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RESUMEN. Los incendios afectan de distinta manera a ejemplares de una misma especie leñosa según el 
tamaño del individuo y las condiciones del microambiente, entre otros factores. Esto tiene implicancias en la 
estructuración de los paisajes forestales, ya que la velocidad a la que se recupera el bosque depende, en parte, 
de la severidad con la cual el fuego afecta a los individuos leñosos. Nos propusimos analizar cómo el tamaño 
y el microambiente afectan el nivel de daño por fuego y la supervivencia en dos especies leñosas características 
del bosque chaqueño serrano, en un gradiente altitudinal en las Sierras de Córdoba (Argentina). Estudiamos 
dos incendios que ocurrieron entre julio y agosto de 2007. Seleccionamos 163 espinillos (Vachellia caven) y 48 
molles (Lithraea molleoides) localizados entre 800 y 1700 m s. n. m. Para cada individuo estimamos la altura y 
el volumen pre-fuego en base al leño remanente, y características del microambiente como cobertura vegetal, 
proporción de roca bajo la copa, pendiente, orientación de la ladera e insolación por intercepción. Tres meses 
después estimamos el daño por fuego y tres años más tarde evaluamos la supervivencia. Los espinillos con 
más vegetación en su ambiente circundante sufrieron más daño por el fuego, y este efecto fue más pronunciado 
a menores altitudes. Además, los ejemplares de las laderas sur con mucha pendiente sufrieron más daño que 
los de las laderas norte, y los individuos más pequeños resultaron más dañados que los grandes. Los molles 
más altos sufrieron menos daño por fuego que los más bajos. El 94% de los espinillos y el 92% de los molles 
sobrevivieron al incendio, y, en el caso del espinillo, la probabilidad de morir fue mayor para los ejemplares más 
pequeños. Concluimos que el sistema se vuelve menos susceptible al fuego a medida que avanza la sucesión, 
al aumentar el tamaño de los individuos y disminuir la cobertura herbácea.

[Palabras clave: altitud, altura del árbol, bosque serrano, cobertura vegetal, espinillo, incendios, molle, pendiente, 
rocosidad, Sierras de Córdoba]

ABSTRACT. Tree size and microenvironment affect fire damage and survival in Chaco Serrano. Wildfires 
differentially affect specimens of the same woody species, depending, among other factors, on tree size and 
microenvironment. This has implications for the structuring of forest landscapes, as forest recovery depends, 
in part, on the severity of fire on woody specimens. We aimed at analyzing how microenvironment and tree 
size affect fire damage and survival in two woody species common in the Chaco Serrano forest, along an 
altitudinal gradient in Córdoba Mountains (Argentina). We studied two wildfires that occurred in July and 
August 2007. We selected 163 espinillos (Vachellia caven) and 48 molles (Lithraea molleoides) located between 800 
and 1700 m a. s. l. For each individual, we estimated pre-fire height and volume on the basis of the remaining 
woody tissues, and microenvironmental characteristics as plant cover, rock proportion under the crown, slope, 
aspect and insolation by interception. After three months we estimated the fire damage for each individual 
and three years later we evaluated survival. The espinillos with higher plant cover in their surroundings were 
more damaged, and this effect was more pronounced at lower altitudes. Additionally, individuals were more 
damaged in steep southern slopes than in northern slopes, while smaller individuals were more damaged 
than larger ones. Taller molles experienced less fire damage than shorter molles. The 94% of the espinillos and 
92% of the molles survived the wildfire, with higher death probability for smaller individuals in the case of 
espinillo. We concluded the system becomes less susceptible to fire as succession proceeds, mainly because of 
the increasing size of woody individuals and the reduction of herbaceous cover.

