
Pinos invasores en pastizales 

naturales de las Sierras Australes 

Bonaerenses: modelos para optimizar 

su control 

 

Gabriela I.E. Brancatelli 

Director: Dr. Sergio M. Zalba 

Codirector: Dr. Martín Amodeo 

Departamento de Biología, Bioquímica y Farmacia 

Universidad Nacional del Sur 

2022



 

 

 

 

 

 

UNIVERSIDAD NACIONAL DEL SUR 

TESIS DE DOCTOR EN BIOLOGÍA 

Pinos invasores en pastizales naturales de las Sierras 

Australes Bonaerenses: modelos para optimizar su control 

Gabriela I. E. Brancatelli 

BAHIA BLANCA       ARGENTINA 

 2022  



Gabriela Brancatelli 2021 

i 

 

PREFACIO 

 

Esta tesis es presentada como parte de los requisitos para optar el grado académico de 

Doctor en Biología de la Universidad Nacional del Sur y no ha sido presentada 

previamente para la obtención de otro título en esta Universidad ni en otras. Contiene 

los resultados de investigaciones llevadas a cabo en el Laboratorio del Grupo de 

Estudios en Conservación y Manejo (GEKKO) dependiente del Departamento de 

Biología, Bioquímica y Farmacia, durante el periodo comprendido entre el 1 de abril de 

2016 y el 1 de marzo de 2022, bajo la dirección del Dr. Sergio M. Zalba, Profesor 

Asociado de Introducción a la Biología y Biología de la Conservación e Investigador 

Principal del CONICET, y la co-dirección del Dr. Martín Raúl Amodeo, Ayudante de 

Docencia de Introducción a la Biología e Interacciones Bióticas y Personal de Apoyo 

Profesional Adjunto del CONICET. 

 

 

Gabriela I.E. Brancatelli 

 

 

 



Gabriela Brancatelli 2021 

ii 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

“Sin utopía, la vida sería un ensayo para la muerte…” 

J.M.S. 1 

 

 

1 Joan Manuel Serrat. Utopía (1992) 



Gabriela Brancatelli 2021 

iii 

 

Índice general 

Resumen ............................................................................................................................. 1 

Abstract .............................................................................................................................. 3 

INTRODUCCION GENERAL .................................................................................................... 5 

Invasiones biológicas ................................................................................................ 6 

Comprensión y manejo de invasiones biológicas ..................................................... 8 

Los pinos como invasores ....................................................................................... 10 

Los pastizales naturales y las invasiones de plantas leñosas ................................. 12 

Estructura y objetivos de esta tesis ........................................................................ 13 

DESCRIPCIÓN DE LA ESPECIE .............................................................................................. 15 

Descripción de la especie ....................................................................................... 16 

ÁREA DE ESTUDIO .............................................................................................................. 19 

Área de estudio ...................................................................................................... 20 

CAPÍTULO 1. Germinación y establecimiento de Pinus halepensis en las Sierras Australes 
Bonaerenses ...................................................................................................................... 25 

Introducción ...................................................................................................... 26 

El estudio de las invasiones biológicas ................................................................... 26 

Regeneración natural en plantas ........................................................................... 27 

Reclutamiento en pinos.......................................................................................... 28 

Objetivos e hipótesis de este capítulo ................................................................... 30 

Materiales y Métodos ........................................................................................ 31 

Colección de semillas y experimentos de laboratorio ........................................... 31 

Experimentos a campo ........................................................................................... 31 

Análisis estadísticos ................................................................................................ 35 

Resultados ......................................................................................................... 37 

Efectos de la orientación y de la altitud en la emergencia .................................... 41 

Efectos de la orientación y de la altitud en la supervivencia ................................. 44 

Crecimiento de plántulas ....................................................................................... 46 

Discusión ........................................................................................................... 48 

CAPÍTULO 2. Supervivencia y reproducción de Pinus halepensis en las Sierras Australes 
Bonaerenses ...................................................................................................................... 53 



Gabriela Brancatelli 2021 

iv 

 

Introducción ...................................................................................................... 54 

Demografía de invasiones biológicas ..................................................................... 54 

Invasiones en gradientes de altitud ....................................................................... 55 

Determinantes del crecimiento en pinos ............................................................... 56 

Objetivos e hipótesis de este capítulo ................................................................... 58 

Materiales y Métodos ........................................................................................ 60 

Supervivencia de juveniles ..................................................................................... 60 

Crecimiento y reproducción ................................................................................... 63 

Resultados ......................................................................................................... 65 

Supervivencia en juveniles ..................................................................................... 65 

Crecimiento y reproducción ................................................................................... 70 

Discusión ........................................................................................................... 80 

Supervivencia de juveniles ..................................................................................... 80 

Crecimiento y reproducción ................................................................................... 81 

CAPÍTULO 3. Dispersión de Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses .............. 85 

Introducción ...................................................................................................... 86 

El proceso de dispersión en plantas ....................................................................... 86 

El viento como vector de dispersión ...................................................................... 87 

Plantas invasoras dispersadas por viento .............................................................. 88 

Dispersión en el pino de Alepo ............................................................................... 90 

Objetivos e hipótesis de este capítulo ................................................................... 92 

Materiales y métodos ........................................................................................ 93 

Resultados ......................................................................................................... 96 

Discusión ......................................................................................................... 104 

CAPÍTULO 4. Modelo demográfico para Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses
 ....................................................................................................................................... 109 

Introducción .................................................................................................... 110 

El manejo de las invasiones biológicas ................................................................. 110 

Modelos demográficos ......................................................................................... 111 

Componentes clave del ciclo de vida del pino de Alepo ...................................... 113 

Objetivos e hipótesis de este capítulo ................................................................. 116 



Gabriela Brancatelli 2021 

v 

 

Materiales y Métodos ...................................................................................... 118 

Análisis demográfico ............................................................................................ 118 

Reglas de transición .............................................................................................. 119 

Desarrollo del modelo .......................................................................................... 120 

Resultados ....................................................................................................... 125 

Producción anual de semillas ............................................................................... 125 

Gráfico de ciclo de vida y descripción de estadios ............................................... 126 

Proyecciones determinísticas ............................................................................... 131 

Proyecciones estocásticas .................................................................................... 133 

Discusión ......................................................................................................... 152 

Conclusiones y recomendaciones de manejo .................................................................... 160 

Agradecimientos ............................................................................................................. 164 

Bibliografía ...................................................................................................................... 168 

Material suplementario ................................................................................................... 202 

 

  



Gabriela Brancatelli 2021 

vi 

 

Índice de tablas 

Tabla 1.1. Cobertura media de vegetación en sitios experimentales para medir germinación y 
establecimiento de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). 
Las letras de superíndice indican los resultados de las pruebas de Tukey post-hoc en el modelo 
binomial GLM con orientación y altitud como variables explicativas. Las categorías con la 
misma letra no difieren significativamente (p = 0.05). ............................................................... 38 

Tabla 1.2. Porcentajes promedio de emergencia y supervivencia de plántulas de Pinus 
halepensis germinadas a partir de semillas sembradas en diferentes condiciones de orientación 
de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Se realizaron dos 
réplicas en cada condición (excepto en el sitio control donde se realizó una) con cinco parcelas 
por réplica y 40 semillas por parcela. Las cifras entre paréntesis representan el error estándar
 ..................................................................................................................................................... 42 

Tabla 1.3. Hazard Ratio (HR), intervalos de confianza (IC) del 95% y valores p, calculados a 
partir de un modelo de regresión de Cox para la emergencia de plántulas de Pinus halepensis 
en el parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). El modelo se construyó utilizando el 
tiempo hasta la germinación como escala de tiempo, orientación y altitud como covariables 
que interactúan y Sitio-Parcela como factor aleatorio. Todos los HR se expresan con respecto a 
un nivel de referencia, la combinación Orientación Noreste - Altitud Baja. .............................. 43 

Tabla 1.4. Tasa de supervivencia de plántulas 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 regresión 
de Cox, utilizando el tiempo hasta la germinación como escala de tiempo, orientación y altitud 
como covariables que interactúan y Sitio-Parcela como variable de fragilidad. (χ2 (18,76) = 
35,4, p <0,05). Todos los HR se expresan con respecto al nivel de referencia Orientación 
Noreste - Altitud Baja. ................................................................................................................. 45 

Tabla 2.1. Parámetros de los modelos lineales simples generados para evaluar la relación entre 
la densidad de individuos de Pinus halepensis creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses y 
la precipitación en el área durante distintas épocas del año. .................................................... 70 

Tabla 2.2. Estimaciones de coeficientes para un GLM que modela el diámetro del tronco en 
función 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 función de una parametrización de efectos del modelo: los efectos de 
interacción se comparan con el coeficiente de referencia (marcado como Ref.) ...................... 71 

Tabla 2.3. Estimaciones de coeficientes para un GLM que modela la presencia de conos en 
función del diámetro (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 función de una parametrización de efectos del modelo: los efectos 
de interacción se comparan con el coeficiente de referencia (marcado como Ref.). ................ 74 

Tabla 2.4. Diámetro y edad a la que los árboles 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 diámetro y edad inicial (p 
= 0.1), promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que definen el período en el que ocurre esta 
transición. .................................................................................................................................... 76 

Tabla 2.5. Diámetro y edad en que los árboles comienzan a portar conos abiertos (liberación 
de semillas) para ejemplares de Pinus halepensis creciendo en diferentes posiciones 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242210
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242210
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242210
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242210
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242210
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242211
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242212
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242213
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242214
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242214
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242214
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242215
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242215
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242215
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242215
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242215
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242216
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242216
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242216
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242216
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242216
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242217
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242217
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242217
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242217
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242217
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242218
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242218


Gabriela Brancatelli 2021 

vii 

 

topográficas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Según las predicciones 
de GLM, se muestran los valores de diámetro y edad inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final 
(p = 0.9) que definen el período en el que ocurre esta transición. ............................................. 78 

Tabla 2.6. Diámetro y edad en que los árboles comienzan a portar conos abiertos (liberación 
de semillas) para ejemplares de Pinus halepensis creciendo en diferentes posiciones 
topográficas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Según las predicciones 
de GLM, se muestran los valores de diámetro y edad inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final 
(p = 0.9) que definen el período en el que ocurre esta transición. ............................................. 79 

Tabla 4.1. Número promedio, desvío estándar y número mínimo y máximo de semillas de 
Pinus halepensis estimadas para las clases de individuos adultos definidas para el modelo 
demográfico. ............................................................................................................................. 126 

Tabla 4.2. Valores estimados de los parámetros del modelo demográfico construido para Pinus 
halepensis, desvío estándar de cada estimación y fuente de información de la que provienen.
 ................................................................................................................................................... 130 

Tabla 4.3. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las 
Sierras Australes Bonaerenses, considerando distintas combinaciones de altitud y orientación 
de ladera.................................................................................................................................... 135 

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. ......... 137 

Tabla 4.5. Valores poblacionales obtenidos con el modelo generado para Pinus halepensis en 
las Sierras Australes Bonaerenses en función de cambios en la probabilidad de ocurrencia de 
incendios. .................................................................................................................................. 140 

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.
 ................................................................................................................................................... 142 

Tabla 4.7. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las 
Sierras Australes Bonaerenses, según distintas intensidades de remoción anual de árboles 
adultos. ...................................................................................................................................... 143 

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 
individuos adultos cada año y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados.146 

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 año, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos 
indicados ................................................................................................................................... 149 

Tabla 4.10. Valores poblacionales obtenidos con el modelo generado para Pinus halepensis en 
las Sierras Australes Bonaerenses en función de la ocurrencia de fuegos prescriptos de acuerdo 
a los intervalos indicados. ......................................................................................................... 150 

Tabla S1. Régimen de riego aplicado en el sitio de control para la emergencia y supervivencia 
de plántulas de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). .. 202 

Tabla S2. Coeficientes de variación temporal del porcentaje de cobertura vegetal según 
orientación de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Se 
muestran los errores promedio y estándar (entre paréntesis) para cada sitio experimental. . 203 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242218
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242218
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242218
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242219
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242219
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242219
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242219
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242219
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242220
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242220
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242220
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242221
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242221
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242221
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242222
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242222
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242222
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242223
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242223
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242224
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242224
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242224
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242225
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242225
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242225
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242226
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242226
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242226
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242227
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242227
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242227
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242228
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242228
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242228
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242228
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242229
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242229
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/Final/TesisDoctoralBrancatelli.docx%23_Toc89242229


Gabriela Brancatelli 2021 

viii 

 

 

Índice de figuras 

Figura A. Ubicación geográfica de las Sierras Australes Bonaerenses (Argentina). En gris oscuro 
se indica el área correspondiente al Parque Provincial Ernesto Tornquist. La flecha superior 
indica la dirección norte, la barra inferior indica la escala de 500 km. ....................................... 24 

Figura 1.1. Parcelas experimentales para evaluar germinación y establecimiento de Pinus 
halepensis en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires), en sitio control en el 
Jardín Botánico Pillahuincó (izquierda) y en sitio de altitud elevada (derecha). ........................ 33 

Figura 1.2. Vista aérea del sector conocido como Abra de la Ventana, dentro del Parque 
Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires), indicando la ubicación de los sitios donde se 
colocaron las parcelas experimentales para evaluar emergencia y establecimiento de plántulas 
de Pinus halepensis (Google Earth 2019). SA indica los sitios de orientación sudoeste y altitud 
alta, SM indica los sitios de orientación sudoeste y altitud media, SB indica los sitios de 
orientación sudoeste y altitud baja, NA indica los sitios de orientación noreste y altitud alta, 
NM indica los sitios de orientación noreste y altitud media y NB indica los sitios de orientación 
noreste y altitud baja. ................................................................................................................. 34 

Figura 1.3. Altura media de la vegetación a diferentes altitudes y orientación de laderas en 
sitios experimentales para medir germinación y establecimiento de Pinus halepensis en el 
Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Datos registrados cada dos meses. ......... 39 

Figura 1.4. Precipitación quincenal en cada parcela a diferentes altitudes y orientación de 
laderas en sitios experimentales para medir germinación y establecimiento de Pinus halepensis 
en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Los puntos negros y las líneas grises 
indican la precipitación en cada sitio experimental, la línea negra representa el promedio 
general......................................................................................................................................... 40 

Figura 1.5. Proporción de emergencia acumulada para plántulas de Pinus halepensis en 
diferentes condiciones de orientación 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 áreas sombreadas. ............................................... 40 

Figura 1.6. Probabilidad de supervivencia de plántulas de Pinus halepensis en diferentes 
condiciones de orientación 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 áreas sombreadas. Las líneas punteadas verticales 
indican los puntos de supervivencia medios............................................................................... 43 

Figura 1.7. Altura promedio (cm) de plántulas de Pinus halepensis a los 140 días de siembra de 
acuerdo a diferentes condiciones de orientación de ladera y altitud en el Parque Provincial 
Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las barras de error indican el Error Estándar, las letras 
indican los resultados de las pruebas de Tukey post-hoc en el modelo GLM Gamma con 
orientación y altitud como variables explicativas. Los niveles con la misma letra no difieren (p = 
0,05). ........................................................................................................................................... 44 

Figura 2.1. Detalle de Pinus halepensis marcado para su monitoreo en un ensayo de estimación 
de supervivencia (der.) y aspecto general del sitio de muestreo(izq.) Parque Provincial Ernesto 
Tornquist (Buenos Aires). ............................................................................................................ 61 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022041
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022041
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022041
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022042
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022042
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022042
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022043
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022045
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022045
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022045
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022046
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022046
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022046
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022046
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022046
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022047
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022047
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022047
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022047
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022048
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022048
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022048
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022048
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022048
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022049
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022050
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022050
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022050


Gabriela Brancatelli 2021 

ix 

 

Figura 2.2. Núcleos poblacionales de Pinus halepensis seleccionados para estudiar la estructura 
etaria. Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires) (Google Earth 2019). ..................... 63 

Figura 2.3. Relación entre el número de anillos de crecimiento y el diámetro del tronco de 
Pinus halepensis para individuos en etapa juvenil creciendo en las Sierras Australes 
Bonaerenses. La línea continua y la sombra celeste indican los valores esperados y el intervalo 
de confianza del 95% según el modelo. ...................................................................................... 65 

Figura 2.4. Relación entre el número de anillos de crecimiento y el diámetro del tronco de 
Pinus halepensis para individuos en etapa adulta creciendo en las Sierras Australes 
Bonaerenses. La línea continua y la sombra celeste indican los valores esperados y el intervalo 
de confianza del 95% según el modelo. ...................................................................................... 66 

Figura 2.5. Relación entre la probabilidad de supervivencia y la edad (estimada a partir del 
número de anillos de crecimiento) para individuos de Pinus halepensis de entre 0 y 7 años, 
creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses. Las barras verticales indican la desviación 
estándar de cada dato. ................................................................................................................ 67 

Figura 2.6. Estructura etaria poblacional de Pinus halepensis creciendo en las Sierras Australes 
Bonaerenses. (a) Datos totales; (b) datos de cada núcleo poblacional analizado. La edad se 
estimó a partir de la medición del diámetro mediante un modelo de crecimiento construido 
para la especie en el área de estudio. ......................................................................................... 68 

Figura 2.7. Precipitaciones anuales medidas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos 
Aires) durante el período 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 área). La línea roja indica el promedio histórico durante los mismos 
meses para el período 1888-2019............................................................................................... 69 

Figura 2.8. Relación entre el diámetro del tronco y el número de anillos de crecimiento de 
Pinus halepensis creciendo a diferentes altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist 
(Buenos Aires). Las líneas continuas y las sombras grises indican los valores esperados y el 
intervalo de confianza del 95% según el modelo. ....................................................................... 72 

Figura 2.9. Relación entre la probabilidad de portar conos en función del diámetro (superior) y 
de los anillos de crecimiento los árboles (inferior), para Pinus halepensis creciendo a diferentes 
altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las líneas indican la 
probabilidad predicha de acuerdo con los GLM. ........................................................................ 75 

Figura 3.1. Variación mensual de la velocidad promedio del viento (izq.) y de las máximas 
ráfagas de viento (der.) en la estación meteorológica de Villa Ventana, Sierras Australes 
Bonaerenses. Período comprendido entre 2016 y 2021. ........................................................... 96 

Figura 3.2. Variación mensual de la temperatura ambiental máxima en la estación 
meteorológica de Villa Ventana, Sierras Australes Bonaerenses. Período comprendido entre 
2016 y 2021. ................................................................................................................................ 97 

Figura 3.3. Rosa de los vientos para los datos anuales de la región de Villa Ventana. Izq.: 
dirección y velocidad promedio del viento agrupada de 0 a 50 km/h en intervalos de 10 km/h. 
Der.: dirección y velocidad de máximas ráfagas de viento agrupada de 0 a 120 km/h en 
intervalos de 20 km/h. ................................................................................................................ 98 

Figura 3.4. Rosa de los vientos de la región de Villa Ventana para datos durante la época de 
liberación de semillas de Pinus halepensis (noviembre a marzo). Izq.: dirección y velocidad 
promedio del viento. Der.: dirección y velocidad de máximas ráfagas de viento. (a) Días con 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022051
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022051
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022052
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022052
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022052
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022052
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022053
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022053
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022053
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022053
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022054
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022054
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022054
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022054
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022055
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022055
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022055
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022055
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022056
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022056
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022056
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022056
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022056
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022057
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022057
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022057
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022057
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022058
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022058
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022058
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022058
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022060
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022060
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022060
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022061
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022061
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022061
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022062
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022062
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022062
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022062
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022063
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022063
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022063


Gabriela Brancatelli 2021 

x 

 

temperaturas mayores o iguales a 20 °C. (b) Días con temperaturas entre 20 y 30 °C. (c) Días 
con temperaturas mayores a 30 °C. ............................................................................................ 99 

Figura 3.5. Mapas topográficos con la ubicación de 9454 individuos de Pinus halepensis talados 
como parte de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist. A) De 
acuerdo a categorías de altitud del lugar en el que crecían, B) de acuerdo al índice de 
exposición del lugar en el que crecían. ..................................................................................... 101 

Figura 3.6. Distribución porcentual de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como parte 
de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist, según categorías de 
altitud(A) y de acuerdo a su índice de exposición (B) ............................................................... 102 

Figura 3.7. Frecuencia de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como parte de una 
estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist, según categorías de índice de 
exposición (IE) en cada rango de altitud. La frecuencia relativa se indica como proporción del 
total de pinos en cada categoría establecido como 1……………………………………………………………103 

Figura 4.1. Relación entre el número de conos verdes y la edad de árboles de Pinus halepensis 
en valles de pie de monte de las Sierras Australes Bonaerenses. La línea verde indica los 
valores predichos según el GML con distribución binomial negativa construido. Las líneas rojas 
verticales indican las transiciones entre las distintas clases de Adultos. ................................. 125 

Figura 4.2. Diagrama del ciclo de vida y parámetros de transición para Pinus halepensis. Los 
Juveniles 4,5 y 6 no se muestran. Las transiciones entre esos estadios están dadas por sj3, sj4, 
sj5 y sj6. ....................................................................................................................................... 128 

Figura 4.3. Proyecciones determinísticas asintóticas del modelo poblacional generado para 
Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses. (a) Proyección a 100 años, partiendo de 
un vector inicial con solo un Adulto 4 (45 a 90 años de edad, línea entera) y con un vector 
inicial igual a la estructura estable por edades (línea punteada). (b) Proyección a 100 años 
partiendo de distintos vectores iniciales, con sobreabundancia de cada uno de los estadios 
considerados en el modelo. ...................................................................................................... 132 

Figura 4.4. Resultado de diez proyecciones estocásticas a 100 años del modelo poblacional 
generado para Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, partiendo de un vector 
inicial de colonización compuesto por un solo individuo adulto. El tamaño poblacional se 
representa en escala logarítmica. ............................................................................................. 133 

Figura 4.5. Resultado de diez proyecciones estocásticas a 100 años 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 
colonización compuesto por un solo un individuo adulto reproductor.................................... 134 

Figura 4.6. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 
en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas combinaciones de altitud y 
orientación de ladera. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. ............... 136 

Figura 4.7. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 
en las Sierras Australes Bonaerenses, según la ocurrencia o no de pastoreo. El tamaño 
poblacional se representa en escala logarítmica. ..................................................................... 137 

Figura 4.8. Ejemplo de la trayectoria modelada para el logaritmo del tamaño poblacional de 
Pinus. halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, según 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 líneas rojas indican los momentos en los que 
ocurren los incendios. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. ............... 139 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022063
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022063
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022064
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022064
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022064
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022064
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022065
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022065
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022065
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022066
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022066
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022066
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022066
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022067
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022067
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022067
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022068
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022069
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022069
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022069
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022069
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022070
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022070
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022070
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022070
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022071
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022071
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022071
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022072
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022072
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022072
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022073
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022073
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022073
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022073
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022073


Gabriela Brancatelli 2021 

xi 

 

Figura 4.9. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 
en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos naturales de acuerdo a las 
probabilidades indicadas. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. .......... 140 

Figura 4.10. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus 
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses bajo condiciones de pastoreo y según distintas 
probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. Las líneas rojas 
indican los momentos en los que ocurren incendios................................................................ 141 

Figura 4.11. Proyecciones estocásticas 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 tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. .... 142 

Figura 4.12. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 
en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas intensidades de remoción anual de 
árboles adultos. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. ......................... 144 

Figura 4.13. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus 
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 
50% de los árboles adultos cada año, y según distintas probabilidades de ocurrencia de 
incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. Las líneas rojas indican los momentos en los que 
ocurren incendios. ..................................................................................................................... 145 

Figura 4.14. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 
en las Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los 
individuos adultos cada año y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El 
tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. ........................................................ 146 

Figura 4.15. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus 
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses con intervenciones de manejo que eliminan el 
50% de los individuos adultos cada año, con pastoreo y según distintas probabilidades de 
ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. Las líneas rojas indican los 
momentos en los que ocurren incendios. ............................................................................... 1480 

Figura 4.16. Proyecciones estocásticas para Pinus halepensis en las Sierras Australes 
Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los individuos adultos 
cada año, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El tamaño 
poblacional se representa en escala logarítmica. ..................................................................... 149 

Figura 4.17. Proyecciones determinísticas del modelo poblacional generado para Pinus 
halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos prescriptos de 
acuerdo a los intervalos indicados. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica.
 ................................................................................................................................................... 151 

file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022074
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022074
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022074
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022075
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022075
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022075
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022075
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022076
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022076
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022076
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022077
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022077
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022077
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022079
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022079
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022079
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022079
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022079
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022080
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022080
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022080
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022080
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022081
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022081
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022081
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022081
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022081
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022082
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022082
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022082
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022082
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022083
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022083
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022083
file:///C:/Users/Usuario/Documents/BIOLOGÍA/Beca%20CONICET/Redacción/Tesis/TesisBrancatelli(1).docx%23_Toc89022083


Gabriela Brancatelli 2021 

1 

 

Resumen  

Las invasiones biológicas representan una de las amenazas más significativas para la 

conservación de la diversidad biológica. Comprender la dinámica 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 invasión de plantas leñosas exóticas. En particular, las 

Sierras Australes Bonaerenses sufren el avance de un conjunto de especies entre las 

que se destaca el pino de Alepo (Pinus halepensis) por la extensión del área que 

cubre. Esta especie es responsable de impactos negativos sobre distintos 

componentes de la biodiversidad nativa, así como sobre la dinámica de los incendios, 

comprometiendo la conservación de la estructura y las funciones del pastizal serrano. 

En esta tesis se combina información acerca de la biología reproductiva, la demografía 

y la dispersión de P. halepensis en pastizales naturales de las Sierras Australes 

Bonaerenses, y sobre su relación con las variables de hábitat y con los disturbios. Se 

detectaron variaciones en la emergencia y el establecimiento del pino de Alepo de 

acuerdo con la altitud, orientación de la ladera y cobertura vegetal. Las laderas de 

orientación sudoeste, desde altura media y hasta las cumbres, presentaron las tasas 

de reclutamiento más altas. La tasa de crecimiento, la producción de conos y la 

liberación de semillas también se modifican en relación con la topografía. Los 

ejemplares en los ambientes más altos exhiben una mayor tasa de crecimiento y una 

liberación más temprana de semillas respecto de los que crecen a menor altitud. La 

liberación de semillas ocurre antes en las laderas orientadas al sudoeste que en las 

orientadas al noreste. Se determinó 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 más altos de precipitaciones en el otoño posterior 

a la liberación de las semillas de las cohortes correspondientes. El análisis de los 

vientos predominantes en la región permitió comprobar que la época de liberación de 

semillas de P. halepensis coincide con condiciones apropiadas para la dispersión de la 

especie, y que el frente principal de avance de la invasión sería hacia el sudeste. El 

análisis altitudinal de los pinos indica que son capaces de crecer en sitios cuyas 

características topográficas y climáticas pueden considerarse apropiadas para los 

eventos de dispersión a larga distancia. Integrando los resultados obtenidos, se 

desarrolló un modelo poblacional para la especie y se evaluó el comportamiento 

esperado para la invasión frente a distintos disturbios y ante diferentes escenarios de 
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manejo. El análisis de elasticidad identifica la etapa de vida que va de los siete a los 

14 años como la que produce efectos más importantes sobre la tasa de crecimiento 

poblacional. Al incorporar el efecto del pastoreo se detectó una tasa de crecimiento 

levemente superior respecto de la condición sin pastoreo. Cuando se simuló el efecto 

de incendios estocásticos, la tasa de crecimiento creció bajo todas las frecuencias 

medias consideradas, resultando máxima con incendios cada nueve años, en 

promedio. Al evaluar el efecto del control de la invasión mediante la remoción de 

individuos se detectó 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 simuló el control mediante quemas prescriptas, se observó 

que frecuencias iguales o mayores a siete años resultan en reducciones de la 

población. Los resultados destacan la importancia del fuego en la regulación de la 

población de P. halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con efectos 

contrastantes en función de la frecuencia con que se produce, lo que permite 

considerarlo como una opción 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 biológicas 

La dispersión es un fenómeno que ocurre en casi todos los organismos vivos, 

tan crucial para la distribución de la vida en la tierra como para la aparición y expresión 

de la biodiversidad. En condiciones naturales la dispersión se encuentra limitada por 

múltiples barreras, entre las cuales las geográficas son las más evidentes. En tiempos 

recientes, sin embargo, la dispersión de las especies por acción humana directa o 

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

Diversas especies de plantas, animales y microorganismos han acompañado 

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 globalización e intensificación del comercio y del transporte. Nuestra 

capacidad de llevar especies de un sitio a otro del planeta se ha amplificado, 

permitiéndoles superar barreras geográficas que no habrían podido atravesar por sus 

propios medios (Mack et al., 2000; Wittenberg & Cock, 2001). Actualmente, la 

dispersión mediada por los humanos es considerada el mecanismo más importante de 

dispersión 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).  

