tiempo
largo, lo que provoca una autocorrelacion temporal significativa. Asi, Buckley y
colaboradores (2010) comparan matrices de multiples poblaciones y multiples matrices
por poblacion para 50 plantas perennes que incluye hierbas, gramineas, arbustos y
arboles. Segun este trabajo, la mayoria de las tasas de crecimiento poblacionales
disminuyen durante el periodo de observacién y se autocorrelacionaron negativamente
entre afios; es decir, tasas de crecimiento de la poblacion superiores a la media
tendieron a ser seguidas por tasas de crecimiento inferiores a la media. Esto indica
gue la secuencia de condiciones ambientales es esencial para determinar la tasa de

crecimiento en poblaciones de plantas y, por lo tanto, debe incorporarse en las
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predicciones de la dinamica de la poblacion. En el modelo desarrollado en esta tesis,
el rango de variacibn de algunos de los parametros demograficos, como la
germinacion y el establecimiento, se estimd en base a muestreos realizados durante
una corta ventana temporal (uno a dos afios), lo que practicamente excluye la
posibilidad de detectar fluctuaciones asociadas con cambios no aleatorios en el
ambiente. La dindmica poblacional puede, ademas, variar sustancialmente entre
poblaciones dentro de una misma especie debido a diferencias locales en las
condiciones bidticas y abidticas (Sebert-Cuvillier et al., 2008). A escalas espaciales
grandes, las diferencias demogréaficas entre poblaciones no suelen ser despreciables
(Jongejans et al.,, 2010). La distribucion espacial de la especie no se incluyé en el
modelo matricial generado, lo que limita su capacidad predictiva. Otro aspecto no
considerado en este andlisis es la denso-dependencia. La competencia intraespecifica
de las plantulas por los recursos locales es una de las causas frecuentes de
mortalidad durante la etapa juvenil en arboles (Sebert-Cuvillier et al., 2007). En el caso
de Pinus halepensis, més del 90% de las semillas liberadas se dispersan a 20 m o
menos del arbol parental (Nathan & Ne’eman, 2000). Es decir que la especie destina
gran parte de su potencial reproductivo a agrandar bosquecillos ya establecidos
donde, por otra parte, las densidades post-reclutamiento necesariamente se reducen
en respuesta a la competencia. Mas alla de estas limitaciones, el modelo desarrollado
resulta una herramienta eficaz para identificar componentes demograficos clave y

explorar los posibles efectos de distintos escenarios ambientales y de manejo.

Cuando se analiz6 el efecto de la topografia sobre la dinamica poblacional de
P. halepensis se observo que la mayor tasa de crecimiento se asocia con las laderas
ubicadas al sudoeste del cordon serrano principal y a altitud media, en concordancia
con la cuarta hipotesis planteada (inciso a). De acuerdo con los resultados
presentados en el capitulo 1 de esta tesis, los sitios ubicados al sudoeste a altitud
media retnen condiciones favorables para una mayor tasa de germinacién y de
supervivencia de plantulas. Considerando los resultados del efecto de la topografia
sobre la poblacion de pino de Alepo, priorizar las acciones de manejo del lado

sudoeste del cordon serrano seria la estrategia mas eficiente.

Las simulaciones que incorporan el efecto del pastoreo por caballos cimarrones
muestran que la poblacion de pino de Alepo aumenta tanto con pastoreo como sin
pastoreo, con una tasa de crecimiento levemente inferior para el segundo caso.
Aunque la diferencia no es notable en los valores de lambda, el tamafio poblacional a

los 50 afios de la proyeccion si es considerablemente mas grande en situaciones con

155



Gabriela Brancatelli 2021

pastoreo. Estos resultados concuerdan con la cuarta hipétesis planteada, inciso (b) y
con otros trabajos que exponen que pastizales naturales bien conservados serian mas
resilientes a la invasion de especies exoéticas (de Villalobos & Schwerdt, 2020;
Holmgren, 2002; Yannelli et al., 2018).

