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Resumen

Presento una revision de los trabajos sobre dinamica
de bosques en las Yungas del Noroeste Argentino, como base
para manejo productivo y conservacionista. Estos bosques se
extienden en el rango latitudinal entre 22 y 28 S, en el rango
altitudinal entre 400 y 3000 m, y en un rango de
precipitaciones de aproximadamente 900 a mas de 2000 mm
anuales.

Los bosques secundarios originados en areas
abandonadas de agricultura y ganaderia representan en
muchos casos la zona de transicion entre bosques naturales y
areas completamente transformadas. Debido a esto, tienen
importancia como areas de amortiguamiento y de valor
recreativo. Potencialmente también pueden ser bosques
productores de madera y captadores de carbono atmosférico.
Localmente, su composicion es influenciada por el uso previo
al abandono que controla el mecanismo de dispersion mas
eficiente para colonizar etapas tempranas. A escala regional,
la presencia de especies exoéticas invasoras es un factor
progresivamente mas importante que influye en la
composicion de estos bosques.

En los bosques diversos de ladera, la dinamica es
controlada por factores que operan a distintas escalas de
paisaje. Por ejemplo, a escalas de hasta decenas de hectareas,
tienen importancia los deslizamientos de ladera, mientras que
a escala de cientos a pocos miles de metros cuadrados
predominan factores endogenos como claros por caida de
arboles, reproduccion asexual, o las interacciones entre
especies. La complejidad de estos procesos a distintas escalas
debe entenderse para manejar estos bosques en forma
sustentable.

Por encima de los 1600 m, el paisaje es un mosaico
de bosques, arbustales y pastizales que en parte reflejan la
interaccion entre factores microambientales asociados a la
topografia y distintas historias de disturbios. La interaccion

entre variabilidad climatica, fuego y pastoreo seguramente
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influye de manera significativa en la dinamica de estos
parches de vegetacion. ~ Ademas de la dinamica interna de
estos tres tipos de bosques, el gradiente altitudinal involucra
aspectos funcionales a escala regional que deben reconocerse

para un manejo racional.

Introduccion

El objetivo de este trabajo es revisar los conocimientos
actuales sobre dindmica de los bosques de las Yungas
argentinas y proveer bases para su manejo y conservacion.
Incluyo informacion anecddtica o puramente descriptiva. Mas
que enfatizar la validez de estas generalizaciones, espero
estimulen preguntas e hipdtesis a evaluar con métodos

experimentales y cuantitativos.

Yungas

Selva Amazénica
Mata Atlantica
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Fig. 1. Mapa de distribucion de las Yungas en y de los distintos pisos
altitudinales en Argentina.

Las Yungas argentinas o selva tucumano-oranense
se localizan en las laderas huimedas del Noroeste Argentino
entre los 22 y 28 S, cubriendo un rango altitudinal entre 400 y
3000 m y un rango de precipitaciones de aproximadamente
900 a mas de 2000 mm anuales. Se caracterizan por un clima
subtropical humedo con estacion seca (regimen monzonico) y

una marcada heterogeneidad ambiental asociada a la
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topografia montafiosa (Fig. 1). Latitudinalmente, las Yungas
muestran un empobrecimiento de especies de Norte a Sud. La
mayor diversidad se encuentra en los bosques de la alta
cuenca del rio Bermejo, en el limite con Bolivia (Grau y
Brown 1995a). El gradiente latitudinal de las Yungas,
también se asocia con cambios en los patrones de uso de la
tierra. El sector Sud, mas cercano a centros urbanos, tiene
mas influencia de la economia de mercado, presenta sistemas
de agricultura y ganaderia mas modernos y ha sufrido una
progresiva despoblacion en las areas de montafia. En cambio,
en el sector Norte persisten sistemas agricolas y ganaderos
tradicionales y poblacion mas dispersa, basada parcialmente
en economias de subsistencia (Brown y Grau 1993). En
comparacion con otras provincias fitogeograficas de
Argentina, las  Yungas ocupan una  superficie
comparativamente chica (alrededor de 2 millones de Has).
Sin embargo, albergan una alta biodiversidad, juegan un
papel central en la regulacion de cuencas hidricas de gran
importancia regional, y progresivamente van adquiriendo
importancia como centros de recreacion y turismo.
Localmente, son fuente de produccion de madera, ganaderia
y productos vegetales menores (Brown 1995a). La
produccion y persistencia de estos recursos econdémicos y
ecologicos a largo plazo depende estrechamente de la
estructura y dindmica de sus bosques.

Hasta mediados de la década del 80, el estudio de las
yungas se ha limitado a descripciones estaticas en el tiempo
de los patrones de vegetacion a escala regional (Cabrera

1976, Hueck 1978) y de rodales (Meyer 1963, Brown et al.

1985). Estos trabajos presentaban una perspectiva arraigada
en los conceptos de sucesion y climax dominante en
norteamérica y europa hasta los afios 60 (Clements 1916,
Margalef 1958, Braun Blanquet 1964, Odum 1969). Desde
este paradigma se enfatizaba la influencia de las condiciones
ambientales (asumidas como relativamente constantes)
controlando comunidades forestales en equilibrio, y se
desestimaba la importancia de los cambios temporales

(disturbios, sucesion, cambio climatico) y la heterogeneidad
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espacial (disponibilidad de semillas, dispersion, dindmica de
parches). Es asi que en los esquemas fitogeograficos clasicos
de las Yungas, se presentaban grandes unidades de
vegetacion definidas por rangos altitudinales mas o menos
estrictos, y diferenciaciones a escala de paisaje debidas a
diferencias microclimaticas asociadas a las exposiciones de

laderas (Cabrera 1976, Hueck 1978, Brown et al. 1985).

En el esquema altitudinal clasico se identifican tres
pisos definidos por la topografia. 1) La selva pedemontana se
encuentra en las areas planas por debajo de los 500-600
metros. Fitogeograficamente, esta region muestra afinidades
floristicas con otros bosques secos estacionales del tropico de

llanuras (Prado y Gibbs 1993, Prado 1995). Debido a que se

encuentran en condiciones de poca pendiente, suelos ricos,
cercania a las fuentes de agua que permite el cultivo de
hortalizas de invierno bajo riejo, y condiciones climaticas que
permiten agricultura extensiva sin riego, esta region es la que
ha sufrido mayor transformacion antropica para agricultura.
Las principales producciones agricolas del noroeste argentino
(cafia de azucar, frutales tropicales y subtropicales, y
hortalizas de invierno) se asientan en este ambiente. En el
sud de las Yungas, practicamente han reemplazado la
totalidad de la selva pedemontana mientras que este proceso
de reemplazo continta activamente en el extremo norte de las

Yungas Argentinas (Castro 1995). Debido a que existen muy

pocos de estos bosques en buenas condiciones de
conservacion y los mismos se encuentran en los sitios mas
aislados (lo que los ha protegido de la destruccion), las selvas
pedemontanas son el ambiente menos estudiado de las
Yungas.

2) En las laderas humedas entre aproximadamente
500 y 1700 m se encuentra el bosque montano inferior.
Probablemente debido a mayores precipitaciones Yy
temperaturas menos extremas que a mayor altitud, este piso
altitudinal es el de mayor diversidad, incluyendo una
combinacion de especies arboreas perennifolias y
caducifolias de linaje biogeografico principalmente

amazonico (Brown 1995), y con un gradiente de especies
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tolerantes a pioneras (Grau y Brown 1998). Debido a las
fuertes pendientes y al régimen de lluvias intensas en el
verano, el bosque montano inferior no permite agricultura
comercial de escala ni explotaciones ganaderas intensivas.
Su uso antrdpico se restringe a explotacion forestal selectiva
y ganaderia extensiva.

3) El bosque montano superior, por encima de los
1700 m, se intercala con pastizales y arbustales hasta los casi
3000 m. Asociado a un clima mas extremo (heladas y
nevadas intensas), periodo seco muy marcado en el invierno,
este bosque es mucho menos diverso (Grau y Brown 1995 a),
es disturbado frecuentemente por fuego, con mayor
incidencia de linajes holarticos y gondwanicos en la
composicion de especies (Brown 1995). Esta dominado por
especies tipicamente intolerantes a las sombra como Alnus
acuminata, Podocarpus parlatorei y Polylepis australis. Al
tratarse de bosques abiertos en un clima menos riguroso en el
invierno, la productivida de forraje accesible al ganado es
mayor y la cantidad de parasitos es menor, por lo que la
produccion ganadera es mas importante. Posiblemente desde
tiempos historicos este ambiente ha tenido un uso antrépico
mas intenso que el bosque montano inferior (Bolsi 1997,

Ventura 1995, Otonello y Fumagalli 1995).

