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Cambios en la productividad primaria del bosque esclerdéfilo de la Region tipo
Mediterranea de Chile y su relacidén con factores fisiograficos y estructurales en un

contexto de sequia y olas de calor

Benjamin Alejandro Vergara Lépez

Laboratorio de Geomaética y Territorio, Departamento de Ecosistemas y Medio
ambiente. Pontificia Universidad Catélica de Chile

Abstract

Benjamin Vergara. Changes in primary productivity of the sclerophyllous forest of
the Mediterranean-type Region of Chile an its relationship with physiographic and
structural factors in a context of drought and heat waves. Tesis, Magister en
Recursos Naturales, Facultad de Agronomia e Ingenieria Forestal, Pontificia Universidad
Catolica de Chile. Santiago, Chile. 42 pp. Droughts and heat waves are consequences
of climate change and global warming, causing changes to forest ecosystems, which in
many parts of the world have not been investigated. The objective of this work is to study
the behavior of primary productivity of various sclerophyllous forests in the Mediterranean
Region of Chile under drought and heat waves, and to identify the ecological factors that
influence the process. Leaf Area Index was used as an indicator of productivity, and was
measured continuously between 2017 and 2021, which enabled to assess its change. In
this period, dry conditions were maintained, and extreme heat waves were experienced.
General Linear Models were used to model the relationship of the index and its change
with physiographic and structural variables, the floristic composition, and the richness of
woody species of the forests. The results indicate that the Leaf Area Index decreased
significantly during the period and that the behavior of productivity depends on the

physiography of the terrain and the structure of the forest. The most productive



vegetation, which is located on land prone to water accumulation, has greater tree cover,
and taller trees, experienced the most negative changes. In contrary, the less productive
vegetation even experienced leaf growth during the same period.

Key words: Drought, Heat waves, Primary productivity, Leaf Area Index, Terrain
physiography, Forest structure.



Introduccion

En el transcurso del siglo XXI se espera que la intensidad, duracion y frecuencia de
eventos climéticos extremos como las sequias y olas de calor aumenten como efecto del
cambio climatico y el calentamiento global (IPCC, 2021), especialmente en América del
sur y las regiones tipo mediterrdneas (Dosio et al., 2018). Esto es preocupante, ya que
se sabe que las olas de calor son capaces de producir importantes alteraciones en
sistemas socio-ecolégicos terrestres y marinos (Frélicher & Laufkdtter, 2018; Parmesan
et al., 2000). En las ciudades causan estragos en el bienestar humano (Zuo et al., 2015)
y en bosques se asocian a la desecacion e incendios (Founda et al., 2022; Pollastrini et
al., 2019).

Sobre la vegetaciéon, las sequias pueden tener efectos subletales, afectando su
fisiologia, reproduccion y productividad primaria; y efectos letales, llevando a la muerte
arboles, arbustos, o bosques. También producen efectos secundarios sobre los
ecosistemas, tales como cambios de patrones en la fauna y en la regeneracién de
especies vegetales (Allen et al., 2010; Breshears et al., 2021).El impacto de la sequia
sobre la vegetacion puede ser contexto-dependiente, es decir, la respuesta de la
vegetacion a la perturbacion que impone una sequia puede variar segun las condiciones
de sitio, caracteristicas intrinsecas de las especies presentes y la forma en la que éstas
interactlan entre si (Grossiord, 2020). Entonces, el nivel de impacto que experimente un
bosque bien podria estar relacionado a algunos factores que controlan diversos patrones
en la vegetacién, tales como la complejidad estructural, la rigueza y composicion de
especies, rasgos funcionales, atributos de la fisiografia del terreno, tipos de suelo y
posicion geografica, entre otros (Armas et al., 2011; Ayma-Romay & Bown, 2019; Bhusal
et al., 2021; Grossiord, 2020; Parmesan et al., 2000; Ren et al., 2021).

El cambio en la productividad primaria ha sido propuesto como un buen indicador del
efecto de la sequia sobre la vegetacion (Grossiord, 2020). Una medida de la

productividad primaria en bosques es el indice de Area Foliar (IAF), el cual corresponde



al area de hojas sobre una determinada area de suelo (Fang et al., 2019). Este indice
puede ser utilizado para evaluar el comportamiento de un bosque durante un periodo de
sequiay olas de calor ya que da cuenta del area fotosintéticamente activa, cuya variacion
se traduce directamente en un cambio en la productividad primaria (Gumede et al.,
2022). Como el IAF es una medida directa de la biomasa de la vegetacion, su cambio es
facil de interpretar, en comparacién a lo que ocurre con otros indicadores de la
productividad primaria convencionalmente usados, como, por ejemplo, el indice de

Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI por su sigla en inglés).

Sin embargo, aun queda margen para investigar los efectos de las sequias y olas de
calor sobre los bosques, si estos son contexto-dependientes, y, mas adn, sila interacciéon
entre ambos eventos puede tener efectos compuestos que intensifican los impactos

sobre la vegetacion (Buma, 2015; Gazol & Camarero, 2022).