[Keywords: altitude, tree height, mountain forest, plant cover, espinillo, wildfires, molle, slope, rockiness, 
Córdoba Mountains]
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INTRODUCCIÓN

En muchos ecosistemas, el fuego es uno de los 
disturbios que más influyen sobre la estructura 
de la vegetación (Veblen et al. 1999; Oliveira 
and Pillar 2004; Bond et al. 2005). En aquellos 
bosques cuyas plantas leñosas suelen rebrotar 
después de los incendios, el fuego no produce 
cambios sustanciales en la composición de 
especies, pero sí en la fisonomía, debido a 
la drástica reducción de la biomasa arbórea 
que favorece la proliferación de hierbas y 
de arbustos (Türkmen and Düzenli 2005; 
Giorgis et al. 2017). Sin embargo, un mismo 
incendio puede afectar de distinta manera 
a ejemplares de una misma especie leñosa, 
dependiendo, entre otras cosas, del tamaño 
de los individuos y de las condiciones del 
microambiente (Marañón et al. 2004; Alinari 
et al. 2015; Landesmann et al. 2015). De este 
modo, los tejidos de algunos árboles resultan 
muy dañados, mientras que los de otros 
pueden sufrir menos daño. Los individuos 
más dañados perderán más biomasa aérea y 
tendrán menos probabilidad de sobrevivir al 
fuego o, si sobreviven, tardarán más tiempo 
en recuperar su biomasa en comparación 
con los individuos menos dañados (Cable 
1965; Renison et al. 2002; Ordoñez et al. 
2005; Alinari et al. 2015). Por estas razones, 
el tamaño de los árboles y las condiciones del 
microambiente, al influir sobre el daño de los 
tejidos, pueden afectar la velocidad a la cual 
el bosque recupera su estructura anterior al 
fuego. En sistemas con fuegos recurrentes, la 
velocidad de recuperación determina el tipo de 
cobertura vegetal que predomina en el paisaje 
(Kitzberger et al. 2016; Tepley et al. 2018). Por 
este motivo, entender cómo el microambiente 
y el tamaño de los árboles influyen sobre el 
daño que éstos experimentan debido al 
fuego contribuye a conocer los factores 
estructuradores de los paisajes. Por ejemplo, 
en distintos ecosistemas de Sudamérica se 
observó que proliferaban especies leñosas 
por sobre las herbáceas en lugares donde 
predominan microambientes protegidos 
del fuego y la ganadería; esto se debió, en 
parte, a una menor mortalidad o una mayor 
velocidad de recuperación post-disturbio de 
dichas especies en esos ambientes (Renison et 
al. 2006; Carlucci et al. 2011; Landesmann et 
al. 2015; Alinari et al. 2015).

Numerosos estudios destacan la importancia 
del tamaño de los individuos. En el caso de 
fuegos de superficie, si el microambiente 
es uniforme, los árboles más altos o más 

voluminosos pueden escapar parcialmente 
del fuego, mientras que árboles más pequeños 
pueden experimentar mayor daño dado que 
las llamas los alcanzan fácilmente (Cable 
1965; Ordoñez et al. 2005; Fernandes et al. 
2008; Brando et al. 2012). Además, el tamaño 
del individuo puede afectar la vegetación 
que lo rodea. Las copas de los árboles más 
altos o frondosos reducen la entrada de luz, 
lo que limita la acumulación de biomasa y la 
continuidad vertical del material combustible; 
esto evita que las llamas alcancen la copa 
(Kitzberger et al. 2016; Blackhall et al. 2015a,b). 
Por estas razones, una vez que se pierde la 
estructura boscosa, en muchos casos el 
sistema se vuelve más inflamable y aumenta 
la recurrencia de los fuegos, lo cual impide 
el desarrollo de los árboles. Así se crea una 
retroalimentación positiva entre el fuego y 
la vegetación, y el sistema se mantiene en 
un estado permanente de matorral o pastizal 
(Blanco et al. 2014; Landesmann et al. 2015; 
Tepley et al. 2018).