Desde los afios 70, la ecologia en general y los
estudios sobre dinamica forestal en particular, han cambiado
sustancialmente.  Disturbios, cambios climaticos y
heterogeneidad espacial son hoy reconocidos como factores
de gran influencia sobre la estructura y funcionamiento de las
comunidades vegetales, las que frecuentemente no se
encuentran en equilibrio composicional (Pickett y White
1985, Chesson y Huntly 1997). Propiedades significativas de

comunidades y ecosistemas, como diversidad, ciclos
biogeoquimicos, ciclos hidrologicos, interacciones planta-
animal, productividad, y suceptibilidad a invasiones, son
fuertemente dependientes del régimen de disturbios (Wiens

1989, Peet 1992, Borman y Likens 1979, Huston 1994). Esta

perspectiva de mno-equilibrio es ventajosa no solo por

presentar una vision mas realista de la dindmica natural de las
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comunidades vegetales, sino también porque ayuda a
interpretar y manejar la influencia de las actividades
antropicas. De hecho, el uso de los ecosistemas forestales por
parte del hombre, implica escencialmente el manejo del
régimen de disturbios y la regeneracion asociada (Attiwill
1994).

Reconocer que los disturbios, la heterogeneidad
espacial, y la variabilidad climatica son un control importante
de la estructura de la vegetacion no significa desestimar la
importancia de los factores ambientales como clima,
topografia y suelo. En muchos casos el ambiente fisico es el
condicionante del régimen de disturbios por vias directas e
indirectas. Tampoco significa que la vegetacion nunca se
encuentre en equilibio composicional. Lo que enfatiza la
vision dindmica, es la importancia de entender patrones y
procesos en determinados contextos definidos por escalas

temporales y espaciales (Pickett y White 1985, Rahel 1989).

Por ejemplo, los gradientes altitudinales de vegetacion no
solo reflejan la variacion climatica, sino también la variacion
en el régimen de disturbios, que a su vez depende de los
cambios ambientales y de la vegetacion misma (Harmon et
al. 1984, Veblen et al. 1992).

La percepcion dindmica de las Yungas argentinas no
comenzo6 sino hasta mediados de los afios 80 y ha sido objeto
de estudios cuantitativos recién en los 90, principalmente en
el sector mas austral. Los vacios de informacion, tanto
geograficos como tematicos, son aun muy importantes.
Idealmente este trabajo deberia contribuir a identificarlos y
darles prioridad como objetivos de investigacion en el futuro.

Si bién los patrones de disturbios y sucesion se
correlacionan con el gradiente altitudinal, esta correlacion no

es estricta. Revisiones recientes (Brown y Grau 1993, Brown

1995b) han incorporado la descripcion de aspectos dindmicos
dentro del esquema de pisos altidunales. En cambio, esta
revision esta primariamente ordenada de acuerdo a los
patrones de disturbios y sucesion. Espero con esto enfatizar
situaciones reales en vez de potenciales, y establecer

relaciones mas directas entre procesos ecologicos 'y
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necesidades de manejo e investigacion.

Bosques secundarios: el ecotono entre ecosistemas

naturales y antrépicos

La mayor parte del bosque montano inferior se sitia en las
laderas montanosas calidas y humedas del Noroeste
Argentino, y conserva en buena medida su estructura
boscosa. Por el contrario, la mayor parte del bosque
pedemontano situado sobre tierras planas ha sido
transformado en areas agricolas, ganaderas, industriales o
urbanas (Fig. 2). En algunas areas del pedemonte y de valles
intermontanos, tierras previamente utilizadas para agricultura
han sido abandonadas, dando curso a procesos de sucesion
secundaria. Estas areas se localizan en sectores con
pendientes limitantes para agricultura permanente (> 5%), o
dentro de areas protegidas. En general, estos bosques
secundarios forman una zona intermedia entre los bosques
maduros de ladera y areas completamente alteradas hacia la
llanura, por lo que adquieren importancia conservacionsta

como areas de amortiguamiento (Vides-Almonacid 1992).

Esta situacion de bosques secundarios en el limite entre areas
naturales y antropicas también se da en zonas de ladera
correspondiente al bosque montano inferior, ya sea en areas
residenciales proximas rodeadas de bosque o en poblados
aislados con usos agricolas tradicionales como la agricultura

migratoria.
\

Fig. 2. Reemplazo de los bosques pedemontanos por agricultura en las
cercanias de Oran, Salta.

Velocidad de la sucesion secundaria
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En base al estudio de cronosecuencias (Fig. 3) en el
pedemonte de la sierra de San Javier, estimamos (Grau et al
1997) que varias caracteristicas estructurales del bosque
maduro (diversidad, riqueza de especies arboreas, densidad
de tallos, y altura del dosel) se alcanzan aproximadamente en
30-40 afios de sucesion forestal sobre campos abandonados
de agricultura herbacea o arboles frutales. Otras
caracteristicas como el area basal o la complejidad estructural
en bosques de 50 afios de edad, son atin muy inferiores a las
del bosque maduro. En cronosecuencias de sucesion en

campos abandonados
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Fig. 3. Variacion de parametros estructurales en cronosecuencias de

sucesion secundaria sobre campos abandonados de agricultura permanente
en el pedemonte San Javier (Grau ef al. 1997) y de agricultura migratoria en
los bosques montanos de Bariti (Ramadori y Brown 1997).
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de agricultura migratoria, Ramadori y Brown (1997)

observaron que los patrones de recuperacion de las variables
estructurales durante la sucesion son mas rapidos: la
diversidad de especies se recupera en aproximadamente una
década de sucesion, y el area basal de bosques de 60 afos es
comparable a la de los bosques maduros. En ambos casos
bosques secundarios de alrededor de 50 afios son
comparables al bosque maduro en términos de estructura y
diversidad, aunque floristicamente atin contienen numerosas
especies pioneras longevas como dominantes. Tanto en San
Javier como en Baritu los bosques de 40-60 afios de edad
muestran levemente mayor diversidad que los bosques
maduros lo que puede atribuirse a la coexistencia de pioneras
longevas originadas en etapas temprana de la sucesion y
numerosas especies del bosque maduro (Grau et al. 1997).
Estos valores de recuperacion de variables estructurales
también son similares a los observados en sucesiones
secundarias en bosques tropicales de llanura (Brown y Lugo
1990, Finegan 1996).

Esta recuperacion de las caracteristicas estructurales
del bosque, parece producir condiciones de habitat

apropiadas para la fauna nativa. En sucesiones secundarias de

la sierra de San Javier, Bustos (1995) encontr6 que la
composicion de roedores en bosques secundarios de 30 afios
de edad era muy similar a la del bosque maduro, mientras que
la densidad de individuos y la riqueza de especies se alcanza
en aproximadamente 20 afios de sucesion. Vides-Almonacid

(1992) y Rougés y Blake (2001) encontraron que la

diversidad de la comunidad de aves bosques secundarios de
25 afos es comparable a la del bosque maduro. La predacion
de semillas de los bosques maduros se alcanza en los
primeros afios de sucesion, mientras que el banco de semillas
(un potencial indicador de la comunidad de dispersores)
alcanza un pico de abundancia y diversidad entre los 20 y 40
afios (Lomascolo 2000). En los bosques secundarios del
Parque Nacional el Rey (Salta), son comunes los grandes

mamiferos como corzuelas, pecaries, tapires o felinos, de
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modo que puede aceptarse que los bosques secundarios tiene
un alto valor conservacionista como calidad de habitat. Sin
embargo, hay que tener en cuenta que tanto el valor
conservacionista como economico de los bosques
secundarios depende en parte de la composicion de especies
arboreas, la que esta regulada por los factores que se discuten

a continuacion.

Historia del sitio, dispersion de semillas, y composicion del

bosque secundario

La sucesion vegetal es regulada por factores que controlan la
disponibilidad y caracteristica del sitio (tipo de disturbio,
condiciones de uso previo al abandono), la disponibilidad de
especies (mediada por su mecanismo de dispersion), y la
capacidad diferencial de las especies de desarrollarse (historia
de vida, ecofisiologia, competencia, interacciones con otras
especies) (Pickett et al. 1987). En etapas tempranas de
sucesiones secundarias, los dos primeros factores juegan un

papel preponderante (Gleason 1926, Egler 1954, Zimmerman

et al. 1995, Finegan 1996). En los bosques secundarios de las
Yungas pueden diferenciarse cinco patrones sucesionales

definidos por tipo de uso previo al abandono.