En la Regién tipo mediterranea de Chile una condicién de sequia que comenzoé el afio
2010, con déficits de precipitaciones medios de entre el 20 y 40% (Garreaud et al., 2020),
aun contindia en el afio 2022. Durante este periodo se han producido cerca de dos olas
de calor por temporada extendida de verano (noviembre-marzo), algunas de las cuales
han sido de las mas intensas registradas en la historia de la region (Piticar, 2018). Esta
region es especialmente vulnerable a las olas de calor debido a tres razones: su extensa
urbanizacion y el efecto de islas de calor; poseer sub-cuencas cerradas; y, a que la
influencia marina del Océano Pacifico sobre el clima se debilita hacia el interior del
territorio. Mas aun, se espera que en el proximo siglo las olas de calor en la region

aumenten en frecuencia, duracion y magnitud (Piticar, 2018).

En la seccién norte-centro de la region, entre los afios 2016 y 2019, se registraron tres
olas de calor extremas que rompieron en seguidilla los récords histéricos de
temperaturas maximas: 37.3 °C en diciembre del 2016, 37.4 °C en enero del 2017 y 38.3

°C en enero del 2019 (Demortier et al., 2021). Tras la uUltima se observo a simple vista



un pardeamiento (paso de un color verde a un color café) generalizado del bosque y
matorral esclerdfilo, el cual se caracteriza por su aspecto siempreverde (Miranda et al.,
2020; Miranda, 2021; Smith-Ramirez et al., 2022). Este sorpresivo fenébmeno sometio a
prueba la resiliencia del ecosistema, y funcioné como un gran experimento natural en un
laboratorio vivo, del cual los resultados aun no son claros, siendo incierta aun la

respuesta de la vegetacion.

Este “experimento” merece ser aprovechado para comprender mejor la ecologia de los
bosques en un contexto de sequia y olas de calor, como, también, para desarrollar una
nocion de los cambios que podrian experimentar en el futuro. Fruto de una labor de
monitoreo que comenzé en 2017 se conté con datos anuales del IAF de 37 parcelas de
bosque esclerdfilo de la seccidn norte-centro de la region. En este marco se plantean las
siguientes preguntas de investigacién: ¢ Cudl ha sido el comportamiento del IAF en los
bosques esclerdfilos de la Region Mediterrdnea de Chile entre los afios 2017 y 2021? Y
¢, Es el comportamiento del IAF contexto-dependiente, es decir, varia segun la fisiografia
del terreno, estructura forestal, composicién floristica y rigueza de especies lefiosas
propia de cada bosque? Se hipotetiza que, de forma general, los bosques habran
experimentado un cambio negativo en el IAF entre los afios 2017 y 2021, pero que tendra
mayor magnitud en sitios con mayor pendiente, menor cobertura arbérea y menor

rigueza de especies lefiosas, donde se desarrollas asociaciones floristicas propias.

El objetivo general de este trabajo fue evaluar el comportamiento de la productividad
primaria en diversos bosques esclerofilos de la Region Mediterrdnea de Chile durante
un contexto de sequia y olas de calor, y determinar si el comportamiento del IAF es
contexto-dependiente. Los objetivos especificos fueron: 1) evaluar el IAF de bosques
emplazados en diversas situaciones fisiograficas, con diferente estructura forestal,
composicion floristica y riqueza de especies lefiosas, entre los afios 2017 y 2021, a
través de mediciones anuales y del cambio entre el primer y Gltimo afio del periodo; 2)

identificar variables fisiograficas, estructurales, composiciones floristicas y riquezas de



especies que expliquen las mediciones anuales de IAF y su cambio, usando Modelos

Lineares Generalizados.

Materiales y métodos

Area de estudio

El 4rea de estudio es parte de la seccién norte-centro de la Regidon Mediterranea de
Chile, y se extiende entre los 32°55' y 34°19' de latitud sur, y entre los 69°47’ y 71°43’ de
longitud oeste.

En el relieve de la region se identifican de oeste a este, como unidades geoldgicas
importantes, la Cordillera de la Costa, el Valle Central y la Cordillera de los Andes, las
cuales generan gradientes altitudinales. La Cordillera de la Costa llega a erigirse a
alturas por sobre los 2,000.0 msnm, en el Valle Central la altura desciende hasta valores
cercanos a los 520 msnm en ciertos puntos y, luego, con la Cordillera de los Andes, la
elevacion vuelve a ascender hasta llegar a los 6,570.0 msnm en la cumbre mas alta. El
clima se caracteriza por ser de tipo Mediterrdaneo Templado con inviernos frios vy
hamedos, y una estacion de verano seca, que puede ser calida (Csb) o calurosa (Csa)
dependiendo de la localidad (Peel et al., 2007). la Regidn tipo mediterrdnea de Chile se
caracteriza por experimentar una gran variacion interanual de la distribucién mensual y
cantidad total de las precipitaciones, influenciada principalmente por el anticiclén del
Pacifico Sur y el fenémeno El Nifio- Oscilacién del sur (ESNO o ENSO) (Armesto et al.,
2007). El mes con mayores temperaturas corresponde al de enero, mientras que el mes
mas frio es julio. En el periodo 2010-2021 la temperatura anual media fue de 3.7-17.4 °C
y la precipitacion anual media fue de 88-507 mm segun localidad (Explorador climatico,
n.d.), en promedio un tercio del volumen de la precipitacion anual media antes del

