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RESUMEN

¢, Como es la dinamica de un paisaje riberefio, cuyos componentes no comparten una historia evolutiva comin? Proponemos
el estudio de las invasiones de salicaceas exéticas en los valles de los rios Limay y Azul sobre la base de modelos
matematicos. La hipétesis de partida plantea que el proceso de sucesion vegetal interactia con pulsos hidroldgicos
estocasticos que introducen disturbios. Se realizé un muestreo dendrogeomorfolégico de arboles con el fin estimar las tasas
de reemplazo de arboles y su posicién topografica. Se modelaron dos sistemas multiespecificos de éarboles riberefios,
suponiendo que las probabilidades de transicion de especies estan afectadas por el disturbio (parametro ). Los parametros
tedricos de los modelos se ajustaron a un conjunto de dominios de comportamientos dinamicos de la ecuacion, que
determinaron la respuesta no-lineal. De acuerdo al modelo del rio Azul, los sauces muestran un crecimiento del tipo logistico
con un ajuste asintético hacia el afio 1995, con frecuencias de disturbios relativamente altas. EI modelo predice un bosque
diverso de Salix fragilis colonizando superficies inestables, que facilita a Nothofagus dombeyi, Austrocedrus chilensis y
Myrceugenia exsucca. Las trayectorias sucesionales obtenidas por el modelo del rio Limay explican que S. alba y Populus
nigra para un rango de disturbios bajos y densidades iniciales equitativas, experimentan crecimientos logisticos. EI modelo
sauce — alamo, aqui propuesto no plantea diferencias iniciales entre ambas especies, razén por la cual los alamos dominan
rapidamente el sistema. Pero con un rango de disturbios elevados ambas densidades se reducen al punto que los bosques
declinan practicamente hasta su extincion en 75 afios. Las capacidades de sauces y alamos como especies ingenieras
configuraron neoecosistemas riberefios. El futuro de las especies nativas del paisaje riberefio queda abierto al devenir
histérico entre orden y cambio.

Palabras clave: modelo no lineal, invasiones, Salicaceae, paisaje riberefios, Patagonia.

ABSTRACT

How are the dynamics of a riparian landscape, whose members do not share a common evolutionary history? We propose to
study the invasion of exotic Salicaceae in the valleys of the Limay and Azul Rivers on the basis of mathematical models. The
hypothesis suggests that the process of plant succession interacts with stochastic hydrological pulses which introduced
disturbances. A sampling to estimate rates of tree replacement and topographical position was performed. Two multispecies
systems of riparian trees were modeled assuming that the transition probabilities of species are affected by the disturbance
(parameter B) from a logistic function. The theoretical model parameters were adjusted to a set of domains of dynamic
behaviors of the equation that determined a non-linear response. According to the model of the Azul River, willows express a
typical logistic growth with k adjustment towards the year 1995, with relatively high frequency disturbances. The model predicts
a willow forest colonizing unstable substrates, facilitating the colonization of Nothofagus dombeyi, Austrocedrus chilensis and
Myrceugenia exsucca. Successional trajectories obtained by the model of the Limay River explain that S. alba and Populus
nigra experience a typical logistic growth for a range of disturbances and equitable low initial densities. The willow - poplar
model proposed here poses no basic differences between the two species that is why poplars dominate the system quickly.
But with a range of high disturbances both densities are reduced to the point that the structures of forest decline almost to
extinction in 75 years. The capabilities of willows and poplars as engineers configured riparian neo-ecosystems. The future of
the native species of the riparian landscape is open to historical development between order and change.

Keywords: nonlinear model, Salicaeae, invasions, riverine landscape, Patagonia.