Campos de agricultura herbdcea

Areas que fueron cultivadas durante muchos afos Yy
posteriormente abandonadas, es decir, que el banco de
semillas del bosque nativo se ha agotado. En estas
condiciones suelen dominar las especies dispersadas por
viento. Por ejemplo, en el pedemonte de la sierra de San
Javier dominan Tecoma stans, Parapiptadenia excelsa,
Heliocarpus  americanus, Tipuana  tipu, Jacaranda
mimosifolia (Grau et al. 1997). Recién después de algunos
aflos de abandono esta vegetacion secundaria tiene una
estructura que resulta atractiva para aves dispersoras de
semillas permitiendo la llegada de pioneras zoocoras como

Solanum riparium o Urera caracasana.
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Campos utilizados previamente para ganaderia

En estas condiciones son abundantes las especies dispersadas
por el ganado, tipicamente caracterizadas por un endocarpo o
semilla resistente a la digestion. Esto incluye especies propias
de las Yungas como Juglans australis o Enterolobium
contortisilicuum, arboles mas afines al ambiente chaquefios
como especies de los géneros Prosopis o Acacia, o especies
exoticas como Gleditzia triacanthos, Psydium guajaba,
Piracantha coccinea o Crataegus oxiacantha (Chalukian,
1992, Grau y Aragén 2000, de Viana y Colombo-Speroni
2000). A mayor altitud, las especies que parecen adquirir
mayor importancia en sucesiones pos-ganaderia son
Podocarpus parlatorei, Xilosma pubescens y Durantha
serratifolia entre las nativas y Prunus persica entre las
exoticas (Ramadori 1997, Grau y Aragén 2000). En general
se considera que la recuperacion del bosque en areas de
pastoreo esta limitada por la herbivoria, la competencia con
los pastos, mayor predacion de semillas por roedores y

dificultades para la dispersion (Nepstad e al. 1991, Aide y

Cavelier 1994). Especies espinosas como la exdtica
Piracantha coccinea parecen favorecer la sucesion la
recuperacion del bosque dado que proveen proteccion contra
el ganado y perchas para la dispersion (Malizia y Greslebin

2000).

Plantaciones frutales abandonadas (tipicamente citricos)

En estas condiciones la sucesion se caracteriza por la
abundancia de especies dispersadas por vertebrados
voladores. Esto incluye tanto especies heliofitas como
Solanum riparium, Urera caracasana o Trema micrantha,
como especies relativamente tolerantes a la sombra y
caracteristicas del bosque maduro como Myrsine laetevirens,
Cupania vernalis, Blepharocalix salicifolius o Cinamommum
porphyria. A estas especies nativas se suman especies

exoticas como Ligustrum spp o Morus spp (Grau et al. 1997).
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Datos de dietas sugieren que por ejemplo M. laetevirens, C.
vernalis, L. lucidum, M. alba serian principalmente

dispersados por aves (Aragon 1999, Rouges y Blake 2001);

mientras que S. riparium, Urera spp. serian dispersados
principalmente por murciélagos (Autino y Barquez 1994,

Tudica 1995, Iudica y Bonaccorso 1997, Giannini 1999).

Barbechos de agricultura migratoria

El sistema de agricultura migratoria consiste en cortar y
quemar parches de bosque de alrededor de una hectarea,
donde se cultiva plantas anuales por periodos de uno o dos
afios. En las vecindades del Parque Nacional Baritu (sector
Norte de las Yungas) las parcelas son abandonadas para un
barbecho forestal que dura entre 30 y 60 afios (Ramadori
1995). En estos bosques secundarios, la mayoria de las
especies se encuentran presentes desde etapas tempranas de
la sucesion siguiendo el esquema de composicion floristica
inicial (Egler 1954). Esto se debe a que una parte muy
importante de la regeneracion es debida al rebrote de retofios
de los arboles cortados y/o quemados de especies como
Tabebuia lapacho, Roupala caracatorum o Juglans australis.
Por otra parte, como es tipico en otros ambientes tropicales
(e.g. Guevara et al. 1986), quedan arboles quemados en pie,
que sirven de perchas para acelerar la llegada de propagulos
de especies ornitocoras como Zantoxylon coco o Myrsine

laetevirens (Ramadori y Brown 1997, Ramadori 1997). Estos

procesos favorecerian la rapida recuperacion de la diversidad
y area basal en estos bosques en comparacion con la sucesion
sobre campos abandonados de agricultura permanente (Fig.
3) donde las especies ornitdcoras requieren de una estructura
vegetal previa para colonizar, y donde la regeneracion de

semillas es mas lenta que la regeneracion asexual.

Plantaciones forestales

Tanto en el pedemonte como en areas de ladera de las

Yungas, los bosques han sido reemplazados por plantaciones
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forestales, principalmente de Pinos y Eucalyptus. Las
plantaciones monoespecificas han sido considerada como una
alternativa para recuperar tierras degradadas, con potencial a
transformarse en bosques diversos a largo plazo (Lugo 1997,
Parrota et al. 1997). En las Yungas es promisorio desarrollar
investigaciones en este sentido dado que existen miles de
hectareas de plantaciones forestales a consecuencia de las
politicas de créditos forestales principalmente de la década
del 70. Observaciones preliminares en plantaciones de Pinos

y Eucaliptus en la sierra de San Javier (Vides-Almonacid

1992, Roxana Aragéon datos no publicados) sugieren una
buena buena capacidad de favorecer la recuperacion del

bosque nativo y de proveer habitar para la avifauna.

El Futuro de los bosques secundarios

Los bosques secundarios tienen un importante valor tanto
desde el punto de vista conservacionista como habitat para la
fauna silvestre y como barbechos para recuperar suelos con
aptitud agricola. Adicionalmente tienen potencial como areas
de valor recreativo y recientemente se ha comenzado a
considerar su imporancia como areas de captacion de carbono
atmosférico para mitigar las posibles consecuencias sobre el
clima global (Brown y Lugo 1990, Fearnside 1996). Es
también posible que los bosques secundarios de las Yungas
adquieran importancia econémica en el futuro como ocurre
con otros bosques secundarios neotropicales (Finegan 1992).
Por ejemplo, algunos bosques secundarios de las Yungas
tienen altas densidades de especies de alto valor maderero
como Cedrela lilloi, Juglans australis o Tipuana tipu (Brown
y Grau 1993, Grau et al. 1997), y otros presentan buenas
cualidades para enriquecimientos forestales (Marmol 1995).
El tipo de uso predominante en de los bosques secundarios
depende de factores econdmicos y sociales a escala regional o
global (Smith et al. 1997).

Mientras los patrones de composicion floristica a
escala local parecen depender de las condiciones previas al

abandono, la invasién por exoticas parece ser un proceso a
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escala regional de creciente importancia. Por ejemplo,

Malizia y Greslebin (2000), encontraron que los arbustos

espinosos favorecen la regeneracion de especies ornitocoras,
pero cuando existen fuentes de semillas de especies exdticas
(particularmente Ligustrum spp) estas dominan la sucesion,
probablemente retardando la regeneracion del bosque nativo.
A escala local las plantaciones citricas y los cultivos
herbaceos originan patrones floristicos distintos (Grau et al
1997). Pero a escala de paisaje, incluyendo por ejemplo todo
el pedemonte de la sierra de San Javier, el principal factor
controlando la composicion de los bosques secundarios
parece ser la distancia a fuentes de semillas de especies de
exoticas (Aragon 1999).

En sintesis, la composicion dinamica y valor de los
bosques secundarios es fuertemente afectado por los factores
sociales y culturales a escala regional que condicionan el
régimen de disturbios y la presencia de especies exoticas con
potencial invasor. Para entender y planear el futuro de los
bosques secundarios de las Yungas, es prioritario estudiar la

interaccion entre factores naturales y culturales.

Disturbios y dindmica de regeneracion en el bosque

montano inferior

El bosque montano inferior (BMI) se sitia mayormente entre
los 500 y 1700 m de altitud. En general tiene la fisonomia de
un bosque continuo semiperenifolio, caracterizado por una
diversidad de especies comparativamente alta (Fig. 4). Por
ejemplo, en la latitud de Tucuman tipicamente coexisten
alrededor de 20 especies de arboles por hectarea (Grau y
Brown 1995a), mientras que a menores latitudes estos valores
alcanzan alrededor de 35 especies por hectarea (Brown et al.

1985, Grau y Brown 1995a).
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Fig. 4. Bosque montano inferior entre 1000 y 1100 msnm en Salta.

Altitudinalmente se produce un cambio gradual en la
composicion aunque muchas especies se distribuyen a lo
largo de todo el gradiente. Hacia el sector inferior (Selva
basal o de “Tipa y Laurel”) dominan las lauraceas y
leguminosas, mientras que por encima de los 1000 m (“Selva
de Mirtaceas”) se destacan en importancia las mirtdceas
(Cabrera 1976, Brown 1995b). La exposicion de las laderas
también produce un importante efecto en la composicion del
bosque, con mayor abundancia de caducifolias en las
exposiciones norte y de perennifolias en las exposiciones sud
(Brown et al. 1985, Grau et al. 1997). En general, estos
bosques pueden considerarse como bosques maduros, en el
sentido que no reflejan claramente el efecto de disturbios
antropicos recientes a gran escala como los otros tipos de
bosque discutidos en este trabajo. Sin embargo, su estructura
recibe la influencia de disturbios a distintas escalas
espaciales.