Así, un grupo cada vez mayor de especies transportadas consigue adaptarse a 

las condiciones de sus nuevos ambientes, forma poblaciones capaces de expandirse 

más allá de donde fueron originalmente plantadas o liberadas, coloniza nuevos 

hábitats y cambia las características de las comunidades biológicas y hasta del 

paisaje. Éstas son las llamadas especies exóticas invasoras: organismos introducidos 

fuera de su rango de distribución 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 pequeña fracción 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 biológicas sean 

reconocidas como una de las principales amenazas para la conservación de la 

biodiversidad y la sostenibilidad de las sociedades humanas (Charles & Dukes, 2008; 

Mooney, 2005; Richardson & Pyšek, 2006).  
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Las consecuencias negativas de las invasiones biológicas son diversas y están 

interconectadas. Desde un punto de vista ecológico, las especies exóticas invasoras 

pueden tener un efecto directo sobre las especies nativas mediante la competencia, la 

predación, la herbivoría, la transmisión de patógenos y la pérdida de diversidad 

genética por hibridación (Baskin, 2002). Las invasiones también pueden alterar 

procesos ecosistémicos completos, cambiando la dinámica de los nutrientes, alterando 

los ciclos hidrológicos, provocando el agotamiento de acuíferos subterráneos, o 

modificando la frecuencia, intensidad y extensión de los disturbios (Mooney et al., 

2005; Nentwig, 2007; Wittenberg & Cock, 2001). En particular la presencia de estas 

especies en reservas naturales implica la degradación de los ecosistemas protegidos y 

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

Además de los impactos ecológicos, las especies exóticas invasoras pueden 

causar daños económicos, ya que a menudo tienen efectos negativos sobre las 

actividades agrícolas y pecuarias, la piscicultura o la producción forestal. Existe 

además la posibilidad de que generen daños a obras de infraestructura que resulten 

en costosas acciones de reparación. 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; Nuñez et al., 2020a). La pandemia de COVID19 es un proceso de 

dispersión de un patógeno que ilustra con claridad la dinámica, los alcances y el 

impacto de las invasiones biológicas (Nuñez et al., 2020). Las inversiones anuales 

para mitigar impactos y para aplicar medidas de control demandan grandes cantidades 

de recursos en las economías de los países (Pimentel, 2014; Pimentel et al., 2005). Un 

estudio reciente indica que en Argentina el costo económico total generado por 

especies exóticas invasoras entre 1995 y 2019 alcanzaría los siete mil millones de 

dólares (Duboscq-Carra et al., 2021).  

Las invasiones biológicas 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 homogeneización tanto de la diversidad 

biológica como del patrimonio cultural (Baskin, 2003). Las comunidades locales 

pueden perder rápidamente el conocimiento acumulado durante generaciones, 

incluyendo su capacidad de reconocer la flora y fauna típica de su región, los saberes 

acerca de las propiedades medicinales y el valor alimenticio de las especies, sus ciclos 
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biológicos y las mejores prácticas de manejo, cuya importancia trasciende el ámbito 

local (Vilà & Hulme, 2017).  

Tradicionalmente el impacto de las invasiones biológicas se consideró como la 

segunda causa de pérdida de biodiversidad a nivel global, superado únicamente por la 

transformación de los ambientes naturales, y la primera en el caso de las áreas 

naturales protegidas (Hobbs & Mooney, 2005; Mack et al., 2000; Sala et al., 2000; 

Vitousek et al., 1997). Más recientemente, el informe Planeta Vivo confirmó esta 

tendencia, ubicando a las especies exóticas invasoras como el segundo factor más 

importante en la retracción de 20811 poblaciones de 4392 especies de vertebrados 

terrestres y acuáticos (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 exóticas invasoras producen cambios permanentes una vez establecidas en 

el nuevo ambiente (Doren et al., 2009). 

Comprensión y manejo de invasiones biológicas 

Manejar adecuadamente a las especies exóticas invasoras, considerando sus 

dimensiones ambientales, económicas y sociales a distintas escalas geográficas y 

temporales y teniendo en cuenta sus impactos diferenciales sobre distintos ambientes 

y regiones, grupos sociales e incluso entre generaciones, resulta un desafío de 

grandes proporciones (Schüttler & Karez, 2008). Los procesos de invasión implican la 

superación 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 población sostenible que eventualmente llegue a expandirse (Blackburn 

et al., 2011; Jeschke et al., 2013; Theoharides & Dukes, 2007). Las opciones de 

manejo dependerán de la etapa en la se encuentre la invasión y disminuyen a medida 

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

La prevención de nuevas introducciones es una de las estrategias más 

eficientes en el manejo de especies exóticas invasoras. Se trata de anticipar cuáles 

son las especies con mayores chances de arribar a un área, cuál la gravedad de sus 

impactos potenciales, cuáles los medios más probables de llegada y cuáles los sitios 

más propensos a ser colonizados. El manejo de rutas y vectores de introducción es 

una buena herramienta para lograr este objetivo (Brancatelli & Zalba, 2018). Una vez 

que la especie invasora ha llegado, es difícil evitar una rápida propagación. A partir de 

entonces, en general existe una estrecha ventana de oportunidad para la erradicación 

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 detección 

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

Cuando la especie invasora ya se encuentra establecida y ocupa áreas más 

extensas, pueden considerarse, de manera general, dos opciones de manejo: control y 

mitigación. El control de especies invasoras puede implicar la contención (esto es, 

mantener la especie dentro de determinadas barreras regionales) o la reducción de la 

densidad y abundancia poblacional por debajo de un umbral aceptable preestablecido. 

La mitigación de los impactos de las especies invasoras es la opción restante cuando 

todas las demás fallan y consiste, básicamente, 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 invasión y 

considerando la importancia de responder de manera rápida, 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 matemático y las simulaciones computacionales es 

posible poner a prueba hipótesis 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 parámetros las propiedades comunes 

importantes de gran cantidad de ejemplos distintos. Además, pueden funcionar como 

medida de referencia para el estudio de sistemas complejos. En el caso particular de 

las invasiones biológicas permiten proyectar, por ejemplo, la dinámica esperada de un 

proceso de invasión, situación que resulta inviable en el plano experimental, 

considerando las consecuencias que podría causar sobre el ambiente. Los modelos, 

además, resultan mucho menos costosos y permiten variar las condiciones 

ambientales de acuerdo con las preguntas planteadas por el investigador. Sin 

embargo, según se postula desde los inicios de la disciplina, todos los modelos son 

incorrectos, pero algunos son útiles (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 sólo resultará útil si describe las situaciones reales en forma 

adecuada y suficiente según los objetivos, aunque siempre se tratará necesariamente 

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

Comprender la ecología de las invasiones de manera predictiva puede 

aumentar las posibilidades de prevenir o mitigar sus impactos económicos y 

ambientales, desafiar los supuestos que tenemos sobre factores que controlan la 

distribución y abundancia de las especies y proporcionar técnicas para predecir tasas 
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de cambio en su rango de distribución en respuesta al cambio climático o a otros 

eventos (Higgins & Richardson, 1998). 

Tres componentes clave para evaluar las estrategias de manejo para 

invasiones establecidas son: la dinámica de invasión y el efecto del control sobre esa 

dinámica, los daños causados por la especie y los costos asociados con el control. 

Estos componentes estarán 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 parámetros demográficos 

sobre el crecimiento de la población, permitiendo identificar rasgos de vida o variables 

ambientales que tienen un efecto particularmente importante sobre las tasas de 

crecimiento y expansión (Griffith et al., 2016). El desafío es predecir qué combinación 

de estrategias de gestión será más eficaz, qué consecuencias tendrá el manejo sobre 

la población invasora y cómo responderán 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 aún con 

información incompleta, considerando estimaciones de la incertidumbre asociada a los 

parámetros (Buckley et al., 2005). A través de modelado es posible evaluar el efecto 

de los esfuerzos de control sobre la extensión de la invasión a lo largo del tiempo, así 

como identificar estrategias económicamente óptimas que consideren el impacto del 

control actual sobre las condiciones futuras (Epanchin‐Niell & Hastings, 2010). Los 

modelos y sus predicciones pueden resultar además una herramienta estratégica al 

momento de comunicar los resultados de tareas de conservación y manejo a las 

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

Para elegir entre distintos modelos será necesario determinar cuáles son las 

características más apropiadas para el caso específico bajo análisis. Los criterios 

pueden incluir la capacidad del modelo para representar características relevantes de 

la invasión, incluyendo patrones de crecimiento, diseminación y enfoques de control 

potencial, manteniendo, a su vez, la simplicidad (Epanchin‐Niell & Hastings, 2010). 

Los pinos como invasores 

La mayoría de las especies vegetales que se convierten en invasoras son 

introducidas voluntariamente, con propósitos productivos, para la protección 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; Rejmánek & Richardson, 2013; 

Richardson, 2000). 

El género Pinus incluye una veintena de especies que han sido citadas como 

invasoras en todo el mundo (Rejmánek & Richardson, 2013; Richardson & Rejmánek, 

2004). Su capacidad invasora se atribuye a la producción temprana y abundante de 

semillas, al establecimiento rápido en sitios expuestos, al crecimiento rápido, a la 

dispersión a larga distancia y a la auto-fertilización (Dezzotti et al., 2009; Richardson & 

Rundel, 1998).  

Si bien existen ejemplos de invasiones de pinos alrededor de todo el mundo 

(Nuñez et al., 2017), el éxito del género es particularmente notable en el hemisferio 

Sur, donde se ha convertido en el grupo de especies forestales más invasor, 

avanzando sobre ecosistemas de pastizal y arbustal en la mayoría de los países de 

América del Sur, así como en Sudáfrica, Australia, y Nueva Zelanda (Richardson & 

Higgins, 2000; Simberloff et al., 2010). En Australia Pinus radiata se ha propagado 

sobre pastizales semiáridos (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 montaña y sabanas de Sudáfrica 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 áreas naturales es 

veloz y extensivo (Richardson et al., 2008). Países como Colombia, Brasil, Venezuela, 

Chile y Uruguay sufren una variedad de impactos asociados con la invasión de estas 

especies (Matthews, 2005; Zalba et al., 2008). En Argentina los primeros registros de 

introducción de coníferas datan del año 1813 (Pérez Castellano 1968 en Simberloff et 

al., 2010), como especies de uso ornamental y con propósitos forestales. Hacia el año 

1988 aparecen los primeros registros de invasión a partir de plantaciones de coníferas 

(Richardson et al., 1994), que actualmente afecta regiones de selva paranaense, 

bosques templados, estepa patagónica 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 

provisión 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 (Nuñez et al., 2017), desplazamiento de las 

especies nativas por alteración de las condiciones microambientales (Cuevas & Zalba, 

2010; Richardson, 1998), reducción de la diversidad y complejidad de los ecosistemas 

(Higgins et al., 1999), alteración de la estructura y propiedades del suelo (Wilgen & 

Richardson, 2014), cambios en los ciclos de nutrientes y en la dinámica del agua 

(Jobbágy et al., 2013; Le Maitre et al., 2002), alteración de la frecuencia e intensidad 

de los fuegos naturales (Richardson & Bond, 1991; Zalba et al., 2008), y reducción del 

valor comercial y paisajístico de las áreas invadidas (Richardson & Higgins, 2000).  

Los pastizales naturales y las invasiones de plantas leñosas 

Los pastizales naturales son uno de los tipos de vegetación más 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 provisión de carne, leche, lana y cuero que 

producen los sistemas de pastoreo, se le debe sumar, entre otros aspectos, la 

contribución al mantenimiento de la composición de gases en la atmósfera mediante el 

secuestro de CO2, su papel en el control de la erosión 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 alimentación mundial (Bilenca & Miñarro, 2004). 

Pese a estas importantes características, los pastizales templados constituyen 

uno de los ecosistemas más disturbados por actividades antrópicas y son al mismo 

tiempo los que menor atención han recibido desde el punto de vista de la conservación 

(Hannah et al. 1996; Bilenca & Miñarro, 2004; Zalba & Villamil, 2002). En América del 

Sur, menos del 3% de la superficie original de pastizales templados está incluido 

dentro de un sistema de áreas con algún estatus de protección. En general se trata de 

reservas naturales ubicadas en ambientes marginales que quedaron por fuera del 

avance de la frontera agropecuaria (Bilenca & Miñarro, 2004). A partir de la 

colonización europea los pastizales del sur de América se convirtieron 

progresivamente en una de las principales áreas de producción agropecuaria del 

mundo, con una consecuente transformación del paisaje, impactos sobre la 

biodiversidad y empobrecimiento de los suelos ya que el desarrollo agrícola ocurre 

básicamente 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 más grande del mundo, con una superficie 

aproximada de 700.000 km2. La biodiversidad de estos pastizales es conspicua, con 

miles de especies de plantas vasculares de diverso origen, de las cuales más de 550 

corresponden a gramíneas. Entre 450 y 500 especies de aves y un centenar de 

mamíferos terrestres habitan estos ambientes (Bilenca & Miñarro, 2004).  

Los pastizales pampeanos resultan particularmente sensibles a la invasión de 

plantas exóticas (Chaneton et al., 2002; Fonseca et al., 2013; Guadagnin et al., 2009). 

La presencia de plantas leñosas invadiendo este tipo de ambientes no solo representa 

la adición de una nueva especie, sino también la introducción de una forma de vida 

completamente nueva en ambientes donde los árboles nativos son raros o están 

ausentes (Richardson, 1998). Las especies leñosas producen sistemas radiculares 

profundos que alcanzan depósitos de agua subterráneos, no accesibles a la 

vegetación nativa, alterando el régimen hidrológico (Görgens & Van Wilgen, 2004), 

movilizan minerales alterando la estructura y composición química de los suelos 

(Amiotti et al., 2007; Jobbágy & Jackson, 2003), sustituyen rápidamente la vegetación 

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 áreas protegidas del país 

dedicada a la conservación de pastizales pampeanos (Bertonatti & Corcuera, 2000; 

Bilenca & Miñarro, 2004; Chebez, 2005; Di Giacomo & Abril, 2005; Fiori et al., 1997). 

Uno de los problemas más graves que atentan contra los objetivos de esta reserva en 

la actualidad es la propagación de especies exóticas. Específicamente el pino de 

Alepo o pino tosquero (Pinus halepensis) ha ampliado significativamente su 

distribución dentro de la reserva y constituye una de las máximas prioridades de 

manejo en el área (Cuevas & Zalba, 2010; Fiori et al., 1997; Zalba & Villamil, 2002). 

Estructura y objetivos de esta tesis 

En esta tesis se combina información acerca de la biología reproductiva, la 

demografía y la dispersión de P. halepensis en pastizales naturales de las Sierras 

Australes Bonaerenses, y sobre su relación con las variables de hábitat y con los 

disturbios, y se proyectan los efectos esperados de distintas alternativas de control. El 

objetivo general es generar información y herramientas que contribuyan a optimizar el 

manejo efectivo de la invasión de esta especie, minimizando sus impactos sobre los 

ambientes, los recursos naturales y los servicios ecosistémicos.  
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Los capítulos 1 y 2 se focalizan en el estudio de parámetros demográficos del 

pino de Alepo, relevantes para una mejor comprensión del proceso de invasión.  

En el capítulo 1 “Germinación 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 regeneración natural 

para el avance de cualquier invasión, es importante conocer cómo se modifican estos 

parámetros en relación a las diferentes variables planteadas.  

El capítulo 2 “Supervivencia y reproducción 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 años de 

vida, etapa clave para el establecimiento de las poblaciones, y, por otro, se estudian el 

crecimiento en la etapa adulta, la producción de semillas y sus variaciones en relación 

a la topografía y otros rasgos ambientales.  

En el capítulo 3 “Dispersión de Pinus halepensis en las Sierras Australes 

Bonaerenses” se describe el comportamiento del vector de dispersión del pino de 

Alepo: el viento. Mediante el análisis de velocidad, frecuencia y dirección enfocado en 

la época de liberación de semillas, se discute la relación con la dispersión de la 

especie en el área de estudio y la incidencia que podría tener sobre el avance de la 

invasión.  

Finalmente, en el capítulo 4 “Modelo demográfico para Pinus halepensis en las 

Sierras Australes Bonaerenses” se integran los resultados obtenidos en los capítulos 

anteriores y se desarrolla un modelo matricial de población para la especie que 

describe su dinámica de crecimiento y expansión en la región. A partir de este modelo, 

se evalúa el comportamiento de la población frente a distintos disturbios y en 

respuesta a diferentes opciones de manejo.  

Así esta tesis culmina con la generación de una herramienta concreta 

destinada a contribuir en la identificación, priorización y ajuste de acciones de manejo 

efectivas para contener la propagación y disminuir los impactos de la invasión de P. 

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

El pino de Alepo o pino carrasco (Pinus halepensis Mill.) es un elemento 

característico de los bosques nativos de la cuenca del Mediterráneo. Su rango de 

distribución natural comprende el sudeste de Europa (España a Grecia), el norte de 

África (Marruecos a Libia) y áreas al este del Mar Mediterráneo (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 áreas 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 climáticas óptimas para esta especie son de 350 a 700 mm 

anuales de precipitaciones (clima semiárido a subhúmedo) y entre -2 y 10 °C 

absolutos de temperaturas mínimas (Chambel et al., 2013). Son árboles monoicos, 

como el resto de los pinos, que comienzan su reproducción a edades tempranas con 

la producción de estróbilos (conos) femeninos y, a edades más avanzadas desarrollan 

los estróbilos masculinos. Este patrón de segregación 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 producción 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 

polinización tiene lugar en primavera, la fertilización un año más tarde, y la dispersión 

de semillas comienza a partir del tercer año (Nathan et al., 2000). En su región de 

origen, la reproducción sexual comienza a la temprana edad de tres a seis años y se 

estima que alcanza a toda la población después de 12 a 20 años (Thanos & 

Daskalakou, 2000). Las semillas maduran al terminar la primavera y un porcentaje de 

los conos se abren hacia el verano, tanto en su área nativa como en la región de 

estudio (Nathan et al.,1999; Cuevas, 2010). El resto permanece cerrado incluso 

durante varios años, creando un banco de semillas persistente en el dosel. Este 

fenómeno 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 serótinos (piriscencia), y las 

condiciones de altas temperaturas y baja humedad relativa para los conos no serótinos 

(xeriscencia; Nathan et al., 1999). Una proporción de los conos madurados cada año 

permanecen cerrados durante un tiempo indefinido, manteniendo un alto nivel de 

viabilidad incluso en conos de más de 20 años (Daskalakou & Thanos, 1996). El banco 

de semillas en el suelo es efímero y resulta poco significativo para la regeneración, en 

comparación con la acumulación de semillas en el dosel, donde se encuentran 



Gabriela Brancatelli 2021 

17 

 

protegidas dentro de los conos de la acción de los depredadores y del fuego (Izhaki et 

al., 2000). Se la conoce como una especie “sembradora obligada” luego del fuego, ya 

que en general no sobrevive a los incendios y se regenera sólo a partir de semillas una 

vez pasado el disturbio (Ne’eman et al., 2004). Los conos contienen sámaras 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 común (Nathan & Ne’eman, 2000). Las semillas de P. halepensis no requieren 

estratificación, presentando un ritmo endógeno que regula la germinación durante el 

otoño y comienzo del invierno Mediterráneo, lo que resulta en un único 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 área 

nativa y el área invadida evaluada, donde el pico de germinación a campo ocurre entre 

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

Dado que los bosques nativos de pinos de la Cuenca del Mediterráneo 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 climático (Nadal-

Sala et al., 2017; Vicente et al., 2018), y considerando la importancia ecológica, 

productiva y cultural de la especie, existen numerosos estudios que abarcan diversos 

aspectos de la biología y ecología de P. halepensis en su región 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 Río et al., 2014; Skordilis & 

Thanos, 1995; Thanos & Daskalakou, 2000, entre muchos otros). Sin embargo, los 

antecedentes no resultan tan abundantes en las áreas 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 ecología reproductiva del pino de 

Alepo (Cuevas, 2010), de su interacción con los incendios (Zalba et al., 2008) y con el 

pastoreo por herbívoros exóticos (de Villalobos & Zalba, 2010; de Villalobos et al., 

2011; de Villalobos & Schwerdt, 2020). Además, se desarrollaron análisis del impacto 

del pino de Alepo sobre la estructura y composición de las comunidades vegetales y 

de aves silvestres de las sierras (Zalba & Villamil, 2002), y del efecto sobre la 

recuperación de las áreas de pastizal invadidas, luego de la remoción 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 más de 100 m de los núcleos de población originales, en menos de 

50 años de residencia (Richardson et al., 2000). Considerando que en la región de 

estudio el área colonizada por P. halepensis se incrementó 24 veces en un período de 

casi 30 años (Zalba & Villamil, 2002), y que se han registrado distancias de dispersión 

de hasta mil metros (Zalba, 1994) queda claro su carácter invasor en los pastizales del 

sudoeste bonaerense. A esto se suman sus efectos sobre la composición de las 

comunidades colonizadas y los procesos ecológicos citados anteriormente.   
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Área de estudio 

Las tareas correspondientes a esta tesis se desarrollaron en las Sierras 

Australes Bonaerenses, Argentina, que se extienden en dirección 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 orográfica formada por cordones subparalelos que alcanzan una longitud de 

180 km. El pico más alto del sistema corresponde al Cerro Tres Picos, con 1234 m 

s.n.m. (Sellés-Martínez, 2001).  

El área se localiza en la franja de climas templados, con veranos e inviernos 

bien marcados, y primaveras y otoños moderados (Gentili & Gil, 2013). La temperatura 

media anual es de 14 °C con una gran amplitud térmica diaria y anual; llegando a 

registrarse una máxima absoluta de alrededor de 40 °C y una mínima absoluta de -10 

°C (Campo de Ferreras et al., 2004). Las lluvias son la forma de precipitación 

dominante. Cuando ocurren nevadas en general lo hacen entre los meses de julio y 

agosto, principalmente en los niveles más altos de las sierras y sólo ocasionalmente 

en los valles de pie de monte (Gil, 2011). Existe una gran variabilidad interanual de los 

valores medios de precipitación, con máximos de 1.056 mm y mínimos de 396 mm 

anuales (Gil & Campo de Ferreras, 2006). Las épocas más lluviosas corresponden al 

otoño y la primavera (Casado et al., 2007).  La humedad ambiental relativa también 

muestra variaciones a lo largo del año y con la altitud. La humedad ambiental resulta 

así máxima durante el otoño y mínima en los meses estivales (Ithurrart, 2015), y 

desciende a medida que aumenta la altitud respecto al nivel del mar (Kristensen & 

Frangi, 1995). Los balances hídricos de la región 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 período con déficit hídrico es más marcado y prolongado al oeste 

(noviembre-abril) que al este (enero-febrero) del cordón serrano, debido a las menores 

lluvias y al aumento de la evapotranspiración potencial. Entre los meses de julio y 

noviembre se produce un exceso de agua (Frangi & Bottino, 1995). Estas condiciones 

climáticas se asemejan a las presentes en la región de origen del pino de Alepo (la 

Cuenca Mediterránea) donde las precipitaciones también se concentran en otoño y 

primavera, con sequías 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 está condicionado a la cantidad de lluvia caída (Campo et al., 
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2010). El sistema serrano provee así un valiosísimo servicio ecosistémico que regula 

el régimen hídrico de la región.  

La topografía de las sierras determina variaciones locales del clima en función 

de la altitud, la exposición 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 función de la inclinación y exposición de las laderas. 

Las Sierras Australes Bonaerenses forman parte de la Provincia Fitogeográfica 

Pampeana (Cabrera 1976) y representan la región de mayor biodiversidad de flora de 

la provincia de Buenos Aires. La formación vegetal dominante es la estepa de 

gramíneas, siendo Stipa, Nassella, Piptochaetium, Festuca y Briza los géneros más 

representados, así como Asteraceae herbáceas y arbustivas, entre las que abundan 

especies de Senecio, Baccharis e Hypochaeris (Long & Grassini, 1997; Long, 2018; 

Long et al., 2004). Hasta la colonización europea la región no contaba con especies 

arbóreas nativas o éstas eran sumamente raras (Long & Grassini, 1997; Parodi, 1942). 

El fuego es considerado como un disturbio natural en la región, aunque no 

existe acuerdo acerca de cuál sería la frecuencia histórica de incendios en los 

pastizales serranos del sudoeste bonaerense (Michalijos, 2018; Rodríguez Souilla, 

2020). Algunos autores indican que la frecuencia con la que ocurrían incendios en el 

vecino distrito del Caldenal (provincia fitogeográfica del Espinal; Cabrera, 1976) sería 

de un fuego cada cinco a seis años. La introducción de la ganadería, con la reducción 

de los combustibles finos por pastoreo, y la construcción de cortafuegos, habrían 

incrementado la duración de los periodos entre incendios. Actualmente se considera 

que el intervalo entre fuegos en el Caldenal es de unos diez años (Bóo et al., 1996; 

Peláez, 2014; Peláez 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 región de origen del pino de Alepo, donde el intervalo promedio entre 

incendios se estima en 25 años (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 más antigua de la provincia 

y representa uno de los últimos relictos de pastizal pampeano que se mantiene en 

buen estado de conservación en medio de la matriz productiva (Bilenca & Miñarro, 

2004; de Villalobos & Zalba, 2010; Zalba & Villamil, 2002). El PPET cubre un área de 

unas 6718 ha e incluye a dos de los picos más 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 orográfico, 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 Crítico” de extinción según la 

Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (Kacoliris, 2017), declarada 

Monumento Natural Provincial (ley 14.959, octubre 20172) y especie emblema del 

Distrito de Tornquist (Resolución N°13/183). 

Entre los mamíferos nativos se encuentran el zorro gris (Lycalopex 

gymnocercus), el zorrino (Conepatus chinga) y el hurón (Galictis cuja), así como 

poblaciones relictuales de guanaco (Lama guanicoe), puma (Puma concolor), y gato 

montés (Leopardus geoffroyi). Más de cien especies de aves se han registrado en la 

zona (Doiny Cabré & Lejarraga, 2007). Por su valor ornitológico la reserva está 

considerada como una de las Áreas de Importancia para la Conservación de las Aves 

(AICAs) de Argentina (Di Giacomo & Abril, 2005). Además, dada su importancia desde 

el punto de vista de la conservación de la biodiversidad, fue incluida entre las 68 Áreas 

Valiosas de Pastizal (AVPs) de Argentina, Uruguay y sur de Brasil (Bilenca & Miñarro, 

2004).  

Este área protegida, como la mayoría alrededor del mundo (Foxcroft et al., 

2013, 2017; McConnachie et al., 2015), no está exenta de los efectos de las 

invasiones biológicas. 

 

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 exóticos que habitan la zona se puede nombrar la liebre 

europea (Lepus europeaus), el ciervo dama (Dama dama) y el jabalí (Sus scrofa) 

(Luengos Vidal, 2009; Scorolli, 2007; Nabaes 2011). La población 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 podría 

favorecer la dispersión y el establecimiento de especies vegetales exóticas (de 

Villalobos et al., 2011; Loydi & Zalba, 2009). Por su parte, la invasión de especies 

leñosas como la retama (Spartium junceum), la retamilla (Genista monspessulana), el 

cerezo de Santa Lucía (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 desafío de manejo de esta área protegida y un serio condicionante para sus 

objetivos de conservación.  

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 

Sismógrafo; Zalba, 1994). La evolución de la invasión y la edad temprana de 

producción de semillas llevó a una dispersión de las fuentes de propágulos que hoy 

incluyen árboles semilleros a ambos lados de la divisoria principal de agua y 

prácticamente en todo el rango altitudinal. 
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  Figura A. Ubicación geográfica de las Sierras Australes Bonaerenses (Argentina). En gris oscuro se 

indica el área correspondiente al Parque Provincial Ernesto Tornquist.  

 

 



 

 

 

CAPÍTULO 1 

Germinación y establecimiento de 

Pinus halepensis en las Sierras 

Australes Bonaerenses 
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Introducción 

El estudio de las invasiones biológicas 

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 pequeña proporción de 

invasores exitosos suele generar impactos significativos sobre el ecosistema receptor 

(Sala et al., 2000). El avance de una especie invasora implica la superación de 

distintas etapas hasta su establecimiento y expansión 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 presión de propágulos (Vilà et al., 2008). La 

invasividad se refiere a rasgos propios de la especie que le permiten invadir un hábitat; 

mientras que la invasibilidad indica cuan susceptible es el ecosistema receptor a la 

invasión (Richardson & Pyšek, 2006). La presión de propágulos estará determinada 

por el número y frecuencia de las introducciones a lo largo del tiempo. Una elevada 

presión de propágulos puede resultar en altas chances de invasión aún en sitios de 

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

Dentro de la literatura de la ecología de invasiones, existen diversas hipótesis 

que intentan explicar el éxito o fracaso de una invasión de acuerdo a las condiciones 

mencionadas. Algunas de ellas se focalizan en las características de la especie 

invasora y en los rasgos que pueden hacerla más apta para invadir (como por ejemplo 

habilidad competitiva aumentada, plasticidad fenotípica, rápida adaptación evolutiva, 

Elbalola, 2021; Hodgins et al., 2018; Inderjit & Colautti, 2005). Otras hacen hincapié en 

las características del ecosistema que determinan su susceptibilidad a ser invadido, 

como la resistencia biótica o la fluctuación de recursos en el ambiente (Beshai et al., 

2021; Richardson & Pyšek, 2006; Santamaría et al., 2022). Existen también hipótesis 

orientadas a la interacción entre el ecosistema receptor y la especie invasora, como 

las de liberación de enemigos naturales, invasional meltdown y manipulación 

ambiental (Braga et al., 2020; Hodgins et al., 2018; Zhao et al., 2020). La importancia 

relativa de cada una de estas hipótesis varía de acuerdo al hábitat, la especie invasora 

y el estadio de invasión y no deben considerarse excluyentes (Inderjit & Colautti, 

2005). Los procesos de invasión dependen así de una secuencia compleja, donde 

todos estos factores pueden interactuar estrechamente entre sí (Richardson & Pyšek, 

2006).  
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Tanto la biología de poblaciones como de comunidades resultan fuentes de 

información clave para comprender los procesos de invasión. 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 condición para que 

una especie exótica pueda invadir (Shea & Chesson, 2002). Los procesos 

demográficos son lo que determinan si una invasión prosigue o fracasa (Gurevitch et 

al., 2016). La ecología de poblaciones puede contribuir a las decisiones de manejo de 

especies invasoras, proporcionando predicciones de cuántos organismos se pueden 

encontrar, dónde y en qué momento (Maguire, 2004).  