INTRODUCCION

En la Patagonia Argentina se han extendido en
las ultimas décadas a lo largo de los cursos de
agua de montafias y estepas, diversas especies

capacidad de propagarse sexual y vegetativa-
mente, los sauces podrian competir con plantas
nativas de planicies de inundacion, como arboles
nativos dispersos (Austrocedrus chilensis, Notho-

de salicaceas euroasiaticas (Thomas y Leyer,
2014; Thomas et al., 2012). Aprovechando su

fagus dombeyi y Luma apiculata), maitenales
(Maytenus boaria) y pitrantos (Myrceugenia
exsucca). Los alamos, por su parte, compiten con
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el sauce criollo (Salix humboldtiana), que es la
unica especie de sauce nativo de las riberas de la
Patagonia arida (Thomas et al.,, 2015; Budde et
al., 2011). Al mismo tiempo, son facilitados por la
amplia capacidad de colonizar superficies
inestables y autoorganizar complejos biogeo-
morfolégicos sobre las planicies inundables
(Pasquale et al., 2014; Moggridge y Gurnell,
2009; Francis et al., 2009; Gurnell y Petts, 2006;
Gurnell, 2014). Sobre este aspecto, la atencion
estd dirigida a la relacion entre la sucesion
vegetal y los disturbios, como insumos necesarios
para vincular la investigacion con la gestion de la
restauracion (Gurnell, 2014; Perona et al., 2009;
Tockner et al., 2003).

El modelado en ecologia generalmente se reduce
a unas pocas especies en interaccion (Momo vy
Ure, 2009) y sin implicar al espacio. A otras
escalas en cambio a partir de la década del 70 se
desarrollaron buenas aproximaciones sobre la
base de modelos matematicos, las teorias del
caos y la complejidad (Peng et al., 2010; Solé y
Bascompte, 2006; Law et al., 2003, Horn, 1975;
May, 1976). Los modelos de sucesion en
ecosistemas riberefios han adquirido relevancia
en los JUltimos afios y cuentan ya con
experiencias que han permitido cotejar las eva-
luaciones tedricas con una abundante cantidad
de informacion empirica de diferentes regiones
del mundo (Gurnell, 2014; Ballesteros et al.,
2011; Perona et al., 2009; Tabacchi et al., 1996).
En Patagonia, la regulacion de los caudales del
rio Limay desde el ingreso en operaciones de la
represa de El Chocon (1971), trajo aparejado un
cambio en las trayectorias de sucesion vegetal de
la planicie inundable. El rio Limay cuenta con
cinco represas destinadas a la generacién

hidroeléctrica, y sus caudales fluctuaron atenuan-
do la recurrencia y la intensidad de los pulsos
hidrolégicos de los ultimos 15 anos (Datri et al.,
2013). El rio Azul en cambio, es un rio de
régimen natural sin reguladores naturales ni
artificiales. De esta manera se evaluan dos
sistemas diferenciados de pulsos hidrolégicos
que introducen disturbios recurrentes y variables
sobre la vegetacion introducida y sus relaciones
interespecificas.

El objetivo de este estudio es contribuir a una
mejor explicacion de los factores que regulan la
invasion de salicaceas en las planicies de
inundacion de los rios del norte de la Patagonia.
La investigacién de un sistema complejo como el
bosque riberefio nos plantea los siguientes
interrogantes:

a) ¢ Se puede modelar un paisaje riberefio que se
autoorganiza, en funcion de disturbios
estocasticos e invasiones que se ajustan a
densidades arboreas?

b) Si sauces y alamos son especies ingenieras,
;jcuales son los umbrales de densidad vy
disturbios a partir de los cuales se articulan vy
configuran parches estables?

La hipotesis de partida plantea que el proceso de
sucesion  vegetal interactta con  pulsos
hidrol6gicos estocasticos que introducen distur-
bios. A los fines de explicar estas relaciones, se
desarrollé un modelo matematico basado en un
sistema multiespecies de arboles con empleo y
ajustes de las ecuaciones y parametros de May
(1976) y los estudios de sucesion forestal de Horn
(1975), con matrices de transiciones de especies
arbdreas (Perona et al., 2009; Sebert-Cuvillier et
al., 2007; Corenblit et al., 2007; Tabacchi et al.,
1996).

Tabla1. Parametros del modelo y funciones de las variables seleccionadas.

Médulo

Funciones

Matriz de transiciones

Establece las probabilidades de arboles maduros por especies

arboreas del sotobosque.

Introduce un factor de disturbio con efecto de disminucion de

Parametro 3

plantas producido por la magnitud y frecuencia de las crecidas.