comienzo de la sequia el 2010. (Garreaud et al., 2019).
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El objeto de estudio fue el bosque esclerdfilo de la region. El tipo forestal esclerdéfilo se
distribuye entre los 30°50’ y los 38° Sur y varia de forma importante en funcién de la
latitud, longitud y orografia, por lo que los bosques con los que se trabajé corresponden
principalmente a aquellos localizados en la distribucion norte. De acuerdo a Donoso
(1981), es posible diferenciar tres subtipos: el espinal, que posee una fisionomia de
sabana, donde Acacia caven es la especie arb6rea dominante, y que se presenta en los
faldeos de ambas cordilleras; bosques mixtos esclerdfilos, dominados por las especies
arbodreas tipicas, tales como Cryptocarya alba, Peumus boldus, Quillaja saponaria,
Lithraea caustica y Maitenus boaria, mas un sotobosque, y se ubica en altitudes medias
de ambas cordilleras; y los bosques de quebradas, que justamente se ubican en
quebradas y riberas, y que estan conformados por aquellas especies del esclerofilo con
mayor requerimiento hidrico, tales como Beilschmiedia miersii y Persea lingue (Donoso,
1981). Sin embargo, una clasificacibn mas detallada de las comunidades estudiadas en
este trabajo se indica en los pisos vegetacionales de Luebert y Pliscoff (2017). Estos
autores diferencian formaciones vegetales en funcién de una estructura y fisionomia
homogénea, junto a una composicion floristica dominante, que es el resultado de la
influencia de condiciones mesoclimaticas y de elevacion concretas (Luebert & Pliscoff,
2017). Por ello, la clasificacion de la vegetacion de la region en funcién de los pisos
vegetacionales es mucho mas diversa que aquella propuesta por Donoso (1981) y
permite una caracterizacion mas profunda. En el area de estudio existen 13 pisos

vegetacionales.

La variabilidad fisiografica de un paisaje compuesto por cordilleras, valles, laderas y
guebradas, como el de la region, tiene un efecto en la variabilidad climética y de las
caracteristicas de la vegetacion a escala local (Armesto et al., 2007; Armesto & Martinez,
1978), dando lugar a un ambiente altamente heterogéneo (como Stein et al. (2014)

define heterogeneidad ambiental).
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Muestreo de la vegetacion

Se instalaron y midieron 37 parcelas de muestreo, cada una de 400 m2 Estas se
localizaron en sectores de la Cordillera de la Costa, el Valle Central y la Cordillera de los
Andes, al interior de bosques escleréfilos con cobertura arborea abierta ([0-33[%),
semidensa ([33-66[%) y densa ([66-100]%) categorizados en el Catastro de los Recursos
Vegetacionales Nativos de Chile 2013 (CONAF, 2021) (Fig. 1). Los bosques
seleccionados pertenecen a los pisos vegetacionales Bosque espinoso mediterraneo
interior de A. caven y Prosopis chilensis (P32); Bosque espinoso mediterraneo andino
de A. caven y Baccharis paniculata (P33); Bosque esclero6filo mediterraneo costero de
C. albay P. Boldus (P39); Bosque esclerdéfilo mediterraneo andino de Q. saponaria y L.
caustica (P41) (Luebert & Pliscoff, 2016) (Tabla 1). A cada parcela se le asigné
coordenadas geogréficas y fue representada con un punto espacialmente
georreferenciado en el Sistema de informacién geogréfica (SIG) QGIS (QGIS

Development Team, 2009).

Para analizar el comportamiento de la vegetacion durante el periodo de sequia y olas de
calor extremas en estudio (2017 al 2021) se observo la productividad primaria afio a afio
y se calculé su cambio. La productividad se cuantific6 utilizando el IAF, obtenido de

mediciones en terreno.

El IAF se midié con un ceptometro Accupar LP-80, el cual registra de forma directa la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA o PAR) que intercepta el follaje, y a partir de
esta informacion estima de forma certera el IAF. Los datos de IAF se generaron
documentando el indice una vez al afio en primavera (21 de septiembre al 21 de
diciembre), desde el 2017 al 2021, exceptuando el afio 2018. El IAF medido en parcelas
se obtuvo calculando el promedio de 4 mediciones en 4 posiciones (norte, este, sury
oeste) dentro de ellas. Las mediciones se llevaron a cabo independiente de la cobertura

que se presentara en cada posicion.
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A Cordillera de la Costa
+ valle Central :
B Cordillera de los Andes  :

Bosque esclerdfilo
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Fig.1. Areade estudio. Representacion de la localizacién de las parcelas establecidas
en bosques con cobertura arb6rea densa (N = 9), semidensa (N = 8) y abierta (N = 20),

en la Cordillera de la Costa (N = 9), Valle Central (N = 17) y Cordillera de los Andes (N
= 11). Algunas parcelas se superponen por su proximidad.