Las simulaciones que consideran el efecto de la frecuencia de incendios sobre
la dinamica poblacional muestran que la tasa de crecimiento es mayor a 1, incluso con
fuegos cada tres y cada cinco afios en promedio, lo cual iria en contra de la cuarta
hipdtesis planteada, inciso (c). No obstante, en el 15% de las iteraciones con un fuego
en promedio cada 3 afios la poblacion se extingue. Ademas, la mediana de adultos a
los 50 afios de la proyeccion es de apenas 26 individuos (a partir de un tamafio inicial
de 149 individuos), de manera que con esta frecuencia promedio de incendios la
poblacion llega a un estado en el que la erradicacion podria ser factible. Las mayores
tasas de crecimiento corresponden a incendios cada 9 y 11 afos, en promedio. Al
aumentar estos intervalos, la tasa toma valores mas pequefios. En el pino de Alepo las
condiciones propias de los incendios producen la liberacién masiva de semillas (tanto
de conos serétinos como no serétinos) y las condiciones post-incendio en general
favorecen el establecimiento de nuevas plantulas (Rejmanek, 1999; Rejmanek &
Richardson, 1996). Con intervalos intermedios de fuego, este reclutamiento masivo
seria el causante del crecimiento poblacional. Cuando el intervalo entre fuegos
aumenta también lo hace el intervalo entre liberaciones masivas de semillas y, en
consecuencia, la tasa de crecimiento se reduce. Es importante tomar en cuenta que, sSi
bien la tasa de crecimiento es mayor a intervalos intermedios de fuego, no sucede lo
mismo con el tamafio poblacional. Este crece de manera lineal al aumentar lambda y

resulta maximo cuando los incendios ocurren cada 20 afios en promedio.

En las simulaciones en las que se combinan el efecto del pastoreo con el
fuego, la tasa de crecimiento es siempre mayor a 1 y aumenta al disminuir la
probabilidad de incendios. El tamafio poblacional de los adultos a los 50 afios de la
proyeccion resulta superior que los proyectados para los mismos intervalos de fuego
sin considerar el pastoreo. Cabe aclarar que en este analisis se omiten los efectos
sinérgicos de los factores considerados y que podrian resultar criticos, como por
ejemplo el efecto del pastoreo sobre la recuperacion de la vegetacion luego de un
incendio, o, de manera reciproca, el efecto del pastoreo sobre la frecuencia y la

intensidad de los incendios por la modulacién sobre la biomasa.
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Al evaluar el efecto de la remocién de individuos adultos de la poblacion se
observé que la tasa de crecimiento disminuye al aumentar la intensidad del manejo (lo
gue equivale a disminuir la tasa de supervivencia de los adultos), pero se mantiene
mayor a 1 para todas las situaciones consideradas. Estos resultados no contradicen la
hipotesis 4.d de este capitulo de la tesis. Si bien el tamafio poblacional a los 50 afios
de la proyeccion es alto en todos los casos, removiendo anualmente el 80% de los
individuos adultos la poblacion disminuye en un orden de magnitud respecto de las
demas condiciones de manejo. En términos de impactos sobre el ambiente, esta
diferencia podria resultar importante. Cabe destacar el enorme esfuerzo que se
requiere para controlar la poblacién si el manejo se basa exclusivamente en la
remocion de ejemplares. En este caso es conveniente considerar la erradicacibn como
una alternativa de manejo dado que implica pasar de 80 a 100% en una especie que
resulta sencilla de detectar y con ejemplares de facil remocion (sin rebrote, sin banco
de semillas persistente en el suelo). Neutralizar el arribo de nuevos propagulos (de
acuerdo con las estrategias planteadas en el capitulo 3 de la tesis) sera imprescindible
Si se persigue este objetivo. Los resultados de estas simulaciones ponen de manifiesto
la dificultad de controlar una especie invasora una vez establecida y la importancia de
la deteccion temprana y accién precoz en los sitios donde todavia no alcanzé la
invasion (Anderson et al., 2014; Brancatelli & Zalba, 2018; Leung et al., 2002;
Wittenberg & Cock, 2001; Ziller et al., 2007, entre otros).

Cuando se analiz6 el efecto combinado del control poblacional y de los
incendios sobre la dinamica poblacional del pino de Alepo se observd que
manteniendo una remocion anual de la mitad los individuos adultos la poblacién crece
aun con incendios tan frecuentes como uno cada cinco afios. Estos resultados van en
contra de la cuarta hipotesis planteada, inciso (e). Sin embargo, es importante
considerar que con una probabilidad de fuego de 0.2 la poblacion se encuentra extinta
a los 100 afios de la simulacion en el 6% de los casos. Ademas, la mediana del
tamafio poblacional a los 50 afios de la proyeccion es de 203 individuos, es decir que
se trata de una situacion deseable para contener el avance de la invasion y mantener
la poblacibn a bajas densidades. Con la misma probabilidad de fuego, pero sin

manejo, se proyecta una poblacion casi 400 veces méas grande.