Parametro A

Tasa de crecimiento intrinseco estimado por el propio modelo en

funcién de las probabilidades de reemplazo y el efecto de

Probabilidad p

Densidad total de plantas

Probabilidad de recurrencia de disturbios (cota +1,4 m en Limay;

caudal +186 m%s en Azul)

Factor de estabilizacion de geoformas riberefias
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MATERIALES Y METODOS
El modelo construido se basa en diversas
funciones que lo hacen dinamico mediante el
empleo de sucesiones Yy retrogresiones en
respuesta a parametros fisicos. Se divide en
cinco modulos definidos por las variables
correspondientes a los procesos evaluados: la
probabilidad de reemplazo, el efecto de disturbios
producidos por las inundaciones, la tasa
intrinseca de crecimiento por especie, la densidad
total de plantas y la probabilidad de disturbio
(Tabla 1).
Se realizé un muestreo dendrocronolégico de 105
arboles en el rio Limay y 85 en el rio Azul. Con la
informacion obtenida se construyé un sistema
multiespecies de arboles riberefios, suponiendo
que las probabilidades de transicion estan
afectadas por el disturbio en el tiempo. De
acuerdo al modelo disefiado, parte de la
ecuacion:

Xiv1= F(x1) (1)
(1) explica que la poblaciéon se reproduce en
intervalos discretos de tiempo, que en este caso
son n afos. En términos ecolégicos F(x)
representa la densidad dependiente, al tiempo
que matematicamente es la no-linealidad.
También tiene la propiedad de que F(0) = 0; F(x)
incrementa como x en el rango 0<x<A; con F(x)
alcanza maximo valor en x = A y F(x) decrece,
como x incrementa mas alla de x = A. Como F(x)
contendra mas parametros con un significado
ecoldégico, en este caso adoptamos la ecuacion:

Xte1 = A " X (1 = X (2)
donde A es la tasa intrinseca de crecimiento
poblacional; x requiere para permanecer en
0O<x<1 algunas caracteristicas como no exceder
la unidad para evitar que en sucesivas iteraciones
pueda divergir a -« que implicaria la extincién de
la poblacion. De la misma manera que 1<A<4. A
los fines de establecer un modelo representativo
del crecimiento oportunista de sauces y alamos
sobre superficies afectadas por el disturbio
frecuente, a la ecuacién (2) se la ajusté a un
parametro (B) que regula el crecimiento de la

poblacién inicial, establecido por el régimen
hidrologico:
Xee1 = X0 * A% (1= X)] (3)

El pardmetro B es un factor de disturbio que
regula la densidad intergeneracional de especies,
establecido por la densidad total (df) de la

comunidad y la probabilidad de disturbio (p). Se
construyd B asumiendo que a mayor densidad,
menor es el efecto de disturbio. La expresion
algebraica que permitio estimar B
intergeneracional es:
B=1/(dt*a-b)+p (4)
donde, dt es la densidad total de plantas de la
comunidad, a (3,7411) y b (-0,7076) son
constantes y p, la probabilidad de disturbios.
Densidades bajas (0,3) y altas (0,9), asumidas
como constantes en el tiempo, permitieron validar
el funcionamiento del parametro de manera que
los efectos de disturbios se reducen a p bajos (si
dt = 1; p < 1; B se mantiene bajoy con dt <1; p =
1, B tiende a aumentar) (Fig. 1).
A los fines de establecer las probabilidades de
reemplazo (p;) se diseid una matriz de
transiciones para las especies arbdéreas que se
asociaron a la funcion (3).
xt+1 =% xtB *[A * (1 —xt)] * pr (5)
Los datos de pulsos de crecidas fueron
comparados con las evoluciones histéricas de
arboles con empleo del programa PULSO, a partir
de informacién hidrolégica y dendrocronolégica
(Casco et al., 2005).
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Figura 1. Evolucion de los parametros B, para
densidad total de 0,9 y densidad baja de 0,3;
sobre probabilidades anuales fluctuantes sobre
datos de crecidas (+1,4) del rio Limay producidos
entre 1960 — 2011 (a=3,7411; b=-0,7076); y para
densidad total de 0,9 y densidad baja de 0.3,
sobre probabilidades anuales fluctuantes sobre
datos de crecidas del rio Azul producidos entre
1970 — 2012 (a=3,7411; b=-0.7076).
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Figura 3. Area de estudio en la planicie de inundacién del tramo inferior del rio Azul.