Tabla 1. Numero de parcelas por clase de cobertura ubicadas en cada piso vegetacional.

Cobertura arborea
Piso vegetacional Abierta Semidensa Densa
P32 3 1 2
P33 8 2 0
P39 1 0 3
P41 8 5 4
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El cambio en la productividad se obtuvo por parcela (p), calculando la diferencia del IAF

entre los afios 2021 y 2017 (AIAF), de la siguiente forma (Ecuacién 1):

AIAFp = IAFZOle - IAF2017p ECU&CI()I’] 1

Un grupo de variables que describen la fisiografia del terreno del area de estudio se
derivaron de un Modelo Digital de Elevacion (MDE). EI MDE utilizado fue el producto
DEM ALOS-PALSAR, del satélite ALOS (Advanced Land Observation Satellite) de la
Agencia Japonesa de Exploracion Aeroespacial (JAXA)

(https://www.eorc.jaxa.jp/ALOS/en/alos/sensor/palsar_e.htm). Este ofrece imagenes

adquiridas entre los afios 2006 y 2011, con una periodicidad de 46 dias y una resolucion
nativa de 12.5 m. El MDE fue descargado directamente desde el Catalogo Nacional de
Informacion Geoespacial de la infraestructura de datos espaciales (IDE) IDEChile
(https://www.ide.cl/).

Las variables fisiogréficas fueron calculadas a partir del MDE utilizando el software
SAGA (System of Automated Geoscientific Analyses) (Conrad et al., 2015). El resultado
de este proceso fue un conjunto de coberturas en formato raster de informacion
fisiogréfica, las cuales luego fueron exportadas a QGIS para ser interceptadas con los
puntos de parcelas. De esta forma se obtuvo un valor por parcela de la elevacion,
pendiente en grados, exposicion de la pendiente (Norte, Este, Sur, Oeste), indice de

posicion topografica (TPI) e indice de humedad topografica (TWI) (Tabla 2).

El TPI compara la elevacion de cada pixel de un MDE con la elevacion media de un
conjunto especifico de pixeles que lo rodean, y permite identificar en que posicion de una
ladera se ubica un pixel. Valores positivos representan cimas, valores negativos
representan valles, valores cercanos a O representan zonas intermedias de pendiente
constante y el valor O representa zonas planas (Weiss, 2000). El algoritmo con el que se

calcula el TWI permite establecer la direccién de flujo de agua de cada pixel de un MDE

14


https://www.eorc.jaxa.jp/ALOS/en/alos/sensor/palsar_e.htm
https://www.ide.cl/

y diferencia zonas de captacién, pixeles con la tendencia a recibir agua, y zonas de
drenaje, pixeles con la tendencia a evacuar agua que alimentan las zonas de captacion.
Los pixeles catalogados como zonas de captacion rodeados por una gran area de pixeles
de drenaje contribuyentes y con baja pendiente son identificados como zonas propensas
a la acumulacion de agua y representados con valores altos de TWI. Mientras que los
pixeles con pendiente elevada son identificados como zonas secas bien drenadas y
representadas con valores bajos de TWI (Mattivi et al., 2019).

El afio 2017 se midid y registré en terreno variables de la estructura del bosque, la
composicion floristica y la riqueza de especies lefiosas en cada parcela. Se obtuvo un
valor por parcela del nimero de vastagos, altura, didmetro a la altura de pecho (DAP) y
didmetro de copa, midiendo cada variable en todos los arboles de una parcela y luego
calculando el promedio. También se document6 el numero de estratos y se midi6 la
cobertura arbérea por parcela usando rangos de altura y estableciendo dos transectos
perpendiculares de muestreo, respectivamente. Ademas de la riqueza total de especies
lefiosas por parcela se cuantific6 de forma separada la riqueza de plantas arbustivas y
de plantas arbdreas. Y, la composicion floristica por parcela recabada es la lista de todas
las especies arbustivas y lefiosas presentes en una parcela, independiente de su

dominancia (Tabla 2).

Estrategia de modelamiento

Para conocer el comportamiento del IAF se calcul6 la media, mediana y rango del IAF
anual y del AIAF segun cobertura arbérea ([0-33[%; [33-66[%; [66-100]) y considerando
todos los datos juntos ([0-100]%). Luego, se comprobd la significancia del AIAF
experimentado en cada rango de cobertura durante el periodo de estudio. Para ello se
realiz6 una prueba de hipotesis basada en la distribucion t-student (t-test) para muestras
dependientes sobre la diferencia de medias entre las mediciones del IAF del 2017 y el
2021 (AIAF medio).
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Tabla 2.
parcela.

Variables consideradas en el estudio, muestreadas y registradas en cada

Tipo de variable

Nombre de variable

Productividad

Cambio de la
productividad
Posicion
geogréfica

Fisiografia del
terreno

Estructura del
bosque

Riqueza de
especies lefiosas

Composicién
floristica

Clasificacion de
la vegetacion

IAF

AIAF

Latitud y Longitud.