Estos bosques son los de mayor valor de
conservacion de las Yungas argentinas, tanto por su
diversidad como su importancia en la regulacion de cuencas,
dado que se encuentran en la zona de mayores precipitaciones
y tienen un gran atractivo escénico. Son el ecosistema mas
representado en areas protegidas en el Noroeste Argentino
(Brown 1995a). La mayoria de estos bosques se encuentran
sobre areas de ladera, sin embargo el mismo tipo de

fisonomia puede encontrarse en areas pedemontanas planas
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del sector sud de las Yungas (Ayarde 1995). El BMI tiene
poca incidencia de especies exoticas con la unica excepcion
notable de Citrus aurantium (Grau y Aragon 2000, Tecco y
Rouges 2000) que invade exitosamente el sotobosque en todo
el gradiente latitudinal de las yungas argentinas y sud de
Bolivia. Los bosques pedemontanos del sector Norte de las
Yungas, no han sido estudiados en sus aspectos dinamicos y
solo seran mencionados lateralmente en esta revision. La
dinamica de regeneracion de un bosque es el efecto de los
distintos modos de regeneracion de las especies presentes,
esto es, la escalas espaciales de disturbios a los cuales
responden (Veblen 1992). A continuacion discutiré los
efectos de los principales disturbios que caracterizan al
bosque montano inferior y como influyen en la dindmica de

regeneracion.

Deslizamientos de ladera

Uno de los disturbios mas caracteristicos del bosque montano
inferior son los deslizamientos de ladera. Estos disturbios se
caracterizan por una remocion completa del suelo y material
vegetal, creando un ambiente con marcadas diferencias con
respecto al bosque. Este ambiente se caracteriza por una alta

irradiacion, baja fertilidad organica del suelo y mayores

oscilaciones de temperatura y humedad (Fernandez y Myster
1995, Scatena y Lugo 1995). En lineas generales pueden
distinguirse dos tipos de ambientes en los deslizamientos de
ladera, que a su vez muestran diferencias en cuanto a la
composicion de especies colonizadoras: 1) la zona superior
de remocion de material donde frecuentemente queda
expuesta la roca madre sin suelo ni materia vegetal, y 2) la
zona inferior de acumulacion donde se encuentran semillas,
suelo y material vegetal transportado desde la zona de
remocion. En algunos deslizamientos de gran tamafo (varias
hectareas) también pueden observase islas remanentes de
pocos arboles aislados rodeadas de areas de remocion.

Dada las caracteristicas microambientales y la

ausencia de atractivo para dispersores, la colonizacion en la
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zona de remocion es dominada por especies heliofitas
dispersadas por viento, que no regeneran en el interior del
bosque, ni en claros chicos por caidas de arboles. En las
laderas de sierra de San Javier, por debajo de los 1100 m de
altura, las especies mas caracteristicas de estos ambientes son
Parapitadenia excelsa, Tipuana tipu, Jacaranda mimosifolia,
Heliocarpus popayanenis, y Tecoma stans. Todas estas
especies también son abundantes en la regeneracion del
sector de acumulacion, pero alli se suman otras especies tal
vez presentes en el banco de semillas, o dispersadas por
animales como Solanum riparium, Trema micrantha,
Zantoxylon coco Urera caracasana o Urera baccifera.
Cuando el sector de acumulacion se encuentra proximo a un
curso fluvial suelen sumarse especies tipicas de bordes de rio
como Tessaria integrifolia o Salix humboldtiana (Grau y
Brown 1995b). Hacia el estremo norte de las Yungas
argentinas se agregan como especies tipicas de los
deslizamientos de ladera Crofon irucurana y Mutingia
calabura. Por encima de los 1000-1200 m. Alnus acuminata
coloniza frecuentemente estos disturbios (Grau 1985). Es
probable que la fijacion simbidtica caracteristica de las
leguminosas, Alnus y Trema sea también un factor

beneficioso en estos microambientes pobres en Nitrégeno.

Claros por caida de drboles y procesos dindmicos a escala

de rodal

La dinamica de bosques maduros de distintas latitudes es
fuertemente influenciada por claros por caida de uno o pocos
arboles del dosel. Los claros representan un incremento en la
disponibilidad de recursos para el reclutamiento de nuevos
individuos, lo que a su vez facilita la coexistencia de distintas
especies (Denslow 1987, Veblen 1992). Entre las especies
que caracterizan el BMI, varias evidencian un claro patron de
regeneracion en claros. Por ejemplo, Solanum riparium,
caudata, Urera Sambucus

Bohemeria caracasana,

peruviana, Zantoxylon coco o Carica quercifolia entre los
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arbolitos de menor tamano y Myrsine latevirens o Cedrela

lilloi entre los arboles mayores (Grau y Brown 1998, Grau

2000). Como en otros ecosistemas forestales, en el BMI de la
sierra de San Javier se ha observado que la caida de arboles
ocurre en forma agregada: nuevas caidas de arboles tienden a
ocurrir en la proximidad de claros preexistentes (Grau 2002).

Ademas de los efectos sobre el ambiente fisico, los
claros producen cambios en la fenologia del sotobosque, que
puede afectar la dispersion de semillas (Schupp et al. 1989).
En los bosques de San Javier la produccion de frutos del
arbusto del sotobosque Psychotria carthagenensis se ve
incrementada y anticipada durante el invierno, lo que parece
favorecer la llegada a claros de especies dispersadas por aves
en esa época como Myrsine laetevirens (Pacheco y Grau
1997). Dado que la colonizacion de claros depende en parte
de las fuentes de semilla, la ocurrencia de claros en la
proximidad de claros preexistentes favoreceria la
colonizacion de especies pioneras, mientras que claros
aislados tendrian mas chances de ser colonizados por
especies del bosque maduro que se encuentran en los
alrededores (Grau 2002).

A escalas espaciales chicas, otros factores pueden
influir sobre los patrones espaciales y temporales del bosque.
Entre ellos se destacan las interacciones entre especies. Por
ejemplo, Rogues (1996) encontr6 que la densidad de arbustos
del sotobosque influye también sobre la regeneracion de
algunas especies arboreas como Myrsine laetevirens.
Mapeando la distribucion de renovales de Cedrela lilloi en
una parcela de 0.2 has, Grau y Pacheco (1996) encontraron
un patréon de repulsion entre renovales y arboles adultos. Este
patrén parece también encontrarse a escala de una hectarea en
distintos bosques del PN El Rey (Grau 2000), lo que podria
asociarse al efecto de mortalidad densodependiente debida a
insectos y patogenos como los sugerido por Janzen (1970) y

Connell (1971).

Sintesis de Patrones dindamicos a escala de rodal en el BMI
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A escala de varias hectareas, los patrones de
distribucion espacial y de tamafos en la selva montana
reflejan el efecto combinado de topografia y disturbios. Por
ejemplo, en seis hectareas de la selva montana de San Javier,
Grau y Brown (1998) muestran que existen especies con
regeneracion asociada a deslizamientos de ladera como
Tipuana tipu, lo que se refleja en una distribucion unimodal
de tamafios (sin regeneracion) y un patrén espacial agregado
en areas con fuertes pendientes que corresponden con
distancias radiales mayores a 40 m (Fig. 5 A, B). Este patron
corresponde a un modo de regeneracion catastrofica en
disturbios grandes (Veblen 1992).

Tipuana tipu
&0

Solanum riparium
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Fig. 5. Distribucion espacial y distribucion de clases diametricas en cuatro
especies del BMI en seis hectareas de la sierra de San Javier (Grau y Brown
1998). El patron de distribucion espacial se expresa como la raiz cuadrada
de la funcion K de Ripley (Diggle 1983). Valores negativos indican patron
regular de individuos de la misma especie (mayores de 10 cm de DAP) y
valores positivos indican agregacion. El eje X se interpreta como diametros
de circulos de area creciente centrados en cada individio. Lineas de trazo y
indican respectivamente intervalos de confianza (p=0.05) de la desviacion
positiva y negativa derivados de una randomizaciéon por método de
montecarlo. La distribucion de diametros se expresa como frecuencia
relativa de clases diametricas cada 10 cm
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Otras especies muestran una regeneracion agrupada
en claros (distancia de agregacion de unas pocas decenas de
metros) pero con un patron de regeneracion continua a escala
de rodal (Fig. 5 C, D), como Solanum riparium (Modo de
Regeneracion en Fase de Gap, Veblen 1992). También
existen especies con un modo de regeneracion continua, es
disturbios

decir que no parecen depender de como

Blepharocalix salicifolius, cuyo patron de distribucion
espacial a escala comparativamente grande dependeria del
microambiente asociado a la topografia. Ademas de la
respuesta a disturbios, un factor importante en la dinamica de
regeneracion de los bosques es la reproduccion asexual. Por
ejemplo, Cinamomun porphyyria, una de las especies
dominantes presenta tallos multiples lo que le otorgaria una
gran longevidad, dado que aunque algunos tallos pueden caer
los individuos generalmente rebrotan o algun tallo sobrevive.
Eugenia uniflora y Piper tucumanum, las dos especies mas
abundantes del sotobosque, tambien muestran una gran
capacidad de rebrote por tallos multiples o por retofios
radiculares respectivamente, lo que se refleja en patrones
agregados pero no dependientes de disturbios. Finalmente se
encuentran especies abundantes como Parapiptadenia
excelsa cuya distribucion de tamafios muestra claramente que
esta especie no se encuentra regenerando aunque su
distribucion espacial no se asocia a topografias suceptibles de
deslizamientos de ladera (Fig. 5 G, H). Esto sugiere que su
abundancia podria explicarse por disturbios en el pasado o a
condiciones climaticas diferentes como ser un ambiente con
menor humedad dado que P. excelsa es una especie mas
abundante hacia los sectores mas aridos de las Yungas..