Areas de estudio: Las 4areas de estudio
comprenden las planicies de inundacion de los
rios Limay y Azul. El rio Limay esta regulado en
las nacientes por 16 lagos glaciarios y aguas
abajo por un sistema de cinco represas
hidroeléctricas (Fig. 2). El area corresponde a 50
km del tramo inferior de estepa arbustiva. El rio
Azul, de régimen natural, posee un ciclo
estacional pluvionival de descarga de fusion de

hielo directamente al cauce. En su tramo inferior
se ubica en el bosque andino patagénico (Fig. 3).

RESULTADOS

El crecimiento de S. fragilis sobre la planicie de
inundacion del rio Azul se asocia a periodos de
alta frecuencia de inundacion. Sobre el final del
periodo las frecuencias se mantienen altas, por
encima de 186 m*/s y periodos mas extensos de
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inundacion (Fig. 4). Se obtuvieron curvas teoricas
de crecimiento con un buen ajuste a las curvas

empiricas con p=0,60.
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Figura 4. Evolucion de las especies de arboles del bosque riberefio del rio Azul (1966 — 2008) y su
relacion con pulsos de crecidas superiores a 186 m3/s.

Las densidades de arboles nativos totales se
incrementan junto a S. fragilis. M. boaria y A.
chilensis experimentan un incremento de las
densidades en el tiempo. Nothofagus dombeyi y
M. exsucca se reducen al ritmo del crecimiento de
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sauces pero se estabilizan en menos de un siglo
(Fig. 5A). En el espacio de fases en el que se
produce la sucesion vegetal de plantas nativas y
sauces, las densidades se estabilizan (sauces:
0,42; nativas: 0,48) (Fig. 5B).
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Figura 5. (A) Modelo de crecimiento de arboles del bosque riberefo del rio Azul (densidades iniciales
de sauces: 0,20 — A=1,1449; coihue: 0,1 — A=3,57; pitra: 0,1 — A=3,57; maitén: 0,1 — A=1,02; ciprés: 0,1
— A=1,1 (p=0,60); sc: sin cobertura. (B) Espacio de fases en el que se produce un atractor (0,42-0,48)
donde densidades de sauces y arboles nativos se equilibran a largo plazo en el rio Azul.

Los registros hidrologicos del Limay muestran dos
regimenes de pulsos superiores a 1290 m?/s

(altura=1,4 m). El primero de alta recurrencia
entre los inicios de operaciones de ElI Chocodn
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(1971) y Arroyito (1980). El segundo, menos
frecuente sobre el final del periodo, con menos
dias de inundacion. Asociado al segundo periodo
se observan incrementos de las densidades de
arboles de la especie Populus nigra que van de
densidades de 0,1 a 0,29. En un periodo de tres

afios de amplitud entre pulsos, la densidad de P.
nigra a partir de 2006 supera a las densidades de
S. alba. A partir de la reduccién de la frecuencia
de pulsos que se inicia en 1988 se producen
descensos graduales de las densidades de S.
alba, S. humboldtiana y P. deltoides (Fig. 6).
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Figura 6. Evolucion de las especies de arboles del bosque ribereno del rio Limay (1970 — 2009) y su
relacion con pulsos de crecidas superiores a 1290 m¥s (altura = 1,4 m).

Los modelos del Limay se diseharon para
probabilidades de disturbio altas obtenidas de
inundaciones producidas entre 1960 a 1980
(p=0,84) y bajas del periodo regulado por las
represas (p=0,49). El modelo de probabilidad baja
muestra un crecimiento exponencial de P. nigra 'y
una oscilaciéon de S. alba. P. nigra es rapida-
mente la especie dominante y S. humboldtiana se
reduce sin alcanzar la extincion local (Fig. 7A).

En el espacio de fases en que se relacionan
sauces y alamos, las densidades se compensan
en el largo plazo (sauces: 0,40; alamos: 0,56)
(Fig. 7B).