Regeneración natural en plantas 

La regeneración natural es un proceso clave en la dinámica 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 producción de semillas, pasando por la 

dispersión y germinación, hasta el establecimiento de las plántulas, suelen ocurrir 

eventos de mortandad masiva (Nathan & Ne’eman, 2004). Dado el papel clave de los 

procesos de reclutamiento temprano en la determinación de la dinámica de 

poblaciones vegetales, se requiere de información integral y confiable sobre las 

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

La germinación representa una transición riesgosa entre una etapa que 

presenta cierta tolerancia a las condiciones ambientales (semilla en reposo) y otra que 

es la etapa más débil y vulnerable del desarrollo de las plantas, la plántula. Como 

también es un proceso irreversible, el momento adecuado y el sitio en que ocurre la 

germinación tienen un impacto directo en el reclutamiento de la población (Baskin & 

Baskin, 2001). Las semillas se dispersan en una variedad de microhábitats que 

proporcionan una variedad de condiciones bióticas y abióticas que afectan la 

emergencia, supervivencia y crecimiento de las plántulas. En consecuencia, la 

germinación en condiciones de campo puede ser espacial y temporalmente variable, 

ya que algunos microhábitats pueden proporcionar mejores condiciones que otros, y 

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

En especies de plantas con amplias distribuciones geográficas, las 

distintaspoblaciones generalmente están sujetas a diferentes condiciones ambientales 

y, por lo tanto, a entornos con diversas limitaciones ecológicas (Castro et al., 2004). 

Esto podría, a priori, resultar en una mayor diversidad de capacidades y estrategias de 
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colonización 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 dispersión de las semillas, la depredación de semillas, las tensiones 

abióticas como las limitaciones de sequía y luz, y la disponibilidad de micrositios 

adecuados para la germinación de semillas y el establecimiento de plántulas (Retana 

et al., 1999). 

La discusión sobre la disponibilidad de semillas versus la de micrositios 

apropiados como determinantes para el establecimiento de plantas no es nueva, y la 

limitación combinada de ambos factores podría ser particularmente significativa para la 

regulación del reclutamiento en poblaciones de plantas (Eriksson & Ehrlén, 1992; 

Turnbull et al., 2000). 

Reclutamiento en pinos 

El reclutamiento de pinos podría estar fuertemente influido por la interacción 

entre las plántulas y la vegetación residente (Richardson & Bond, 1991). A su vez, la 

calidad del hábitat a nivel local puede ser un factor determinante tanto para la 

germinación como para el establecimiento (Castro et al., 2005; Del Campo et al., 

2007). Simberloff y colaboradores (2010), destacan la importancia de la presión de 

propágulos para definir el destino del proceso de colonización en las coníferas.  

Los pinos usualmente producen grandes cantidades de semillas (Richardson & 

Rundel, 1998) y así la disponibilidad de propágulos no suele ser un factor limitante. 

Conocer los efectos de las características de los sitios de arribo de las semillas sobre 

su germinación y sobre la supervivencia de las plántulas podría resultar importante 

para lograr una comprensión acerca del establecimiento de nuevos focos de invasión. 

Saber cuáles son las características específicas de los sitios favorables para el 

reclutamiento de pinos puede ayudar en el desarrollo de acciones de gestión más 

efectivas mediante el mapeo de áreas particularmente adecuadas para el 

establecimiento de nuevos focos de invasión. La búsqueda de eventos de colonización 

reciente puede concentrarse en estas áreas, y, al mismo tiempo, esta información, 

combinada con el conocimiento de la dinámica de dispersión de semillas, permitiría 

identificar y eliminar individuos que pudieran actuar como fuentes de propágulos para 

esos sitios (Brancatelli & Zalba, 2018). 
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Una de las principales fuerzas que regulan la dinámica 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 topografía a nivel local resulta relevante ya que regula parcialmente los 

caudales de agua, así como las características del suelo que afectan su disponibilidad 

para las plantas (Vennetier et al., 2018). Del Río y colaboradores (2008), en España, 

señalan un mayor reclutamiento en pendientes soleadas que en zonas sombreadas, 

sin embargo, las altas temperaturas provocan mayor evapotranspiración que resulta 

en estrés hídrico en las plántulas (Condés & García-Robredo, 2012). 

Consistentemente, el verano, asociado a altas temperaturas y sequía marcada, 

constituye la época de mayor riesgo para las plántulas recién emergidas en la zona 

donde la especie es nativa (del Río et al., 2008; Papadopoulos et al., 2009; Rathgeber 

et al., 2005). Se estima que el primer verano es el período de mayor mortalidad para la 

especie (Thanos et al., 1996).  

Otro factor importante que afecta el establecimiento del pino de Alepo es la 

interacción con la vegetación circundante (Richardson & Bond, 1991). La competencia 

con la vegetación herbácea 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 

radiación y la depredación preferencial entre otras causas (Gasque & Garcı́a-Fayos, 

2004; Zalba et al., 2008). 

El clima, la topografía y el régimen de perturbaciones afectan particularmente el 

reclutamiento de pinos y su capacidad para invadir ecosistemas naturales en áreas 

montañosas (Ayari et al., 2011; Mast et al., 1997). Dentro de la región de estudio, las 

altas velocidades de viento en los ambientes de cumbres provocan tasas de 

evaporación más elevadas que en la base de los cerros. Se trata de ambientes de 

roquedales con una capacidad de retención de agua particularmente baja (Kristensen 

& Frangi, 1995, 1996). Las laderas ubicadas al norte y noreste, por su parte, reciben 

una mayor cantidad de radiación solar directa y una precipitación anual promedio más 

alta que las de orientación sur y sudoeste (Gentili & Gil, 2013). Conocer cómo actúan 

estos factores en el área de estudio puede proporcionar información clave para 

mejorar los esfuerzos de prevención y control en la región.  
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Objetivos e hipótesis de este capítulo 

En este capítulo se evalúan las diferencias en la emergencia de plántulas y 

establecimiento del pino de Alepo creciendo dentro del Parque Provincial Ernesto 

Tornquist, según la altitud, orientación 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 hipótesis del capítulo son 

los siguientes:  

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

acuerdo con la altitud. 

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

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

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

acuerdo con la orientación de la ladera. 

Las laderas orientadas al noreste reciben mayor radiación solar y 

precipitaciones más altas en promedio, favoreciendo la emergencia y el 

establecimiento de plántulas de P. halepensis.  

3. Evaluar diferencias en la germinación y en el establecimiento de plántulas de 

P. halepensis de acuerdo con la cubierta vegetal circundante. 

Los sitios con un nivel intermedio de cobertura vegetal presentan un balance 

óptimo entre la protección de excesiva radiación y la depredación preferencial 

(característicos de los suelos desnudos) y la competencia por recursos (que se 

presenta en pastizales densos consolidados), favoreciendo la emergencia y el 

establecimiento de plántulas de P. halepensis.  
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Materiales y Métodos 

Colección 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 área 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 germinación de las semillas recolectadas, se 

realizó una prueba de laboratorio en cámara de germinación utilizando cinco placas de 

Petri con 20 semillas cada una (100 semillas en total), a humedad constante, con un 

fotoperíodo de 13 horas de luz a 20 °C y 11 horas de oscuridad a 15 °C, condiciones 

óptimas de germinación para el pino de Alepo (Skordilis & Thanos, 1997). Se registró 

como germinación cuando se observó emerger una radícula de 5 a 10 mm de largo. 

Experimentos a campo 

Se dispuso un sitio control al aire libre en el Jardín Botánico Pillahuincó (área 

de valle, 460 m s. n. m.) dentro del PPET, con el objetivo de evaluar si el estrés hídrico 

resulta determinante para la germinación de la especie. Allí se dispusieron, en abril de 

2018, cinco parcelas con 40 semillas cada una, sembradas directamente en el suelo y 

de forma manual en pequeñas 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 hídrico. El volumen de agua se calculó de modo que la suma de la 

lluvia y el riego alcanzaran al menos la precipitación media mensual de acuerdo con 

los registros históricos de la zona para el período 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 

cercanías del sector conocido como Abra de la Ventana y el cerro Bahía Blanca 

(Figura 1.1, Figura 1.2). Doce sitios de muestreo se distribuyeron según 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 definió 

así un diseño factorial cruzado entre los dos factores con dos réplicas de sitio en cada 
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combinación. 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 período de germinación del pino de Alepo, tanto en su rango nativo (Nathan 

et al., 2000) como en el área invadida (Cuevas, 2010). Las semillas no recibieron 

ningún tratamiento previo, ni se modificó la vegetación circundante. Los sitios de 

siembra de cada semilla se identificaron con estacas etiquetadas. Se sembraron así 

2600 semillas en total (2400 a campo y 200 en el sitio control) que se monitorearon 

cada dos semanas durante un período total de dos años (Figura 1.2) registrando en 

cada caso la emergencia y la mortalidad de las plántulas, y midiendo su longitud total 

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

Se buscó que ninguna parcela se ubique a menos de 30 m de cualquier pino 

adulto para minimizar la probabilidad de llegada de semillas exógenas, considerando 

que el 97% de las semillas producidas por un individuo adulto no se dispersan a más 

de 20 m del árbol (Nathan et al., 2000). Sólo tres de los sitios se encontraban a esta 

distancia mínima y, en ningún caso se registraron más de seis ejemplares en un 

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

Para evaluar las variaciones locales en la precipitación en cada sitio 

(incluyendo el sitio control) se colocó un pluviómetro de plástico, con una boca ancha y 

140 mm de capacidad total. Las precipitaciones se registraron cada dos semanas. 

Para caracterizar la vegetación de los sitios se registró el porcentaje de cobertura de 

suelo desnudo y rocas (SDR), gramíneas y herbáceas (GH) y arbustos y sufrútices 

(AS) y la altura máxima de la vegetación con una frecuencia bimensual y en cinco 

puntos aleatorios diferentes dentro de cada parcela.  

 

 

 



Gabriela Brancatelli 2021 

33 

 

 

Figura 1.1. Parcelas experimentales para evaluar germinación y establecimiento de Pinus halepensis 

en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires), sitio control en el Jardín Botánico 

Pillahuincó (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 ubicación de los sitios donde se colocaron las parcelas 

experimentales para evaluar emergencia y establecimiento de plántulas de Pinus halepensis (Google Earth 

2019). SA indica los sitios de orientación sudoeste y altitud alta, SM indica los sitios de orientación sudoeste 

y altitud media, SB indica los sitios de orientación sudoeste y altitud baja, NA indica los sitios de orientación 

noreste y altitud alta, NM indica los sitios de orientación noreste y altitud media y NB indica los sitios de 

orientación noreste y altitud baja.  
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Análisis estadísticos 

La emergencia y supervivencia de las plántulas se analizaron por separado 

mediante un análisis de supervivencia de tipo Time to Event (McNair et al., 2012). La 

escala de tiempo fue definida para el análisis de emergencia como la cantidad de días 

desde la siembra hasta su ocurrencia. Para la supervivencia, fue definida como la 

cantidad de días desde la emergencia de la plántula hasta la ocurrencia de su muerte. 

Las semillas que no germinaron durante el período del experimento se trataron como 

datos censurados y se les dio un tiempo de censura que correspondía al último día en 

que se registró alguna germinación (302 días). El mismo enfoque se aplicó al análisis 

de la supervivencia de las plántulas para aquellas semillas que no murieron durante el 

período total del experimento (699 días). La variación de la emergencia y 

supervivencia de las plántulas 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 función de riesgo (hazard function) que se define como 

el producto de una función de referencia (baseline hazard function) que depende solo 

del tiempo y una función 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 función de base, mientras que la función que depende de 

covariables sí utiliza parámetros. La razón de riesgo (Hazard ratio, HR) obtenida de 

este análisis representa la razón de la intensidad de emergencia (o mortalidad) entre 

dos grupos. Para tener en cuenta los factores aleatorios que surgen del diseño de este 

experimento (sitios y parcelas), se incorporó un efecto aleatorio a las regresiones de 

Cox a través de un término de fragilidad (frailty terms), que indica cuánta de la 

varianza del modelo se explica en base a los factores aleatorios.  El modelo de riesgos 

proporcionales supone que la relación de riesgos es constante con respecto al tiempo. 

Se verificó esta suposición utilizando métodos gráficos siguiendo a McNair et al. 

(2012). La multicolinealidad potencial de las covariables también se evaluó mediante el 

análisis del factor de inflación de varianza (VIF). Ninguna de estas evaluaciones 

mostró violaciones claras de los supuestos del modelo: no se detectó un cruce 

decisivo de las funciones en el diagrama de diagnóstico de proporcionalidad, y los 

valores de VIF fueron inferiores a cinco, sin evidencia de colinealidad. Para la 

representación gráfica se utilizaron las curvas de Kaplan-Meier para los datos de 

supervivencia y las curvas "1 - Kaplan-Meier" para mostrar la proporción de semillas 

germinadas en un determinado día del experimento (Andersen et al., 2016). 
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La longitud total de las plántulas se comparó entre diferentes altitudes y 

orientaciones a la edad media de todas las plántulas (140 días) usando un modelo 

lineal generalizado (GLM) con distribución Gamma y función de enlace inversa, así 

como comparaciones de Tukey post hoc. La distribución utilizada se seleccionó 

mediante análisis visual con QQplots. 

La variación temporal en las condiciones de microhábitat se evaluó utilizando 

coeficientes de variación en cada sitio. Los valores promedio se compararon entre 

sitios de diferentes altitudes y orientaciones utilizando un GLM con distribución 

binomial para la proporción de cobertura de gramíneas y herbáceas, arbustos y 

sufrútices y roca y suelo desnudo, como variable de respuesta en tres modelos 

diferentes. Se usó un GLM con distribución Gamma para la altura media de la 

vegetación. La relación entre las precipitaciones medidas en todos los sitios se evaluó 

utilizando coeficientes de correlación de Pearson.  

Todos los análisis y gráficos 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 germinación de las semillas colocadas en cámara fue del 

79% (ES = 0.52; n = 5) y el tiempo promedio de germinación fue de 20.83 días (ES = 

1.33). 

Durante el período del experimento a campo, el ambiente en el sitio de control 

se caracterizó por un 100% de cobertura del suelo de gramíneas y herbáceas, con una 

altura promedio de la vegetación 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 ocurrió en tres de las cinco 

parcelas entre 51 (finales de mayo) y 95 días (principios de julio) después de la 

siembra, resultando en un porcentaje final de germinación promedio de 12% (ES = 

7.39, n = 5). Todas las plántulas emergidas murieron durante el experimento con un 

tiempo medio de supervivencia de 49 días.  

Para el resto de los sitios experimentales la cobertura vegetal no mostró una 

variación temporal marcada (los coeficientes de variación entre fechas fueron bajos en 

la mayoría de los casos, tercer cuartil = 72.5%, material suplementario Tabla S2). Por 

lo tanto, se calculó un valor promedio para caracterizar cada sitio. La cobertura de los 

arbustos no difirió significativamente entre las altitudes y las orientaciones (GLM, 

Likelihood Ratio Test, p <0.05, Tabla 1.1). La cobertura de gramíneas y herbáceas, así 

como la de rocas y suelo desnudo, mostraron variaciones significativas con la 

orientación y la altitud (GLM, Likelihood Ratio Test, p <0.05, Tabla 1.1). La cobertura 

vegetal en general tendió a ser más baja en la ladera noreste, mostrando una mayor 

proporción de rocas y suelo desnudo que en el lado sudoeste (Tabla 1.1). La 

vegetación fue más 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 más 

bajas de vegetación, independientemente de la orientación (Figura 1.3). 
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Orientación Altitud 

Cobertura 

media de 

arbustos y 

sufrútices (%) 

Cobertura media 

de gramíneas y 

herbáceas (%) 

Cobertura media 

de roca y suelo 

desnudo (%) 

NE Baja 12.6 (0.053) 65.68a (0.167) 21.45c (0.153) 

NE Media 10.1 (0.085) 70.60ab (0.156) 19.35bc (0.140) 

NE Alta 6 (0.046) 85.90b (0.132) 7.8ac (0.103) 

SO Baja 12.5 (0.098) 84.55b (0.117) 2.55a (0.061) 

SO Media 13 (0.064) 76.50ab (0.099) 10.5ac (0.079) 

SO Alta 7.60 (0.058) 87.05b (0.064) 5.4ab (0.054) 

 

 

Tabla 1.1. Cobertura media de vegetación en sitios experimentales para medir germinación y 

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

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

binomial GLM con orientación y altitud como variables explicativas. Las categorías con la misma 

letra no difieren significativamente (p = 0.05). 
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El patrón de precipitaciones resultó semejante entre sitios, sin revelar efectos 

significativos de la altura o la orientación de las laderas (todos los coeficientes de 

correlación 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 precipitación mensual 

general varió 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.  

Figura 1.3. Altura media de la vegetación a diferentes altitudes y orientación de laderas en sitios 

experimentales para medir germinación y establecimiento de Pinus halepensis en el Parque 

Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Datos registrados cada dos meses.  
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Figura 1.4. Precipitación quincenal en cada parcela a diferentes altitudes y orientación de laderas en 

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

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

precipitación en cada sitio experimental, la línea negra representa el promedio general. 
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Efectos de la orientación y de la altitud en la emergencia 

De un total de 2400 semillas asignadas a los tratamientos del experimento 

(sembradas a campo), 476 plántulas emergieron durante el primer año (19.8% de 

emergencia general), entre 33 (principios de mayo) y 302 días (finales de enero) 

después de la siembra. Solo dos plántulas emergieron durante el segundo año (0.08% 

de emergencia general), 363 días después de la siembra (finales de marzo). Los 

resultados que se muestran de aquí en más corresponden a las plantas emergidas 

durante el primer año. El porcentaje de emergencia final en cada sitio varió entre 5% 

(ES = 1.5%) en la orientación sudoeste, a baja altitud, y 42.25% (ES= 5.01%) en la 

orientación noreste también a baja altitud. La emergencia mostró una variación influida 

significativamente por la orientación y la altitud de cada sitio (Tabla 1.2, Tabla 1.3). 
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Porcentaje final 

promedio de 

emergencia (%) 

Porcentaje final 

promedio de 

supervivencia (%) 

Número 
de 

plántulas 
al 

comienzo 

Tiempo 

medio de 

supervivencia 

(días) 

Sitio control 12 (7.39) 0 - 24 49 

Orientación 

Noreste- Altitud Baja 
42.25 (5.01) 0.59 (0.59) 169 190 

Orientación 

Noreste- Altitud 

Media 

23.5 (8.96) 4.26 (2.1) 94 200 

Orientación 

Noreste- Altitud Alta 
19.25 (6.12) 0 - 77 106 

Orientación 

Sudoeste- Altitud 

Baja 

5 (1.49) 0 - 20 64 

Orientación 

Sudoeste- Altitud 

Media 

14.75 (6.1) 34.4 (6.4) 59 141 

Orientación 

Sudoeste- Altitud 

Alta 

14.25 (5.12) 8.8 (3.6) 57 106 

 

 

Tabla 1.2. Porcentajes promedio de emergencia y supervivencia de plántulas de Pinus 

halepensis germinadas a partir de semillas sembradas en diferentes condiciones de 

orientación de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Se 

realizaron dos réplicas en cada condición (excepto en el sitio control donde se realizó una) 

con cinco parcelas por réplica y 40 semillas por parcela. Las cifras entre paréntesis 

representan el error estándar. 
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 HR IC 95 % 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 

Todas las regresiones de Cox se ejecutaron con un factor aleatorio que 

combina sitio y parcela, mostrando efectos significativos en las estimaciones de los 

parámetros. Esto es evidencia de una variación significativa en la tasa de emergencia 

de plántulas con respecto a la ubicación de la parcela dentro de un sitio y en sitios 

dentro de una misma condición topográfica. El efecto de las variables topográficas en 

la emergencia fue importante y significativo según lo indicado por las funciones hazard 

(Tabla 1.3). La interacción entre la altitud y la orientación resultó ser significativa, 

evidenciando que el efecto de la altitud varía con respecto a la orientación de la ladera, 

y viceversa. En los sitios con orientación 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 orientación sudoeste, la intensidad de 

emergencia resultó 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). 

 

Tabla 1.3. Hazard Ratio (HR), intervalos de confianza (IC) del 95% y valores p, calculados a partir de un 

modelo de regresión de Cox para la emergencia de plántulas de Pinus halepensis en el parque Provincial 

Ernesto Tornquist (Buenos Aires). El modelo se construyó utilizando el tiempo hasta la germinación como 

escala de tiempo, orientación y altitud como covariables que interactúan y Sitio-Parcela como factor 

aleatorio. Todos los HR se expresan con respecto a un nivel de referencia, la combinación Orientación 

Noreste - Altitud Baja. 
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Efectos de la orientación y de la altitud en la supervivencia 

De un total de 476 plántulas emergidas en el experimento a campo, 32 

sobrevivieron después de un total de 699 días de experimento (6.7% de supervivencia 

general). La mortalidad de las plántulas ocurrió entre 13 y 499 días desde la 

emergencia (mediana general = 140 días), desde junio de 2018 hasta diciembre de 

2019 (mediana en enero de 2019). Una alta proporción de la mortalidad ocurrió a 

principios del verano (41% de las plántulas 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 

varió significativamente con la orientación y altitud del sitio (Tabla 1.2). El factor 

aleatorio que combina Sitio y Parcela, mostró efectos significativos en las estimaciones 

de los parámetros, evidenciando una variación significativa en la supervivencia de las 

Figura 1.5. Proporción de emergencia acumulada para plántulas de Pinus halepensis en diferentes 

condiciones de orientación 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 áreas sombreadas. 
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plántulas entre diferentes ubicaciones de la parcela dentro de un sitio y en sitios dentro 

de una misma condición topográfica. El efecto de las variables topográficas en la 

supervivencia fue importante según lo indicado por las funciones hazard (Tabla 1.4). 

La supervivencia de las plántulas mostró un patrón muy diferente según la orientación 

y la altitud del sitio, reflejado en la interacción significativa entre los efectos de la 

orientación y la altitud (Likelihood Ratio Test, Chi2 = 81.7, p < 0.001). Todos los sitios 

orientados al noreste mostraron una supervivencia nula o muy baja de plántulas al final 

del experimento (por debajo del 5%), mientras que en los sitios orientados al sudoeste 

se alcanzaron valores mucho más altos (de hasta 34.4%, Tabla 1.2). En sitios con 

orientación noreste, la altitud elevada mostró un acortamiento más pronunciado del 

tiempo de supervivencia (tiempo medio de supervivencia de 106 días) en comparación 

con las altitudes bajas y medias (tiempo medio de supervivencia de 190 y 200 días, 

respectivamente, Tabla 1.2, Figura 1.6). Por el contrario, en los sitios con orientación 

sudoeste, las curvas de supervivencia decayeron más rápido (tiempo medio de 

supervivencia de 64, 106 y 141 días). A pesar de esto, las altitudes media y alta en 

esta orientación mostraron los valores máximos de supervivencia al final del 

experimento (34,4 % y 8,8 %, respectivamente; Tabla 1.2, Figura 1.6). Los resultados 

del análisis de HR mostró resultados que apoyan este patrón y se observaron datos 

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

 

 HR IC 95 % 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 plántulas 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 regresión de Cox, utilizando el tiempo hasta la germinación 

como escala de tiempo, orientación y altitud como covariables que interactúan y Sitio-Parcela como 

variable de fragilidad. (χ2 (18,76) = 35,4, p <0,05). Todos los HR se expresan con respecto al nivel de 

referencia Orientación Noreste - Altitud Baja. 
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Crecimiento de plántulas 

El tamaño de las plántulas a los 140 días de edad varió con la orientación y 

altitud, sin que se registrara una interacción significativa (GLM, término de interacción 

LRT, p = 0.28). La longitud de las plántulas en altitudes medias tendió a ser mayor que 

en las otras altitudes, mostrando diferencias significativas en el sudoeste (GLM, 

pruebas de Tukey, Figura 1.7). Las plántulas a media altitud en la ladera sudoeste 

fueron significativamente más altas que en el resto de las condiciones. 

 

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

de orientación 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 

áreas sombreadas. Las líneas punteadas verticales indican los puntos de supervivencia medios. 
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Figura 1.7. Altura promedio (cm) de plántulas de Pinus halepensis a los 140 días de siembra de 

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

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

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

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

En este capítulo se documenta el efecto de la topografía y de las variables del 

hábitat local sobre la emergencia y el establecimiento de Pinus halepensis en 

pastizales serranos del Sudoeste Bonaerense.  

Se detectaron diferencias en ambos parámetros demográficos que podrían 

explicar variaciones en el comportamiento invasivo de la especie y orientar las 

acciones de manejo enfocadas en prevenir su mayor expansión en el área de estudio 

y en otros hábitats con características similares. 

La capacidad de reclutamiento se ha identificado tradicionalmente como un 

componente clave del comportamiento invasivo, ya que determina la capacidad de 

colonización y la dinámica de la población (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 región 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-Rodríguez et 

al., 2020; Richardson, 1988; Rouget et al., 2001; Swaffer & Holland, 2015; Wyse & 

Hulme, 2021) hasta aquí se contaba con poca información sobre los mismos 

componentes de su dinámica 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 

plántulas, siendo la topografía un factor importante. Según Cuevas (2010) la 

germinación de semillas de pino de Alepo en la región de estudio se encuentra 

concentrada en el primer año desde la siembra, lo cual resulta coincidente con los 

resultados de esta tesis donde solamente dos semillas (de 2400 sembradas) 

emergieron durante el segundo año. El porcentaje general de germinación a campo 

(19.8%) resulta muy por debajo del obtenido en condiciones ideales (germinación en 

cámara, 79%). Además, en un ensayo de germinación de pino de Alepo realizado en 

condiciones seminaturales, en cajones con suelo recogido de un bosque aledaño, 

colocados a la intemperie y protegidos por una malla de la depredación, se obtuvo un 

porcentaje de germinación de 66.5% (Cuevas, 2010). Esta diferencia podría 

explicarse, al menos en parte, por la depredación de semillas una vez dispersadas. La 

depredación es considerada uno de los factores responsables de la efímera 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 región de 

estudio existen registros de especies de aves consumiendo semillas de pinos 

introducidos (Zalba 2001).  

Como se esperaba de acuerdo con la segunda hipótesis de este capítulo, la 

tasa de germinación fue menor y más lenta en los sitios ubicados en la pendiente 

sudoeste en comparación con los de la pendiente noreste. Durante el otoño, época en 

que germinan los pinos, la orientación noreste recibe una mayor cantidad de radiación 

solar, lo que resulta en temperaturas más elevadas que en los otros faldeos 

(Kristensen & Frangi, 1995). Mayor insolación y temperaturas más altas podrían 

favorecer la emergencia de pinos en estas laderas. En el sureste de España, las 

semillas de Pinus sylvestris en condiciones de campo mostraron una tasa de 

germinación más alta en los microhábitats expuestos directamente al sol que en los 

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

Por el contrario, la supervivencia de las plántulas, una vez que han germinado, 

resulta menor en los sitios de orientación noreste. En el pino de Alepo, la correlación 

entre crecimiento y temperatura suele ser negativa, ya que mayores temperaturas 

producen mayor evapotranspiración, reduciendo las reservas de agua (Condés & 

García-Robredo, 2012). Esta podría ser la causa de la mayor mortandad observada en 

los sitios al noreste del cordón montañoso principal en el área de estudio de esta tesis. 

Del Campo y colaboradores (2007) reportan que regímenes de temperaturas de leves 

a frías podrían mejorar la supervivencia de las plántulas, como fue evidenciado en un 

ensayo de plantación de pino de Alepo en el este de España. En la región donde esta 

especie es nativa, la duración e intensidad de los períodos de sequía 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 región de estudio también existe déficit 

hídrico 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 plántulas. El efecto de esta variable sobre la germinación se 

invierte de acuerdo con la orientación, mostrando una fuerte interacción con este 

parámetro. Los sitios ubicados al noreste del cordón serrano mostraron menor 

germinación a altitudes intermedias y altas (650-950 m s. n. m.); mientras que en los 

sitios de orientación sudoeste la germinación fue mayor a estas altitudes. La 

supervivencia en altitudes altas y medias es mayor que la supervivencia en áreas 
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bajas, lo que contradice la primera hipótesis planteada en este capítulo. A su vez, 

disminuye más rápidamente en la ladera sudoeste. Los sitios de menor altitud 

ubicados en el lado sudoeste de las sierras presentaron una alta proporción de 

cobertura vegetal durante todo el año (Tabla 1.1) y la vegetación más alta de todas las 

muestras (observación personal). El efecto de competencia de la cubierta vegetal 

sobre las plántulas de pino podría explicar la disminución de la supervivencia en estas 

parcelas, de acuerdo con la tercera hipótesis de este capítulo. 

Según de Villalobos y colaboradores (2011) las características de los 

microambientes que rodean las plántulas de P. halepensis tienen una importancia 

crítica en la permanencia y dispersión de esta especie en el área de estudio. 