La principal conclusiéon emergente de estos estudios
es que la dinamica de regeneracion del BMI es un proceso
complejo, que involucra patrones y procesos a distintas
escalas espaciales, y que todos contribuyen a mantener la

riqueza de especies de estos bosques (Denslow 1987, Huston

1994). Esta complejidad funcional implica que un manejo

sustentable de estos bosques debe tener en cuenta distintos
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procesos espaciales y temporales. Por ejemplo, Cedrela lilloi,
la especie de mayor valor maderero del BMI en algunos
bosques como los del Parque Nacional El Rey muestra una
regerenacion en fase de claros, lo que se refleja en un patron
agregado de arboles chicos a escala de pocos metros hasta
aproximadamente 25 m. de diametro, que corresponde
aproximadamente al tamafio de claros por caida de arboles
(Fig. 6 A). Esto haria practicable un manejo forestal de
extraccion selectiva que imite la dinamica natural del bosque,
y que use los claros de explotacion como sitios de
regeneracion de esta especies. Pero también se observa que
existe un patron de repulsion de brinzales (arboles menores
de 10 cm de DAP) con respecto a los arboles adultos. Es
decir que la regeneracion de C. [lilloi generalmente no se
encuentra debajo de los arboles adultos de la misma especie
(Fig. 6 B). Es decir que los claros abiertos al cortar arboles
dominantes de C. [lilloi no favoreceran el crecimiento de
renovales de C. lilloi, porque tienen poca densidad en esos
sitios. Por otra parte, los brinzales de C. /illoi si estan
asociados espacialmente con los adultos a escala de 50-60
metros de diametro, probablemente debido a la dispersion de
semillas desde los arboles adultos. El manejo forestal debe
considerar distintos aspectos de las interacciones que ocurren
en bosques complejos si se pretende promover un uso

sustentable (Grau 2000).

Otros disturbios en el Bosque Montano Inferior

En la seccion anterior he descripto aspectos dinamicos que
han sido objeto de investigaciones cuantitativas. Otros
procesos no han sido estudiados en absoluto, aunque su
importancia es observaciones

aparente a partir de

circunstanciales. Entre ellos se destacan los siguientes:
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Raiz cuadrada K

Raiz cuadrada K,

1] 10 0 an 40 50 [=i1] 70
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Fig .6. Agrupamiento espacial utilizando la raiz cuadrada de la funcion K
de Ripley (Diggle 1983). Valores inferiores a cero significan agregacion
negativa (repulsion o patron regular). Valores positivos significan
agregacion positiva (agrupacion). Los graficos son para una parcela de 1.25
has en El parque Nacional El Rey, considerando s6lo individuos de Cedrela
lilloi. Las Lineas de trazo y indican respectivamente intervalos de
confianza (p=0.05) de la desviacion positiva y negativa derivados de una
randomizacién por método de montecarlo. A: individuos menores de 10 cm
de DAP, se observan dos picos de agregacion a 7 y 25 metros de diametro
aproximadamente. B: Relacion espacial entre arboles mayores de 50 cm de
DAP y arboles menores de 10 cm de DAP. Se observa repulsion a
distancias diamétricas menores de 15 m y agrupamiento a distancias
mayores de 50 m. Modificado de Grau (2000).

Cobertura y floracion masiva de bambuies

En sectores entre los 1000 y 2300 m. con mas de 1200 - 1500
mm de precipitaciones, y especialmente en situaciones con
fuerte pendiente, el bambu Chusquea lorentziana es
dominante casi exclusivo del estrato arbustivo. Esta especie
tiene eventos de mortalidad masiva que abarca miles de
hectarea (Grau y Grau 1993). En otros bosques humedos
donde los bambues son dominantes del sotobosque se ha
comprobado que tienen una importante influencia en la

dinamica del bosque (e.g. Veblen 1982, Taylor y Qin-
Zisheng 1988, Nakashizuka 1988), y es probable que también

tengan un efecto importante en los bosques de las Yungas.
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Por ejemplo, es comiin ver rodales dominados por Alnus
acuminata o Cedrela lilloi con el sotobosque dominado por
Chusquea lorentziana y que no parecen mostrar una

regeneracion continua.

Ataques masivos de Insectos y Patogenos

Los ataques de insectos y patdgenos son un disturbio
importante en bosques de poca diversidad (Oliver y Larson
1996). En las Yungas se ha observado que Cinammomum
porphyria muestra ataques periddicos de la larva de
himendptero, Atteva punctella, que produce desfoliacion casi
completa en algunos afios como 1996. Aunque esto no
elimina individuos es probable que tenga un efecto en la
dindmica del bosque, considerando que C. porphyria es la
especie dominante del dosel en muchas situaciones. Durante
los afos 80, se observaron en grandes extensiones de
una severa defoliacion,

Podocarpus  parlatorei

probablemente causada por un hongo.

Inundaciones

Las inundaciones probablemente constituyeron el principal
agente de disturbios naturales en la selva pedemontanta. Por
ejemplo en la reserva La Florida o en las selvas
pedemontanas del sector Norte de las Yungas es comin ver
en el interior del bosque evidencia de depdsitos fluviales. En
la Selva montana las inundaciones se limitan a las margenes
de los rios. Alnus acuminata es tal vez la especie mas
caracteristica que coloniza terrazas fluviales extensas en la
porcioén superior del gradiente altitudinal (e.g. Easdale 1997).

En el sector pedemontano dos especies muy
caracteristicas de estos ambientes son Salix humboldtiana y
Tessaria integrifolia. En el extremo tropical de las yungas
argentinas (cuenca del Bermejo a menos de 600 m) se
observa un patron sucesional similar al que se observa en la

alta cuenca del Amazonas (e.g. Foster 1990), con las etapas

iniciales dominadas las gramineas del genero Gynerium de
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aproximadamente 4 metros de alto, 7. integrifolia, S.
humboldtiana y Mutingia calabura. Pero en estas areas,
afectadas por ocasionales heladas, no se encuentran dos
tipicos generos de pioneras comunes a menores latitudes:
Cecropia y Ochroma.

En la porcion intermedia del gradiente suelen
agregarse como especies comunes

Pseudocaryophyllus guilli y Juglans australis, mientras que

hacia sectores mas aridos domina Acacia macrantha.

Fuego

Los incendios no son frecuentes en la selva, pero
ocasionalmente ocurren, afectando toda la vegetacion (a
diferencia de los fuegos del Bosque Montano Superior que
son fuegos de sotobosque). Por ejemplo en la primavera de
1998 un incendio afectd varios miles de hectareas en el
pedemonte de Calilegua. En setiembre de 2001 un incendio
afecto varios miles de hectareas en el sector mas humedo de
las Yungas de Tucuman entre 1000 y 2500 m (Cuencas de los
rios Los Sosa y Pueblo Viejo). Es probable que los bosques
hiimedos de las Yungas tengan un régimen de fuegos
infrecuentes dependientes de sequias extremas como ocurre
en los bosques humedos tropicales a Sudamérica y Asia en
relacion a sequias relacionadas con eventos EI Nifio
(Goldammer 1993). Puede hipotetizarse que la probabilidad
de incendios en el BMI aumenta en condiciones de mucho
combustible fino seco como consecuencia de explotaciones
forestales recientes, vientos intensos, agricultura migratoria o

heladas y nevadas intensas.

Pastoreo

En extensas areas del BMI se realiza ganaderia en en el
interior del bosque. Dependiendo de sus densidades, es
probable que esta actividad tenga un fuerte impacto en la
dinamica del bosque y en la invasion de especies exaticas.

Estos efectos son mas visibles en éareas que han sido
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explotadas forestalmente donde el pastoreo parece limitar
seriamente la regeneracion del bosque y promover el
desarrollo de lianas y apoyantes espinosas como Celtis

iguanae, Acacia ferox o Rubus bolivianensis.

Explotacion forestal

Escencialmente los efectos de la explotacion forestal son
equivalentes a los de los claros por caida de arboles aunque
en general son concentrados en unas pocas especies C. lilloi y
J. australis 'y con mayor intensidad. Una diferencia
potencialmente significativa es que mientras los claros
naturales ocurren principalmente en la época humeda, la
exploracion forestal se realiza principalmente durante el
invierno y primavera. Los efectos de esta diferencia en
estacionalidad sobre la regeneracion del bosque, juntamente
con los efectos de la interaccion explotacion forestal-
ganaderia-fuego son prioridades de investigacion si se
pretende realizar una explotacion maderera sustentable del

BML.

Viento

En algunos sitios de las Yungas se observan efectos de
vientos en extensiones de hasta cientos de hectareas. Los
patrones de regeneracion en estos sitios no han sido

descriptos en absoluto.