En el modelo de probabilidad alta de disturbios,
las especies se extinguen localmente en un
periodo de 75 afos (densidades iniciales de S.
alba: 0,35 — A=1,55; P. nigra: 0,125 — \=1,12; S.
humboldtiana: 0,125 — A=1,2; P. deltoides: 0,125
— A=1,20; p=0,84).

DISCUSION
Las dinamicas de los paisajes riberefios son
favorables a las invasiones biolégicas y la

distribucion de especies a través de corredores
fluviales. Las interfaces entre los ecosistemas
acuaticos y terrestres configuran el habitat
propicio a muchas especies advenedizas,
dependiendo de las fluctuaciones y la regularidad
de los extremos humedos y secos del régimen
hidrolégico. Si bien los atributos espaciales
determinan buena parte del proceso invasivo,
existe una interrelacion a partir de la cual el
régimen hidrolégico y las caracteristicas
ecofisiolégicas de plantas nativas de toda la
region, liberan espacios y en consecuencia
nichos ecoldgicos para especies oportunistas.
Sauces y alamos introducidos desde fines del
siglo XIX, colonizan principalmente espacios
abiertos, donde los rios inundan recurrentemente.
Y estas especies a su vez avanzan, promoviendo
nuevas estructuras y relaciones biéticas en donde
no existian estructuras boscosas (Datri el al.,
2013). Los modelos espaciales hasta aqui
explican parcialmente el proceso de distribucién y
el cambio en la matriz. Pero hacen falta modelos
que puedan representar las transiciones en
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funcién de atributos del paisaje conferidos por las
densidades de arboles y el efecto del disturbio a
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Figura 7. (A) Modelo de crecimiento de arboles del bosque riberefio del rio Limay (densidades iniciales
de S. alba: 0,35 — A=1,55; P. nigra: 0,125 — A=1.12; S. humboldtiana: 0,125 — A=1,2; P. deltoides: 0,125

— A=1,20 (p=0,49). (B) Espacio de fases en el

que se produce un atractor (0,40-0,56) donde

densidades de sauces y alamos se equilibran a largo plazo en el rio Limay.

El mecanismo por el cual S. fragilis se propaga
inicialmente en el lecho del rio Azul, es por
acumulacion de ramas en pliegues de la superfi-
cie del suelo (Gurnell, 2014), entre arbustos y
arboles nativos dispersos, que favorecen su
acumulacion y reproduccion vegetativa. Una vez
instaladas avanzan sobre superficies activas de
inundacion para las cuales no existen plantas na-
tivas capaces de colonizar sustratos emergentes
e inestables. Luego estabiliza bordes inestables y
libera superficies del disturbio frecuente sobre la
planicie inundable. Los cambios no lineales en
salicaceas afectadas por el disturbio, favorecen o

afectan al crecimiento de otros arboles,
estableciendo asi las reglas de cooperacion o
competencia.

En cambio sobre el rio Limay se estructura un
mosaico heterogéneo de parches de bosques
riberefios con incremento de P. nigra. La disper-
sion de sauces primero y alamos después se
asocia a eventos de sequia mas que a inun-
daciones prolongadas (Moggridge y Gurnell,
2009; Gurnell, 2014). Cada bajante liberé super-
ficies que fueron colonizadas por alamos sobre el
mismo lecho del rio. La configuracion de una
estructura variada de salicaceas exoticas y S.
humboldtiana, se consolidé en la medida que la
frecuencia de disturbios fue atenuada por el
ingreso en operaciones de las represas hidroeléc-
tricas. Una recurrencia de disturbios mayor a sie-

te afos, promueve nuevas especies (alamos) e
incrementa la riqueza especifica de plantas
lefiosas.