Exposicion, Elevacion, Pendiente, TP1'y TWI.

NUmero de vastagos, Altura, DAP, Diametro de copa, Numero de estratos
y Cobertura arbdrea.

Riqueza total, Riqueza arbdrea y Riqueza arbustiva.

Lithraea caustica, Retanilla trinervia, Quillaja saponaria, Colliguaja
odorifera, Podanthus mitiqui, Acacia caven, Trevoa quinquinervia,
Baccharis linearis, Cestrum parqui, Cryptocarya alba, Echinopsis
chilensis, Kageneckia oblonga, Peumus boldus, Proustia pungens,
Porlieria chilensis, Maitenus boaria, Azara celastrina.

Pisos vegetacionales

Nota: Las variables de composicion resumen la lista de especies que se encuentran presentes
en al menos una de las parcelas. Cada especie fue modelada como una variable binaria que
toma el valor “presente” (1) 0 “ausente” (0) segun su ocurrencia en cada parcela.

Para comprobar la contexto-dependencia del IAF se evalud la relacion entre las variables

fisiogréficas, estructurales, composicion y riqueza de especies, como variables

predictoras, y las siguientes variables respuesta:

)] IAF del 2017 al 2021

1)) AlIAF
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El efecto de las variables predictoras sobre las variables respuesta fue evaluado usando
Modelos Lineares Generalizados (GLM). Los modelos resultantes fueron seleccionados
minimizando el Criterio de Informacion de Akaike (AIC), y, después, descartando las
variables predictoras menos significativas en base a su p-value hasta obtener un modelo

con grados de libertad suficientes.

Estos modelos se construyeron en dos etapas. La primera consisti6 en modelar la
relacion del IAF y AIAF con las variables fisiogréficas y de posicion geogréafica para dar
cuenta del efecto de la fisiografia del terreno y la ubicacién. La segunda etapa consistié
en modelar los residuales de ambos modelos en funcién de las variables de estructura,
composicion, riqueza y piso vegetacional. La ventaja de usar los residuales en el segundo
modelo por sobre los datos originales de IAF y AIAF es expresar la variabilidad de la
productividad explicada por las variables de estructura, composicion y rigueza,
conociendo y excluyendo la influencia que puede tener la fisiografia del terreno y la

posicion geografica sobre los datos.

Esta estrategia permite analizar el efecto de un gran grupo de variables predictoras en

modelos que poseen pocas observacionesy, por lo tanto, grados de libertad restringidos.

Adicionalmente se elabor6 un modelo GLM entre el IAF del 2017 (inicial) y el AIAF

(cambio), usando como predictor el valor inicial y como respuesta el cambio.

Todos los andlisis estadisticos fueron realizados en el software RStudio (RStudio team,
2020).
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Resultados

Comportamiento del IAF

El IAF vari6 afio a afio, y el comportamiento fue diverso entre parcelas. Considerando
todos los datos de IAF, durante el periodo estudiado se documentd un rango de valores
de IAF que fluctud entre 0 y 4.58 m? de hojas por m? de superficie (m?h*m=s) (Tabla 3).
Sin embargo, la media y la mediana difieren. A través de los afios la mediana fue como
maximo 0.86 m?h*m=s, mientras que la media anual del IAF nunca super6 los 1.38
m2h*m-2s (Tabla 3). Por lo tanto, la distribucién de los valores tiene una asimetria positiva

y los datos se concentraron en un rango menor.

La tendencia en la variacion del IAF desde el primer al Ultimo afio fue a la caida. En
promedio, desde el 2017 al 2021, el IAF se redujo 0.57 m?h/m?s, y el cambio demostrd
ser significativo en el t-test (p-value = 0.002) (Tabla 3). El IAF medio se mantuvo
relativamente constante hasta la medicion en primavera del 2019, y luego se registré
una caida en las mediciones de 2020 que se acentu6 en 2021 (Tabla 3).

El comportamiento del IAF fue distinto segun rangos de cobertura. Las parcelas con [0-
33[% de cobertura arbérea experimentaron un menor rango de IAF con valores mas
bajos, y mostraron un AIAF menos negativo que aquellas con [33-66[% Yy [66-100]% de
cobertura arbérea. De hecho, el AIAF medio en parcelas con menos de 33% de cobertura
fue minimo (-0.06 m?h*m2s) (Tabla 3). Asi, el cambio en el IAF desde el 2017 al 2021
solo fue significativo en condiciones que presentaron al menos 33% de cobertura
arborea, siendo de mayor magnitud en las parcelas con [66-100]% de cobertura (Tabla
3).
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Contexto-dependencia del IAF

La primera etapa de la modelacion del IAF indica que la fisiografia del terreno tuvo un
efecto sobre el IAF. Especificamente, el IAF se relacioné significativamente de manera
positiva con el TWI (p-value < 0.001) (Tabla 4). La segunda etapa de la modelacién indica
que la estructura también desempefié un rol relevante, ya que la variabilidad del IAF no
explicada por el TWI se relacion significativamente de manera positiva con el porcentaje
de cobertura arborea (p-value < 0.001) (Tabla 4). Asi, en los bosques estudiados la
medicion del IAF consistentemente tomé valores mayores en situaciones con mayor TWI

y cobertura arborea (Fig. 2a y 2b).