También el microambiente juega un papel 
fundamental. Por un lado, la cantidad y el tipo 
de vegetación que rodea al árbol pueden influir 
en la propagación de los fuegos de superficie 
y su intensidad y, por lo tanto, en el daño que 
experimenta el ejemplar (Keeley 2009). Como 
se mencionó, la vegetación circundante puede 
estar influenciada por las características de los 
mismos árboles, pero también es afectada por 
otros factores. Por ejemplo, si el ejemplar está 
rodeado por rocas que impiden el desarrollo 
de la vegetación, sus tejidos aéreos pueden 
escapar total o parcialmente al daño, y esto 
aumenta la probabilidad de supervivencia 
y facilita la recuperación posterior (Renison 
et al. 2002; Carlucci et al. 2011; Alinari et al. 
2015; Landesmann et al. 2015). Por el contrario, 
la biomasa aérea de árboles similares puede 
quemarse por completo si éstos están rodeados 
por gramíneas que constituyen combustibles 
finos de alta inflamabilidad (Renison et al. 
2002; Jaureguiberry et al. 2011). Asimismo, 
la topografía influye sobre la humedad del 
suelo y, por lo tanto, sobre la humedad 
del material combustible (Parker 1982; 
Flatley et al. 2011). En las laderas con mayor 
pendiente, el agua infiltra menos y escurre 
pendiente abajo; cuando infiltra, se pierde 
del suelo más rápidamente por transporte sub-
superficial. Además, si estas laderas reciben 
una insolación mayor por estar orientadas al 
norte (en el hemisferio sur) o en posiciones 
topográficas altas, la desecación del suelo y de 
la vegetación es aun mayor. Contrariamente, 
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en lugares con menor pendiente el agua infiltra 
más en el suelo y, además, se pierde menos 
por flujo sub-superficial. Si los sitios reciben 
menos insolación, la pérdida de humedad es 
aun menor. Además, los sitios en posiciones 
topográficas bajas reciben un aporte de agua 
adicional resultado del escurrimiento y el 
transporte sub-superficial desde posiciones 
más altas (Parker 1982). De este modo, en los 
micrositios con suelos secos que favorecen 
la desecación del material combustible la 
inflamabilidad es mayor, y por lo tanto los 
fuegos suelen ser más intensos que en los 
micrositios con suelos más húmedos (Blackhall 
et al. 2012, 2015a; Bianchi and Defossé 2015; 
Bianchi et al. 2014). 

En sistemas montañosos existe una 
variabilidad marcada en el tamaño de los 
individuos de especies leñosas y en las 
características del microambiente que los 
rodea (Veblen et al. 1999; Kupferschmid and 
Bugmann 2005). Esta variabilidad puede 
traer aparejada una alta heterogeneidad en la 
manera en que los individuos de una misma 
especie son afectados por el fuego (Renison 
et al. 2002; Landesmann et al. 2015). A su vez, 
en sistemas montañosos, la altitud puede 
influenciar la humedad del suelo, la rocosidad 
y la vegetación (Alinari et al. 2015; Tecco et al. 
2015). Por lo tanto, es posible que el efecto del 
tamaño del árbol y del microambiente sobre 
el daño por fuego sea diferente a distintas 
altitudes. En síntesis, los antecedentes indican 
que los árboles se ven dañados por el fuego 
en distinto grado, dependiendo de su tamaño 
y de las características microambientales 
que los rodean, y esto, a su vez, puede 
estar influenciado por la altitud. Todo ello 
puede afectar la supervivencia y posterior 
recuperación de los ejemplares leñosos y, 
por lo tanto, tener implicancias importantes 
para la distribución actual de los bosques. En 
este trabajo nos propusimos estudiar el efecto 
del tamaño del árbol y del microambiente 
que lo rodea sobre el daño experimentado 
por el fuego y la supervivencia post-fuego 
para dos especies características del bosque 
chaqueño serrano en la Argentina, a lo largo 
de un gradiente altitudinal. Esperamos 
que los árboles más grandes, rodeados por 
menos vegetación y más roca, y ubicados 
en situaciones topográficas que favorecen la 
mayor humedad del suelo (menos pendiente 
y menos insolación) experimenten un menor 
daño que árboles en situaciones opuestas. A 
su vez, esperamos que los árboles que sufren 
menos daño tengan una mayor probabilidad 

de sobrevivir que aquellos que sufren más 
daño.