Analizando el establecimiento de pino de Alepo bajo diferentes regímenes de 

defoliación de vegetación herbácea, obtuvieron un 20.3% de emergencia en un área 

clausurada a los grandes herbívoros y un 28.7% en el área bajo pastoreo intensivo de 

caballos cimarrones, donde el efecto de estos animales resultaba en una reducción 

notable en la altura de la vegetación. La supervivencia de las plántulas después de un 

año fue de 16.5% en el área clausurada y 49.7% en el área pastoreada (de Villalobos 

et al., 2011). En esta tesis la emergencia general alcanza el 19.8%, a pesar de ser 

parcelas que no están cerradas al pastoreo, y la supervivencia al año de vida resultó 

menor (10.5%). Esta diferencia podría estar relacionada con el mayor número 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 

herbívoros es comparativamente menor (Alberto Scorolli, Universidad Nacional del 

Sur, com. pers.). 

En términos generales, el reclutamiento de pinos está fuertemente relacionado 

con la interacción entre las plántulas de pino y la vegetación residente. La invasión de 

este tipo de árboles es más frecuente donde hay una competencia limitada en el nicho 

de regeneración (Richardson & Bond, 1991). Otros autores acuerdan en que la 

competencia por parte de una abundante cubierta herbácea puede ser responsable de 

la variación 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 herbáceas y 

gramíneas, y mayor resistencia a la invasión. Por el contrario, una intensidad de 
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pastoreo alta provoca disminución de la cubierta herbácea y mayor vulnerabilidad al 

establecimiento de plántulas de pino. En el caso de los resultados de esta tesis, podría 

ser la altitud el factor que controle la altura y densidad de la vegetación, modulando la 

emergencia y la supervivencia de las plántulas. En el área de estudio, Kristensen y 

Frangi (1995,1996) determinaron que existen variaciones climáticas locales a lo largo 

del gradiente altitudinal que se reflejan en las comunidades de plantas dominantes. 

Las cumbres suelen presentar una vegetación más “achaparrada” y mayor proporción 

de roca desnuda que las laderas y valles. En coincidencia, la altura de la vegetación 

medida en esta tesis resultó menor en los sitios de mayor altitud para ambas 

orientaciones. Esta vegetación menos densa y de menor altura podría ejercer una 

presión competitiva menos intensa respecto de lo que ocurre en los valles, 

favoreciendo así el establecimiento de P. halepensis.  

La disponibilidad de agua ha sido identificada como un factor determinante 

para la germinación y el establecimiento del pino de Alepo en su área de distribución 

nativa (Bueis et al., 2017; Olivar et al., 2014, 2012; Rathgeber et al., 2005). Si bien 

existen trabajos que hablan de efectos de la topografía 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. Más allá de eso, es importante destacar que la 

disponibilidad de agua no depende solamente del suministro por precipitación, sino 

que también intervienen la evapotranspiración y parámetros físicos del suelo 

asociados a la retención de humedad (Bueis et al., 2017). De hecho, las condiciones 

atmosféricas también juegan un papel importante en la regulación de la conductancia 

estomática. En P. halepensis el déficit de presión de vapor de la hoja influye en gran 

medida en la conductancia estomática, y se ha encontrado que este factor limita el 

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

En el área de estudio, el déficit de saturación del aire (que se encuentra 

estrechamente relacionado a la evapotranspiración de las plantas) muestra 

variaciones de acuerdo a la altitud y orientación 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 podría ser 

otra explicación para la mayor tasa de reclutamiento (germinación y supervivencia) 

encontrada en la orientación sudoeste, al contrario de lo esperado según la segunda 

hipótesis de este capítulo.   
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Los resultados expuestos en este capítulo permiten mejorar el conocimiento 

sobre la relación entre la dinámica poblacional de la especie de estudio y las variables 

ambientales de las áreas 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 invasión. Según 

estos resultados, los sitios en altitudes medias y altas en el lado sudoeste de las 

sierras ofrecerían las condiciones más adecuadas para el reclutamiento y 

supervivencia de las plántulas de P. halepensis y, por lo tanto, son particularmente 

propensos al establecimiento de nuevos focos de invasión en el área de estudio. 

Desde este punto de vista, es prioritario detectar y eliminar los árboles que actúan 

como fuentes de semillas con el potencial de llegar a estas áreas (aquellas creciendo 

contra el viento y por encima de estos sitios). Estas actividades deben 

complementarse con acciones dirigidas a detectar individuos jóvenes que crecen en 

estos entornos antes de que alcancen su edad reproductiva mínima (siete años, ver 

capítulo 2 de esta tesis). 

Las invasiones biológicas son procesos complejos que desafían la capacidad 

de gestión en las áreas protegidas. En este capítulo se expone cómo la identificación 

de las etapas clave para la expansión de especies invasoras y los componentes más 

críticos de su ciclo de vida pueden ayudar a optimizar los recursos disponibles y 

aumentar las posibilidades de una intervención exitosa. A este respecto, las 

variaciones en la germinación y supervivencia de las plántulas en respuesta a las 

características de los diferentes entornos expuestos a la invasión son un foco de 

atención particularmente importante. En el capítulo dos se analiza la estructura etaria y 

la mortalidad de la etapa juvenil de P. halepensis. Además, se evalúan variaciones en 

el crecimiento y reproducción de acuerdo al sitio donde se desarrollan los árboles. 



 

 

 

CAPÍTULO 2 

Supervivencia y reproducción de 

Pinus halepensis en las Sierras 

Australes Bonaerenses 
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Introducción 

Demografía de invasiones biológicas 

Mientras que la ecología de poblaciones intenta comprender cuáles son los 

impulsores de los cambios en la abundancia a lo largo del tiempo y el espacio, la 

demografía está específicamente relacionada con cómo las tasas vitales subyacentes 

(supervivencia, crecimiento, reproducción, etc.) estructuran estas poblaciones (Griffith 

et al., 2016). La demografía, entendida como el estudio estadístico de los cambios en 

una población, resulta fundamental para comprender una amplia variedad de procesos 

y fenómenos ecológicos (Gurevitch et al., 2016). Permite traducir los procesos vitales 

que operan a nivel individual en tasas de aumento o disminución de la población, 

funcionando como una herramienta de escala. Además, las métricas demográficas se 

pueden tratar como predictores o variables de respuesta que vinculan distintos niveles 

de organización, permitiendo relacionar características ecológicas y evolutivas. La 

variación individual suele estar representada por rasgos tales como el tamaño, la 

etapa de desarrollo, la edad y la ubicación. La influencia de factores ambientales 

bióticos y abióticos genera otra importante fuente de variación en los estudios 

demográficos (Griffith et al., 2016). Además, los procesos demográficos actúan sobre 

ambientes que exhiben variaciones significativas, tanto a nivel espacial como 

temporal, en lo que hace a su calidad para la colonización y el establecimiento de 

especies (Davis et al., 2000).  

Las invasiones biológicas pueden considerarse como oportunidades únicas 

para investigar en tiempo real los procesos ecológicos y la dinámica espacial y 

temporal subyacentes a múltiples escalas. Por otro lado, comprender los procesos de 

invasión es una condición previa para gestionar con éxito la propagación de especies 

potencialmente perjudiciales (Mang et al., 2018). La ecología de poblaciones aporta 

información clave y herramientas para mejorar la comprensión y el manejo de las 

invasiones biológicas, incluidos aspectos relacionados con la capacidad de colonizar 

nuevas áreas, los efectos de las características reproductivas y de la estructura del 

paisaje en la dinámica de la propagación, 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 demografía de especies invasoras, los factores 

del hábitat y los esfuerzos de manejo, resulta prioritario para las iniciativas de 

investigación aplicada en esta área (Gornish & James, 2016). Sin embargo, no 
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abundan los trabajos que estudien la relación entre las características del hábitat, las 

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

En particular, conocer el efecto de las condiciones locales sobre la tasa de 

crecimiento y la reproducción de plantas invasoras podría 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 preocupación que el problema 

genera entre los responsables de la gestión en áreas protegidas y la urgencia de 

emprender acciones de control, con frecuencia resultan en pocas o ninguna acción de 

monitoreo, desperdiciándose así valiosas oportunidades para mejorar la eficacia de 

manejo. En este escenario, las acciones de control en sí mismas se pueden utilizar 

para recopilar la información necesaria para ajustar su efectividad en un ciclo de 

manejo adaptativo. El manejo adaptativo combina el diseño e implementación de 

intervenciones con el seguimiento de sus efectos sobre los objetivos y el consiguiente 

ajuste de las nuevas acciones. La aplicación iterativa de aprendizaje y adaptación 

mejoran la comprensión del sistema y, como consecuencia, su gestión (Williams, 

2011). El manejo adaptativo proporciona herramientas para abordar el desafío de las 

invasiones biológicas y al mismo tiempo genera información esencial para probar la 

efectividad de las prácticas de control (Ziller & Zalba, 2007). 

Invasiones en gradientes de altitud 

Debido al relativo aislamiento y a las duras condiciones climáticas que 

caracterizan a los ambientes de altitud, en general se asume que se trata de hábitats 

particularmente resistentes frente a las especies exóticas invasoras (Körner, 2007). No 

obstante, la invasión de plantas en zonas montañosas ha ido en aumento debido al 

cambio climático y al crecimiento del uso de estos ambientes con fines turísticos, entre 

otras razones (Bugmann, 2001). Los hábitats de montaña suelen proporcionar una 

mayor variedad de condiciones microclimáticas que los paisajes llanos y, por lo tanto, 

nichos para una mayor diversidad de especies, actuando como islas bioclimáticas 

(“inselberg”). Estas islas suelen albergar una alta proporción de especies endémicas y 

proporcionan valiosos servicios ecosistémicos, incluidas cuencas de captación y 

retención de agua (Burke, 2003). Además, la mayor parte de las áreas protegidas del 

mundo están situadas en regiones montañosas (Pauchard et al., 2009), lo que 

aumenta el interés de estos ambientes en relación con la amenaza de las especies 

exóticas invasoras.  
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Diversas especies forestales se han introducido para una variedad de 

propósitos 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 montaña, 

ya que a menudo resulta en procesos de invasión y representa una de las amenazas 

más 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 vegetación nativa de las montañas por plantas leñosas 

invasoras puede reducir significativamente el flujo de agua de las cabeceras de las 

cuencas, como se ha documentado en Hawái (Cavaleri et al., 2014), Nueva Zelanda 

(Mark & Dickinson, 2008), Sudáfrica (Le Maitre et al., 2002) y Argentina (Jobbágy et 

al., 2013), entre otros lugares. 

Las variaciones climáticas y el estrés ambiental en los gradientes de altitud 

suelen dar forma a la distribución de especies, tanto nativas como exóticas (Becker et 

al., 2005; Paiaro et al., 2007; Renison et al., 2006). Se reconocen diferentes 

características bióticas y físicas como promotoras de la invasión de plantas en los 

hábitats de montaña, incluida la preadaptación de especies no nativas a las 

condiciones abióticas de estos ambientes y a las perturbaciones asociadas, la baja 

resistencia biótica de la comunidad receptora y la alta presión de propágulos. La 

importancia relativa de estos factores y su interacción varía a lo largo de los gradientes 

altitudinales (Pauchard et al., 2009). El aumento de la elevación se asocia con 

temperaturas más bajas y con condiciones más duras para el crecimiento de las 

plantas, como una disminución en la duración de la temporada de crecimiento, junto 

con una mayor duración de la capa de nieve, mayor frecuencia de heladas y mayor 

exposición a los rayos UV-B (Körner, 2003). En términos generales, a medida que 

aumenta la altitud con respecto al nivel del mar, hay una disminución de la presión 

atmosférica, así como de la temperatura ambiental, y cambios en la intensidad de la 

luz, lo que podría generar variaciones en las tasas fotosintéticas de las plantas 

(Körner, 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 hábitats, incluidos los entornos de montaña, son algunos de los motivos 
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que se han encontrado para explicar dicha aptitud (Richardson et al., 1994; Zalba & 

Villamil, 2002).  

La comprensión de los procesos que impulsan la dinámica de los árboles 

juveniles resulta relevante ya que el filtrado en las primeras etapas de la vida es un 

determinante crítico de la composición a largo plazo de la población (Lines et al., 

2020). Al igual de lo que ocurre con la mayoría de los árboles 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). Múltiples procesos, incluida la dispersión de 

semillas, la depredación de semillas y plántulas, y la disponibilidad de micrositios 

adecuados, juegan un papel importante en la conformación de la estructura 

poblacional del pino de Alepo en su área de distribución nativa; sin embargo, no se 

puede considerar que ninguno de ellos sea significativamente más importante que los 

demás (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 sequía estival propia de los ambientes mediterráneos se considera 

uno de los principales factores causantes de mortalidad durante los primeros años de 

desarrollo de P. halepensis en su rango nativo de distribución (del Río et al., 2008). La 

correlación entre la precipitación y el crecimiento radial de esta especie suele ser 

significativa y positiva (Condés & García-Robredo, 2012). Además, como se dijo 

anteriormente, la topografía 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 microclimáticas particularmente favorables 

(humedad moderada, luz y alta temperatura) debido a su orientación y beneficiar el 

crecimiento de los pinos (Ferrio et al., 2003; Mast et al., 1997; Vennetier et al., 2018). 

En Jordania, Omary (2011) encontró un crecimiento diferencial de los pinos de Alepo 

según la orientación de las laderas, donde el crecimiento podría atribuirse a las 

diferencias locales en la precipitación. Si bien en el ensayo de germinanción y 

supervivencia presentado en el Capítulo 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 topografía: la escorrentía del agua aumenta con la pendiente, 

disminuyendo su disponibilidad en áreas más inclinadas aún bajo condiciones 

equivalentes de lluvia (Bueis et al., 2017). Siguiendo esta idea, se podría esperar que 
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los pinos que se ubican en laderas más pronunciadas crezcan más lentamente que los 

de las laderas más planas y bajas. La escasez de agua también podría afectar la 

reproducción. El pino de Alepo muestra una inversión más temprana en reproducción 

en sitios que son desfavorables para su crecimiento (Climent et al., 2008; del Blanco, 

2014), lo que resulta en una anticipación en la edad de liberación de semillas para 

ejemplares que crecen bajo estrés ambiental. 

Conocer la dinámica de la etapa juvenil y determinar cómo influyen las 

variables ambientales y topográficas en el crecimiento y en la reproducción del pino de 

Alepo en la región de estudio puede aportar información clave para mejorar los 

esfuerzos de prevención y control de esta especie invasora.  

Objetivos e hipótesis de este capítulo 

En este capítulo se analiza la supervivencia de individuos juveniles, la estructura 

etaria de distintos núcleos poblacionales y su posible relación con las precipitaciones 

en el área. Además, se examinan características del crecimiento y reproducción de 

Pinus halepensis en relación con rasgos topográficos de los sitios donde crecen.  

Los objetivos e hipótesis del capítulo dos son los siguientes:  

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

creciendo en el área 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 población y su relación con las 

precipitaciones en el área durante el reclutamiento.  

La estructura etaria de la población presenta picos de densidad de árboles que 

se corresponden con precipitaciones particularmente intensas durante los 

períodos que siguen al reclutamiento de esas cohortes. 

3. Evaluar variaciones en el crecimiento de individuos de P. halepensis en 

relación con la altitud, la inclinación y la orientación de las laderas de los sitios 

donde se desarrollan.  

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

bajas debido al estrés ambiental causado por un suelo más pobre, pendientes 
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más pronunciadas y una mayor exposición al viento (Bueis et al., 2017; 

Kristensen & Frangi, 1995).  

Los pinos establecidos en las laderas que miran hacia el SO y están 

expuestos a menor precipitación y mayor evapotranspiración (Frangi & 

Botinno, 1995; Gentili & Gil, 2013) presentan tasas de crecimiento más bajas 

que los que crecen sobre las laderas NE.  

4. Evaluar variaciones en la reproducción de P. halepensis en relación con la 

altitud, la inclinación y la orientación de las laderas de los sitios donde se 

desarrollan.  

La edad a la cual ocurre la primera reproducción (primera liberación de 

semillas) disminuye con la altitud, es menor en laderas orientadas hacia el SO 

y en pendientes más pronunciadas, debido a una inversión temprana en 

reproducción asociada con sitios donde la exposición 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 región de 

estudio: una concentrada en los primeros años de vida y otra para individuos de mayor 

tamaño. Para la primera se colectaron 200 ejemplares juveniles (individuos con un 

diámetro de tronco en la base igual o menor a 5 cm) buscando una representación 

equitativa de los distintos tamaños. A cada uno se le midió el diámetro con calibre y la 

altura total en centímetros con cinta métrica y se cortaron a 1 cm del suelo. Se estimó 

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 teñidas con 

fluoroglucinol y tratadas con HCl para disminuir las posibilidades de error en tallos de 

diámetro pequeño. Para los individuos de mayor porte (diámetro mayor a 5 cm) se 

utilizó información obtenida a partir de la estrategia de control de pinos llevada a cabo 

en el Parque Provincial Ernesto Tornquist entre los años 2001 y 2010 (ver sección 

Crecimiento y reproducción) que consta de 3595 datos. Para ambos sets de datos, se 

modeló el número de anillos de crecimiento en relación con el diámetro del tronco del 

árbol y el número de anillos de crecimiento en relación con la altura del mismo. Para la 

etapa juvenil, el modelo con relación exponencial entre las variables (variable de 

respuesta transformada mediante logaritmo) mostró ser el más indicado entre otros 

alternativos (lineal sin transformar, potencial) según los diagnósticos y evaluaciones 

del modelo. Para la etapa adulta los datos se ajustaron con un modelo lineal 

generalizado con distribución Gaussiana con función link logaritmo, usando el 

logaritmo de la variable independiente (relación potencial).  

Para estimar la tasa de supervivencia de juveniles de P. halepensis en el área 

de estudio, en el mes de octubre de 2019 se seleccionaron tres núcleos poblacionales 

incipientes (de densidad no mayor a 1 individuo/m2 y extensión menor a 1 ha), dos del 

lado noreste y uno del lado sudoeste de la divisoria de aguas del cordón serrano 

principal. En cada núcleo se seleccionaron diez árboles de cada edad, entre los 0 y 7 

años, utilizando como indicador de la edad la medida del diámetro a 1 cm del suelo de 

acuerdo con el modelo construido. Cada árbol 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 núcleo) se monitorearon trimestralmente a lo 

largo de un año para medir el crecimiento en diámetro y el número de individuos vivos 
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en cada clase de edad. A partir de estos datos se realizó un análisis de tipo Time to 

Event (McNair et al., 2012), utilizando el mes de muestreo como escala de tiempo. 

Para cada clase de edad se estimó así el porcentaje de supervivencia de un año a 

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

 

 

 
 

 

Para analizar la estructura etaria de P. halepensis en el área, se seleccionaron 

cinco núcleos 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 (diámetro basal mayor o igual a 8 cm, lo que corresponde 

a siete años o más, de acuerdo con las curvas de crecimiento generadas) y 

representantes de una o más de las clases de edad de entre uno y ocho años; y que la 

extensión total del parche no excediera los 5000 m2. En cada núcleo se seleccionaron 

los árboles de mayor porte, se georreferenciaron y se les midió el diámetro. En el caso 

de núcleos poblacionales con menos de 100 ejemplares menores (diámetro basal < 8 

cm) se midieron todos los individuos, mientras que para los núcleos más grandes se 

midieron los ejemplares en parcelas circulares de 3 m de diámetro ubicadas al azar en 

el área definida por los árboles más externos del núcleo, hasta cubrir el 10% de la 

superficie total del núcleo. A partir de las medidas de cada individuo se los asignó a la 

clase de edad correspondiente de acuerdo a los modelos construidos. El área de los 

núcleos poblacionales seleccionados se estimó mediante QGis (versión 3.4.9. QGIS 

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

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

Ernesto Tornquist (Buenos Aires).  
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Development Team, 2018), trazando un polígono definido por los ejemplares más 

externos. En base a este dato, se calculó la densidad (número de individuos/ha) y se 

construyeron histogramas de frecuencia por cada clase de edad.  

Se recopilaron datos de precipitaciones de diversas fuentes4 que fueron 

tomados en la Base del Cerro Bahía Blanca, dentro del PPET, entre los años 1888 y 

2019. Se calculó el promedio anual de precipitaciones acumuladas en los meses de 

marzo, abril y mayo para este período de tiempo. Para examinar la posible relación de 

la estructura etaria observada con las precipitaciones, se utilizaron los datos de los 

años de reclutamiento (1976-2019) que se analizaron mediante modelos de regresión 

simple. La densidad de árboles en cada año fue utilizada como variable de respuesta, 

a la cual se aplicó una transformación logarítmica para cumplir con el supuesto de 

normalidad. La distribución normal fue seleccionada a partir de una evaluación gráfica 

previa utilizando histogramas y Q-Q plots. Dado que el momento de reclutamiento de 

la especie es en otoño, en cada modelo se utilizó como variable predictora las 

precipitaciones acumuladas durante un período dentro de cada año: la temporada 

completa (desde marzo de un año hasta febrero del siguiente), el otoño (meses de 

marzo, abril y mayo), el invierno (junio, julio, agosto), la primavera (septiembre, 

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

Todos los análisis 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 Período 1988-1979: Alberto Scorolli, Docente Investigador UNS 
Período 1980-1992: Estancia Palo Alto (Contacto encargado Gustavo) 
Período 1993-2019: Parque Provincial Ernesto Tornquist 
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Crecimiento y reproducción  

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 llevó a cabo en el PPET 

entre los años 2001 y 2010. Se empleó información original sobre la ubicación de cada 

árbol, registrada con GPS, el diámetro del tronco en cm, el número de anillos de 

crecimiento contados visualmente en tocones cortados a 20 cm del suelo y la 

presencia o ausencia y cantidad de conos abiertos y cerrados. Utilizando QGis 

(versión 3.4.9. QGIS Development Team, 2018) y un modelo de elevación digital 

(DEM) se mapeó la ubicación y se determinó la altitud, la inclinación y orientación de la 

ladera (N, S, E, O) y la posición (noreste o sudoeste) con respecto a la principal 

divisoria de aguas del cordón serrano, en que crecía cada árbol derribado.  

Se construyó un modelo lineal generalizado para explorar la relación entre el 

diámetro del tronco y la edad del árbol (tasa de crecimiento individual) y los posibles 

efectos de la altitud, la inclinación de la ladera, la orientación y la posición con 

respecto de la principal divisoria de agua sobre esta tasa. Sobre la base de una 

inspección visual utilizando Q-Q plots, se eligió una distribución binomial negativa 

(función link = log). El efecto de las variables ambientales se analizó incorporando la 

interacción entre la edad (número de anillos de crecimiento) y cada variable en un 

término separado del modelo.  

Para evaluar las variaciones en la reproducción de P. halepensis en relación 

con la altitud, la inclinación y la orientación de la ladera, las plantas se clasificaron en 

Figura 2.2. Núcleos poblacionales de Pinus halepensis seleccionados para estudiar la estructura etaria. Parque 

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

más de 50 conos abiertos). Las transiciones entre estas etapas se analizaron 

modelando los datos de presencia-ausencia en función del diámetro del tronco y de la 

edad del individuo (en diferentes modelos) utilizando un modelo lineal generalizado 

con distribución binomial y función link logit. Para evaluar cómo las variables 

ambientales (altitud, inclinación de la ladera, orientación y posición con respecto a la 

divisoria de aguas principal) afectaron el diámetro y la edad en que ocurrieron las 

transiciones, incorporamos estas variables en los modelos, analizando sus efectos de 

interacción con el diámetro y la edad. Para cada transición, establecimos el 

diámetro/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 analizó incorporando la interacción entre la edad (número de anillos de 

crecimiento) y cada variable en un término separado del modelo. La relevancia de las 

variables ambientales se evaluó mediante un algoritmo stepwise para la selección de 

modelos según los criterios AIC (Venables & Ripley, 2002). Dada la naturaleza del 

gran conjunto de datos, la magnitud de su efecto se consideró al evaluar los modelos: 

aquellas variables que mostraron coeficientes con una magnitud que representaba un 

cambio de menos del 5% con respecto al valor del parámetro de referencia se 

descartaron de los modelos.  

Todos los análisis y gráficos 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 diámetros medidos para realizar las curvas de crecimiento en la etapa 

juvenil variaron entre 0.1 y 5.2 cm, la altura de las plantas varió entre 5.2 y 81 cm y los 

anillos contabilizados entre 1 y 7. El porcentaje de explicación de la variabilidad del 

modelo ajustado para anillos en relación a la altura del árbol fue adecuado (R2 = 

0.561), mientras que el de anillos en relación al diámetro fue muy alto (R2 = 0.978, 

Figura 2.3). Se seleccionó esta última relación para la asignación de edades en el 

seguimiento de la supervivencia. Para individuos mayores (datos provenientes de las 

acciones de control) los diámetros variaron entre 5 y 44 cm, y los anillos contabilizados 

entre 2 y 53. En este caso, la cantidad de anillos mostró una relación potencial con el 

diámetro del tronco (Figura 2.4). 

 

 

Figura 2.3. Relación entre el número de anillos de crecimiento y el diámetro del tronco de 

Pinus halepensis para individuos en etapa juvenil creciendo en las Sierras Australes 

Bonaerenses. La línea continua y la sombra celeste indican los valores esperados y el intervalo 

de confianza del 95% según el modelo. 
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En el ensayo de supervivencia, el 64.6% de los individuos marcados seguían 

vivos al cabo de un año (155 individuos). Las plantas consideradas dentro de la edad 0 

(es decir, que al momento de comenzar el ensayo tenían diámetros inferiores al 

correspondiente a un año según el modelo construido) sufrieron la mayor mortandad 

dentro de las clases consideradas, con sólo ocho individuos sobrevivientes al finalizar 

el ensayo. La tasa de supervivencia para esta edad resultó en 0.27 (ES=0.08, IC95% = 

[0.15 – 0.48]). Once de los ejemplares marcados de edad 1 seguían vivos al cabo de 

un año; en este caso se calculó una tasa de supervivencia de 0.37 (ES=0.09, IC95% = 

[0.23 – 0.59]). Para las plantas de 2 años 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 año. En la 

clase de edad 3 la tasa de supervivencia calculada fue 0.6 (ES=0.09, IC95% = [0.45 – 

0.80]). Esta clase de edad contaba con 18 individuos supervivientes tras los 366 días 

de seguimiento. Las clases de edad 4 y 5 contaban con 21 y 25 ejemplares vivos al 

Figura 2.4. Relación entre el número de anillos de crecimiento y el diámetro del tronco de Pinus 

halepensis para individuos en etapa adulta creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses. La 

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

95% según el modelo. 
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finalizar el ensayo. Sus tasas de supervivencia resultaron de 0.7 (ES=0.08, IC95% = 

[0.55 – 0.88]) y 0.8 (ES=0.07, IC95% = [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).  

 

 

En los cinco núcleos seleccionados para determinar la estructura etaria 

poblacional se midieron un total de 431 árboles. La edad promedio de todos ellos fue 

de 8.01 (ES=0.5) y la mediana tres años. El valor de edad más frecuente en estos 

datos fue dos años, correspondiendo a árboles que fueron reclutados en 2018. La 

estructura etaria resultante muestra mayores densidades de individuos entre los años 

2015 y 2020 (Figura 2.6), tanto para el análisis por sitio como para el de los datos 

totales, que corresponde a los individuos de uno a cinco años, representando el 

68.21% de los datos. 

Figura 2.5. Relación entre la probabilidad de supervivencia y la edad (estimada a 

partir del número de anillos de crecimiento) para individuos de Pinus halepensis de 

entre 0 y 7 años, creciendo en las Sierras Australes Bonaerenses. Las barras verticales 

indican la desviación estándar de cada dato.  
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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 núcleo poblacional analizado. La 

edad se estimó a partir de la medición del diámetro mediante un modelo de crecimiento 

construido para la especie en el área de estudio.  
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Las precipitaciones durante los meses de otoño en el área de estudio muestran 

una alta variabilidad (Figura 2.7). El promedio calculado para estos meses durante el 

período 1888-2019 es de 227.5 mm (Desvío Estándar = 103.01). Los análisis de 

regresión simple para la relación entre la densidad de árboles y las precipitaciones 

señalan al modelo que considera la precipitación acumulada durante el otoño como el 

único con efectos estadísticamente significativos y de mayor poder predictivo dentro 

de los considerados (p=0.01, R2=0.15, Tabla 2.1). Todos los modelos generados 

presentan un valor de R2 bajo, dada la importante dispersión de los datos. Los valores 

de precipitaciones entre los años 2011 y 2019 para los meses de otoño se encuentran 

por encima de la media histórica casi en su totalidad, coincidiendo con el pico de 

reclutamiento observado entre 2014 y 2020 (Figura 2.6 y 2.7).  

 

 

 

 

 

Figura 2.7. Precipitaciones anuales medidas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires) 

durante el período 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 

área). La línea roja indica el promedio histórico durante los mismos meses para el período 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 

Densidad ~ Otoño 0.01 0.15 

 

Crecimiento y reproducción  

Los árboles 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 cordón serrano se distribuyeron en promedio a altitudes más 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 inclinación de la ladera se correlacionó alta y 

significativamente con la altitud (r = 0.645, CI95%= [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 correlación muy 

bajos (r = -0.06, r = -0.10). 