Contexto-dependencia del AIAF

La primera y segunda etapa de la modelacién del AIAF indicaron que la fisiografia del
terreno y la estructura igualmente afectaron el cambio del indice, el cual dependié del
TWI (p-value = 0.027) y de la altura media (p-value = 0.003) (Tabla 4). Sin embargo, en
estos casos el AIAF se relaciond negativamente con el TWI y la altura media. El AIAF
fue consistentemente mas negativo en situaciones con mayor TWIy donde la vegetacion

fue en promedio mas alta (Fig. 2c y 2d).

Relacién entre el IAF inicial y su cambio

El AIAF mostrd una relacion inversa significativa (p-value < 0.001) con el nivel del IAF
del afio 2017 (Tabla 4). Es decir, las parcelas que experimentaron una mayor reduccion
en el IAF para el 2021 fueron aquellos que tuvieron un mayor IAF el 2017, que, a la vez,
coincidieron con las parcelas con mayor nivel de cobertura (mayor o igual a 33%) (Fig.
2e). Aun asi, hubo parcelas que mostraron un cambio positivo, es decir, que en la
medicion del 2021 registraron un IAF mayor que aquel que presentaban en el 2017.
Estas parcelas se caracterizaron por tener niveles de IAF inferiores a 2 m?h*m2s y por

ser en su mayoria bosques con menos de 33% de cobertura arborea (Fig. 2e).
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Tabla4. Modelos GLM finales de la relacion del IAF y AIAF con variables de posicion,
fisiograficas, estructurales, de composicion, riqueza y clasificacion de la vegetacion.
Ademas, esté el modelo de la relacién entre el IAF inicial y su cambio.

Variable Variables Coeficientes Error estdndar  t-value  p-value
respuesta predictoras
IAF  (Intercepto) -0.01654 0.27956 -0.059 0.953
TWI 0.15997 0.03704 4319 2.88e-05 ***
Residuales (Intercepto) -1.06830 0.13858 -7.709  1.8e-12  ***
Cobertura arbérea 0.02793 0.00301 9280 <216 ***
AIAF  (Intercepto) 0.4265 0.4620 0.923 0.362
TWI -0.1412 0.0612 -2.308 0.027 *
Residuales (Intercepto) 0.83677 0.29501 2.836  0.00754 **
Altura -0.11990 0.03712 -3.230  0.00269 **
AIAF  (Intercepto) 0.14119 0.15355 0.919 0.364
IAF 2017 -0.51916 0.07576 -6.853  5.92e-08 ***

Codigos de significancia: 0 “***°0.001 “**°0.01 *0.05 " 0.1 * 1
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Fig. 2. Efecto de las variables
relacionadas al IAF (a y b) y al AIAF
(c y d), seleccionadas por Ilos
modelos GLM en dos etapas. Y,
efecto del IAF inicial sobre el cambio
en el indice al final del periodo (e).
Cada punto es una parcela y fueron
agrupados en colores segun nivel de
cobertura.
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Discusion

Comportamiento del IAF

La tendencia del IAF a reducirse significativamente durante el periodo de estudio en los
bosques de la region es similar a lo que se ha visto en otras partes del planeta donde
han ocurrido condiciones similares de deficiencia hidrica y/o temperaturas anormalmente
altas (Allen et al., 2010; Breshears et al., 2021; Gazol & Camarero, 2022; Liou &
Mulualem, 2019; Pollastrini et al., 2019; Rita et al., 2020). Sin embargo, no es posible
concluir que la reduccion en el IAF sea un impacto directo de la sequia y olas de calor
debido a que en este estudio no se hace un contraste con momentos previos del bosque
en las que dichas condiciones no estuviesen presentes, ni se analizan variables

climatoldgicas.

La caida en el IAF no ocurre gradualmente, afio a afio, sino de forma mas abrupta entre
las mediciones de primavera del 2019 y 2020, y coincide con el fenémeno de
pardeamiento que acontecid en verano del 2019, el cual ha sido mencionado y descrito
en diferentes trabajos (Miranda et al.,2020; Miranda, 2021; Smith-Ramirez et al., 2022).
En el transcurso de ese aiio el IAF disminuyé 0.45 m?h*m2s. El IAF cuantifica la densidad
del follaje, y decae si las plantas pierden sus hojas, por lo que el cambio negativo en las
mediciones entre el 2019 y 2021 marca el momento en el que una gran cantidad de
follaje colapsa y se desprende de las ramas. Al menos en este caso, el IAF no permitio
anticipar el brusco cambio en la vegetacién, sélo cuantificarlo, ya que el indice no

muestra ningln sintoma en la vegetacion hasta que ocurre el evento.