La dinamica de un rio establecida a partir de
pulsos estocasticos de crecidas o de regulacion
de caudales, promueve cambios en distintos
ordenes y escalas. Existen diversas hipotesis que
vinculan las invasiones de plantas lefiosas a la
regulacion de inundaciones (Mortenson vy
Weisberg, 2010; Stokes y Cunningham, 2006;
Greet et al., 2013) y a fluctuaciones estocasticas
de caudales (Caruso et al., 2013). Todas ellas
coinciden en afirmar que el proceso de sucesion
vegetal como las invasiones, quedan definidas
por las dinamicas que obedecen a las variaciones
de caudal con independencia del origen de los
cambios. Por otro lado, tanto la regulacién como
los impactos humanos, definen las trayectorias de
la sucesion sobre las planicies de inundacion
(Gurnell, 2014; Tockner et al., 2003). En todos los
casos, las variaciones del régimen hidrolégico
implican directa o indirectamente una trayectoria
sucesional, con una composicion de vegetacion y
de arboles especifica (Corenblit et al., 2007).

La sucesion dirigida por distintas especies de
salicaceas esta relacionada a la adaptabilidad de
las especies al régimen fluvial, la doble via de
reproduccion sexual y asexual y el rapido
crecimiento (Gurnell, 2014; Karrenberg et al.,
2002). Los estudios en el rio Tagliamento expli-
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can que los sauces tienen alta capacidad clonal
en relacién a los alamos (Moggridge y Gurnell,
2009; Gurnell, 2014; Karrenberg et al., 2002) con
propiedades ingenieriles de estructuracién de
ecosistemas (Francis et al., 2009; Gurnell y Petts,
2006). Esto facilita el asentamiento inicial de ra-
mas de sauces y formacién de atascos en
topografias sobreelevadas, que estructuran los
primeros parches de vegetacion arbustiva (Ka-
rrenberg et al., 2003b; Gurnell et al., 2000). El
desarrollo de dosel facilita a especies de diversos
grupos funcionales y consolida superficies en
islas y planicies inundables (Francis et al., 2009;
Gurnell y Petts, 2006). El mismo proceso facilita
el asentamiento de semillas y la reproduccién
sexual de dlamos en etapas posteriores (Moggrid-
ge y Gurnell, 2009). En Patagonia, el proceso
sigue las etapas de sucesion propias de rios de
donde son originarias las especies invasoras.
Pero el régimen hidrolégico del Limay, en el
contexto arido del tramo medio e inferior, y la
presencia de una especie de sauce nativo (S.
humboldtiana) requiere una explicacion mas local.
La integracion de distintos modelos es el
resultado de una aproximacion a escenarios de
sucesion que contempld las variables bioldgicas e
hidrolégicas del sistema que estudiamos. Perona
et al. (2009) propone modelos ecohidrolégicos
que analizan la sucesion en el rio Maggia (Suiza)
desde la perspectiva de complejidad que implican
los procesos estocasticos que dirigen la evolucion
de la vegetacion riberefia. En este sentido
nuestro modelo, al igual que Perona et al. (2009)
y Sebert-Cuvillier (2007) para otro tipo de bos-
ques, buscan una representacion de escenarios
en los que se pueda vislumbrar las trayectorias
sucesionales dirigidas por las especies de Sali-
caceas mas abundantes, relacionadas con el pro-
ceso historico y las dinamicas biomorfogenéticas
establecidas por el régimen hidrolégico. En este
sentido los parametros disefiados como B y A,
presentan los atributos propios del sistema abor-
dado y se ajustan a sus dinamicas condicionados
por caracteristicas hidrolégicas y biolégicas del
bosque riberefio del Limay.

Las trayectorias sucesionales obtenidas por
nuestro modelo explican la dinamica de cambios
esperables en el sistema, sobre la base de la
historia ecohidrolégica del Limay y su comunidad
riberefa. Las trayectorias seguidas por S. alba y
P. nigra para un rango de 8 bajos (estimado con

p=0,49) y densidades iniciales equitativas (0,20),
experimentan crecimientos logisticos tipicos. Si
bien el crecimiento de P. nigra en el mismo
modelo sobrepasa inicialmente el desarrollo de S.
alba en las cuatro primeras generaciones, ésta se
estabiliza por debajo de los sauces. EI modelo
sauce — alamo, aqui propuesto no plantea dife-
rencias iniciales entre ambas especies, razon por
la cual los &lamos dominan rapidamente el
sistema. Pero con un rango de B elevado (defi-
nido por p=0,84) ambas densidades se reducen
al punto que con semejante nivel de disturbio, el
sistema riberefio declina practicamente hasta su
extincion en 75 afos. Para observar un proceso
de facilitacion de sauces hacia los dlamos como
indica la literatura (Moggridge y Gurnell, 2009), el
modelo con parametros B fluctuantes y tasas de
crecimiento intrinsecos (A) relativamente altos,
presenta oscilaciones a lo largo de varias
generaciones.