El diámetro del tronco varió de 5 a 50 cm y aumentó con respecto al número de 

anillos de crecimiento, que varió de 1 a 58. Esta relación se vio afectada por distintas 

variables ambientales, incluida la altitud (LRT = 25.1, p <0.001), posición con respecto 

a la divisoria principal de aguas (LRT = 1.0, p <0.01) y la orientación de la pendiente 

(LRT = 2.9, p <0.001). El efecto de la inclinación de la ladera, en cambio, no resultó 

significativo (LRT = 0.037, p = 0.567). La orientación y la posición de la pendiente con 

respecto a la divisoria principal de aguas mostraron coeficientes con magnitudes bajas 

(menos del 5% con respecto al parámetro de referencia), por lo tanto, estas variables 

se descartaron. La altitud afectó la relación entre el diámetro del tronco y el número de 

Tabla 2.1. Parámetros de los modelos lineales simples generados para evaluar la relación 

entre la densidad de individuos de Pinus halepensis creciendo en las Sierras Australes 

Bonaerenses y la precipitación en el área durante distintas épocas del año.  
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anillos de crecimiento, de manera tal que los árboles creciendo en las altitudes más 

elevadas (> 650 m s.n.m.) mostraban tallos más anchos y una tasa de crecimiento de 

diámetro casi 10% mayor que la de los árboles ubicados en altitudes más bajas (Tabla 

2.2, Figura 2.8). 

 

Diámetro Tronco~ Anillos + Anillos: Altitud 

Parámetro Valor 
Error 

estándar 
P  IC2.5% IC97.5% 

(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 diámetro del tronco en función 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 función de una 

parametrización de efectos del modelo: los efectos de interacción se comparan con el coeficiente de 

referencia (marcado como Ref.) 
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En el análisis sobre la reproducción, la probabilidad de tener conos aumentó 

con el diámetro del tronco y, consecuentemente, con la edad de la planta. De acuerdo 

al modelo seleccionado, la relación con el diámetro del tronco resultó 

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 

Figura 2.8. Relación entre el diámetro del tronco y el número de anillos de crecimiento de Pinus 

halepensis creciendo a diferentes altitudes en el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos 

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

confianza del 95% según el modelo. 

<450 m s.n.m. 

450-550 m s.n.m. 

550-650 m s.n.m. 

>650 m s.n.m. 
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altitudes superiores a 650 m s.n.m., el coeficiente resultó significativamente más bajo 

(0.261, Tabla 2.3) y por lo tanto el diámetro promedio del tronco en el que estas 

plantas comienzan a tener conos (p = 0.5) fue el doble del diámetro del de los pinos en 

altitudes más bajas (Tabla 2.4, Figura 2.9). La relación 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 

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

Parámetro Valor Error 

Estándar 

P IC2.5% IC97.5% 

(Ordenada al origen) -3.797 0.087 - -3.969 -3.630 

Diámetro <450 (Ref.) m s.n.m. 0.481 0.015 Ref. 0.452 0.511 

Diámetro:Altitud450-550 m s.n.m -0.002 0.012 0.890 -0.026 0.022 

Diámetro:Altitud550-650 m s.n.m 0.001 0.020 0.946 -0.037 0.040 

Diámetro:Altitud >650 m s.n.m -0.220 0.014 < 0.001 -0.248 -0.192 

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

Parámetro Valor Error 

Estándar 

P IC2.5% IC97.5% 

(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. 

m s.n.m. 

0.266 0.050 < 0.001 0.168 0.364 

Log (Anillos): Altitud550-650 m s.n.m. 

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 función del 

diámetro (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 función 

de una parametrización de efectos del modelo: los efectos de interacción se comparan con el coeficiente 

de referencia (marcado como Ref.). 
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Figura 2.9. Relación entre la probabilidad de portar conos en función del diámetro (superior) y de los 

anillos de crecimiento los árboles (inferior), para Pinus halepensis creciendo a diferentes altitudes en 

el Parque Provincial Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Las líneas indican la probabilidad predicha de 

acuerdo con los GLM. 

<450 m s.n.m. 

 

450-550 m s.n.m. 

 

550-650 m s.n.m. 

 

>650 m s.n.m. 
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Diámetro a la madurez (cm) 

Edad a la madurez (n° de 

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. 3.3 7.9 12.5 4.3 6.8 10.9 

450-550 m s.n.m. 3.3 7.9 12.5 3.9 6.2 9.6 

550-650 m s.n.m. 3.3 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 

 

La probabilidad de tener conos abiertos aumentó con el diámetro del tronco y 

con la edad del árbol. La relación con el diámetro del tronco resultó afectada por la 

altitud (LRT = 30.9, p <0.001) y por la orientación 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 árboles que crecen en altitudes de 450-550 m s.n.m. mostraron 

el valor más alto. Considerando la orientación 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 más alto (Tabla 2.5). 

La relación con la edad resultó afectada por la altitud (LRT = 68, p <0.001) y la 

posición con respecto a la línea 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 más alto. El 

coeficiente para los individuos ubicados en el sudoeste con respecto a la divisoria de 

aguas del cordón serrano principal fue mayor que para los que crecen en el noreste. 

Según las predicciones de estos modelos, los pinos comienzan a portar conos abiertos 

en promedio cuando el diámetro 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 diámetros de tronco más pequeños. Los pinos 

comienzan a liberar semillas en promedio entre los 13 y 17 años. Los árboles que 

Tabla 2.4. Diámetro y edad a la que los árboles 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 diámetro y edad inicial (p = 0.1), 

promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que definen el período en el que ocurre esta transición.  
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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 más tempranas. Los pinos ubicados en las altitudes más 

bajas comienzan a abrir sus conos a la edad más avanzada (Tabla 2.6). 
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Presencia de conos abiertos ~ Diámetro + Diámetro: Altitud + Diámetro: Orientación 

Parámetro Valor 

estimado 

Error 

estándar 

P IC2.5% IC97.5% 

(Ordenada al origen) -4.747 0.109 - -4.965 -4.537 

Diámetro < 450 (Ref.) 0.204 0.014 Ref. 0.177 0.232 

Diámetro:Altitud 450-550 m s.n.m. 0.029 0.007 < 0.001 0.015 0.042 

Diámetro:Altitud 550-650 m s.n.m. 0.016 0.010 0.093 -0.003 0.035 

Diámetro:Altitud >650 m s.n.m. 0.010 0.009 0.283 -0.008 0.028 

Diámetro:Orientación Este 0.010 0.012 0.424 -0.014 0.033 

Diámetro:Orientación Sur 0.033 0.012 < 0.01 0.009 0.056 

Diámetro:Orientación Oeste -0.002 0.015 0.879 -0.031 0.026 

Presencia de conos abiertos ~ Anillos + Anillos:PosiciónRespectoDivisoriaAguas + 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:LíneaDivisoriaSudoeste 0.058 0.019 < 0.01 0.020 0.096 

 

  

Tabla 2.5. Diámetro y edad en que los árboles comienzan a portar conos abiertos (liberación de semillas) para 

ejemplares de Pinus halepensis creciendo en diferentes posiciones topográficas en el Parque Provincial 

Ernesto Tornquist (Buenos Aires). Según las predicciones de GLM, se muestran los valores de diámetro y edad 

inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que definen el período en el que ocurre esta transición. 
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Diámetro 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 

O 12.6 23.5 34.4 

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. Diámetro y edad en que los árboles comienzan a portar conos 

abiertos (liberación de semillas) para ejemplares de Pinus halepensis creciendo 

en diferentes posiciones topográficas en el Parque Provincial Ernesto Tornquist 

(Buenos Aires). Según las predicciones de GLM, se muestran los valores de 

diámetro y edad inicial (p = 0.1), promedio (p = 0.5) y final (p = 0.9) que 

definen el período en el que ocurre esta transición. 
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Discusión 

Supervivencia de juveniles 

Las primeras etapas en el desarrollo de especies de plantas longevas, como 

los árboles, resultan clave para determinar la composición a largo plazo de la 

población (Lines et al., 2020). En este capítulo se presentan resultados de la dinámica 

poblacional en la etapa juvenil de P. halepensis en el área de estudio donde se 

comporta como invasora.  

La tasa de supervivencia de los árboles aumentó con la edad entre uno y ocho 

años, apoyando la primera hipótesis planteada en este capítulo. Estos resultados 

concuerdan con los conocidos para la especie en su rango nativo de distribución 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 sería, en realidad, un patrón generalizado entre especies arbóreas 

(Epperson, 1992). Las causas más comunes de mortalidad en las primeras etapas del 

reclutamiento en árboles son el estrés hídrico o la competencia por luz y recursos 

(Bello-Rodríguez et al., 2020). En plántulas de especies leñosas, la velocidad de 

crecimiento de las estructuras aéreas y subterráneas determina su capacidad 

competitiva frente al estrato herbáceo (Peltzer & Köchy, 2001). En el área de estudio 

se ha reportado que la competencia ejercida por las gramíneas perennes sería 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 plántulas de pino de Alepo no 

han desarrollado completamente los mecanismos para preservar el transporte de agua 

durante la estación seca (como por ejemplo raíces profundas o suficiente tejido 

conductivo), razón por la cual resultan intrínsecamente más 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 

árboles que habrían reclutado entre los años 2015 y 2020, lo cual coincide con la 

hipótesis planteada. En particular las mayores densidades corresponden a los años 

2018 y 2019, es decir individuos de dos y tres años, respectivamente. En cualquier 

caso, es importante mencionar que la densidad de ejemplares de un año o menos de 

edad podría haber sido subestimada debido a su baja detectabilidad sobre el estrato 

herbáceo.  
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Se encontró que la densidad de árboles de determinada edad se relaciona con 

la cantidad de lluvia caída durante los meses del otoño (marzo, abril, mayo); sin 

embargo, no se halló una relación significativa entre la densidad de árboles y las 

precipitaciones de verano (diciembre, enero, febrero), cuando podrían producirse los 

extremos de déficit hídrico. Estos resultados acuerdan en parte con la hipótesis 

planteada. En la región de origen del pino de Alepo, la mortalidad durante los primeros 

años de desarrollo se produce principalmente en la época estival (del Río et al., 2008; 

Thanos et al., 1996). Este efecto se atribuye no sólo a las marcadas sequías que 

suelen producirse durante los meses de verano, sino también a las elevadas 

temperaturas que se presentan (del Río et al., 2008). La disponibilidad de agua en el 

suelo podría ser un parámetro biológicamente más 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 vegetación (por 

evapotranspiración, la cual a su vez depende de la temperatura atmosférica, la 

humedad relativa del aire y la radiación solar; Helluy et al., 2020). Del Río 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 está efectivamente disponible para las raíces de las plantas está 

fuertemente relacionada con las propiedades del suelo y con su capacidad de 

retención (Bueis et al., 2017). Ampliar el conocimiento acerca de las características 

puntuales de los suelos en los que crece el pino de Alepo en la zona de estudio podría 

ayudar a explicar mejor las diferencias encontradas en el reclutamiento de la especie. 

La utilización de la humedad del suelo, en lugar de la lluvia, también puede reflejar 

mejor la disponibilidad de agua para los árboles (Rathgeber et al., 2005). 

Crecimiento y reproducción  

La relación entre los parámetros fisiográficos del medio ambiente y el 

crecimiento del pino de Alepo está bien documentada en su área de distribución nativa 

(Bueis et al., 2017; Omary, 2011; Vennetier et al., 2018); aquí se brinda evidencia de 

esta relación en una región 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 dirección opuesta a la predicha, con árboles más robustos 

creciendo a mayores alturas. Los pinos que crecen en altitudes superiores a 650 m 

s.n.m. muestran una tendencia a desarrollar troncos más anchos a edades más 

tempranas que los pinos en altitudes más bajas, y esta discrepancia con los resultados 
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esperados podría responder a procesos alométricos en su desarrollo. Los hábitats más 

altos conducirían a desarrollar una forma más achaparrada con respecto a aquellos en 

altitudes más bajas, y esto puede explicarse por una disminución en la profundidad del 

suelo, una menor disponibilidad de nutrientes y una mayor pérdida de agua debida a la 

evaporación por los vientos intensos típicos de altitudes mayores (Kristensen & Frangi, 

1995; Pérez & Frangi, 2000). Del mismo modo, la prevalencia de pendientes 

pronunciadas a mayores altitudes podría contribuir a una menor disponibilidad de agua 

para los árboles debida al aumento de la escorrentía 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 área de distribución nativa (Bueis et al., 2017; Olivar et al., 2014, 

2012; Rathgeber et al., 2005). En la región de estudio, Cuevas (2005) detectó 

diferencias significativas en el aumento del diámetro en función de la edad de árboles 

creciendo a 700 frente a los que crecían a 500 m s.n.m., favoreciendo a los de la franja 

superior. Esta plasticidad fenotípica podría 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 está sometida involucran un conjunto complejo de variables, de 

manera que las condiciones ambientales aquí consideradas podrían no 

necesariamente resultar los únicos factores de estrés ambiental ni los más relevantes 

para el pino de Alepo.    

La ubicación de los pinos en el perfil topográfico también afecta su 

reproducción. Registramos un retraso en la producción 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 diámetro que los ubicados más abajo en las 

sierras. En consecuencia, los primeros conos aparecen cuatro años después en los 

pinos en altura con respecto a los que crecen en los valles. El tamaño 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 orientación de la ladera donde crecen. Los pinos 

que crecen en las altitudes más bajas comienzan a tener conos abiertos, en promedio, 

dos o tres años más tarde que aquellos en altitudes más altas, contrastando 

nuevamente con las predicciones propuestas. Aunque la producción de conos en las 

áreas más altas de las sierras comienza más tarde, los árboles ubicados en estos 

ambientes inician la liberación de semillas a una edad más temprana que aquellos 

ubicados en los valles. La demora en la producción de conos en árboles creciendo en 

ambientes de mayor altitud, considerados a priori como más estresantes, pone en 
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duda nuestra hipótesis sobre una inversión más 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 

árboles creciendo en las cumbres muestran la capacidad de comenzar a liberar 

semillas antes. Consistentemente, los árboles que crecen en las laderas orientadas 

hacia el SO y que también estarían expuestos a condiciones de menor humedad 

(Frangi & Botinno, 1995; Gentili & Gil, 2013) abrieron sus conos a edades más 

tempranas que los de la ladera opuesta. Sería lógico pensar que la mayor exposición 

al viento y a la luz solar propias de los ambientes de cumbres (Kristensen & Frangi, 

1996, 1995) aceleran la maduración 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 máxima son buenos 

predictores de la liberación de semillas de P. halepensis en la cuenca mediterránea. 

La liberación más temprana de semillas en las áreas altas podría resultar en tasas de 

crecimiento poblacional más altas en este hábitat, al menos durante las etapas 

iniciales de colonización de nuevos sitios (Lavi et al., 2005) y en mayores riesgos de 

dispersión a larga distancia, considerando que los picos actúan como “sitios de 

despegue” (Buckley et al., 2005; Ledgard, 1988).  

En términos del manejo de la invasión, una mayor frecuencia de individuos con 

troncos gruesos para poblaciones de la misma edad en las áreas más 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 

específica y mayor tiempo de acceso a los árboles, un aumento en el tiempo asignado 

a cada corte y la necesidad de transportar cadenas adicionales y herramientas de 

afilado. De cualquier modo, la liberación temprana de semillas de los árboles que 

crecen en las cumbres resalta la necesidad de priorizar el control de pinos en estas 

áreas y de aumentar la frecuencia entre controles sucesivos para evitar la liberación 

de semillas que puedan dispersarse a largas distancias, como se discute en mayor 

detalle en el capítulo 3 de esta tesis. 

En este capítulo de la tesis se determinó que la tasa de supervivencia de 

juveniles de P. halepensis aumenta con la edad y que la estructura etaria presenta un 

patrón variable. Se comprobó además que existen variaciones en la tasa de 

crecimiento, producción de conos y liberación de semillas en respuesta a variables 

topográficas, lo cual tiene implicancias para la organización de acciones de manejo. La 
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topografía podría incidir también en la capacidad dispersiva de los árboles. En el 

capítulo tres se analizan los patrones de viento predominantes en la región de estudio 

y se discute como podrían afectar el proceso de expansión de pino de Alepo.  

 

 



 

 

 

 

CAPÍTULO 3 

Dispersión de Pinus halepensis en 

las Sierras Australes Bonaerenses  
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Introducción 

El proceso de dispersión en plantas 

La sucesión de procesos que van desde la producción de semillas, pasando 

por la dispersión y la germinación, hasta el establecimiento de las plántulas, se 

denomina comúnmente “reclutamiento temprano”. En poblaciones de plantas una gran 

proporción de los eventos de mortalidad tienen lugar durante este periodo (Nathan & 

Muller-Landau, 2000).  

La dispersión, entendida como el movimiento de propágulos lejos de la planta 

madre (Nathan & Muller-Landau, 2000), es la principal etapa (a veces la única) 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 propágulos lejos de su origen (Matthysen, 2012; Nathan et al., 2008; 

Traveset & Rodríguez-Pérez, 2019). Ya sea que se trate de vectores abióticos (como 

el viento, el agua, la gravedad), o de vectores bióticos (como los animales), existen 

adaptaciones específicas en las plantas que favorecen un determinado mecanismo de 

dispersión. Sin embargo, aunque la dispersión principal ocurra mediante un vector 

particular, en una misma población pueden coexistir distintos mecanismos de 

dispersión que se combinan en un proceso más complejo (Howe & Smallwood, 1982).  

Debido a la heterogeneidad espacial en la distribución de micrositios 

adecuados para la germinación, los patrones espaciales de las plántulas pueden ser 

significativamente diferentes a los de las semillas dispersadas. A su vez, la variación 

en la supervivencia de las plántulas, generada por ejemplo por la herbivoría diferencial 

o por la competencia, puede alterar aún más el patrón espacial resultante 

(Trakhtenbrot et al., 2014). Es por ello que suele distinguirse entre dispersión primaria, 

entendida como el movimiento inicial de las semillas hasta el lugar donde se depositan 

por primera vez y la dispersión 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 básico de la dispersión primaria generalmente se describe 

mediante la "curva de dispersión", que es una función 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 rápido 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 dispersión y de su distribución para comprender procesos como la 

dinámica de poblaciones en ambientes fragmentados, las interacciones locales, las 

invasiones biológicas y la persistencia de metapoblaciones, entre otros (Bullock et al., 

2017).  

El viento como vector de dispersión 

El viento es un agente de dispersión común 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 variación espacio-temporal en el patrón de dispersión, ya 

que se trata de un vector típicamente variable e impredecible (Nathan et al., 2000). El 

proceso dependerá tanto de factores físicos como biológicos. Entre los factores físicos 

se pueden nombrar la topografía local, la intensidad y dirección de los eventos de 

dispersión y la estructura del ambiente en que ocurre (Landenberger et al., 2007). Los 

factores biológicos incluyen el tamaño, la masa y la forma de la semilla, la velocidad 

terminal de caída, y la altura y el momento de liberación. La velocidad terminal es la 

velocidad de caída 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 dispersión (Tackenberg et 

al., 2003). La altura de liberación también contribuye a la capacidad de movimiento y 

navegación, si todo lo demás es igual, se espera que las semillas liberadas a alturas 

mayores alcancen distancias también mayores. La liberación no aleatoria de las 

semillas respecto de las condiciones atmosféricas es uno de los pocos controles que 

ejerce la planta sobre cuándo y hacia dónde se mueven las semillas, y resulta un 

factor determinante de su capacidad de dispersión (Wright et al., 2008). La liberación 

selectiva de semillas durante condiciones de fuertes vientos, por ejemplo, aumentaría 

la dispersión a larga distancia. Para tal liberación 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 disposición espacial de objetos físicos en 

un hábitat, juega un papel importante en el proceso de dispersión de semillas al influir 

en la velocidad y dirección del viento local (Landenberger et al., 2007). Se espera que 
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incluso leves ondulaciones en la topografía introduzcan una variabilidad considerable 

en las curvas de dispersión (Trakhtenbrot et al., 2014). Las distancias de dispersión 

por viento suelen ser mayores en pastizales que en bosques, en términos generales 

las condiciones de los paisajes abiertos resultan más favorables para este tipo de 

dispersión (Tackenberg et al., 2003).  

A causa del cambio climático en curso, se espera que se modifiquen los 

patrones meteorológicos provocando una intensificación del viento en todo el mundo y 

aumentando la frecuencia de tormentas extremas (Bohrer & Treep, 2020). Debido a 

que la velocidad del viento es un determinante clave de las distancias de dispersión, 

se espera que un aumento de los vientos extremos aumente la dispersión y la 

capacidad de colonización 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 máxima 

frecuencia de vientos intensos se produce durante los meses de verano (Michalijos & 

Uboldi, 2013).  

Plantas invasoras dispersadas por viento 

Estudios empíricos han demostrado que la velocidad del viento es un impulsor 

importante de la dispersión de plantas invasoras a escala comunitaria, local y regional 

(Bullock et al., 2012; Bullock & Clarke, 2000; Wan et al., 2017). Según Wan y 

colaboradores (2017), los pastizales templados son uno de los biomas en los que se 

manifiesta una interacción positiva más marcada entre el viento y la distribución de las 

especies vegetales exóticas. De acuerdo a estos autores, la velocidad del viento 

puede resultar así un buen indicador de la expansión 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 distribución de 

plantas invasoras en todo el mundo.  

A escala de población, la propagación se puede modelar como una 

combinación de dos conjuntos de procesos: la demografía, que impulsa el crecimiento 

de la población, y la dispersión, que determina el componente espacial de la 

propagación. Comprender la capacidad de dispersión de una especie invasora es 

determinante para estimar su propagación potencial y para diseñar acciones para 

controlarla (Münzbergová et al., 2010). Si se pretende ralentizar (o detener) la 

propagación de una planta invasora, resulta necesario identificar los impulsores 
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demográficos y de dispersión de la propagación y determinar cuáles tienen más 

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

A pesar de la reconocida importancia de la prevención para abordar el desafío 

de las invasiones biológicas (Duboscq-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, 

prácticamente no se han desarrollado métodos ni herramientas para prevenir la 

dispersión de plantas invasoras anemófilas (Davies & Sheley, 2007a). Por sus 

características intrínsecas, la dispersión por el viento resulta especialmente difícil de 

manejar, por lo que las estrategias suelen orientarse hacia medidas de detección 

temprana guiadas por la identificación de áreas de alto riesgo de invasión en función 

de la ubicación de ejemplares reproductivos y de los vientos predominantes en los 

meses de producción de semillas, las que deberían someterse a tareas regulares de 

monitoreo y control (Brancatelli & Zalba, 2018). Complementariamente, las acciones 

de prevención podrían enfocarse en la eliminación de individuos adultos con mayor 

capacidad de propagación, por ejemplo, debido a su ubicación en sitios de despegue 

(cumbres, crestas y pendientes particularmente expuestas a los vientos; Ledgard, 

2008). No obstante, se necesitan más trabajos de investigación enfocados en mejorar 

nuestras habilidades para limitar la dispersión de semillas por el viento (Davies & 

Sheley, 2007b). 

Gran parte de las coníferas que invaden distintas regiones del mundo son 

dispersadas por el viento. Si bien la mayoría de sus semillas son transportadas a 

distancias de menos de 100 metros respecto de la planta madre, una pequeña fracción 

puede llegar mucho más lejos (Richardson et al., 1994). Estos últimos eventos de 

dispersión a larga distancia, aun siendo poco frecuentes, resultan cruciales para los 

procesos a escala de paisaje como la colonización de nuevos sitios (Trakhtenbrot et 

al., 2014). Generalizando, se puede decir que la dispersión a larga distancia depende 

de tres pasos críticos: la expulsión de la semilla por encima del dosel de vegetación, el 

movimiento a larga distancia y la deposición en un hábitat adecuado (Caplat et al., 

2012a). Las tasas de invasión son especialmente sensibles a la dispersión a larga 

distancia; sin embargo, eventos de estas características son muy difíciles de 

cuantificar empíricamente (Nathan & Ne’eman, 2004; Skarpaas & Shea, 2007). Higgins 

& Richardson (1999) muestran mediante una simulación 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 dispersión de pinos invasores. En terrenos montañosos, las 
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fuerzas que impulsan el flujo del viento se modifican en comparación con el terreno 

plano por lo que las curvas de dispersión 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 

dispersión a larga distancia puede ser mucho más frecuente (Ledgard, 1988).  

Dispersión en el pino de Alepo 

Las curvas de dispersión de semillas estimadas para el pino de Alepo muestran 

un pico muy cerca de la fuente, seguido de un declive rápido y una cola larga (Nathan 

& Ne’eman, 2004). La velocidad terminal de la semilla es un rasgo biológico que 

influye en la distancia de dispersión potencial de una planta (Wyse et al., 2019). Sin 

bien las sámaras de P. halepensis presentan diferente masa y morfología, la variación 

de la velocidad terminal de la semilla entre árboles, entre los conos dentro de cada 

árbol, y entre las semillas dentro de conos, resulta insignificante (Nathan et al., 1996). 

Por esta razón, es poco probable que la aerodinámica de la semilla sea un factor clave 

en la variación espacio-temporal de los patrones de dispersión (Nathan et al., 2000). 

La altura de la liberación de las semillas se considera otro de los determinantes 

biológicos de las distancias de dispersión (Okubo & Levin, 1989). Los árboles 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 autónoma de despegue altamente significativa cuando 

crecen en un ambiente de pastizal. Debe considerarse además la distribución de los 

conos en el dosel del árbol, la cual resulta dependiente de la edad, siendo más 

homogénea en individuos jóvenes y más concentrada en la parte alta de la copa en 

árboles más viejos (Nathan & Ne’eman, 2000). Estudios de análisis de sensibilidad de 

los factores que afectan la distancia de dispersión mostraron que las condiciones del 

viento son mucho más importantes que los principales factores biológicos a la hora de 

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

El pino de Alepo muestra una correlación negativa significativa entre la tasa de 

liberación de semillas y la humedad relativa, y una correlación positiva con la 

temperatura (Nathan et al., 1999; Thanos & Daskalakou, 2000). En Israel (dentro de su 

área nativa de distribución) la liberación de semillas se encuentra sincronizada con 

eventos cortos, temporalmente predecibles, de condiciones ambientales secas, 

llamados Sharav, que se producen durante la primavera y el otoño (Nathan & 

Ne’eman, 2004; Nathan & Ne’eman, 2000). El patrón de liberación de semillas en 
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condiciones de clima seco y cálido se repite a lo largo del rango nativo de la especie, 

en regiones como España, el norte de África, Francia, Italia 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 dispersión a larga distancia depende de 

la ocurrencia de fuertes vientos, la sincronización de la liberación de semillas con 

estos eventos climáticos constituye un importante mecanismo de expansión para el 

pino de Alepo (Nathan & Ne’eman, 2000).  

La estrategia de liberación de semillas en condiciones de clima seco, cálido y 

ventoso se denomina xeriscencia (Nathan et al., 1999; Ne’eman et al., 2004). El pino 

de Alepo cuenta, además, con otra estrategia denominada piriscencia, que consiste en 

la liberación masiva de semillas inducida por condiciones de fuego (Lamont et al., 

1991). La piriscencia y la xeriscencia exhiben diferentes patrones temporales. Dado 

que los árboles adultos en general no sobreviven al fuego, la piriscencia suele ocurrir 

una sola vez en la vida del individuo. La xeriscencia, en cambio, ocurre 

periódicamente, durante eventos de clima cálido y seco. Desde una perspectiva 

evolutiva se trataría 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 relación entre xeriscencia y 

dispersión a larga distancia no estaría limitada a la Cuenca del Mediterráneo, sino que 

sería de carácter general. De hecho, la cronología de liberación de semillas en la 

región de estudio de esta tesis mostraría semejanzas con la informada para la especie 

dentro de su rango nativo de distribución, concentrándose en los meses de verano, 

cuando se dan condiciones de altas temperaturas y baja humedad. Los picos de 

liberación ocurren así 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 prácticas antes 

mencionadas, existe evidencia indirecta de eventos de dispersión a larga distancia en 

P. halepensis. En Francia y en Israel, por ejemplo, se han encontrado individuos a 95 

metros de distancia de los árboles más cercanos (Nathan et al., 2000). Un modelo 

mecanicista de dispersión de semillas por viento aplicado al pino de Alepo, predice 

que sólo dos de cada 1000 semillas alcanzarán distancias que superen 1 km (Nathan 

et al., 2001). No obstante, dada la gran producción de semillas en esta especie, aun 

una fracción tan pequeña podría resultar en un número considerable de semillas lejos 
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de los árboles parentales, causando efectos desproporcionados en las tasas de 

dispersión y afectando la dinámica de expansión de la invasión (Buckley & Freckleton, 

2010). El inicio de la producción de semillas a una edad temprana, la producción anual 

masiva de conos, la presencia de serotinia y las pequeñas semillas dispersadas por el 

viento son importantes rasgos que determinan el carácter invasivo de P. halepensis 

(Lavi et al., 2005; Ne’eman et al., 2004). 

Objetivos e hipótesis de este capítulo 

En este capítulo se analiza el comportamiento del vector viento en el área de 

estudio durante los meses de liberación de semillas del pino de Alepo y su relación 

con la dispersión de la especie, y se discuten las posibles implicancias para el avance 

de la invasión. Se proponen para eso los siguientes objetivos e hipótesis:  

1. Determinar si existe coincidencia entre la presencia del vector de dispersión y 

las condiciones ambientales necesarias para la liberación de las semillas de P. 

halepensis.  

El período en que se dan condiciones ambientales asociadas con la liberación 

de semillas de P. halepensis coincide con vientos intensos y frecuentes que 

podrían favorecen la dispersión, como ocurre en su área de distribución nativa.  