Clima, fuego, pastoreo y dindmica del bosque montano

superior

Mientras el BMI es en general un bosque continuo, en el
bosque montano superior (BMS), situado entre los 1600-1800
y los 2500-2700 el paisaje es un mosaico de fisonomias de
vegetacion en general dominadas por pocas especies. Los
bosques de aliso (4/nus acuminata) son los que cubren mayor

extension (Bell 1991) (Fig. 7). Otros bosques tipicos son los
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de pino (Podocarpus parlatorei), quetioa (Polylepis
australis), Crinodendron tucumanum 'y los bosquecillos de
sauco (Sambucus peruviana) frecuentemente acompafiado
por Dunalia lorentzii y Solanum grossum. Juglans australis,
Cedrela lilloi, Prunus tucumanum, Myrcianthes mato y
Erytrina falcata son otras especies abundantes hacia el limite
altitudinal inferior del BMS, mientras que Escallonia
migrifera es un arbolito comun en el limite Norte superior.
En general, estos bosques alternan con pastizales de
gramineas (principalmente de los géneros Festuca y
Deyeuxia), arbustales dominados por Lepechinia graveolens,
Baccharis spp, Berberis spp, o caiaverales de Chusquea
lorenziana (Bambusoideae). Por debajo de los 2000 metros,

en laderas mas humedas pueden encontrarse bosques

semiperennfolios mas diversos (mas de 15 especies).

Fig. 7. Bosques de A/nus alrededor de 2000 msnm en Tucuman.

Este nivel altitudinal se caracteriza por un extensivo
uso ganadero, lo que hace que el pastoreo sea uno de los
disturbios mas comunes, llegando en algunos casos a causar
importantes procesos erosivos (Fig. 8). Asociado al pastoreo,
el fuego también es un disturbio frecuente. El fuego es
frecuentemente iniciado para promover el rebrote de pasturas
y favorecer pastos sobre arbustos y bejucos (Molinillo y
Vides-Almonacid 1989, Bolsi 1997). Aunque menos

comunes que en el BMI, los deslizamientos de laderas

también son importantes en este nivel altitudinal.
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Fig. 8. Areas desmontadas dedicadas al pastoreo en el bosque montano
superior en las cercanias de Los Toldos, Salta.

Ademas del uso ganadero, en este nivel altitudinal se
encuentran centros turisticos importantes y tiene gran
atractivo desde el punto de vista recreativo y ecoturistico. Los
bosques montanos superiores tienen mas actividad humana
que los bosques de menor altitud, tanto en centros poblados
como en puestos dispersos, y tanto en el presente como en
tiempos historicos y prehistoricos (Otonello y Fumagalli
1995, Bolsi 1997) (Fig. 9). Este ecosistema se encuentra muy
poco representado en las areas protegidas, aunque se
caracteriza por una alta diversidad de espécies herbaceas y de
valor etnobotanico (Molinillo y Vides-Almonacid 1989,
Hurrell 1995).

En las descripciones clasicas de la vegetacion

(Cabrera 1976, Hueck 1977) la distribucion de estos bosques

se ha interpretado en funcion de variables microambientales
relacionadas a la topografia. En base a las investigaciones
realizadas en la ultima década puede afirmarse que en buena
medida estas fisonomias se relacionan con la dindmica de

disturbios, sucesion y cambio climatico.
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Fig. 9. Poblado de San Francisco en areas de bosque montano superior en
cercanias del Parque Nacional Calilegua, Jujuy

La invasion del Alnus acuminata sobre el pastizal y arbustal

Los pastizales y arbustales son frecuentemente invadidos por
Alnus  acuminata. Comparando fotografias tomadas en
distintos sitios desde la década del 40, Grau (1985) sugiere
que el fendmeno de expansion de los bosques de A.
acuminata ha sido sido bastante generalizado a escala
regional durante las ultimas décadas. Entre las hipotesis para
explicar la expansion del bosque se encuentran: una reciente
invasion de la especie en su migracion desde el hemisferio
Norte, la reduccion de la frecuencia de fuego como
consecuencia de cambios demograficos en la alta montafia
(Grau 1985), la facilitacion por procesos erosivos antropicos
(Molinillo y Vides Almonacid 1989, Giusti et al. 1997) y el
cambio climatico.

La hipétesis de una invasidn reciente a escala
regional debe descartarse, dado que polen de Aliso se
encuentra en el Noroeste de Argentina al menos desde
durante todo el Holoceno (los tltimos 10000 afios, Markgraf
1984).

El fuego en realidad parece facilitar la invasion del
bosque sobre el pastizal, seguramente asociado a una
disminucion de la competencia con pastos y arbustos (Fig. 10
A). Alnus acuminata muestra una alta capacidad de rebrote, y

menos de la mitad de los individuos mayores de 10 afios de
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edad resulta afectados por fuegos superficiales caracteristicos
de estos ecosistemas (Fig. 10 B). Es decir, que son necesarias
frecuencias muy altas de incendios para realmente limitar la
invasion del A. acuminata, mientras que intervalos de varias
décadas, que serian los mas caracateristicos de estos

ecosistemas (Grau 2001) en realidad favorecerian el avance

del bosque sobre el pastizal (Grau y Veblen 2000).
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Fig. 10. Respuesta de Alnus acuminata al fuego en La Banderita
(Tucuman), 1800m. A: reclutamiento post fuego de renovales (negro) y
rebrotes (claras). Las flechas indican fechas de fuego datadas con cicatricez
de fuego en individuos sobrevivientes. B: Supervivencia y mortalidad luego
de un fuego ocurrido en Julio 1996 y remedido un afio mas tarde. Los
numeros indican edad estimada de tallos de los diametros sefialados en base
a regresiones edad/didmetro. Modificado de Grau y Veblen (2000).

También es probable que la erosion originada en la
ganaderia y los deslizamientos de ladera faciliten la invasion
del A. acuminata, dado que este especie muestra buena
capacidad de regenerar sobre suelo desnudo (Molinillo y
Vides-Almonacid 1989).

Otro factor que debe considerarse es el incremento
de las precipitaciones ocurrido durante las ultimas décadas en
el Noroeste Argentino, que alcanz6 su pico durante la década

del 70 (Fig. 11 A, Bianchi y Yafiez 1992). Minetti y Vargas
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Fig. 11. Precipitacion anual (A) y rango de precipitaciones (Max-Min, B)
en periodos moviles de cinco afios en San Miguel de Tucuman (Estacion
Experimental Agricola Obispo Colombres), desde 1886 hasta 1992.

incremento de mas de un 25% en las precipitaciones ocurrid
en forma de un salto centrado en el afio 1956. Este
incremento en precipitaciones en la segunda mitad del siglo
XX parece representar un evento sin precedentes al menos en
los ultimos dos siglos (Villalba et al. 1998). Los bosques de
Aliso son mas comunes en laderas sud, mas hiimedas (Bell
1992), es decir que podria interpretarse que el incremento en
las precipitaciones le permite a 4. acuminata ocupar areas de
pastizal mas facilmente (Fig. 12). Los disturbios como fuego
o erosion de suelo estarian facilitando o acelerando esa
invasion sumandose al efecto del incremento de las
precipitaciones y probablemente a la disminucion del uso de
lefia y madera en algunas areas de montafia. Este efecto del
fuego es consistente con modelos de poblaciones de arboles a
cambios climaticos, interactuando con disturbios (e.g.
Overpeck et al. 1990). La variabilidad climatica es probable

que también sea un factor relevante en explicar este proceso,
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y también es una variable que parece haber aumentado
durante las ultimas décadas si se evalua como el rango de
precipitaciones en periodos de 5 anos (Fig. 11 B). La
variabilidad en precipitaciones implica la ocurrencia de afios
htiimedos (alta produccion de combustible, mas
deslizamientos de ladera), seguidos de afios secos (mayor
probabilidad de fuegos, mayor erosion por sobrepastoreo),

seguidos nuevamente de afios humedos (mas favorables al

establecimiento de renovales) (Grau y Veblen 2000).

Fig. 12. Bosques de Alnus en ladera humedas en Tucuman.

Los Bosques de Podocarpus parlatorei desde una perspectiva

dinamica

Al igual que lo que ocurre con los bosques de 4. acuminata,

los bosques puros de Podocarpus parlatorei son

comunidades  sucesionales originadas en disturbios

relativamente recientes (Fig. 13). A diferencia de A.

acuminata que regenera eficientemente en sitios con
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Fig 13. Bosque de Podocarpus en el Parque Nacional Baritu, Salta.

suelo desnudo, P. parlatorei parece favorecerse con la
existencia de una estructura arbustiva de la vegetacion o con
bosques abiertos de A. acuminata. En arbustales severamente
pastoreados del Alto Bermejo, P. parlatorei regenera
activamente (Ramadori 1997). Al describir la edad y patron
espacial de renovales de P. parlatorei y arboles de A.

acuminata, Grau y Pacheco (1997) observaron que A.

acuminata precede en aproximadamente 5 afios al
establecimiento de renovales de P. parlatorei bajo su copa, lo
que sugiere un proceso de facilitacion al proveer perchas para
la dispersion de sus semillas ornitocoras. Sin embargo,
aunque su regeneracion se facilita con vegetacion
preexistente, P. parlatorei no es una especie muy tolerante a
la sombra, y no regenera en condiciones de dosel cerrado
(Ramadori 1996, Arturi et al. 1998).