Al analizar en conjunto los efectos del pastoreo, el manejo y los incendios
sobre la dindmica poblacional de P. halepensis se observa que todas las tasas de
crecimiento son mayores a 1 y relativamente grandes, contrario a lo que se plantea en

la hipétesis. El mayor valor de lambda se presenta a intervalos de fuego cada nueve
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aflos en promedio, no asi el tamafio poblacional que aumenta al disminuir la
probabilidad de incendios. Estos resultados coinciden con los obtenidos para las
simulaciones que consideran sélo el fuego. Con pF = 0.2 (esto es, un incendio cada
cinco afios en promedio), en cinco iteraciones de cada 100 la poblacion se encuentra
extinta a los 100 afios de la simulacion y la mediana de adultos a los 50 afios es
menor a 800 individuos. Este tipo de situaciones (es decir con una poblacién adulta
menor a 1000 individuos) permitirian una contencion efectiva de la invasion, a través

de un manejo sostenido a largo plazo.

Cuando se analiza el efecto del manejo de la poblacién mediante fuegos
prescriptos, se observa que con frecuencias iguales o mayores a siete afios es posible
lograr una reduccién poblacional que permita detener el avance de la invasion,
coincidiendo con la hipotesis planteada (4.f) Con fuegos cada tres afios se logra la
extincion local en un tiempo relativamente corto (43 afos). En Sudafrica el fuego
prescripto ha sido utilizado como una herramienta de manejo para el control de pinos
invasores mediante acciones de manejo dirigidas a imitar la frecuencia natural de este
disturbio de manera de favorecer a la vez la recuperaciéon y la conservacion de las
comunidades de plantas naturales (Van Wilgen, 2009). Se desconoce cual seria la
frecuencia natural de incendios en los pastizales serranos del sudoeste bonaerense,
aungue algunos autores reportan gque seria cada cinco o seis afilos en ambientes
cercanos del Caldenal (Peldez, 2014; Peldez et al.,2012). En este caso puede resultar
Gtil plantear una estrategia de manejo adaptativo activo que incluya los resultados del
modelo presentado en este capitulo y al mismo tiempo recabe datos acerca de la
recuperacion del pastizal y la posible reinvasion de pinos. De esta manera se podria
obtener informacion acerca de cual es la frecuencia 6ptima de quemas que permita
detener el avance de la invasion y sea compatible con la conservacion a largo plazo de
la biodiversidad del pastizal nativo. La politica tradicional de manejo del fuego en las
areas naturales protegidas de la Argentina, y en el PPET en particular, ha sido la de
evitar los incendios por todos los medios posibles. Esta politica resulta en
acumulaciones de biomasa que hacen que los incendios, cuando finalmente se
producen, sean particularmente intensos (Rodriguez Souilla, 2020). A la luz de los
resultados de esta tesis, la decision de evitar el fuego puede resultar en la promocion
involuntaria de la invasion de pinos. En cualquier caso, una politica de fuegos
prescriptos deberia implementarse de manera tal de evitar posibles efectos negativos
sobre la conservacion de los suelos, sobre todo considerando la vulnerabilidad de las

areas montafiosas a la erosion (Cingolani et al. 2013).
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P. halepensis presenta mecanismos adaptativos que han evolucionado en
respuesta a eventos de fuego, como la serotinia y la regeneracion obligada a partir de
semillas (Goubitz et al., 2004; Nathan et al., 1999; Nathan & Ne’eman, 2004). En las
areas donde esta especie invade, el fuego presenta un rol primario en el proceso de
establecimiento y expansion de sus poblaciones (Richardson & Higgins, 2000), lo que
ha sido postulado también para el area de estudio (Zalba et al., 2008). En las
simulaciones realizadas que consideran el efecto combinado del fuego y alguna otra
situacion, se observa en general que el destino de la poblacion estd determinado
mayormente por la probabilidad de ocurrencia de incendios. Esto pone de manifiesto la
importancia de este factor en el desarrollo de la invasién. Queda claro en este capitulo
de la tesis que los incendios pueden actuar como promotores de la invasion o como

agentes de control dependiendo, basicamente, de la frecuencia con que ocurren.