MATERIALES Y MÉTODOS

Área y especies estudiadas
El estudio se llevó a cabo en la ladera 

occidental del cerro Champaquí, en las 
Sierras Grandes de Córdoba (Argentina), 
a lo largo de un gradiente altitudinal entre 
800 y 1700 m s. n. m. (punto central del área 
de estudio: 32°02'39'' S - 64°58'37'' O). En 
las Sierras de Córdoba, desde los 500 hasta 
los 1700 m s. n. m. la vegetación incluye un 
mosaico de bosques, matorrales y pastizales 
dominados por especies características del 
piso altitudinal del bosque chaqueño serrano 
(Kurtz 1904; Giorgis et al. 2017). Los bosques 
alcanzan alturas de 8 a 12 m, mientras que 
los matorrales son sucesionales y suelen tener 
entre 3 y 5 m de altura (Giorgis et al. 2017). 
Si bien en las zonas más altas dentro de este 
rango altitudinal la cobertura arbórea es baja, 
se pueden encontrar pequeños parches de 
bosques, matorrales e individuos aislados 
de las especies leñosas características, entre 
ellas el molle de beber (Lithraea molleoides 
(Vell.) Engl.) y el espinillo (Vachellia caven 
(Molina) Seigler and Ebinger) (Giorgis et al. 
2013, 2017). Por encima de los 1700 m s. n. m., 
la vegetación se relaciona más con las floras 
andina y patagónica que con la chaqueña, y 
el árbol dominante es el tabaquillo (Polylepis 
australis Bitter) (Cabido et al. 1998; Martínez 
et al. 2017; Cabido et al. 2018). Esta especie 
puede bajar formando bosquecitos pequeños 
en laderas sur hasta los 1200 m s. n. m., en 
algunos casos compartiendo la dominancia 
con Maytenus boaria Molina y especies del 
Chaco Serrano (Marcora et al. 2008).

El clima de las sierras está gobernado por el 
gradiente de altitud. A 527 m s. n. m., en la 
Estación Experimental del INTA Villa Dolores 
(21.5 km al oeste del área de estudio), la 
temperatura media anual es 18.9 °C, mientras 
que a 1800 m s. n. m., en la ladera oriental del 
cerro Champaquí (10 km del área de estudio), 
la temperatura media es 11.2° C. A 2700 m s. n. 
m., casi en la cumbre del mismo cerro, es de 7.4 
°C (INTA, comunicación personal) (Marcora 
et al. 2008). Las lluvias están concentradas en 
los meses más cálidos (Colladon and Pazos 
2014). En Villa Dolores, el promedio histórico 
es de 682 mm/año (período 1961-2006) (INTA 
2007), pero a medida que se asciende en altitud 
las lluvias pueden alcanzar los 900 mm/año 
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y la humedad del suelo es mayor (Giorgis et 
al. 2017; Tecco et al. 2015).