Contexto-dependencia del IAF y AIAF

El comportamiento del IAF demostré ser contexto-dependiente, jugando un rol
importante la fisiografia del terreno y la estructura de los bosques. El IAF esta
relacionado al TWI y a la cobertura arbérea, de tal forma que es mas alto donde el TWI
y la cobertura es mayor. Valores més altos de TWI se dan en sitios propensos a la

acumulacién de agua. Esta capacidad la tienen lugares con poca pendiente y que estan
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rodeados por areas de drenaje que encausan el agua superficial y subterranea del suelo
hacia la zona de acumulacién. Un gran ejemplo de lugares con alto TWI son los fondos
de quebradas. En cambio, sitios con pendientes elevadas por las cuales drena el agua
tienen bajo TWI (Mattivi et al.,2019).

El efecto positivo del TWI sobre la productividad primaria de la vegetacion durante el
periodo de sequia que ha vivido la Region Mediterranea de Chile ya ha sido descrito por
Miranda et al. (2020). En este trabajo se muestra que zonas con mayor TWI fueron
capaces de conservar de mejor forma su productividad entre el 2010 y 2017 (Miranda et
al., 2020).

Por otra parte, existen diversas investigaciones respecto al acoplamiento entre la
cobertura y el IAF. Asi, en algunos casos se ha logrado utilizar efectivamente medidas
del nivel de abertura del dosel como estimadores del indice (Battuvshin & Menzel, 2022;
Rautiainen et al., 2005). En cambio, en otros sistemas se ha observado que el IAF es

independiente de dicho factor estructural (Acevedo et al., 2001).

Interesantemente, el AIAF mostré una relacion lineal inversa al IAF anual, mas
significativa con el IAF del afio inicial (2017). Esto explica que el TWI tuvo un efecto
negativo sobre el AIAF, y, que, en general, el AIAF fue mas negativo en aquellas parcelas
con mayor cobertura, ya que mayores valores de TWI y cobertura fueron asociados a un
mayor IAF inical. Sin embargo, el modelo que considerd la relacién del AIAF con
variables fisiograficas y estructurales no apunté a la cobertura como variable predictora

significativa, sino a la altura media de los individuos.

En California, EE. UU., se ha estimado que la altura de los arboles es el predictor mas
fuerte de la mortalidad durante periodos de sequia extrema (Stovall et al., 2019)
convirtiendo a la altura en un factor de riesgo. Este fendmeno se asocia a que las sequias

prolongadas incrementan la demanda de carbono de las plantas, y arboles mas grandes
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tienen metabolismos mas exigentes, sumado a que arboles mas grandes deben “realizar
un mayor esfuerzo” para conducir el agua del suelo a la copa, contrarrestando la
gravedad y soportando los gradientes hidricos de presién que experimenta la xilema
(Stovall et al., 2019).

Considerando que en trabajos en que se estudio la productividad primaria del bosque
esclerdfilo de la regién los resultados indican que el TWI tuvo un efecto positivo en la
conservacion de la productividad primaria del bosque durante contextos de sequia en
periodos anteriores (Miranda et al., 2020) se propone que las condiciones ambientales
presentes han presionado al bosque a superar un umbral tras el cual la productividad
primaria cambia su comportamiento. El ultimo comportamiento sugiere que la vegetacion
con mayor IAF, gue se caracteriza por encontrarse en sitios con mayor TWI, tener mas
cobertura arbo6rea y en promedio individuos mas altos, fue la que sufrié los cambios mas
negativos en el periodo 2017-2021. De esto se puede concluir que existe una mayor
probabilidad de que vegetacién con estas caracteristicas sufra pérdidas importantes de
biomasa foliar en un contexto de sequia y olas de calor extremas. Por lo tanto, se sugiere

considerar altos niveles de IAF como un factor de riesgo o vulnerabilidad.

Potenciales efectos secundarios sobre el ecosistema

Los cambios observados sobre el IAF pueden desencadenar cambios ecosistémicos.
Por ejemplo, el IAF puede influir en la composicion de especies vegetales bajo el dosel
arbéreo (Majasalmi & Rautiainen, 2020), vy, tras la pérdida de superficie foliar entre los
afnos 2019 y 2020 es probable que el estrato arbustivo comience a cambiar. Otro aspecto
para considerar es que la pérdida de estructuras vegetales, como ramas, hojas y frutos,
puede tener un impacto sobre la fauna, que utiliza la biomasa vegetal para la obtencién
de recursos, proteccion y movilidad. En el bosque esclerdfilo de la Regién Mediterranea
de Chile se ha documentado una relacion positiva entre complejidad estructural de la
vegetacion y la diversidad de fauna, que se debe a que ambientes estructuralmente mas

complejos y productivos ofrecen mayor diversidad de microhabitats y alimento, asi

25



permitiendo niveles mas altos de especializacion (Mufioz-Pedreros et al., 2010). En
contextos de sequia y olas de calor, cuando los arboles se encuentran debilitados,
también son usuales los brotes de insectos que se alimentan de la madera o de la
corteza, que al ocupar los arboles del bosque aceleran o propician su muerte (Seaton et
al., 2020; Wills & Farr, 2017).