En el modelo se considera como “poblacion extinta” aquella que llega a
abundancia cero (no sobrevive ningln individuo de ninguno de los estadios
considerados). Esto implica que, aun la presencia de una Unica semilla se considera
como una poblacion no extinta. Si bien en términos puros no es correcto hablar de
erradicacion si alin queda algun individuo viable, en términos practicos se podria estar
subestimando las situaciones en las que la poblacién disminuye tanto como para que

una intervencién de manejo se considere exitosa.

El modelo desarrollado en este capitulo brinda una comprensiéon mas amplia de
la dindmica poblacional de la especie en el &rea de estudio y permite priorizar
acciones de manejo eficientes para disminuir el avance de la invasion. Integrar este
modelo matricial con un modelo de dispersion de P. halepensis en la region,
considerando los resultados del capitulo 3 de esta tesis, permitiria generar un modelo
espacialmente explicito que incluya la heterogeneidad ambiental en el andlisis y
posibilite predicciones acerca de la expansion de la especie en el area. Ademas, el
modelo desarrollado puede ser parametrizado y ajustado para otras especies de

caracteristicas analogas, como por ejemplo pinos invasores en otras regiones del pais.
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Conclusiones y recomendaciones de manejo

El estudio de los pardmetros demograficos de P. halepensis y de sus variaciones
en el area aportan informacion clave para la comprension de la dinAmica de la
invasion. Las diferencias encontradas en el porcentaje de emergencia y
establecimiento de la especie de acuerdo con la topografia y las condiciones locales
de hébitat, podrian explicar algunas de las variaciones en el comportamiento invasivo
del pino de Alepo. A su vez, tanto el crecimiento como la reproduccidon muestran
variaciones de acuerdo con los mismos pardmetros fisiograficos. Estos resultados
ponen de manifiesto que el destino de los propagulos de esta especie (y, por
consiguiente, de la invasion) esta fuertemente ligado con las condiciones de los sitios
donde se arriban las semillas, resaltando la importancia del desarrollo de modelos de
dispersion que predigan esta dinAmica. En ese sentido esta tesis revel6 que el
andlisis de las caracteristicas del viento, como vector de dispersion, particularmente
durante la época de liberacion de semillas (noviembre a marzo), y bajo las
condiciones ambientales mas propicias para la apertura de los conos (temperatura
mayor a 20 °C), combinado con la ubicacion de los &rboles fuente, permiten predecir
las zonas de arribo mas probables para las semillas. Disponer de esta informacion
facilita la organizacion de las tareas de control de manera de optimizar los recursos
para un manejo mas eficiente, particularmente mediante la eliminacion prioritaria de
arboles fuente que propaguen semillas hacia areas altamente invasibles y, de manera
complementaria, a través del monitoreo y la deteccidn precoz de areas de arribo en

funcién de semilleros ubicados fuera del alcance de las acciones de control.

Las laderas ubicadas al sudoeste de la divisoria principal de aguas del cordén
serrano, a mediana y alta altitud son las que presentan mayores tasas de
reclutamiento (emergencia y establecimiento). Es alli, en consecuencia, donde
deberian concentrarse las acciones de deteccion temprana y remociéon precoz de
ejemplares. Los individuos adultos creciendo en ambientes de altura exhiben una tasa
de crecimiento mas alta y una liberaciébn mas temprana de semillas respecto de los
que crecen en los valles. Ademas, la liberaciébn de semillas ocurre antes en las
laderas orientadas al sudoeste que en las orientadas al noreste. Por otro lado, la
direccién predominante del viento en la época de liberacion de semillas del pino de
Alepo sefiala al sudeste como la principal direccion de avance de la invasion, y la