2. Analizar la distribución altitudinal de P. halepensis y discutir sus posibles 

implicancias sobre los eventos de dispersión a larga distancia, de acuerdo con 

los vientos predominantes.   
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Materiales y métodos 

Para caracterizar el viento se obtuvo información de estaciones meteorológicas 

presentes en la región. Se seleccionó la ubicada en proximidades de la localidad de 

Villa Ventana, por contar con la serie temporal más larga y por su cercanía al sitio de 

estudio. Los datos fueron provistos por la Bolsa de Cereales de Bahía Blanca, a través 

del contacto y la colaboración de la Dra. Verónica Gil (Departamento de Geografía y 

Turismo, Universidad Nacional del Sur). 

Las variables consideradas fueron: velocidad promedio diaria del viento (km/h), 

dirección más frecuente diaria del viento (grados), máxima ráfaga de viento registrada 

en el día (km/h) y temperatura ambiental máxima registrada en el día (grados 

centígrados). La estación meteorológica se encuentra configurada para tomar registros 

a partir de sus sensores una vez por minuto (es decir, 1440 registros por día). Esta 

información se promedió 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 dirección del viento se dividió en dieciséis categorías según la siguiente 

clasificación: 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 dirección 

del viento se consideró la moda, es decir la dirección más frecuente por día, y no se 

tomaron en cuenta las muestras con velocidad cero. Los registros que por algún 

motivo no contaban con información para alguna de las variables de interés fueron 

descartados del análisis.  

De acuerdo a un trabajo previo realizado en el área 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 liberación 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: días 

con temperaturas máximas mayores a 20 °C (n = 425), entre 20 y 30 °C (n = 92) y 
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mayores a 30 °C (n = 102). Además, se consideraron en el análisis sólo los meses de 

liberación de semillas (desde noviembre a marzo inclusive) que resultan los de menor 

humedad relativa (Ithurrart, 2015).   

Para analizar la distribución altitudinal de la especie en el área se utilizaron 

datos de 9454 individuos talados como parte de la estrategia de control dentro del 

PPET (ver Capítulo 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 áreas 

recorridas, independientemente de su tamaño, posición topográfica, étc.  Es por ello 

que, para este análisis, se asume que la distribución de los árboles talados es 

representativa de la distribución de la especie en el área de estudio. Mediante QGis 

(versión 3.4.9. QGIS Development Team, 2018) se mapeó la ubicación de los árboles 

y usando un modelo de elevación digital se determinó la altitud de cada uno de ellos. 

Se construyeron categorías de altitud de manera de cubrir todo el rango presente en el 

área de estudio (que va desde alrededor de los 300 m s.n.m hasta los 1234 m s.n.m. 

en su pico más alto -Cerro Tres Picos-) según [<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 determinó la proporción de árboles en cada 

categoría. Considerando la altitud a la que se encontraba cada pino y la altitud máxima 

y mínima del terreno en un radio de 500 m alrededor del árbol, se generó un índice de 

exposición (IE) para cada individuo según:  

IE: 1- [(Altitud máxima - Altitud del árbol) / (Altitud máxima- Altitud mínima)] 

Este índice toma valores entre 0 y 1 y representa la posición relativa del pino 

con respecto al rango altitudinal del terreno circundante. Valores cercanos a 1 

corresponden a pinos ubicados en sitios elevados cercanos al máximo altitudinal del 

terreno circundante. Esta situación fue considerada de máxima exposición. Valores 

cercanos a cero se refieren a pinos ubicados en zonas bajas respecto del terreno 

circundante, considerados de baja exposición. En base al índice de exposición se 

determinó la proporción de árboles en distintas categorías: 0 - 0.25 (baja exposición), 

0.25 - 0.50 (exposición intermedia baja), 0.50 - 0.75 (exposición intermedia alta) y 0.75 

– 1 (exposición alta). 

Las principales direcciones se caracterizaron mediante gráficos de rosa de los 

vientos utilizando tanto la velocidad promedio como las máximas ráfagas diarias, por 

considerarse éstas especialmente relevantes para eventos de dispersión a larga de 

distancia.  
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Todos los análisis y gráficos 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 máximo 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 máximo valor registrado fue 34.9 km/h, en diciembre de 2016. Las ráfagas de viento 

alcanzaron valores máximos de 119 km/h cuando se consideraron los datos anuales 

(junio de 2017), y 95 km/h para los periodos de liberación de semillas (diciembre de 

2016). Las direcciones promedio de los vientos cubrieron casi la totalidad de la 

circunferencia, con menor representación de las direcciones NNO, N y NNE (39.59° a 

340.86°). Los valores de temperatura máxima 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 

máximas ráfagas registradas por mes, las velocidades más 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 dispersión. En cambio, 

las altas velocidades, tanto promedio como de ráfagas, en los meses de noviembre y 

diciembre podrían tener implicancias para la dispersión a larga distancia del pino de 

Alepo en el área.  

Las temperaturas promedio más altas ocurren durante el mes de enero, 

seguido por los meses de diciembre y febrero (Figura 3.2).  

 

 

Figura 3.1. Variación mensual de la velocidad promedio del viento (izq.) y de las máximas ráfagas de 

viento (der.) en la estación meteorológica de Villa Ventana, Sierras Australes Bonaerenses. Período 

comprendido entre 2016 y 2021.  
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A lo largo del año, los vientos más frecuentes provienen de la dirección oeste-

noroeste (ONO, 15.3% de los datos), seguidos por la dirección 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 región de 

estudio. 

Cuando se consideran sólo los registros de los meses de verano, se mantienen 

las direcciónes más frecuentes en todos los rangos de temperatura analizados (Figura 

3.4). La prevalencia de la dirección ONO es aún más notoria cuando sólo se examinan 

los datos con temperatura ambiental máxima 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 máximo valor de 

velocidad media diaria del viento fue 34.9 km/h y la máxima ráfaga 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 representación de 

las direcciones nor-noroeste (NNO), norte (N) y nor-noreste (NNE).  

  

Figura 3.2. Variación mensual de la temperatura ambiental máxima en la estación meteorológica 

de Villa Ventana, Sierras Australes Bonaerenses. Período comprendido entre 2016 y 2021. 
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Figura 3.3. Rosa de los vientos para los datos anuales de la región de Villa Ventana. Izq.: dirección y 

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

velocidad de máximas ráfagas 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 región de Villa Ventana para datos durante la época de liberación de 

semillas de Pinus halepensis (noviembre a marzo). Izq.: dirección y velocidad promedio del viento. Der.: 

dirección y velocidad de máximas ráfagas de viento. (a) Días con temperaturas mayores o iguales a 20 °C. 

(b) Días con temperaturas entre 20 y 30 °C. (c) Días con temperaturas mayores a 30 °C. 
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Los árboles 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 

índice de exposición varió 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 índices de exposición iguales o mayores a 0.5. (Figura 

3.6, B). Las categorías de altitud que presentaron mayor proporción de exposición 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 topográficos con la ubicación de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como 

parte de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist. A) De acuerdo a 

categorías de altitud del lugar en el que crecían, B) de acuerdo al índice de exposición del lugar en el 

que crecían.  

C 

A 

B 
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Figura 3.6. Distribución porcentual de 9454 individuos de Pinus halepensis talados como 

parte de una estrategia de control en el Parque Provincial Ernesto Tornquist, según 

categorías de altitud(A) y de acuerdo a su índice de exposición (B)  

A) 

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, según categorías de índice 

de exposición (IE) en cada rango de altitud. La frecuencia relativa se indica como 

proporción del total de pinos en cada categoría establecido como 1.  
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Discusión 

La prevención, detección temprana y acción precoz se destacan como las 

estrategias más efectivas para el manejo de las invasiones biológicas y, a la vez, 

suelen ser las más simples y económicas (Foxcroft et al., 2017; Leung et al., 2012; 

Wittenberg & Cock, 2001; Ziller et al., 2007). El manejo de vectores y rutas de 

dispersión ha sido señalado como una alternativa eficiente para evitar la expansión de 

plantas invasoras (Brancatelli & Zalba, 2018; Lodge et al., 2006); sin embargo, el 

viento representa un desafío particular por sus características variables y por tratarse 

de un vector ubicuo. 

En este capítulo de la tesis la caracterización del vector permitió comprobar 

que la época de liberación de semillas de P. halepensis coincide con condiciones 

apropiadas para la dispersión de la especie, apoyando la primera hipótesis. Los meses 

que presentaron mayores velocidades de viento (tanto promedio como ráfagas) dentro 

del período de liberación de semillas fueron noviembre y diciembre. Para la región 

donde el pino de Alepo es originario, se ha reportado que la liberación de semillas se 

produce en condiciones de clima seco, cálido 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 región de estudio según un trabajo previo, la 

liberación de semillas se concentra aproximadamente en los meses de verano, cuando 

se dan condiciones de altas temperaturas y baja humedad. La cronología de liberación 

muestra que los árboles 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 liberación, los meses con mayor temperatura 

promedio fueron diciembre, enero y febrero. Estos resultados podrían señalar al mes 

de diciembre como uno de los momentos del año más importante para la dispersión 

del pino de Alepo en la región, por la coincidencia de fuertes vientos y altas 

temperaturas. Estos resultados concuerdan con lo expuesto por Nathan & Ne’eman 

(2004), que sugieren que la relación entre xeriscencia y dispersión a larga distancia 

sería una característica que se mantiene en la especie, más allá de su rango nativo.  

Se detectaron algunas diferencias en el comportamiento del viento al 

considerar los datos de los meses de liberación de semillas del pino de Alepo respecto 

de los datos de todo el año. La dirección predominante de los vientos durante los 
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meses de liberación de semillas es la oeste-noroeste (ONO). En un bosque de P. 

halepensis dentro del PPET, Cuevas (2010) observa que la principal dirección de 

expansión por fuera de la plantación es hacia el sudeste. Es decir, que las semillas 

liberadas por los adultos reproductores serían dispersadas gracias a los vientos 

provenientes del noroeste y depositadas a sotavento del bosque. De esta manera el 

frente de avance de la invasión se encontraría determinado por las direcciones 

predominantes del viento durante la liberación de las semillas.  

Los resultados de este capítulo de la tesis indican que los pinos son capaces 

de crecer en sitios cuyas características topográficas y climáticas pueden considerarse 

apropiadas para los eventos de dispersión a larga distancia., El análisis de la 

distribución altitudinal de los pinos talados en tareas de control en el área de estudio 

muestra que casi el 18% de los individuos se encontraba por encima de los 550 m 

s.n.m. Estos árboles en altitudes elevadas resultan particularmente gravitantes para 

los eventos de dispersión a larga distancia, sobre todo si se encuentran en “sitios de 

despegue”, es decir, sitios expuestos a los vientos, sin vegetación 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 árboles por encima de los 

650 m s.n.m mostraron un índice de exposición muy alto (IE>=0.75), que corresponde 

mayormente a regiones de cumbre. Un porcentaje similar se observó en aquellos 

árboles ubicados entre los 450 y 550 m s.n.m., correspondiendo a zonas elevadas en 

los sectores de valles de pie de monte.  La categoría de altitud [550-650 m s.n.m] 

muestra una nula proporción de árboles con índices de exposición alta. En esta 

categoría quedarían comprendidas gran parte de las laderas con pendientes 

marcadas, que presentan una exposición parcial, hacia una de las direcciones de 

acuerdo a la principal línea divisoria de aguas. En el índice utilizado este tipo de 

exposición resulta en valores intermedios. 

La mayor distancia de dispersión 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 

información de la velocidad de viento con la cual se produce dicha dispersión. Según 

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 máxima velocidad de ráfaga de viento registrada en el período de este 

estudio durante los meses de liberación de semillas alcanzó los 95 km/h de dirección 

noroeste, mientras que el 24.9% de los datos presentó valores por encima de 50 km/h. 

Considerando esto, es lógico suponer que la intensidad de viento aquí descripta podría 
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colaborar en la expansión de la invasión de pino de Alepo, favoreciendo los eventos de 

dispersión a larga distancia.  

Si consideramos los factores biológicos, uno de los primeros pasos para la 

ocurrencia de eventos de dispersión a larga distancia es la expulsión de la semilla por 

encima del dosel de vegetación (Caplat et al., 2012a). El hecho de que la vegetación 

nativa del área esté compuesta, fuera de los árboles invasores, por una estepa 

graminosa, facilita aún más estos efectos de dispersión 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 representaría 

así 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 encontró que los conos pueden 

alcanzar temperaturas hasta 15 °C más altas que la ambiental (Wyse et al., 2019). En 

el área de estudio la cantidad de semillas liberadas por mes aumenta de manera 

significativa con la temperatura media mensual (Cuevas, 2010). Podría suponerse que 

los individuos que crecen aislados se encuentran más expuestos a la radiación solar lo 

que podría provocar mayor liberación de semillas. 

Aunque la mayor parte de las semillas se depositan en la vecindad de los 

árboles adultos (y hasta 24 m de distancia), algunas pueden llegar a desplazarse 

mucho más lejos (Nathan & Ne’eman, 2004). De acuerdo a un modelo de dispersión 

de semillas anemófilas 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 mínima para calificar un “evento de larga 

dispersión”, se puede calcular que de las aproximadamente 54000 semillas producidas 

anualmente por cada árbol (ver Capítulo 4 de esta tesis), unas cien serán dispersadas 

a larga distancia. Teniendo en cuenta que las tasas promedio de germinación y 

establecimiento en el área de estudio son de 0.21 y 0.14, respectivamente (ver 

Capítulo 1 de esta tesis), se esperaría que tres renovales por árbol por año se 

pudieran establecer a más de 1000 m de cada individuo parental. El 0.8% de los 

árboles talados durante las acciones de control de P. halepensis se encontraban 

creciendo en áreas por encima de 650 m s.n.m. y con índices de exposición superiores 

a 0.75, ambas condiciones que propician los eventos de dispersión a larga distancia 

(Ledgard, 1988). Se trata de 78 ejemplares que podrían haber contribuido con unos 

234 individuos por año al avance a larga distancia de la invasión. Asumiendo que la 
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distribución de los árboles talados es representativa de la distribución de la especie en 

el área de estudio, puede considerarse esta estimación como factible. Se requiere 

complementar los resultados aquí expuestos con mediciones a campo de las 

distancias que recorren las semillas, así como modelar el proceso de dispersión del 

pino de Alepo para la región con el fin de mejorar la comprensión de la dinámica de la 

invasión.  

Los resultados de este capítulo de la tesis permiten proponer una serie de 

lineamientos para aumentar la eficacia de las acciones tendientes a controlar la 

invasión de Pinus halepensis en el área de estudio. 

Concentrar las tareas de control de individuos reproductivos antes de los 

meses de noviembre y diciembre (momento de año en que coinciden fuertes vientos y 

altas temperaturas), podría colaborar para frenar la velocidad de expansión de la 

invasión. 

Eliminar los núcleos poblacionales reproductivos de P. halepensis que se 

encuentran del lado noroeste de la reserva (es decir, la dirección predominante del 

viento) podría disminuir la cantidad de semillas que llegan al PPET, bajando así la 

probabilidad de establecimiento de nuevos focos de invasión. En particular las 

acciones de remoción deberían enfocarse en los árboles reproductivos establecidos en 

cumbres o laderas expuestas.  

Debido a la visibilidad de las coníferas silvestres y a que sus patrones de 

propagación son relativamente predecibles, es posible tomar acciones para mitigar el 

efecto de estas invasiones. Sin embargo, cuando se trata de áreas montañosas o con 

difícil acceso, estas medidas pueden ser difíciles de aplicar (Ledgard, 2008). La 

construcción de índices de riesgo de propagación puede resultar útil para el manejo de 

invasiones en esos ambientes (Ledgard, 2001). Algunos de los elementos que se 

utilizan en dichos índices son la dirección de propagación (de acuerdo a direcciones 

predominantes de viento), la edad de producción de semillas, riesgos asociados con 

los sitios de despegue (cumbres, crestas y pendientes expuestas a vientos), impactos 

en áreas vulnerables, entre otros (Ledgard, 2008). Generar un índice de riesgo para P. 

halepensis a partir de los resultados presentados en este trabajo podría resultar una 

herramienta útil para el manejo de la invasión en el área.  

En este capítulo de la tesis vimos cómo el viento es un agente idóneo para la 

dispersión de pinos invasores en las Sierras Australes Bonaerenses, incluso a través 
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de saltos de dispersión a larga distancia. En el próximo capítulo se desarrolla un 

modelo poblacional para P. halepensis, integrando los resultados obtenidos hasta aquí 

y se evalúa el comportamiento esperado para la invasión frente a distintos disturbios y 

escenarios de manejo.  

 



 

 

 

 

 

CAPÍTULO 4 

Modelo demográfico para Pinus 

halepensis en las Sierras Australes 

Bonaerenses 
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Introducción 

El manejo de las invasiones biológicas  

La erradicación de una especie exótica invasora en la mayoría de casos resulta 

poco realista e incluso imposible de lograr debido a limitaciones logísticas o de 

presupuesto. Ya que la contención de la invasión suele ser la alternativa más viable, 

identificar estrategias óptimas para minimizar la propagación es de vital importancia 

(Buckley et al., 2005; Kerr et al., 2016). Distintos estudios se han centrado en 

determinar si el control resulta más eficiente si se concentra en individuos o pequeños 

núcleos periféricos o sobre el cuerpo principal de la invasión (Hui et al., 2012; Hulme, 

2003; Maxwell & Ghersa, 1992; Moody & Mack, 1988; entre otros). Las poblaciones 

periféricas juegan un papel más directo en la expansión de una población, actuando 

como nuevos focos de dispersión de propágulos, en tanto que las poblaciones 

centrales suelen contribuir menos a la dispersión espacial, a pesar de su importante 

contribución al crecimiento de la población (Caplat et al., 2014). Ambas estrategias se 

podrían aplicar de manera adecuada, incluso una combinación de éstas, dependiendo 

de las características específicas de la invasión (Buckley et al., 2005; Taylor & 

Hastings, 2004; Travis & Park, 2004). Además, la extensión espacial en la que se 

aplicará el manejo estará relacionada con la priorización de diferentes estrategias de 

control. Esto se debe a que la eficiencia de una estrategia para ralentizar o contener la 

propagación de una invasión dependerá, entre otras cosas, de la escala espacial y del 

contexto en el que se implemente. Reducir la propagación de una sola población 

podría no ser significativo si existen poblaciones adicionales sobre las que no se aplica 

el manejo. Esto puede resultar particularmente relevante cuando la invasión ocupa 

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

Comprender la demografía y la dinámica de propagación de una invasión es 

esencial para determinar el manejo óptimo, porque la dinámica de la invasión y el 

efecto de los esfuerzos de control sobre esa dinámica, determinan la extensión y los 

daños, presentes y futuros (Epanchin‐Niell & Hastings, 2010). El modelado de 

invasiones biológicas resulta muy útil para este objetivo. Si bien los modelos 

matriciales simplifican gran parte de la complejidad inherente a este proceso, ofrecen 

claridad conceptual y permiten un diagnóstico rápido de la probabilidad de persistencia 

o de propagación de la invasión (Ezard et al., 2010; Lewis et al., 2016). Debido a su 

construcción estándar, a los estudios analíticos de perturbación y a las métricas 
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poblacionales dinámicas e interpretables, es posible realizar con ellos análisis 

comparativos, lo cual resulta de gran utilidad (Kerr et al., 2016). Estas herramientas 

permiten testear hipótesis sobre procesos clave o factores abióticos que afectan a la 

invasión 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 elección entre modelos requerirá determinar qué características son las 

más apropiadas para la invasión específica que se considera. Los criterios en general 

se relacionan con la capacidad de los modelos para representar características 

relevantes de la invasión, manteniendo la simplicidad (Epanchin‐Niell & Hastings, 

2010).  

Modelos demográficos  

Conocer las variaciones en los parámetros poblaciones resulta fundamental 

para comprender fenómenos ecológicos como la disminución de especies en peligro 

de extinción, la expansión de organismos invasores o la propagación de patógenos 

(Gurevitch et al., 2016; Treurnicht et al., 2016). Desarrollar una comprensión 

cuantitativa de los factores que afectan el crecimiento, la supervivencia y la fecundidad 

de una determinada población puede ser clave en el desarrollo de estrategias de 

manejo más eficientes (Buckley et al., 2004, 2003). En particular, el desarrollo de 

herramientas predictivas que permiten la toma de decisiones basada en información 

se ha vuelto fundamental para el manejo efectivo de especies invasoras. En las 

últimas dos décadas los modelos ecológicos han mejorado la comprensión acerca de 

los impulsores y de los impactos clave de las invasiones, permitiendo simular de 

manera efectiva condiciones y procesos que podrían ser difíciles o incluso imposibles 

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

Una de las herramientas más ampliamente utilizadas para obtener información 

de datos demográficos son las matrices de proyección poblacional (Ehrlén & van 

Groenendael, 1998; Sebert-Cuvillier et al., 2007; Shefferson et al., 2021; Van Mantgem 

& Stephenson, 2005). Los modelos matriciales detallan los procesos demográficos al 

describir el ciclo de vida completo de los organismos y permiten identificar qué etapas 

de transición o parámetros subyacentes tienen más probabilidades de impactar sobre 

el crecimiento de la población (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 tamaño, 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 gráfico del ciclo de vida es un primer paso crítico en la construcción del 

modelo. Se trata de una representación gráfica de los estadios más relevantes en el 

desarrollo de la especie. Para poder aplicar los teoremas algebraicos a la matriz de 

transición, y obtener de este modo los estadísticos poblacionales de interés, el gráfico 

de ciclo vital tiene que describir adecuada y detalladamente la demografía de los 

organismos de la población analizada (Picó, 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 (Picó, 2002). Los vectores de población se 

pueden multiplicar por las matrices e iterar en muchos pasos de tiempo para proyectar 

la dinámica de la población 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 más importantes es la tasa de crecimiento 

poblacional (λ) que indica si la población aumenta (λ>1), disminuye (λ<1) o permanece 

constante (λ = 1) a lo largo del tiempo (Picó, 2002). Lambda es dependiente de las 

tasas vitales, es decir, de la supervivencia, el crecimiento y la reproducción, 

específicas de cada edad o estadio (Ehrlén & van Groenendael, 1998). Los análisis de 

perturbaciones (sensibilidad o elasticidad) permiten explorar el impacto sobre la tasa 

de crecimiento de la población de pequeños cambios en las tasas vitales subyacentes 

o transiciones de estado (Kerr et al., 2016). La sensibilidad es una medida directa de 

cuánto cambia la tasa de crecimiento de la población en respuesta a un pequeño 

cambio en cada tasa vital. La elasticidad mide cuánto cambia la tasa de crecimiento de 

la población debido a un cambio proporcional en cada tasa vital. La sensibilidad 

supone que un cambio pequeño y factible en una tasa vital es igualmente pequeño y 

factible para todas las demás, 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 

más apropiado comparar la respuesta de λ a cambios proporcionales que a cambios 

absolutos (Ehrlén & van Groenendael, 1998). Este tipo de información permite, por 

ejemplo, identificar estadios críticos en el ciclo de vida de la especie de interés y 

concentrar allí 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 determinísticas de los modelos matriciales no se considera 

la denso-dependencia ni la estocasticidad ambiental; es decir que las tasas vitales y, 

por lo tanto, los elementos de la matriz no cambian de un paso de tiempo a otro. En 

estas condiciones cualquier población alcanzará eventualmente una estructura estable 

de edades, en la cual el número relativo de individuos en cada estadio no cambia, y 

una tasa de crecimiento geométrico estable igual al autovalor dominante λmáx (Caswell, 

2001). Estas dinámicas estables a largo plazo se denominan “dinámicas asintóticas”. 

Las dinámicas a corto plazo, que ocurren antes de que se alcance este estado estable, 

se denominan “dinámicas transitorias” (Morris & Doak, 2002) y varían según el vector 

de población inicial. Si hay una sobrerrepresentación de individuos en etapas con alta 

supervivencia y/o fertilidad, entonces la población crecerá más rápido que la tasa 

estable. A esto se le llama "amplificación". Si hay una sobrerrepresentación de 

individuos en etapas con baja supervivencia o fertilidad, entonces la población crecerá 

más lentamente que la tasa estable, lo cual se denomina "atenuación”. Para que sea 

posible comparar, se utilizan índices estandarizados que permiten estimar el tamaño 

poblacional en un determinado punto de tiempo. Cada índice describe cuánto más 

grande o más pequeña es la población no estable en un cierto punto a lo largo de la 

proyección de la población, en relación con la densidad de una población equivalente 

iniciada en la estructura de la etapa estable. Los índices transitorios se denominan 

reactividad e inercia (Stott et al., 2012b) 

La asunción de que las tasas vitales permanecen fijas durante años 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 climáticos extremos, brotes de 

enfermedades, variaciones en la disponibilidad de recursos, cambios en la intensidad 

de la predación o del parasitismo, etc. Si las tasas vitales cambian cada año, entonces 

la matriz también cambia, y para reflejar esta situación se requieren desarrollar una 

proyección poblacional estocástica (Fujiwara & Takada, 2017; Pfister & Stevens, 

2003).  

Componentes clave del ciclo de vida del pino de Alepo 

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

climáticos y ecológicos. Esta plasticidad, sumada a los cortos períodos juveniles, la 
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producción anual masiva de semillas y su estrategia de dispersión, que incluye 

eventos de dispersión anemófila a larga distancia, como se describió en el capítulo 

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 reproducción de esta especie se puede describir como una estrategia dual, con 

conos serótinos que se abren en respuesta a los incendios y conos no serótinos que 

se abren regularmente, en ausencia de fuego. Así, una parte de sus semillas se 

acumula en el dosel por largos períodos de tiempo, mientras que el resto se libera con 

regularidad, aún en ausencia de incendios (Goubitz et al., 2004; Nathan et al., 1999; 

Nathan & Ne’eman, 2004). En situaciones de invasión el balance entre una liberación 

constante de semillas y una lluvia particularmente intensa luego de incendios podría 

marcar una diferencia relevante en el éxito de colonización (Cuevas, 2010). El 

porcentaje de serotinia se relaciona no sólo con factores intrínsecos de los individuos, 

como la edad o altura del árbol; 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 región de estudio el porcentaje de conos serótinos 

alcanza un 72% en un bosque con árboles de entre 35-40 años en promedio (Cuevas, 

2010). El significado ecológico de la serotinia suele relacionarse con la maximización 

de la cantidad de semillas disponibles para el reemplazo generacional posterior a un 

incendio (Goubitz et al., 2004). El fuego no solo promueve la liberación masiva de las 

semillas contenidas en los conos serótinos, sino que, además, con frecuencia favorece 

el establecimiento de las plántulas de pino debido a la adición de nutrientes al suelo y 

a la eliminación de la cobertura vegetal (Rejmánek, 1999; Rejmanek & Richardson, 

1996). Los conos de P. halepensis requieren tres temporadas para madurar. Los 

conos de los grupos de edad más jóvenes se distinguen por su tamaño, color y 

posición a lo largo de la rama (Nathan et al., 1999). Los conos nuevos, 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 polinización, 

presentan color marrón brillante y se ubican en las ramas por debajo de las que 

contienen conos verdes. Los conos serótinos suelen presentar color grisáceo (claro si 

son nuevos, apagado si son viejos; Verkaik & Espelta, 2006). Los conos en su 

segundo año de maduración resultan fáciles de contabilizar mediante la observación 

cuidadosa con binoculares (Daskalakou & Thanos, 1996). Ya que la cantidad de conos 

abortados entre la transición de conos verdes a conos marrones (maduros) es 
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despreciable (Espelta et al., 2011) se puede obtener una buena estimación de la 

fertilidad mediante este conteo. La fructificación en esta especie es notoriamente 

abundante, con una producción media anual de semillas mayor a 15 mil por árbol 

(Nathan et al., 1999). 

Una vez liberadas, la mayor parte de las semillas se deposita cerca del árbol 

parental (Nathan & Ne’eman, 2000). La duración del banco de semillas del suelo en 

bosques de P. halepensis en su rango nativo de distribución es efímera en 

comparación con la del banco de semillas del dosel (Daskalakou & Thanos, 1996; 

Izhaki et al., 2000). En la región de estudio las semillas en el suelo permanecen 

viables por menos de un año (Cuevas, 2010), aunque en esta tesis se observó una 

proporción muy baja de semillas que germinaron en su segunda temporada (ver 

Capítulo 1). No requieren estratificación para germinar ya que presentan un ritmo 

endógeno que regula la germinación durante el otoño y el comienzo del invierno, tanto 

en su área nativa de distribución como en la región 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 plántulas (Thanos et al., 

1996). Tanto la germinación como el establecimiento se encuentran influidos por la 

altitud y orientación de la ladera en sistemas montañosos (Brancatelli et al., 2021) y 

por la herbivoría (de Villalobos et al., 2011). El PPET cuenta con una población de 

caballos cimarrones cuya densidad fluctúa en el tiempo por diversas razones. En 1995 

la densidad estimada era de 23 caballos/ha; en 2002 aumentó a 35 caballos/ha y en 

2008 este número descendió a 9 caballos/ha (Scorolli, 2021). Estos herbívoros utilizan 

la mayor parte de la superficie de la reserva como área 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 áreas 

clausuradas a los grandes herbívoros frente a áreas bajo pastoreo intensivo de 

caballos cimarrones en el área de estudio, de Villalobos y colaboradores (2011) 

encontraron mayor porcentaje de emergencia y supervivencia en las áreas 

pastoreadas, indicando que la competencia con el estrato herbáceo podría condicionar 

el establecimiento de la especie en la región. La duración del período juvenil es 

variable. En su región nativa los árboles pueden comenzar a portar conos entre los 

cinco y los diez años (Ne’eman et al., 2004; Skordilis & Thanos, 1997; Thanos & 

Daskalakou, 2000), mientras que casi la totalidad de la población alcanza la edad 
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reproductiva entre los 12 y los 20 años 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 proporción de copa 

dañada, así como la de tronco quemado, suelen ser buenos indicadores fácilmente 

observables para determinar la mortalidad en estos casos (Rigolot, 2004). Se 

considera un árbol de vida relativamente corta, ya que rara vez excede los 90 años en 

la naturaleza (Ne’eman et al., 2011).  