El modelo tedrico sauce — alamo con un rango de
B altos y A relativamente elevados, expresa tra-
yectorias cercanas a las empiricas hasta la terce-
ra generacion. Las tasas intrinsecas de creci-
miento biolégico presentan una divergencia
sustancial con las transiciones establecidas con
informacion de campo. El hecho se relaciona a
que los arboles jovenes del sotobosque estan
sujetos mas alla del disturbio hidrolégico, a otras
condiciones impuestas por el propio parche de
vegetacion. A nivel del sotobosque operan agen-
tes enddégenos como competencia, fototropismo,
microclima y depredacion. Debido a estas condi-
ciones las transiciones son insuficientes como
modelo explicativo de reemplazo, aunque brinda
informacién fundamental para saber cuales son
las especies con mayores posibilidades de reem-
plazar a los individuos maduros. En este sentido,
nuestro parametro A opera como un factor de
compensacion y sobre todo como una unidad de
informacion sobre el potencial adaptativo, funcio-
nal a la capacidad de competir (transiciones) y de
compensar las péerdidas por ingreso de disturbio.
Futuras investigaciones sobre dinamicas a nivel
de parches de vegetacion riberefa (estados,
transiciones, enraizamiento, reproduccion) podran
aportar mayor informacion en cuanto a las
variables que definen las probabilidades de
establecimiento y crecimiento por especies. En
este estudio fueron necesarios parametros A mas
altos para S. humboldtiana y P. deltoides, para
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mantener densidades aproximadas a las empi-
ricas. Mientras que P. nigra quedd mejor repre-
sentada por las transiciones obtenidas de la
matriz y tasas de crecimiento muy bajas (A=1,07).
En este sentido, nuestro modelo aporta informa-
cion fundamental para establecer un pronéstico o-
rientativo del futuro de ambas especies y el riesgo
de extincién local. Constituye una herramienta
con implicancias en la gestién de restauracion,
monitoreo y conservacion de la naturaleza.
De acuerdo al modelo de crecimiento de arboles
del bosque riberefio del rio Azul (densidades
iniciales de sauces: 0,20-A=1,1449; coihue: 0,1—
A=3,57; pitra: 0,1-A=3,57; maitén: 0,1-A=1,02;
ciprés: 0,1-A=1,1 (p=0,60); los sauces se incre-
mentan al ritmo que descienden las superficies
desprovistas de vegetacion. M. boaria inclusive
muestra un incremento de densidad. Si bien las
densidades del resto de las especies de arboles
decrecen, lo hacen en funcién de un incremento
de las frecuencias absolutas de individuos, pero
mas baja en relaciéon a sauces. Debido a la
estructura comunitaria mas compleja de este
bosque riberefio, un sistema de funciones de
crecimiento de nativas del tipo;
Para poblaciones de coihues pioneros:

Pt+1 =Pt x[1 +rx (1- Af x N— P/N)]
Para pitras y maitenes:

At+1 = At x[1 + s x (1= A/f x N— P/N)]
asociadas a la funcién logistica en S. fragilis
explica en forma mas ajustada las relaciones
establecidas en los crecimientos. En el espacio
de fases de este modelo (Datri et al., 2015)
sauces y nativas se compensan en densidades
relativamente altas para bosques riberefios (Fig.
10).