velocidad resulta compatible con eventos de dispersion a larga distancia. El analisis
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conjunto de estos resultados permite recomendar la eliminacion prioritaria de los
ejemplares adultos ubicados sobre la linea de cumbres, y en los tramos mas altos de
los cerros, y realizar controles frecuentes (cada no mas de ocho afios, considerando
la edad reproductiva minima de P. halepensis en ese ambiente) de manera de evitar
gue los ejemplares que pudieran llegar y desarrollarse alli alcancen la edad de
liberacion de semillas. La remocion de nlcleos poblacionales reproductivos creciendo
por fuera de la reserva, hacia el noroeste, permitiria disminuir la probabilidad de
establecimiento de nuevos focos de invasion. Siguiendo el mismo razonamiento, la
progresion del control de la especie deberia ser desde el noroeste hacia el sudeste v,
en términos temporales, teniendo en cuenta que si las tareas de corte se desarrollan
entre los meses de abril y septiembre se evita un nuevo pulso de liberacion masiva de

semillas.

El modelo poblacional para P. halepensis desarrollado en esta tesis fue ideado
desde la perspectiva de la identificacion de las opciones de manejo mas apropiadas

para controlar la invasion en el area de estudio.

En primera instancia se pudo identificar la etapa de vida que va de los siete a los
14 afos como la de mayor influencia sobre la tasa de crecimiento poblacional. Sin
embargo, cuando se modela la dinamica poblacional considerando la remocion a
distintas intensidades de ejemplares adultos resulta evidente la dificultad y el esfuerzo
que podria implicar disminuir el avance de la invasion exclusivamente mediante el
corte de individuos en esta categoria. Tasas de remocién de hasta el 80% de los
arboles, lo que representa un esfuerzo de control muy significativo no alcanzan a
revertir las tendencias de crecimiento poblacional. Esta situacion destaca la
importancia de implementar acciones de prevencién o de control en condiciones
iniciales de baja densidad, y resulta, por el contrario, una mala noticia al momento de
enfrentar estadios avanzados, con alta abundancia de arboles. Afortunadamente, las
perspectivas de intervencién exitosa cambian cuando se modela la relacién de la
especie con el fuego. Los incendios modulan las poblaciones del pino de Alepo, tanto
en su regidon nativa como en la de estudio, y los resultados de esta tesis muestran que
este disturbio puede funcionar como promotor del proceso de invasion o como un
agente controlador, dependiendo de la frecuencia con que ocurra. Los fuegos

prescriptos, aplicados con una frecuencia igual o mayor a siete afios, consiguen, por
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si solos o combinados con la extraccion mecéanica de ejemplares, desacelerar el

crecimiento de la poblacioén e incluso llevarla a la extincion local.
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Material suplementario

Tabla S1. Régimen de riego aplicado en el sitio de control para la emergencia y
supervivencia de plantulas de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto
Tornquist (Buenos Aires).

Fecha Lluvia (mm) prI(;IrL:\VeiZio Riego (mm)
Abril 2018 88.2 88.37 0.17
Mayo 2018 46.5 45.42 0
Junio 2018 34.2 30.93 0
Julio 2018 37.2 65.73 28.53
Agosto 2018 22.2 54.54 32.34
Septiembre 2018 26.8 65.11 38.31
Octubre 2018 96.3 122.04 25.74
Noviembre 2018 156.3 98.19 0
Diciembre 2018 66.2 93.03 26.83
Enero2019 38.5 98.69 60.19
Febrero 2019 25 105.12 80.12
Marzo 2019 33 109.11 76.11
Abril 2019 14.5 88.37 73.87
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Tabla S2. Coeficientes de variacion temporal del porcentaje de cobertura vegetal
segun orientacién de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist
(Buenos Aires). Se muestran los errores promedio y estandar (entre paréntesis) para

cada sitio experimental.

Coeficiente de Coeficiente de Coeficiente de

variacién variacién variacién
Orientacion Altitud promedio de promedio de promedio de n

arbustos o gramineas y rocay suelo

sufrutices herbaceas desnudo
NE Baja 0.393 (0.008) 0.196 (0.005) 0.666 (0.040) 10
NE Media 0.669 (0.021) 0.199 (0.008) 0.618 (0.027) 10
NE Alta 0.757 (0.031) 0.103 (0.008) 1.388 (0.103) 10
SO Baja 0.743 (0.033) 0.110 (0.005) 1.948 (0.066) 10
SO Media 0.402 (0.010) 0.111 (0.004) 0.661 (0.024) 10
SO Alta 0.650 (0.022) 0.059 (0.003) 0.964 (0.044) 10
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