Objetivos e hipótesis de este capítulo 

En este capítulo de la tesis se integran los resultados de los capítulos 

anteriores para desarrollar un modelo de matriz poblacional que describe la dinámica 

de Pinus halepensis en el área de estudio. A partir de este modelo se evalúa el 

comportamiento de la población frente a la herbivoría y a los incendios y en respuesta 

a diferentes opciones de manejo.  

Los objetivos e hipótesis del capítulo son los siguientes:  

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

matricial organizado por etapas.  

La dinámica poblacional de P. halepensis se representa adecuadamente con 

una matriz de Lefkovitch construida en base a los parámetros poblacionales 

estimados en esta tesis y resulta en tasas de crecimiento mayores a 1 en la 

fase de dinámica asintótica, aún para vectores de estructura inicial por edades 

de un único individuo, en consonancia con el comportamiento invasor de la 

especie en el área.  

2. Identificar los estadios más sensibles para el manejo de la invasión.  

La supervivencia del primer estadio adulto de la población presenta los valores 

más 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 invasión de P. halepensis a través de proyecciones que 

contemplen estocasticidad y eventos aleatorios.   

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

considerando variabilidad estocástica en sus parámetros demográficos.  
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4. Evaluar el comportamiento esperado de la población de P. halepensis bajo 

diferentes condiciones ambientales y ante distintos escenarios de manejo. 

4.a. Efecto de la topografía: el crecimiento de la población será mayor en las 

laderas orientadas al sudoeste a altitud media, de acuerdo a los resultados de 

esta tesis respecto de las variaciones en la germinación 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 reducción del estrato herbáceo, generando un efecto positivo 

sobre la germinación y el establecimiento de plántulas (de Villalobos et al., 

2011).  

4.c. Efecto de los incendios: fuegos con una frecuencia media igual o mayor a 

uno cada siete años causan una disminución del crecimiento poblacional por 

reducir la porción reproductora de la población, mientras que incendios más 

espaciados incrementan la tasa de crecimiento por estimular la liberación 

masiva de semillas.  

4.d. Efecto de la remoción de árboles (control poblacional): en función de la 

alta capacidad de crecimiento poblacional de P. halepensis en el área de 

estudio, el umbral de remoción de individuos que provoca una inversión en la 

tendencia de crecimiento poblacional está por encima de un 50% de 

extracción de árboles adultos por año.  

4.e. Efecto combinado de acciones de control poblacional y fuegos naturales: 

dependiendo de su frecuencia, el fuego modula los efectos de la remoción 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 años causan la erradicación local de la especie por 

eliminar los ejemplares antes de que desarrollen la capacidad de liberar 

semillas.  
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Materiales y Métodos 

Análisis demográfico 

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

así como los resultados de experimentos de campo realizados entre los años 2017 y 

2021 como parte de esta tesis. 

(i) La producción anual de semillas se evaluó a través del conteo de conos 

verdes presentes en árboles 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 

perímetro, a partir de la cual se calculó el diámetro y se adjudicó la edad de 

acuerdo al modelo construido en el capítulo 2 de esta tesis. Se estudiaron 20 

árboles de entre siete y 14 años, 19 árboles de entre 15 y 23 años y 43 

árboles de entre 24 y 60 años, sumando un total de 82 individuos. La relación 

entre el número de conos producidos y la edad de los árboles se analizó 

usando un modelo lineal generalizado (GLM) con una distribución binomial 

negativa (función link log) utilizando el logaritmo de la edad como variable 

predictora. De acuerdo a estudios previos (Cuevas, 2010) los árboles alcanzan 

una media de 103,9 (ES = 3.8) semillas por cono en el área de estudio. 

Utilizando esta información se calculó la fertilidad para cada clase.  

(ii) Las semillas retenidas en el dosel son aquellas contenidas en los conos 

serótinos, es decir la proporción de semillas que se liberan solo bajo 

condiciones de incendio (1-l). 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 (serótinos y no 

serótinos) de forma masiva (Ne’eman et al., 2004; Thanos et al., 1996; Verkaik 

& Espelta, 2006). Por ello se asumió que en estas condiciones sólo el 3% de 

las semillas permanecían en el banco aéreo.  

(iii) La liberación de semillas (l) en cada evento de tiempo, sin ocurrencia de 

incendios, se calculó de acuerdo con la proporción de conos no serótinos 

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). 

(iv) La capacidad de germinación (g) bajo distintas condiciones de altitud y 

orientación de la ladera se discutió en el capítulo 1. Se consideraron además 

las variaciones de acuerdo a la herbivoría (de Villalobos et al., 2011). La 
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germinación en condiciones posteriores a un incendio se definió de acuerdo a 

datos bibliográficos (Saracino et al., 1997). El porcentaje de supervivencia 

desde la emergencia hasta el año de vida (llamado aquí “establecimiento”, e) 

bajo distintas condiciones de altitud y orientación de la ladera se discutió en el 

capítulo 1, y también varía con la altitud y orientación de la ladera (Brancatelli 

et al., 2021). Se consideraron las variaciones en este parámetro de acuerdo a 

la herbivoría (de Villalobos et al., 2011). El valor de la tasa de establecimiento 

después de un incendio se obtuvo a partir de bibliografía (Daskalakou & 

Thanos, 2004).  

(v) La supervivencia de los estadios juveniles (sj1-7) se definió de acuerdo a los 

resultados obtenidos en el capítulo 2 de esta tesis. Para el modelo 

demográfico se consideró que todos los individuos menores de siete años 

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 árboles en general, y en el pino de Alepo en particular 

(Troupin et al., 2006), se determinó que la supervivencia anual de los adultos 

en ausencia de incendios (sa) es la misma que la observada en los dos 

últimos estadios juveniles, e igual para todas las clases de adultos. Se estimó 

una tasa general de mortalidad en diversas condiciones de fuego en base a 

datos bibliográficos (Rigolot, 2004).  

Reglas de transición 

En este modelo se utiliza un paso de tiempo correspondiente a un año, es por 

ello que para los estadios juveniles la tasa de permanencia es cero y todas las tasas 

son de crecimiento (supervivencia y transición de un estadio al siguiente). Para 

aquellos estadios que duran más de un año (adultos y semillas en el dosel) se aplicó 

una corrección en el cálculo de permanencia y crecimiento a partir de la supervivencia 

anual propia de cada estadio según lo propuesto por Bruce & Shernock (2002). La 

supervivencia de individuos dentro de cada estadío (Pi) puede calcularse a partir de la 

supervivencia anual para esas edades (pi) y la duración del estadío (di) a través de la 

siguiente corrección: 

𝑃𝑖 =
1 − 𝑝𝑖𝑑𝑖−1

1 −  𝑝𝑖𝑑𝑖
+ 𝑝𝑖 
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Esto se debe a que la probabilidad de supervivencia anual se aplica a todos los 

individuos de cada año perteneciente al estadio excepto el último dado que serán los 

individuos que en el tiempo t + 1 pasarán a la siguiente categoría. Del mismo modo, la 

probabilidad de crecimiento o transición de un estadio a otro (Gi) es corregida de la 

siguiente manera dado que se aplica a los individuos del último año del estadio 

considerado: 

𝐺𝑖 =
𝑃𝑖𝑑𝑖(1 −  𝑝𝑖)

1 −  𝑃𝑖𝑑𝑖
 

 

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

y los valores de transición entre una clase y la siguiente. 

Desarrollo del modelo 

Todos los análisis y gráficos 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 determinísticas 

Asumiendo denso-independencia y un ambiente constante, se proyectó la 

dinámica poblacional a largo plazo (asintótica). Se realizaron proyecciones a 100 años, 

una simulando un estado de invasión incipiente a partir de un vector inicial con un solo 

individuo adulto en la clase 4 (llamado vector de colonización de aquí en adelante) y 

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

Se analizó la dinámica transitoria (o dinámica a corto plazo) y se calcularon los 

índices de reactividad e inercia.  

Se realizaron análisis de sensibilidad y elasticidad de la tasa de crecimiento 

estable en función de los parámetros poblacionales incluidos en el modelo. Se 

chequearon la primitividad, irreductibilidad y ergocicidad de las matrices.  

Proyecciones estocásticas 

  A fin de considerar la posible variabilidad en los parámetros del modelo 

se construyeron 100 matrices por cada proyección tomando valores al azar de los 

parámetros demográficos dentro de su rango de variación y considerando una 

distribución 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 años a partir del vector inicial de 

colonización para observar la tendencia en la dinámica poblacional y se calculó la tasa 

de crecimiento (lambda) promediando las tasas de crecimiento por paso de tiempo 

sobre la base de 2000 iteraciones (función 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 dinámica poblacional 

En base al modelo construido, se exploraron diferentes escenarios ambientales 

y de manejo a fin de poner a prueba las hipótesis planteadas. Para ello se realizaron 

proyecciones estocásticas a 100 años, con dos tipos de vectores iniciales: el vector de 

colonización (n0 = 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 0, 1); y el vector bosque (n0 = 6194767, 32, 

73, 77, 50, 39, 23, 14, 34, 33, 62, 20), que representa la estructura por edades 

observada, presentada en el capítulo 2 de esta tesis.  

-Efecto de la topografía 

Para evaluar el efecto de las variables topográficas sobre la población se 

generó una matriz para cada combinación de orientación de ladera y altitud, 

modificando los valores de germinación y establecimiento según los resultados 

obtenidos en el capítulo 1 de esta tesis. Esto es: para la orientación NE y altitud baja, 

germinación= 0.4225 y establecimiento= 0.0059; para la orientación NE y altitud 

media, germinación= 0.235 yestablecimiento= 0.043; para la orientación NE y altitud 

alta, germinación= 0.1925 y establecimiento= 0; para la orientación SO y altitud baja, 

germinación= 0.05 y establecimiento= 0; para la orientación SO y altitud media, 

germinación= 0.1475 y establecimiento= 0.344 y para la orientación SO y altitud alta, 

germinación= 0.1425 y establecimiento= 0.088. Se utilizó el de colonización como 

vector inicial. Para cada situación se calculó la tasa de crecimiento y su varianza, la 

proporción de iteraciones en las que la población se encuentra extinta a los 100 años 

de la proyección y el número de individuos adultos a 50 años del comienzo de la 

proyección.  

-Efecto del pastoreo 

Para evaluar el efecto del pastoreo sobre la población se generaron dos 

matrices a partir de la matriz promedio (matriz con pastoreo y matriz sin pastoreo), 

modificando los parámetros de germinación y establecimiento de acuerdo con los 

resultados de de Villalobos y colaboradores (2011): germinación con pastoreo = 0.29, 
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germinación sin pastoreo = 0.20, establecimiento con pastorero = 0.50 y 

establecimiento sin pastoreo = 0.17. El estudio citado se llevó 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 población de caballos cimarrones con una 

densidad aproximada de entre 9 y 11 animales/ ha (Scorolli, 2021), y otro clausurado 

al pastoreo por más de siete años. Se utilizó el vector inicial de colonización. Para 

cada situación se calculó la tasa de crecimiento y su varianza, la proporción de 

iteraciones en las que la población se encuentra extinta a los 100 años de la 

proyección y el número de individuos adultos a los 50 años de la proyección. 

-Efecto de incendios 

Para evaluar el efecto de las variaciones en la frecuencia de los incendios 

sobre la población se generó una matriz (matriz fuego) modificando los parámetros 

que serían afectados por incendios a partir de la matriz original (matriz promedio). Los 

parámetros que se modifican en situaciones de fuego son: semillas retenidas en dosel 

(1-l = 0.03); liberación de semillas (l = 0.97); germinación (g = 0.65); establecimiento (e 

= 0.62); supervivencia de juveniles (sj1-7 = 0); supervivencia de adultos (sa = 0.31). Se 

utilizó el vector bosque (estructura por edades observada) como vector inicial. La 

elección 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 función del 

estado previo. La ocurrencia de fuegos se incorporó mediante el término pF, que 

indica la probabilidad de transición entre una matriz promedio y una matriz fuego; y el 

término qF, que indica la probabilidad de transición 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, 17 y 19 

años en promedio, respectivamente. qF se fijó en 0.01, indicando una baja 

probabilidad de que haya un incendio en un determinado año si ya ocurrió uno en el 

año anterior. Para cada situación se calculó la tasa de crecimiento y su varianza 

(función stoch del paquete popdemo), la proporción de iteraciones en las que la 

población se encuentra extinta a los 100 años de la proyección (considerando como 

“población extinta” cuando la suma de los individuos de todos los estadios es cero) y el 

número de individuos adultos (es decir la suma de adultos 1, 2, 3 y 4) a los 50 años de 

la proyección. Se utilizó la mediana del número de adultos, ya que esta medida no 

resulta afectada por los valores extremos como sí 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 utilizó la matriz con los valores de germinación y establecimiento 

correspondientes a la situación con pastoreo (g = 0.29 y e = 0.50; de Villalobos et al., 

2011) intercalando la matriz de fuego según la probabilidad pF. Se utilizó el vector 

bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a intervalos de 5, 9 y 15 

años en promedio respectivamente. La probabilidad de que ocurra un incendio si ya 

ocurrió el año anterior (qF) se mantuvo en 0.01. Para cada situación se calculó la tasa 

de crecimiento y su varianza, la proporción de iteraciones en las que la población se 

encuentra extinta a los 100 años de la proyección y el número de individuos adultos a 

los 50 años de la proyección.  

- Efecto del control poblacional 

Se consideró “control poblacional” a la remoción de individuos adultos de la 

población, representada por una disminución 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 remoción del 20% de árboles por año se consideró sa = 0.77; 

para la remoción del 50% anual de la población adulta, sa = 0.47 y para la remoción 

del 80%, sa = 0.17. Se generaron tres matrices en base a la matriz promedio, 

modificando este parámetro. En este caso se usó el vector inicial de bosque. Para 

cada situación se calculó la tasa de crecimiento y su varianza, la proporción de 

iteraciones en las que la población se encuentra extinta a los 100 años de la 

proyección y el número de individuos adultos a los 50 años de la proyección. 

- Efecto combinado de control poblacional e incendios 

Para evaluar el efecto del control poblacional junto con incendios a distintas 

probabilidades de ocurrencia, se utilizó una matriz con el valor de supervivencia de 

adultos correspondiente a una situación de remoción del 50% de los individuos cada 

año (sa = 0.47) intercalando la matriz de fuego según la probabilidad pF. Se utilizó el 

vector bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a intervalos de 5, 

9 y 15 años en promedio, respectivamente. La probabilidad de que ocurra un incendio 

si ya ocurrió el año anterior (qF) se mantuvo en 0.01. Para cada situación se calculó la 

tasa de crecimiento y su varianza, la proporción de iteraciones en las que la población 

se encuentra extinta a los 100 años de la proyección y el número de individuos adultos 

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

Para considerar juntos los efectos de la extracción de árboles adultos, la 

herbivoría y los incendios a distintos intervalos de tiempo, se generó una matriz con 

los valores de germinación y establecimiento correspondientes a la situación con 

pastoreo (g = 0.29 y e = 0.50; de Villalobos et al., 2011), el valor de supervivencia de 

adultos correspondiente a una situación de remoción del 50% de los individuos 

anualmente (sa = 0.47) y el resto de los parámetros se mantuvieron igual que en la 

matriz promedio. Esta matriz se intercaló con la matriz de fuego según la probabilidad 

pF. Se utilizó el vector bosque como inicial y pF = 0.2, 0.11 y 0.07, que corresponden a 

intervalos de 5, 9 y 15 años en promedio respectivamente. La probabilidad de que 

ocurra un incendio si ya ocurrió el año anterior (qF) se mantuvo en 0.01. Para cada 

situación se calculó la tasa de crecimiento y su varianza, la proporción de iteraciones 

en las que la población se encuentra extinta a los 100 años de la proyección y el 

número de individuos adultos a los 50 años de la proyección. 

- Efecto del control mediante fuegos prescriptos 

 Para evaluar el efecto de quemas prescriptas a distintos intervalos fijos 

de tiempo sobre la población 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 años, mediante la repetición de una secuencia de dos 

matrices promedio y una matriz fuego; cada cinco años, con una secuencia de cuatro 

matrices promedio y una matriz de fuego. Siguiendo la misma lógica, se proyectaron 

quemas cada 7, 9 y 11 años. En este caso se realizaron proyecciones determinísticas, 

utilizando el vector bosque como inicial. Para cada intervalo se calculó el número de 

individuos adultos a los 50 años de la proyección y el tiempo que tarda la población en 

extinguirse.  
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Resultados  

Producción anual de semillas 

El perímetro del tronco de los árboles seleccionados para estimar la producción 

de semillas varió entre 24 y 425 cm, los diámetros calculados a partir de estos valores 

se encuentran entre 7.6 y 135.3 cm y la edad adjudicada a cada árbol estuvo entre 

siete y 60 años. Los conos contabilizados variaron entre 0 y 1240. Los datos ajustaron 

bien a una distribución binomial negativa, por lo que se generó un GLM con esta 

distribución para el número de conos observados respecto de la edad (Figura 4.1). En 

base a este modelo, se calculó el número promedio de conos, su desvío estándar y el 

rango de variación según las clases de adultos definidas para el modelo. 

Considerando que el número promedio de semillas por cono es de 103.9 (ES = 3.8) 

(Cuevas, 2010), se estimó el número promedio de semillas, su desvío estándar y el 

rango de variación para cada clase (Tabla 4.1).  

Figura 4.1. Relación entre el número de conos verdes y la edad de árboles de Pinus halepensis en 

valles de pie de monte de las Sierras Australes Bonaerenses. La línea verde indica los valores 

predichos según el GML con distribución binomial negativa construido. Las líneas rojas verticales 

indican las transiciones entre las distintas clases de Adultos.  
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Clase 
N° promedio 

semillas 
Desvío 

estándar 
Mínimo Máximo 

Adulto1 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 

 

 

 

Gráfico de ciclo de vida y descripción 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 fenómeno de serotinia que presenta la especie, parte de las semillas 

producidas anualmente por los individuos adultos permanecerán 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 más de un año 

(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 más precoces comienzan su reproducción 

a los siete años de edad (Brancatelli et al., 2020). Las edades pre-reproductivas 

resultan particularmente sensibles a los factores de mortalidad y estas mortalidades 

varían entre ejemplares de distinta edad (Capítulo 2 de esta tesis), por ello se 

determinó dividir a los individuos no reproductores en siete estadios anuales. La etapa 

“Juvenil 1” se define desde la emergencia de la plántula hasta el año de edad. 

Siguiendo esta lógica, la etapa “Juvenil 7” incluye individuos desde los seis hasta 

cumplir los siete años de edad.  

 

Tabla 4.1. Número promedio, desvío estándar y número mínimo y máximo de 

semillas de Pinus halepensis estimadas para las clases de individuos adultos 

definidas para el modelo demográfico.  
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Adultos 

A partir de las estimaciones del número de conos abiertos y cerrados de cada 

árbol talado como parte de la estrategia de control realizada dentro del Parque 

Provincial Ernesto Tornquist (Capítulo 2 de esta tesis), se realizó un análisis de 

fecundidad usando modelos lineales generalizados. Se consideró la probabilidad de 

tener conos como variable que define la transición entre el último estadio juvenil y el 

primer estadio reproductor; la probabilidad de tener conos abiertos para la transición 

entre el adulto reproductor y el adulto liberador de semillas; y la probabilidad de tener 

más de 50 conos abiertos para la transición hacia un adulto liberador masivo de 

semillas. A su vez, se decidió dividir esta última 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 árboles crecen. Cada transición fue definida considerando el 

valor de la variable predictora (edad) en el cual la probabilidad predicha de transición 

fuese de 0.5.  

Así, y de acuerdo con los resultados de este análisis, los individuos adultos 

fueron divididos en cuatro clases: 

Adulto 1: incluye árboles desde los siete años de edad hasta los 14 inclusive. Los 

individuos en esta categoría pueden presentar conos, pero están cerrados (sólo se 

abrirían en condiciones de fuego). 

Adulto 2: incluye árboles desde los 15 años de edad hasta los 23 inclusive.  

Adulto 3: se considera liberador masivo de semillas. Incluye árboles desde los 24 años 

de edad hasta los 44 inclusive. 

Adulto 4: se considera liberador masivo de semillas. Incluye árboles desde los 45 años 

de edad hasta los 90 años. Ya que el pino de Alepo rara vez vive más allá de este 

tiempo en la naturaleza (Ne’eman et al., 2011) y dado que se requiere un límite 

superior de supervivencia para poder realizar los cálculos matriciales, se determinó 

ésta como edad máxima para la especie de estudio. 
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Los doce estadios de vida definidos en el diagrama de ciclo de vida de Pinus 

halepensis permitieron construir la siguiente matriz de transición de Leftkowich:  

  

Figura 4.2. Diagrama del ciclo de vida y parámetros de transición para Pinus halepensis. Los Juveniles 

4,5 y 6 no se muestran. Las transiciones entre esos estadios están dadas por sj3, sj4, sj5 y sj6. 
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 SD J1 J2 J3 J4 J5 J6 J7 A1 A2 A3 A4 

SD 1- l 0 0 0 0 0 0 0 f1 f2 f3 f4 

J1 g.e. l 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

J2 0 sj1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

J3 0 0 sj2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

J4 0 0 0 sj3 0 0 0 0 0 0 0 0 

J5 0 0 0 0 sj4 0 0 0 0 0 0 0 

J6 0 0 0 0 0 sj5 0 0 0 0 0 0 

J7 0 0 0 0 0 0 sj6 0 0 0 0 0 

A1 0 0 0 0 0 0 0 sj7 Sa1 0 0 0 

A2 0 0 0 0 0 0 0 0 Sa1-2 Sa2 0 0 

A3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Sa2-3 Sa3 0 

A4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Sa3-4 Sa4 

 

Los estadios están nomenclados según las siguientes abreviaturas: SD, 

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

A1 a A4, adultos 1 a 4. Los parámetros son: l, porcentaje de semillas que se liberan de 

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

sj1,2,3,4,5,6,7, probabilidad de supervivencia de juvenil 1, juvenil 2 hasta juvenil 7; sa1,2,3,4, 

probabilidad permanecer en el mismo estadio adulto; sa1-2, sa2-3, sa3-4, probabilidad de 

supervivencia de estadios adulto 1, adulto 2 y adulto 3; f1,2,3,4, fertilidad de los estadios 

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

por árbol cada año. La Tabla 4.2 incluye los valores asignados a cada uno de los 

parámetros demográficos. 
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Parámetro Descripción Media SD Fuente de información 

l Porcentaje de liberación de semillas 0.28 0.15 Cuevas, 2010 

g Porcentaje de germinación 0.26 0.19 
Brancatelli et al, 2021; de 

Villalobos, 2011 

e Porcentaje de establecimiento 0.14 0.18 
Brancatelli et al, 2021; de 

Villalobos, 2011 

s1 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 3528.73 1624.79 
Ensayo propio Fertilidad 

(Cap. 4) 

f2 Fertilidad Adultos 2 11639.21 3402.60 
Ensayo propio Fertilidad 

(Cap. 4) 

f3 Fertilidad Adultos 3 39246.90 14348.54 
Ensayo propio Fertilidad 

(Cap. 4) 

f4 Fertilidad Adultos 4 162869.06 64466.68 
Ensayo propio Fertilidad 

(Cap. 4) 

 

  

Tabla 4.2. Valores estimados de los parámetros del modelo demográfico construido para Pinus halepensis, 

desvío estándar de cada estimación y fuente de información de la que provienen.  
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Proyecciones determinísticas 

La matriz construida cumplió con las condiciones de primitividad, 

irreductibilidad y ergocicidad según las pruebas propuestas por Stott (2012a). El 

análisis de la dinámica determinística asintótica muestra que la población se asienta 

en una tasa geométrica estable de crecimiento λ = 1.32. En la proyección a 100 años a 

partir del vector inicial de colonización, la población alcanza un crecimiento estable a 

los 20 años, aproximadamente. Partiendo del vector inicial que representa la 

estructura estable por edades, se evita este “retraso” y la población 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 población tarda un poco más en 

alcanzar el crecimiento estable (alrededor de 30 años, Figura 4.3 b).  
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Cuando se examinaron las dinámicas transitorias, el tamaño de la población en 

el primer paso de la proyección (reactividad) resultó r = 120323.9, indicando que en el 

primer año de la proyección la población crece 120 mil veces más rápido, respecto a 

una población con crecimiento estable. La inercia (relación entre el tamaño de la 

población a largo plazo y el tamaño de una población con crecimiento estable) para 

esta población es i = 73500.6, lo que indicaría que después del período transitorio, la 

Figura 4.3. Proyecciones determinísticas asintóticas del modelo poblacional generado para Pinus 

halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses. (a) Proyección a 100 años, partiendo de un vector 

inicial con solo un Adulto 4 (45 a 90 años de edad, línea entera) y con un vector inicial igual a la 

estructura estable por edades (línea punteada). (b) Proyección a 100 años partiendo de distintos 

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

(a) 

(b) 
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población se asienta en un tamaño 73 mil veces mayor que una población que crece a 

una tasa estable.  

El análisis de sensibilidad señala a las semillas almacenadas en el dosel como 

el estadio más sensible. En el análisis de elasticidad en cambio, el mayor valor 

corresponde al estadio Adulto 1.  

Proyecciones estocásticas 

En las proyecciones que consideran el rango de variabilidad de los parámetros 

demográficos (Tabla 4.1), utilizando el vector inicial de colonización se puede observar 

una clara tendencia de crecimiento, independientemente de las variaciones en los 

parámetros (Figura 4.4). Esta tendencia se mantiene aún si se proyectan por separado 

los estadios de semillas, juveniles y adultos (Figura 4.5). La tasa de crecimiento 

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

 

Figura 4.4. Resultado de diez proyecciones estocásticas a 100 años del modelo poblacional 

generado para Pinus halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, partiendo de un vector 

inicial de colonización compuesto por un solo individuo adulto. El tamaño poblacional se 

representa en escala logarítmica.  
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-Efecto de la topografía sobre la dinámica 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 población se encuentra 

extinta a los 100 años de la simulación. Aunque la mediana del número de adultos a 

los 50 años de proyección es menor a uno en ambos casos, la mediana del número de 

individuos de todos los estadios juntos es 16600 para la ladera noreste alta y 22130 

Figura 4.5. Resultado de diez proyecciones estocásticas a 100 años 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 colonización compuesto 

por un solo un individuo adulto reproductor. 
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para sudoeste baja. Es decir que estas poblaciones a los 50 años de la proyección 

están compuestas casi exclusivamente por semillas y juveniles.  

En el resto de las laderas consideradas la población 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 número de individuos adultos 

presentes a los 50 años de la proyección (Tabla 4.3, Figura 4.6).  

 

Condición 
Tasa de 

crecimiento  
Varianza 

Proporción de 
iteraciones 

con extinción 
a los 100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

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 

orientación de ladera. 
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-Efecto del pastoreo sobre la dinámica poblacional 

La población muestra una marcada tendencia al crecimiento, con lambdas 

mayores a 1, tanto en presencia como en ausencia de pastoreo en el área invadida. 

Si bien las curvas de crecimiento lucen similares, existe una importante diferencia en 

cuanto al número de individuos proyectados bajo cada condición. En las simulaciones 

con pastoreo habría doce mil setecientos setenta millones más de individuos adultos a 

los 50 años de la proyección que sin pastoreo (Tabla 4.4, Figura 4.7).  

  

Figura 4.6. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 

en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas combinaciones de altitud y 

orientación de ladera. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. 
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Condición 
Tasa de 

crecimiento  
Varianza 

Proporción de 
iteraciones con 
extinción a los 

100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

Con Pastoreo 1.86 2.46 0 31770000000 

Sin Pastoreo 1.77 2.04 0 19000000000 

 

 

 

-Efecto de incendios sobre la dinámica 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 años, 

respectivamente. Tabla 4.5) se observan iteraciones en las que el tamaño 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 

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.  

Figura 4.7. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis en 

las Sierras Australes Bonaerenses, según la ocurrencia o no de pastoreo. El tamaño poblacional se 

representa en escala logarítmica.  
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de variabilidad. En alrededor de 15 iteraciones de cada 100 la población se encuentra 

extinta a los 100 años, 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 población 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 años (p = 0.9 y p = 0.11, respectivamente). La mediana del número de individuos 

adultos presentes a los 50 años de la proyección aumenta al disminuir la probabilidad 

de ocurrencia de incendios. Este aumento es más marcado entre p=0.3 y p=0.2, y 

entre p=0.2 y p=0.14, cuando la diferencia en el número de adultos llega a ser tres 

órdenes de magnitud mayor (Tabla4.5).  
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Figura 4.8. Ejemplo de la trayectoria modelada para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus. halepensis 

en las Sierras Australes Bonaerenses, según 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 líneas 

rojas indican los momentos en los que ocurren los incendios. El tamaño poblacional se representa en escala 

logarítmica. 
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Figura 4.9. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus 

halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos naturales de 

acuerdo a las probabilidades indicadas. El tamaño poblacional se representa en escala 

logarítmica.  