Por esta razon una evaluacion comunitaria
configurada por arboles de madera blanda
(sauces) y duras (coihues, cipreses y maitén), es
mejor explicada por un ajuste de la funcion
logistica de estas ultimas al desarrollo de sauces,
en superficies inestables. Esta versién tomada de
modelos de coevolucion entre polinizadores de
distintas tallas y plantas, permitié no solo un buen
ajuste de los datos tedricos y empiricos, sino
también de la dinamica comunitaria regulada por
el disturbio (Momo y Ure, 2009; Datri et al., 2015).
El patron de dispersion de especies sobre la
planicie de inundacién de un rio comprende una
medida de la escala de los procesos espaciales y
temporales. La relacion entre la sucesion vegetal

y los disturbios introducidos por el régimen fluvial
explican la dinamica de estos procesos. Los
cambios morfodinamicos en relacion a las
interacciones entre el rio y su vegetacion riberena
(Francis et al., 2009; Corenblit et al., 2007) defi-
nen la complejidad y la magnitud de los procesos
sobre la planicie inundable. En consecuencia, el
abordaje experimental es dificultoso en el media-
no y largo plazo, debido a las fluctuaciones a es-
calas mayores que operan a lo largo del tiempo
(Perona et al., 2009). Por esta razén el modelado
de los procesos sobre planicies inundables es
una herramienta esencial para la comprension de
los procesos morfo-dinamicos y sucesionales y
un insumo necesario para vincular la inves-
tigacion con la gestion de la restauracion (Sebert-
Cuvillier et al., 2007; Tock-ner et al., 2003).
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Figura 10. Espacio de fases en el que se produce
un atractor (0,57-0,30) donde densidades de
sauces y arboles nativos se equilibran en el largo
plazo en el rio Azul (Datri et al., 2015).

El modelado de procesos de sucesion forestal en
base a transiciones de clases etarias de arboles
del bosque, permite estimar y monitorear poste-
riormente tareas de restauracién (Horn, 1975).
Sin embargo los modelos de Horn (1975) exclu-
yen la historia que transita el arbol maduro y su
potencial reemplazante. En nuestro caso el
proceso de reemplazo esta condicionado por el
régimen de disturbios hidrologicos y las posi-
bilidades de anclaje de las raices (Karrenberg et
al., 2003a). También desde la perspectiva de di-
sefio de ecuaciones logisticas de May (1976) y el
tratamiento individual de Law et al. (2003) como
el propio May considera, es limitado y sus apli-
caciones conllevan en el futuro tratamientos mas
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especificos de los datos ecoldgicos. Los modelos,
entonces, establecen sistemas de referencia que
pueden retrolimentarse con la experiencia de res-
tauracion y la experimentacion (Peng et al., 2010;
Perona et al.,, 2009). La posibilidad de formar
escenarios de sucesiéon es el camino seguido en
este trabajo, por lo que promovemos el analisis
de los caminos divergentes de procesos y la
formulacion de distintas opciones de manejo.

CONCLUSIONES

El bosque riberefio opera como sensor de los
cambios a nivel de la cuenca. Las probabilidades
de cambio en las trayectorias sucesionales del
bosque riberefio quedan condicionadas por la
fluctuacion y principalmente por la atenuacién de
los disturbios producidos por la regulaciéon de
caudales. Pero si sincronicamente se producen
cambios en la vegetacién a escala del valle que
introducen nuevas especies exéticas, los cambios
de trayectorias introducen caos en el sistema. El
hecho conlleva a un reordenamiento de las
relaciones interespecificas que en principio son
equilibradas por el disturbio hidrolégico, pero de
acuerdo a la capacidad de la especie invasora,
reestructuran también todo el sistema.

Los modelos basados en funciones matematicas
no lineales demostraron ser viables como recurso
de analisis y prediccién de la dinamica del paisaje
riberefo. La informacion nos permite inferir que la
persistencia de bosques nativos riberefios
depende mas del régimen de disturbios que de la
invasion de distintas especies de salicaceas. Las
habilidades bioingenieriles de Salix sp., han
facilitado la dispersion de N. dombeyi, M. boaria y
A. chilensis y mantienen sus densidades en el
tiempo por estabilizacién de riberas del rio Azul.
En el Limay S. humboltiana queda comprendido
en el mismo proceso en el que P. nigra compite
con éxito favorecido por la regulacion de pulsos
hidrolégicos. En estos ultimos casos la dinamica
del bosque de salicaceas exdticas, queda regula-
do en el rango de fluctuaciones de pulsos esto-
casticos de baja frecuencia y gran magnitud y
caudales atenuados mas regulares.
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