El patron sucesional del bosque de P. parlatorei
parece seguir un esquema similar al de numerosos bosques de
coniferas y otras especies de ambientes templados de Norte
(Oliver 1981) y Sud (Veblen et al., este volumen) América.

Este patron consiste en cuatro fases. (1) Fase de Iniciacion
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de rodal, sin cobertura arborea, donde se establecerian los
arbustos pioneros o A. acuminata y posteriormente P.
parlatorei (especie tipo B en el esquema de Oliver). (2) Fase
de autorraleo donde los arboles se encuentran sometidos a
una intensa competencia intraespecifica, el dosel es muy
cerrado y no existe regeneracion en el sotobosque. (3)- Fase
de reiniciacion cuando la mortalidad (generalmente en pié) de
los arboles dominantes permite la entrada de algo de luz al
sotbosque, y (4) Fase de bosque maduro (old-growth) cuando
se produce ruptura del dosel con claros por caida de arboles
donde pueden establecerse especies relativamente
intolerantes a la sombra. Los bosques de P. parlatorei
muestran un crecimiento acelerado, hasta alcanzar la fase de
autorraleo. En las fases de autorraleo y reiniciacion el
crecimiento es lento, asociado a una intensa competencia que
se refleja en una alta area basal y en una escasa regeneracion
restringida a especies tolerantes a la sombra como las
mirtaceas. Finalmente en los bosques maduros, los claros por
caida de arboles se van haciendo mayores, dando
oportunidades al establecimiento de mas renovales. Hay una
disminuciéon en el area basal y un incremento en el
crecimiento promedio (Fig. 14). No es evidente si P.
parlatorei puede regenerar en claros grandes de la etapa de
bosque maduro, pero si puede afirmarse que la mayoria de los
bosques de P. parlatorei mencionados como una de las
comunidades caracteristicas del bosque montano, son
bosques secundarios mayormente en la etapa de autorraleo y

reiniciacion, que aparentemente se prolonga por algunos

siglos (Grau y Pacheco 1997).
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Fig. 14. Crecimiento diamétrico y area basal de individuos de Podocarpus
parlatorei a lo largo de una cronosecuencia de parcelas permanentes,
remedidas luego de cinco afios en la sierra de San Javier, entre 1600 y 1800
m. de altura (Grau y Pacheco 1997).

Dinamica del Quernioal

Los bosques abiertos de Quefioa (Polylepis australis) no han
sido estudiados en Argentina, desde el punto de vista
dindmico. En el Sud de Bolivia, Kessler (1995) mediante
mapas de “distribucion potencial” en base a algunas
caracteristicas climaticas supuestamente favorables a varias
especies del género, llega a la conclusion de que los bosques
de Polylepis deberian ocupar una area mucho mas extensa, y
que estan limitados por los disturbios antrépicos. Si bien es
muy probable que el constante uso de lefia y el intenso
pastoreo tengan una influencia sobre la distribucion y
demografia de esta especie, es importante reconocer las
limitaciones metodoldgicas de este estudio. Por un lado, en
ambientes marginales para la vegetacion arborea (Polylepis
australis_tipicamente se encuentra en el limite altitudinal y de
aridez), la demografia de las especies arboreas, esta
fuertemente influenciada por eventos climaticos extremos
que producen picos de establecimiento y mortalidad (Villalba
y Veblen 1998, Swetnam y Betancour 1999). Por esto,
interpretar la distribucion potencial de una especie en base a
condiciones climaticas promedio durante algunas décadas
inadecuado. también debe

puede ser Por otra parte,
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considerarse que en ausencia de disturbios antrdpicos,
Polylepis australis pueda ser reemplazada por otras especies,
lo que reduciria su area de distribucion. Hacia el limite
inferior del bosque montano en Tucuman a veces se observan
ejemplares de P. australis_de gran diametro con poca o nula
regeneracion, donde otras especies como A. acuminata,
Sambucus peruviana o Prunus tucumanensis parecen estar
avanzando. En pastizales de la sierra de Cordoba se observo
que los fuegos afectan la regeneracion de Polylepis australis
(Renison et al. 2002). Sin embargo, en las Yungas
argentinas, los adultos de esta especie parecen tolerar
disturbios relativamente intensos y regeneran bien en suelo
desnudo, roquedales, y areas peridomésticas con cosechas
periddicas de ramas para lefia. En condiciones de disturbios
antropicos reducidos como en las montafias de Tucuman
parecen estar cediendo espacio a otras especies. Solo
condiciones de uso antropico muy intensas pueden explicar
por si solas la ausencia de P. australis en areas extensas. La
interaccion entre disturbios antrépicos y variabilidad
climatica es ciertamente un objetivo de investigacion

prioritario para entender la dinamica y distribucion de esta

especie.

Bosques de Sambucus, Dunalia y Crinodendron.

Estos bosques simples parecen ser caracteristicos de
situaciones edaficas particulares, asociadas a una fuerte
influencia del pastoreo. El Sauco (Sambucus peruviana)
tipicamente forma bosquecillos acompafiado de Dunalia
lorentzii (Perilla sauco) y Solanum grossum (Perilla). Estos
bosques forman parches de poca extension (menos de una
hectarea en general) en sitios con poca pendiente y suelos
humedos que suelen ser sitios de concentracion del ganado.
Estas especies también dominan en potreros y puestos
abandonados. Es probable que los frutos carnosos de estas
especies sean bien dispersados por el ganado y es también

claro que aun con pastoreo muy intenso, estas especies no

parecen ser forrajeadas. En algunas circunstancias los
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bosques de S. peruviana muestran una tendencia a ser
invadidos por P. parlatorei. Sambucus peruviana y Dunalia
lorentzii colonizan claros en bosques maduros, por lo que
pueden considerarse como de una tolerancia intermedia a la
sombra.

Los bosques de Crinodendron tucumanum también
parecen asociarse a situaciones de ganaderia intensiva. Esta
especie se caracteriza por multiples tallos con gran capacidad
de rebrote. Especialmente en la zona del Aconquija, entre los
1300 y 1800 m. esta especie es el arbol mas exitoso en
condiciones de pastoreo intenso y suelos anegados buena
parte del afio. En el Parque Bioldgico Sierra de San Javier,
donde la presion de pastoreo ha disminuido en las ultimas
décadas, se encuentran bosques mixtos de C. tucumanum, P.
parlatorei y A. acuminata. En bosques maduros de mirtaceas,
la especie tambien se encuentra presente, aunque en general
es raro encontrar renovales. La gran capacidad de rebrote
hace que esta especie probablemente sea muy longeva, por lo
que los individuos que se encuentran en bosques maduros
posiblemente sean el remanente de poblaciones establecidas

varios siglos antes.

Bosques maduros y sucesion a largo plazo

La estructura de tamafios de los bosques simples de A.

acuminata, P. parlatorei o C. tucumanum, muestran
claramente que estas especies no regeneran en su propia
sombra. Aln en claros relativamente grandes en los bosques
de P. parlatorei, no se observa regeneracion de estas
especies. La composicion de renovales en los bosques
maduros del sector sud de las Yungas es dominada por
mirtaceas (Blepharocalyx salicifolius y Myrcianthes mato
principalmente), Myrsine ferruginea, Cedrela lilloi, Ilex
argentina, Sambucus peruviana, Dunalia lorentzii y Prunus
tucumanum (Arturi et al. 1998). En estos bosques existen
también ejemplares grandes de Crinodenron tucumanum,

Podocarpus parlatorei y Myrcianthes callicoma, aunque

estas especies en general no parecen regenerar en estos
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bosques, por lo que es probable que estos arboles sean
remanentes de etapas sucecionales mas tempranas (Fig. 15).
Por ejemplo, estimando en base a tasas de crecimiento y
diametros, los ejemplares mayores de Pino del Cerro en
bosques maduros de la sierra de San Javier, tendrian entre
600 y 1000 afios (Grau y Pacheco 1997). La dindmica de
estos bosques estaria dominada por disturbios endogenos
como los claros por caida de arboles en forma similar al BMI,
y en términos funcionales es mas razonable incluirlos en esta
categoria.

Las estructuras de tamafios y los patrones de
regeneracion de las distintas especies, sugieren que las
distintas fisonomias entre 1500 y 2000 metros en las Yungas,
son en buena parte el resultado de la historia de disturbios y
los patrones sucesionales subsiguientes. A menores altitudes
la sucesion es mas rapida y por ello los bosques maduros
tienden a ser mas abundantes que los bosques simples. Sin
embargo en sitios con disturbios intensos y frecuentes es
comun encontrar bosques de P. parlatorei o S. peruviana
hasta los 1300m, o de C. fucumanum o A. acuminata por
debajo de los 1000 m. Estas fisonomias han sido tipicamente
descriptas como el resultado de condiciones microclimaticas,
pero es evidente que tienen una estrecha relacion con la
historia de disturbios y sucesion. Quizas el ejemplo mas
evidente es el caso de los bosques de 4. acuminata en playas
de rios y deslizamientos de ladera a baja altura que en los

trabajos de Hueck (1977) y Cabrera (1976) son atribuidos a la

acumulacion de aire frio en los fondos de valle, y hoy
sabemos que dependen directamente de disturbios intensos

recientes (Grau 1985, Easdale 1997).
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Fig. 15. Estructura de tamafios de las especies mas abundantes en cuatro
tipos de bosques de las sierra de San Javier, entre 1600 y 1800 m, ordenado
de acuerdo a la edad estimada en base al didmetro de los individuos mayores
de Podocarpus parlatorei.