Es interesante que el AIAF fue distinto entre diferentes niveles de cobertura. Mientras el
AIAF fue significativamente negativo en bosques con mas de 33% de cobertura, el AIAF
de los bosques con menos de 33% de cobertura fue casi nulo. Mas adn, un grupo de
parcelas con niveles de cobertura <33%, caracterizados por poseer niveles de IAF
menores a 2 m?h/m2s, mostré incrementos en el indice al finalizar el periodo. Dicho
comportamiento sugiere que las parcelas con bosque mas similar al matorral
arborescente se han podido adaptar mejor al contexto de sequia y olas de calor que las
parcelas con bosque escleréfilo alto. De mantenerse o exacerbarse el comportamiento
del IAF, es posible que los matorrales o matorrales arborescentes semejantes expandan
su rango de distribucion, en la medida que los bosques densos, altos y hiumedos, se
retraigan a microrefugios fisiograficos que los protejan de la brusquedad de la
variabilidad climatica (Dobrowski, 2011; Hylander et al., 2015).

Pese a la informacion disponible sobre los cambios ecosistémicos que han
experimentado otros bosques, y a los potenciales cambios que pueden experimentar los
de la regién, aun existe un gran desconocimiento sobre los cambios taxonémicos y
estructurales causados por la desecaciéon progresiva o mortandad de arboles en los
bosques luego de olas de calor o la persistente escasez de precipitaciones (Lloret et al.,
2022).
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Conclusiones

Este trabajo quizas es uno de los primeros en donde se enfatiza la importancia de
considerar la ocurrencia de eventos puntuales de calor extremo al hacer un seguimiento
del comportamiento de la productividad primaria del bosque esclerdéfilo de la Regién

Mediterranea de Chile en un contexto de sequia y olas de calor.

En el periodo de estudio la vegetacion experimentd una caida significativa del IAF, lo
que se traduce en una reduccion en la superficie fotosintéticamente activa, y, por lo tanto,
en la productividad primaria del ecosistema. La caida del indice se acentué de forma
sincrénica en gran parte de las parcelas evaluadas entre las mediciones de primavera
de 2019 y 2020, coincidiendo con el fendmeno de pardeamiento que experimenté la
vegetacion el verano de 2019 luego de una ola de calor extrema.

El comportamiento del IAF es contexto-dependiente, y la fisiografia del terreno y la
estructura de los bosques son factores relevantes en el desempefio de la productividad
primaria. La caida del IAF fue mayor en la vegetaciéon mas productiva, que se caracteriza
por situarse en zonas donde se acumula humedad gracias a la fisiografia, que posee
niveles de cobertura arb6rea por sobre el 33%, y donde se desarrollan los arboles de
mayor altura. Mientras que algunas formaciones vegetacionales poco productivas, con
valores de IAF y coberturas menores a 2m?h*m32s y al 33%, respectivamente,

experimentaron alzas en el indice, y por tanto en la productividad primaria.

Los cambios en IAF podrian tener efectos secundarios en los ecosistemas, que
repercuten en especies de fauna y composicion de especies vegetales del sotobosque.
Incluso, si se mantiene el comportamiento del IAF, se podria producir una

reconfiguracion de los matorrales y bosques esclerdfilos altos en el paisaje.

Aungue este estudio da ciertas luces de los procesos que estan llevandose a cabo en el

ecosistema en el actual contexto de sequia y olas de calor, el esfuerzo es germinal. Aun
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queda mucho por entender sobre la ecologia del bosque escleréfilo de la Regién
Mediterranea de Chile, sobre todo en un escenario en el que las olas de calor se

intensificaran.
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Resumen

La sequia y las olas de calor son componentes del cambio climético y el calentamiento
global que pueden generar cambios en los ecosistemas forestales, y en muchas partes
del mundo estos no han sido investigados. El objetivo de este trabajo fue estudiar el
comportamiento de la productividad primaria de diversos bosques escleréfilos de la
Region Mediterranea de Chile durante un contexto de sequia y olas de calor, e identificar
factores ecolégicos que influyen en el proceso. Para ello, como indicador de la
productividad se midi6 el indice de Area Foliar entre los afios 2017 y 2021, y se calcul6
su cambio. En dicho periodo se mantuvieron condiciones de sequia y se experimentaron
olas de calor extremas. Se usaron modelos GLM para modelar la relacion del indice y su
cambio con variables fisiogréaficas, estructurales, composicién floristica y la riqueza de
especies lefiosas de los bosques. Los resultados indican que el indice de Area Foliar se
redujo significativamente en el periodo de estudio y que el comportamiento de la
productividad depende de la fisiografia del terreno y la estructura del bosque. La
vegetacion mas productiva, que se localiza en terrenos propensos a la acumulacion de
agua, posee mayor cobertura arborea, e individuos arbéreos mas altos, experimento los
cambios mas negativos, mientras que la vegetacion menos productiva incluso

experimenté incrementos en el indice.

Palabras clave: Sequia, Olas de calor, Productividad primaria, indice de Area Foliar,

Fisiografia del terreno, Estructura forestal.
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