Intervalo 
promedio 

entre fuegos 
(años) 

Probabilidad 
Fuego 

Tasa de 
crecimiento  

Varianza 

Proporción de 
iteraciones con 
extinción a los 

100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

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 función de cambios en la probabilidad de ocurrencia de incendios. 
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-Efecto de la acción combinada del pastoreo e incendios 

En condiciones constantes de pastoreo, la tasa de crecimiento aumenta al 

incrementarse el intervalo promedio de años entre incendios, resultando mayor a 1 en 

todas las situaciones. Sin embargo, para p = 0.2 (es decir, incendios cada cinco años 

en promedio) en dos a tres iteraciones de cada 1000 la población se encuentra extinta 

a los 100 años de la proyección. La mediana del número de adultos a los 50 años de 

la proyección también aumenta con λ y por lo tanto con p (Tabla 4.6, Figura 4.10, 

Figura 4.11).  

 

Figura 4.10. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus halepensis 

en las Sierras Australes Bonaerenses bajo condiciones de pastoreo y según distintas probabilidades 

de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. Las líneas rojas indican los 

momentos en los que ocurren incendios.  
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Intervalo 
promedio 

entre fuegos 
(años) 

Probabilidad 
Fuego 

Tasa de 
crecimiento  

Varianza 

Proporción de 
iteraciones con 
extinción a los 

100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

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 

(intervalo m. 15 años) 

(intervalo m. 9 años) 

(intervalo m. 5 años) 

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. 

Figura 4.11. Proyecciones estocásticas 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 tamaño poblacional se representa en escala 

logarítmica.  
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Tabla 4.7. Valores obtenidos con el modelo poblacional generado para Pinus halepensis en las 

Sierras Australes Bonaerenses, según distintas intensidades de remoción anual de árboles 

adultos.  

-Efecto de la remoción de árboles (control poblacional) 

Para las tres condiciones de control modeladas (remoción del 20, del 50 y del 

80% de los ejemplares adultos cada año) la tasa de crecimiento es mayor a 1, pero 

disminuye al aumentar el porcentaje de árboles removidos. En concordancia, la 

mediana del número de adultos a los 50 años de la proyección también disminuye al 

aumentar la intensidad del control, así, por ejemplo, una extracción del 80% anual 

resulta en unos 96 millones de individuos menos que una del 50% (Tabla 4.7, Figura 

4.12). 

 

Condición 
Tasa de 

crecimiento  
Varianza 

Proporción de 
iteraciones 

con extinción 
a los 100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

20% de remoción 1.76 19.91 0 296900000 

50% de remoción 1.68 3.86 0 118500000 

80% de remoción 1.59 3.04 0 22710000 
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-Efecto combinado de acciones de control poblacional e incendios 

Aun removiendo anualmente el 50% de la población adulta, la tasa de 

crecimiento se mantiene mayor a 1 en todos los casos y aumenta al disminuir la 

probabilidad de incendios. Sólo en el caso de p = 0.2, la población se encuentra 

extinta a los 100 años en seis de cada 100 iteraciones. El número de individuos 

adultos a los 50 años de la proyección difiere considerablemente de acuerdo al 

intervalo promedio de fuegos (Tabla 4.8, Figura 4.13, Figura 4.14).  

Figura 4.12. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 

en las Sierras Australes Bonaerenses, de acuerdo a distintas intensidades de remoción anual de 

árboles adultos. El tamaño poblacional se representa en escala logarítmica.  
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Figura 4.13. Ejemplo de trayectoria para el logaritmo del tamaño poblacional de Pinus halepensis en las 

Sierras Australes Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los árboles adultos 

cada año, y según distintas probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 0.11; (c) p = 0.07. 

Las líneas rojas indican los momentos en los que ocurren incendios.  
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Intervalo 
promedio 

entre fuegos 
(años) 

Probabilidad 
Fuego 

Tasa de 
crecimiento  

Varianza 

Proporción de 
iteraciones con 
extinción a los 

100 años 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

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 

 

 

 

Figura 4.14. Proyecciones estocásticas del modelo poblacional generado para Pinus halepensis 

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

árboles adultos cada año y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El 

tamaño poblacional se representa en escala logarítmica. 

 

(intervalo m. 15 años) 

(intervalo m. 9 años) 

(intervalo m. 5 años) 

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 árboles adultos cada 

año y con presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. 
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-Efecto de la acción combinada del control poblacional, el pastoreo y de fuegos 

naturales 

Removiendo anualmente el 50% de los individuos adultos de la población 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 

años en promedio (p = 0.2), la tasa de extinciones a los 100 años de la proyección es 

cercana al 5% y el número de adultos a los 50 años es relativamente bajo. Para 

intervalos de nueve y 15 años en promedio, el número de adultos es cuatro y seis 

órdenes de magnitud más 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 tamaño poblacional de Pinus halepensis en las 

Sierras Australes Bonaerenses con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los individuos adultos 

cada año, con pastoreo y según distintas probabilidades de ocurrencia de incendios. (a) p = 0.2; (b) p = 

0.11; (c) p = 0.07. Las líneas rojas indican los momentos en los que ocurren incendios.  
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Intervalo 
promedio 

entre fuegos 
(años) 

Probabilidad 
Fuego 

Tasa de 
crecimiento  

Varianza 

Proporción 
de 

iteraciones 
con extinción 

a los 100 
años 

Tamaño 
poblacional 
adultos a los 

50 años 

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 

 

 

 

Figura 4.16. Proyecciones estocásticas para Pinus halepensis en las Sierras Australes 

Bonaerenses, con intervenciones de manejo que eliminan el 50% de los individuos adultos 

cada año, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos indicados. El tamaño 

poblacional se representa en escala logarítmica.  

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 año, con pastoreo y presencia de fuego de acuerdo a los intervalos 

indicados 

(intervalo m. 15 años) 

(intervalo m. 9 años) 

(intervalo m. 5 años) 
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-Efecto del control mediante fuegos prescriptos  

 Cuando los fuegos se repiten de manera fija cada tres años, la población se 

extingue a los 43 años de la proyección. Con una frecuencia de quemas cada cinco 

años, la extinción tarda bastante más en llegar. Sin embargo, el número de adultos a 

los 50 años de la proyección es de apenas diez. La situación es similar con fuegos 

cada siete años, aunque el número de adultos a los 50 años es más del doble del 

proyectado para quemas a intervalos de cinco años. Cuando los intervalos de fuego 

son mayores a siete años, no se alcanza la extinción y el número de adultos a los 50 

años de la proyección alcanza valores de hasta diez órdenes de magnitud mayores 

(Tabla 4.10, Figura 4.17).  

Intervalo entre 
fuegos (años) 

Tiempo hasta la 
extinción (años) 

Tamaño 
poblacional 

adultos a los 50 
años 

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 función de la ocurrencia de 

fuegos prescriptos de acuerdo a los intervalos indicados. 
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Figura 4.17. Proyecciones determinísticas del modelo poblacional generado para Pinus 

halepensis en las Sierras Australes Bonaerenses, con presencia de fuegos prescriptos de 

acuerdo a los intervalos indicados. El tamaño poblacional se representa en escala 

logarítmica.  
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Discusión 

En este capítulo 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 área de estudio. Se trata de una herramienta que puede resultar útil 

para la priorización de acciones de manejo que permitan contener la propagación de la 

especie y reducir sus impactos mediante el análisis de los efectos esperados de 

diferentes alternativas de manejo y ante distintos escenarios ambientales.  

Se utilizó un modelo de población estructurado por etapas para describir la 

dinámica de la especie en el área. Un modelo basado en la población es más 

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 población. 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 dinámica poblacional 

general (Caswell, 2001). El análisis determinístico de la dinámica asintótica muestra 

que la población se asienta en una tasa de crecimiento mayor a uno (λ = 1.32), 

indicando un aumento del 32% anual en el tamaño de la población bajo las 

condiciones dadas y aún partiendo del vector inicial de colonización (un único individuo 

adulto). Las tasas de crecimiento varían 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 parámetros demográficos de 17 plantas, entre las que 

cuentan hierbas, arbustos y árboles. En este caso, las tasas de crecimiento varían 

entre 0.44 y 25.03 (Burns et al., 2013). Rámula y colaboradores (2008) compararon la 

dinámica 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 más 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, según un estudio realizado en Luisiana (EE.UU., Klock, 2009). Dentro del 

género Pinus, Buckley y colaboradores (2005) calcularon lambdas de entre 1.3 y 2.8 

para la invasión 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 hipótesis planteada, la dinámica 

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 

área. El análisis de las dinámicas transitorias también apoya la hipótesis número 1 de 

este capítulo, ya que tanto el índice de reactividad como el de inercia indican que la 

población crece mucho más rápido que lo correspondiente a una población de 

crecimiento estable, como es de esperarse para una especie invasora durante la fase 

de expansión. El pino de Alepo habría sido plantado por primera vez en la región de 

estudio entre las décadas de 1940 y 1960 (Zalba, 1994). De acuerdo con esto su 

presencia en la zona podría considerarse relativamente reciente, ya que los 

ejemplares más antiguos aún no han alcanzado su esperanza de vida (90 años; 

Ne’eman et al., 2011). Según Zalba y Villamil (2002) la especie incrementó 24 veces 

su ocupación en el área de estudio en los últimos 30 años del siglo XX y 

observaciones propias más recientes reflejan una continuidad en esta dinámica, 

reforzando la idea de que la invasión aún está en la fase de expansión (Williamson, 

1996).  

Según el análisis 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 biológicos que actúen 

sobre las semillas, como ha sido sugerido para el control del pino de Alepo en 

Sudáfrica (Lennox et al., 2009). Más allá de esta alternativa, las acciones de manejo 

pueden orientarse hacia la detección temprana del establecimiento de individuos de 

acuerdo con la ubicación de los adultos reproductores y la dirección predominante de 

los vientos (Capítulo 3 de la tesis). Considerando que las semillas son seis millones de 

veces más abundantes que los individuos en cualquier otro estadio, en este caso 

resulta más apropiado considerar el análisis de elasticidad (Cox et al., 2018). Este 

análisis estima cuánto cambia la tasa de crecimiento debido a un cambio proporcional 

en cada parámetro. El análisis de elasticidad señala al estadio Adulto 1 como el más 

afectado por modificaciones en sus tasas vitales. Estos acuerdan con la segunda 

hipótesis propuesta que postulaba que la supervivencia del primer estadio adulto es la 

más sensible, e indican que las acciones de manejo centradas en individuos de siete a 

14 años podrían resultar las más efectivas para frenar la tasa de expansión de la 

población. Según Hartshorn (1975), el potencial reproductivo máximo de un organismo 
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ocurre justo cuando entra en la etapa de reproducción y reducir la supervivencia de 

este estadio del ciclo de vida tendría un fuerte efecto sobre la dinámica 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 actúen como dispersores de semillas (lo cual ocurriría si el manejo se enfocara en 

los estadios Adultos 2, 3 o 4).  

Cuando se considera la estocasticidad dentro del modelo, se observa que se 

mantiene la tendencia de crecimiento de la población con una lambda incluso mayor 

que para las proyecciones determinísticas. Este resultado concuerda con la tercera 

hipótesis planteada: la población de P. halepensis muestra una tendencia de 

incremento, aun considerando una variabilidad estocástica.  

En este punto cabe preguntarse por qué esta tendencia de crecimiento 

poblacional no ha resultado hasta el momento en la ocupación 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 predicción explícita del tamaño 

futuro de una población, sino que proyecta qué tan rápido ésta crecería si las 

condiciones siguieran siendo las mismas que cuando se midieron los parámetros 

demográficos (Caswell, 2001; Crone et al., 2011), lo que rara vez ocurre. Las tasas 

vitales se encuentran influenciadas por múltiples factores (como el clima, la herbivoría 

o los incendios) y suelen variar tanto en el tiempo como en el espacio (Ramula et al., 

2008). Si bien los análisis estocásticos incorporan variabilidad en las tasas vitales, se 

trata de una variación aleatoria dentro de un determinado rango, además, en el 

modelo desarrollado para esta tesis se considera que los datos se distribuyen 

normalmente, lo cual podría no reflejar la realidad. Por otro lado, en muchos ambientes 

las fluctuaciones se producen de forma no aleatoria durante un período de tiempo 

largo, lo que provoca una autocorrelación temporal significativa. Así, Buckley y 

colaboradores (2010) comparan matrices de múltiples poblaciones y múltiples matrices 

por población para 50 plantas perennes que incluye hierbas, gramíneas, arbustos y 

árboles. Según este trabajo, la mayoría de las tasas de crecimiento poblacionales 

disminuyen durante el período de observación y se autocorrelacionaron negativamente 

entre años; es decir, tasas de crecimiento de la población superiores a la media 

tendieron a ser seguidas por tasas de crecimiento inferiores a la media. Esto indica 

que 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 dinámica de la población. En el modelo desarrollado en esta tesis, 

el rango de variación de algunos de los parámetros demográficos, como la 

germinación y el establecimiento, se estimó en base a muestreos realizados durante 

una corta ventana temporal (uno a dos años), lo que prácticamente excluye la 

posibilidad de detectar fluctuaciones asociadas con cambios no aleatorios en el 

ambiente. La dinámica poblacional puede, además, variar sustancialmente entre 

poblaciones dentro de una misma especie debido a diferencias locales en las 

condiciones bióticas y abióticas (Sebert-Cuvillier et al., 2008). A escalas espaciales 

grandes, las diferencias demográficas entre poblaciones no suelen ser despreciables 

(Jongejans et al., 2010). La distribución espacial de la especie no se incluyó en el 

modelo matricial generado, lo que limita su capacidad predictiva. Otro aspecto no 

considerado en este análisis es la denso-dependencia. La competencia intraespecífica 

de las plántulas por los recursos locales es una de las causas frecuentes de 

mortalidad durante la etapa juvenil en árboles (Sebert-Cuvillier et al., 2007). En el caso 

de Pinus halepensis, más del 90% de las semillas liberadas se dispersan a 20 m o 

menos del árbol 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. Más allá de estas limitaciones, el modelo desarrollado 

resulta una herramienta eficaz para identificar componentes demográficos clave y 

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

Cuando se analizó el efecto de la topografía sobre la dinámica poblacional de 

P. halepensis se observó que la mayor tasa de crecimiento se asocia con las laderas 

ubicadas al sudoeste del cordón serrano principal y a altitud media, en concordancia 

con la cuarta hipótesis planteada (inciso a). De acuerdo con los resultados 

presentados en el capítulo 1 de esta tesis, los sitios ubicados al sudoeste a altitud 

media reúnen condiciones favorables para una mayor tasa de germinación y de 

supervivencia de plántulas. Considerando los resultados del efecto de la topografía 

sobre la población de pino de Alepo, priorizar las acciones de manejo del lado 

sudoeste del cordón serrano sería la estrategia más eficiente.  

Las simulaciones que incorporan el efecto del pastoreo por caballos cimarrones 

muestran que la población 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 tamaño poblacional a 

los 50 años de la proyección sí es considerablemente más grande en situaciones con 



Gabriela Brancatelli 2021 

156 

 

pastoreo. Estos resultados concuerdan con la cuarta hipótesis planteada, inciso (b) y 

con otros trabajos que exponen que pastizales naturales bien conservados serían más 

resilientes a la invasión de especies exóticas (de Villalobos & Schwerdt, 2020; 

Holmgren, 2002; Yannelli et al., 2018).  

Las simulaciones que consideran el efecto de la frecuencia de incendios sobre 

la dinámica poblacional muestran que la tasa de crecimiento es mayor a 1, incluso con 

fuegos cada tres y cada cinco años en promedio, lo cual iría en contra de la cuarta 

hipótesis planteada, inciso (c). No obstante, en el 15% de las iteraciones con un fuego 

en promedio cada 3 años la población se extingue. Además, la mediana de adultos a 

los 50 años de la proyección es de apenas 26 individuos (a partir de un tamaño inicial 

de 149 individuos), de manera que con esta frecuencia promedio de incendios la 

población llega a un estado en el que la erradicación podría ser factible. Las mayores 

tasas de crecimiento corresponden a incendios cada 9 y 11 años, en promedio. Al 

aumentar estos intervalos, la tasa toma valores más pequeños. En el pino de Alepo las 

condiciones propias de los incendios producen la liberación masiva de semillas (tanto 

de conos serótinos como no serótinos) y las condiciones post-incendio en general 

favorecen el establecimiento de nuevas plántulas (Rejmánek, 1999; Rejmanek & 

Richardson, 1996). Con intervalos intermedios de fuego, este reclutamiento masivo 

sería 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, si 

bien la tasa de crecimiento es mayor a intervalos intermedios de fuego, no sucede lo 

mismo con el tamaño poblacional. Éste crece de manera lineal al aumentar lambda y 

resulta máximo cuando los incendios ocurren cada 20 años 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 tamaño poblacional de los adultos a los 50 años de la 

proyección resulta superior que los proyectados para los mismos intervalos de fuego 

sin considerar el pastoreo. Cabe aclarar que en este análisis se omiten los efectos 

sinérgicos de los factores considerados y que podrían resultar críticos, como por 

ejemplo el efecto del pastoreo sobre la recuperación de la vegetación luego de un 

incendio, o, de manera recíproca, el efecto del pastoreo sobre la frecuencia y la 

intensidad de los incendios por la modulación sobre la biomasa.  
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Al evaluar el efecto de la remoción de individuos adultos de la población se 

observó que la tasa de crecimiento disminuye al aumentar la intensidad del manejo (lo 

que 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 

hipótesis 4.d de este capítulo de la tesis. Si bien el tamaño poblacional a los 50 años 

de la proyección es alto en todos los casos, removiendo anualmente el 80% de los 

individuos adultos la población disminuye en un orden de magnitud respecto de las 

demás condiciones de manejo. En términos de impactos sobre el ambiente, esta 

diferencia podría resultar importante. Cabe destacar el enorme esfuerzo que se 

requiere para controlar la población si el manejo se basa exclusivamente en la 

remoción de ejemplares. En este caso es conveniente considerar la erradicación 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 fácil remoción (sin rebrote, sin banco 

de semillas persistente en el suelo). Neutralizar el arribo de nuevos propágulos (de 

acuerdo con las estrategias planteadas en el capítulo 3 de la tesis) será 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 detección temprana y acción precoz en los sitios donde todavía no alcanzó la 

invasión (Anderson et al., 2014; Brancatelli & Zalba, 2018; Leung et al., 2002; 

Wittenberg & Cock, 2001; Ziller et al., 2007, entre otros).  

Cuando se analizó el efecto combinado del control poblacional y de los 

incendios sobre la dinámica poblacional del pino de Alepo se observó que 

manteniendo una remoción anual de la mitad los individuos adultos la población crece 

aún con incendios tan frecuentes como uno cada cinco años. Estos resultados van en 

contra de la cuarta hipótesis planteada, inciso (e). Sin embargo, es importante 

considerar que con una probabilidad de fuego de 0.2 la población se encuentra extinta 

a los 100 años de la simulación en el 6% de los casos. Además, la mediana del 

tamaño poblacional a los 50 años de la proyección es de 203 individuos, es decir que 

se trata de una situación deseable para contener el avance de la invasión y mantener 

la población a bajas densidades. Con la misma probabilidad de fuego, pero sin 

manejo, se proyecta una población casi 400 veces más grande.  

Al analizar en conjunto los efectos del pastoreo, el manejo y los incendios 

sobre la dinámica 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 hipótesis. El mayor valor de lambda se presenta a intervalos de fuego cada nueve 
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años en promedio, no así el tamaño poblacional que aumenta al disminuir la 

probabilidad de incendios. Estos resultados coinciden con los obtenidos para las 

simulaciones que consideran sólo el fuego. Con pF = 0.2 (esto es, un incendio cada 

cinco años en promedio), en cinco iteraciones de cada 100 la población se encuentra 

extinta a los 100 años de la simulación y la mediana de adultos a los 50 años es 

menor a 800 individuos. Este tipo de situaciones (es decir con una población adulta 

menor a 1000 individuos) permitirían una contención efectiva de la invasión, a través 

de un manejo sostenido a largo plazo.  

Cuando se analiza el efecto del manejo de la población mediante fuegos 

prescriptos, se observa que con frecuencias iguales o mayores a siete años es posible 

lograr una reducción poblacional que permita detener el avance de la invasión, 

coincidiendo con la hipótesis planteada (4.f) Con fuegos cada tres años se logra la 

extinción local en un tiempo relativamente corto (43 años). En Sudáfrica 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 recuperación y la conservación de las 

comunidades de plantas naturales (Van Wilgen, 2009). Se desconoce cuál sería la 

frecuencia natural de incendios en los pastizales serranos del sudoeste bonaerense, 

aunque algunos autores reportan que sería cada cinco o seis años en ambientes 

cercanos del Caldenal (Peláez, 2014; Peláez et al.,2012). En este caso puede resultar 

útil plantear una estrategia de manejo adaptativo activo que incluya los resultados del 

modelo presentado en este capítulo y al mismo tiempo recabe datos acerca de la 

recuperación del pastizal y la posible reinvasión de pinos. De esta manera se podría 

obtener información acerca de cuál es la frecuencia óptima de quemas que permita 

detener el avance de la invasión y sea compatible con la conservación a largo plazo de 

la biodiversidad del pastizal nativo. La política tradicional de manejo del fuego en las 

áreas naturales protegidas de la Argentina, y en el PPET en particular, ha sido la de 

evitar los incendios por todos los medios posibles. Esta política resulta en 

acumulaciones de biomasa que hacen que los incendios, cuando finalmente se 

producen, sean particularmente intensos (Rodríguez Souilla, 2020). A la luz de los 

resultados de esta tesis, la decisión de evitar el fuego puede resultar en la promoción 

involuntaria de la invasión de pinos. En cualquier caso, una política de fuegos 

prescriptos debería implementarse de manera tal de evitar posibles efectos negativos 

sobre la conservación de los suelos, sobre todo considerando la vulnerabilidad de las 

áreas montañosas a la erosión (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 regeneración obligada a partir de 

semillas (Goubitz et al., 2004; Nathan et al., 1999; Nathan & Ne’eman, 2004). En las 

áreas donde esta especie invade, el fuego presenta un rol primario en el proceso de 

establecimiento y expansión de sus poblaciones (Richardson & Higgins, 2000), lo que 

ha sido postulado también para el área de estudio (Zalba et al., 2008). En las 

simulaciones realizadas que consideran el efecto combinado del fuego y alguna otra 

situación, se observa en general que el destino de la población está determinado 

mayormente por la probabilidad de ocurrencia de incendios. Esto pone de manifiesto la 

importancia de este factor en el desarrollo de la invasión. Queda claro en este capítulo 

de la tesis que los incendios pueden actuar como promotores de la invasión o como 

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

En el modelo se considera como “población extinta” aquella que llega a 

abundancia cero (no sobrevive ningún individuo de ninguno de los estadios 

considerados). Esto implica que, aún la presencia de una única semilla se considera 

como una población no extinta. Si bien en términos puros no es correcto hablar de 

erradicación si aún queda algún individuo viable, en términos prácticos se podría estar 

subestimando las situaciones en las que la población disminuye tanto como para que 

una intervención de manejo se considere exitosa.  

El modelo desarrollado en este capítulo brinda una comprensión más amplia de 

la dinámica poblacional de la especie en el área de estudio y permite priorizar 

acciones de manejo eficientes para disminuir el avance de la invasión. Integrar este 

modelo matricial con un modelo de dispersión de P. halepensis en la región, 

considerando los resultados del capítulo 3 de esta tesis, permitiría generar un modelo 

espacialmente explícito que incluya la heterogeneidad ambiental en el análisis y 

posibilite predicciones acerca de la expansión de la especie en el área. Además, el 

modelo desarrollado puede ser parametrizado y ajustado para otras especies de 

características análogas, como por ejemplo pinos invasores en otras regiones del país.  
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Conclusiones y recomendaciones de manejo 

El estudio de los parámetros demográficos de P. halepensis y de sus variaciones 

en el área aportan información clave para la comprensión de la dinámica de la 

invasión. Las diferencias encontradas en el porcentaje de emergencia y 

establecimiento de la especie de acuerdo con la topografía y las condiciones locales 

de hábitat, podrían explicar algunas de las variaciones en el comportamiento invasivo 

del pino de Alepo. A su vez, tanto el crecimiento como la reproducción muestran 

variaciones de acuerdo con los mismos parámetros fisiográficos. Estos resultados 

ponen de manifiesto que el destino de los propágulos de esta especie (y, por 

consiguiente, de la invasión) está fuertemente ligado con las condiciones de los sitios 

donde se arriban las semillas, resaltando la importancia del desarrollo de modelos de 

dispersión que predigan esta dinámica. En ese sentido esta tesis reveló que el 

análisis de las características del viento, como vector de dispersión, particularmente 

durante la época de liberación de semillas (noviembre a marzo), y bajo las 

condiciones ambientales más propicias para la apertura de los conos (temperatura 

mayor a 20 °C), combinado con la ubicación de los árboles fuente, permiten predecir 

las zonas de arribo más probables para las semillas. Disponer de esta información 

facilita la organización de las tareas de control de manera de optimizar los recursos 

para un manejo más eficiente, particularmente mediante la eliminación prioritaria de 

árboles fuente que propaguen semillas hacia áreas altamente invasibles y, de manera 

complementaria, a través del monitoreo y la detección precoz de áreas de arribo en 

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

Las laderas ubicadas al sudoeste de la divisoria principal de aguas del cordón 

serrano, a mediana y alta altitud son las que presentan mayores tasas de 

reclutamiento (emergencia y establecimiento). Es allí, en consecuencia, donde 

deberían concentrarse las acciones de detección temprana y remoción precoz de 

ejemplares. Los individuos adultos creciendo en ambientes de altura exhiben una tasa 

de crecimiento más alta y una liberación más temprana de semillas respecto de los 

que crecen en los valles. Además, la liberación de semillas ocurre antes en las 

laderas orientadas al sudoeste que en las orientadas al noreste. Por otro lado, la 

dirección predominante del viento en la época de liberación de semillas del pino de 

Alepo señala al sudeste como la principal dirección de avance de la invasión, y la 

velocidad resulta compatible con eventos de dispersión a larga distancia. El análisis 
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conjunto de estos resultados permite recomendar la eliminación prioritaria de los 

ejemplares adultos ubicados sobre la línea de cumbres, y en los tramos más altos de 

los cerros, y realizar controles frecuentes (cada no más de ocho años, considerando 

la edad reproductiva mínima de P. halepensis en ese ambiente) de manera de evitar 

que los ejemplares que pudieran llegar y desarrollarse allí alcancen la edad de 

liberación de semillas. La remoción de núcleos poblacionales reproductivos creciendo 

por fuera de la reserva, hacia el noroeste, permitiría disminuir la probabilidad de 

establecimiento de nuevos focos de invasión. Siguiendo el mismo razonamiento, la 

progresión del control de la especie debería ser desde el noroeste hacia el sudeste y, 

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 liberación masiva de 

semillas.  

El modelo poblacional para P. halepensis desarrollado en esta tesis fue ideado 

desde la perspectiva de la identificación de las opciones de manejo más apropiadas 

para controlar la invasión en el área de estudio.  

En primera instancia se pudo identificar la etapa de vida que va de los siete a los 

14 años como la de mayor influencia sobre la tasa de crecimiento poblacional. Sin 

embargo, cuando se modela la dinámica poblacional considerando la remoción a 

distintas intensidades de ejemplares adultos resulta evidente la dificultad y el esfuerzo 

que podría implicar disminuir el avance de la invasión exclusivamente mediante el 

corte de individuos en esta categoría. Tasas de remoción de hasta el 80% de los 

árboles, lo que representa un esfuerzo de control muy significativo no alcanzan a 

revertir las tendencias de crecimiento poblacional. Esta situación destaca la 

importancia de implementar acciones de prevención 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 árboles. Afortunadamente, las 

perspectivas de intervención exitosa cambian cuando se modela la relación de la 

especie con el fuego. Los incendios modulan las poblaciones del pino de Alepo, tanto 

en su región nativa como en la de estudio, y los resultados de esta tesis muestran que 

este disturbio puede funcionar como promotor del proceso de invasión o como un 

agente controlador, dependiendo de la frecuencia con que ocurra. Los fuegos 

prescriptos, aplicados con una frecuencia igual o mayor a siete años, consiguen, por 
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sí solos o combinados con la extracción mecánica de ejemplares, desacelerar el 

crecimiento de la población e incluso llevarla a la extinción local.  
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Material suplementario 

Tabla S1. Régimen de riego aplicado en el sitio de control para la emergencia y 

supervivencia de plántulas de Pinus halepensis en el Parque Provincial Ernesto 

Tornquist (Buenos Aires). 

 

Fecha Lluvia (mm) 
Lluvia 

promedio 
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 variación temporal del porcentaje de cobertura vegetal 

según orientación de ladera y altitud en el Parque Provincial Ernesto Tornquist 

(Buenos Aires). Se muestran los errores promedio y estándar (entre paréntesis) para 

cada sitio experimental. 

 

Orientación Altitud 

Coeficiente de 
variación 

promedio de 
arbustos o 
sufrútices  

Coeficiente de 
variación 

promedio de 
gramíneas y 
herbáceas 

Coeficiente de 
variación 

promedio de 
roca y suelo 

desnudo 

n 

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 

 

 

 

 