En areas con historia prolongada de uso antropico
como el valle de Tiraxis en Jujuy (Otonello y Fumagalli

1995) o Los Toldos en Jujuy (Ataroff y Reboratti 1993), los

bosques de Alnus, Podocarpus, Juglans australis y Erytina
falcata se intercalan con pastizales antropicos muy por
debajo del nivel altitudinal usual. Estos pastizales tienen
fuegos periodicos y suelos aparentemente muy pobres por lo
que su presencia podria deberse a una historia de uso de
varios siglos sobre areas que climaticamente podrian soportar
bosques diversos, como ocurre en las savanas de montana de
zonas mas tropicales (e.g. Cavelier et al. 1998, Scott 1975).

El limite entre los bosques diversos y bosques

simples que implica una caida dramatica en la diversidad de
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especies a lo largo del gradiente altitudinal (Grau y Brown
1995), no debe interpretarse como el resultado exclusivo del
gradiente climatico, sino como la interaccion de clima,

variabilidad climatica y disturbios naturales y antropicos.

Conclusiones

Los bosques secundarios tienen un gran valor conservacion,
actuando de transicion entre las dreas antropizadas y
esto se le econdmicos

naturales. A suman  usos

potencialmente  importantes. = Su  composicion, Yy
consecuentemente su valor ecologico y econdomico a escala
local, estd controlado por la historia de uso previo al
abandono. Sin embargo a largo plazo y en escalas espaciales
mayores su estructura parece estar fuertemente controlada por
factores culturales que regulen la existencia de plantas
exoticas con potencial invasor y que regulen la valoracion
cultural de estos bosques. Esto definira si los bosques
secundarios se usan para fines de explotacion maderera,
recreacion, conservacion de vida silvestre, o si tenderan a ser
reemplazados por plantaciones agricolas o forestales.

El bosque montano inferior es el ambiente mas
diverso y tal vez el de mayor importancia conservacionista.
La dindmica de sus especies arboreas es un proceso
complejo, donde interactian procesos a distintas escalas
espaciales, incluyendo disturbios enddgenos, exdgenos y
variabilidad climatica. El manejo sustentable de estos
bosques, necesariamente implica una fuerte inversion en
investigacion destinada a entender la variedad de procesos
que regulan las poblaciones de plantas y animales. La
explotacion de estos bosques, en cualquier caso, debe asumir
que el principal capital de estos ecosistemas no es la
produccion de madera, sino la conservacion de la
biodiversidad y las funciones ecologicas, como los ciclos
hidrologicos.

El mosaico de bosques de alta montafia es el

resultado de la interaccion entre disturbios, sucesion y

variabilidad climatica. Entender esas interacciones es un
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objetivo de investigacion prioritario, por sus implicancias
para la conservacion de estos bosques, como para el manejo
de un sistema con gran potencial para la produccion forestal y
ganadera. En este sentido, debe enfatizarse un manejo
(productivo o conservacionista) que acepte que los factores
que regulan la dinamica de la vegetacion como el fuego,
operan a escalas espaciales de cientos de hectareas y a escalas
temporales de décadas. Propiedades o areas protegidas
pequeiias en relacion a los disturbios dominantes (como las
existentes en la actualidad), necesariamente tienen que
considerarse como parte de unidades de manejo mayores,
dado que no pueden mantener poblaciones de las especies
dominantes en forma sustentable (e.g. Baker 1992, Turner et
al. 1994).

La dinamica de los bosques de las Yungas es
compleja y caracterizada por patrones y procesos
heterogeneos a distancias relativamente cortas, debido a los
abruptos gradientes ambientales. Por ejemplo, la dinamica
poblacional de C. /illoi en un bosque humedo a 1300 m puede
depender fundamentalmente de los claros por caida de
arboles, pero 300 m mas arriba, en el limite del bosque
continuo puede depender de eventos climaticos infrecuentes
como afos particularmente célidos o hiimedos, o de la
floracion de Chusquea lorentziana cuando esta especie
domina el sotobosque. Un bosque de Alisos a 1600 m
posiblemente serd reemplazado en algunas décadas por un
bosque diverso con numerosas especies perennifolias, pero
500 metros mas arriba, practicamente no existen especies
arboreas que puedan reemplazarlo, de modo que
probablemente vuelva a trasformarse en un pastizal tras un
incendio. Una plantacion de citrus abandonada en el interior
del Parque Bariti puede recuperar la composicion de un
bosque maduro en pocas décadas, pero en un area con fuente
de semillas cercanas, puede transformarse en un bosque de
Ligustrum que requerird varias generaciones para ser
reemplazado por especies nativas.

Esto pone en evidencia que ademas de estudios

sobre dindmica de comunidades y paisajes, es importante
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profundizar en estudios autoecologicos y ecofisiologicos de
las especies arboreas. A su vez, las especies pueden agruparse
en grupos ecologicos de acuerdo al tipo y escala de disturbio
al que responden, y a sus requerimientos de luz (Swaine y
Whitmore 1988). Estas clasificaciones resultan en
tipificaciones de grupos funcionales ttiles para predecir
cambios ecologicos a escalas grandes (Smith et al. 1997b).
En el apendice 1 presento un esquema de clasificacion de
grupos ecoldgicos de las especies mas comunes de las
Yungas de Tucuman, basado en mis propias observaciones,
como punto de partida para realizar investigaciones
cuantitativas sobre estas caracteristicas.

Los pronunciados gradientes ambientales de las
Yungas, ademas de representar variabilidad espacial,
implican aspectos funcionales en la dindmica de los
ecosistemas. Las poblaciones animales utilizan el gradiente
altitudinal en relacion a su oferta de recursos (e.g. Blake y
Rougés 1997). Los pobladores rurales también utilizan el
gradiente altitudinal para optimizar el uso de los recursos
para el ganado (Molinillo 1993), y desde tiempos historicos
han aprovechado el gradiente altitudinal como mecanismo de
diversificacion de recursos (Ventura 1995). En la actualidad
el gradiente altitudinal contribuye a hacer de las Yungas uno
de los ambientes mas ricos en términos de beneficios
ecologicos y economicos como la regulacion de cursos
hidricos o el valor escénico (Brown y Grau 1993, Grau y
Brown 2000). A escala de varios cientos a miles de afios, las
especies arboreas se desplazan a lo largo del gradiente
altitudinal de los Andes, permitiendo su persistencia durante
condiciones de cambio climatico (Markgraf 1993). Estos
aspectos funcionales asociados a la continuidad del bosque a
lo largo del gradiente altitudinal deben ser considerados
como un punto central en el manejo y conservacion de las
Yungas. La relacion entre el los procesos ecologicos a lo
largo del gradiente altitudinal y la dinamica de los bosques

es sin duda uno de los componentes centrales para entender la

ecologia del gradiente altitudinal (Grau 1997).
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Apéndice 1:

Ecologia y manejo de los bosques de Argentina

Clasificacion subjetiva en grupos ecologicos de regeneracion de arboles del sector sud de las Yungas argentinas. (*)

son especies exoticas.
PIONERAS LONGEVAS

Tipuana tipu
Parapiptadenia excelsa
Podocarpus parlatorei
Crinodendron tucumanum
Juglans australis

Anadenanthera macrocarpa

PIONERAS INTERMEDIAS

Heliocarpus americanus
Jacaranda mimosifolia
Alnus acuminata

Morus alba*

Gleditzia triacanthos*
Bahuinia candicans*

PIONERAS EFIMERAS

Trema micrantha
Tecoma stans
Psidium guajaba*
Piracantha coccinea*
Bocconia pearcei
Prunus persica*

SEMITOLERANTES

Cedrela lilloi
Myrsine laetevirens
Mpyrsine ferruginea

30

Pisonia ambigua
Chrysophyllum marginatum
Ligustrum lucidum*
Ziagrus romanzofianum*

TOLERANTES DEL DOSEL

Cinamomum porphyria
Terminalia triflora
Blepharocalyx salicifolius
llex argentina
Mpyrcianthes pseudo-mato
Mpyrcianthes pungens

TOLERANTES DEL SOTOBOSQUE

Piper tucumanum
Allophyllus edulis
Eugenia uniflora
Cupania vernalis
Myrcianthes mato
Prunus tucumanensis
Citrus aurantium*

NOMADES (arbolitos dependientes de claros por
caida de arboles)

Solanum riparium
Zantoxylon coco
Carica quercifolia
Ligustrum sinensis*
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