En su gran mayoría, los incendios en las 
Sierras de Córdoba son antropogénicos y 
ocurren todos los años a lo largo de todo 
el gradiente altitudinal. En un estudio que 
abarcó alrededor de 24000 km2, incluyendo 
cuatro sistemas serranos, Argañaraz et al. 
(2015a,b) encontraron que en un período de 
13 años se quemó un 19% del área, en algunos 
casos más de una vez. En áreas poco rocosas 
donde predominan pastizales y matorrales 
sucesionales, la recurrencia promedio del 
fuego es de 30 a 40 años (calculada sobre la 
base de los trabajos citados y J. Argañaraz 
comunicación personal). Sin embargo, 
localmente, en algunos sectores próximos 
a asentamientos humanos (e.g., en los 
alrededores de basurales), la frecuencia de 
incendios puede llegar a ser mucho más 
alta, de hasta un incendio cada tres o cuatro 
años (Argañaraz et al. 2015a,b). Dado que las 
especies leñosas del bosque serrano son de 
crecimiento lento (alrededor de 10 cm por año) 
(Capó et al. 2016), los fuegos suelen afectarlas 
antes de que los individuos logren alcanzar un 
gran tamaño. Si bien la gran mayoría de los 
árboles rebrota después de perder su biomasa, 
el daño producido disminuye drásticamente 
su tamaño (Torres et al. 2014). Por esta razón, la 
presencia de árboles grandes y, eventualmente, 
de bosques maduros, depende en parte de que 
haya microambientes donde los ejemplares 
resulten menos dañados y puedan escapar, 
al menos parcialmente, del fuego.

En la ladera occidental del cerro Champaquí 
ocurrieron dos incendios de superficie entre 
los meses de julio y agosto de 2007. Uno de 
ellos tuvo lugar cerca del poblado de San 
Javier (estancia La Constancia) y el otro en las 
proximidades de la localidad de La Población 
(estancia El Carrizal). El fuego de la estancia 
El Carrizal se extendió desde los 800 m s. n. 
m. hasta el filo de las sierras, a 2700 m s. n. m. 
(552 ha), mientras que de La Constancia se 
extendió desde los 1100 hasta más de 1700 m 
s. n. m. (353 ha). Ambos incendios se iniciaron 
en la zona más baja y se propagaron hacia 
arriba. Para poder contar con el suficiente 
número de individuos para realizar el estudio 
consideramos ambas zonas en conjunto, 
ya que los dos sitios son similares en su 
topografía, y la vegetación en ambos casos 
consistió en matorrales, pastizales y algunos 
pequeños parches de bosques característicos 
del Chaco Serrano (Giorgis et al. 2017). Entre 

ambos poblados hay una distancia no mayor 
a seis kilómetros en línea recta, por lo que 
consideramos el gradiente como un continuo. 
En toda el área de estudio hay presencia de 
ganado doméstico, principalmente bovino 
(Alinari 2017).

Seleccionamos individuos de dos especies 
que son dominantes en las comunidades 
de bosques y matorrales del Chaco Serrano: 
molle de beber (Lithraea molleoides) y espinillo 
(Vachellia caven). El molle es dominante en 
los bosques cerrados y en los abiertos, y 
también está presente en forma de individuos 
medianos y pequeños en los matorrales y 
pastizales sucesionales. El espinillo es un 
árbol pequeño o arbusto dominante en los 
matorrales sucesionales, pero también está 
presente en pastizales y bosques abiertos. 
Esta especie está prácticamente ausente en los 
bosques cerrados con árboles de gran porte, 
ya que no tolera la sombra (Torres et al. 2015; 
Giorgis et al. 2017; Cabido et al. 2018).

Daño y supervivencia
Dos a tres meses después del incendio 

(octubre 2007), antes del rebrote de la 
vegetación, seleccionamos individuos de 
ambas especies dentro del área quemada. 
Para estratificar la selección de individuos 
dividimos el gradiente altitudinal (800-1700 m 
s. n. m.) en nueve franjas de ~100 m. Dentro de 
cada franja marcamos entre 11 y 21 espinillos. 
En el caso del molle, sólo pudimos seleccionar 
individuos en las primeras cuatro franjas, entre 
los 800 y 1200 m s. n. m. (11 a 13 individuos 
por franja). Si bien por encima de esta altitud 
había ejemplares de esta especie, la cantidad 
no era suficiente como para incluirlos en el 
estudio. En total, seleccionamos 163 espinillos 
y 48 molles mayores a 80 cm de altura. Para 
cada árbol estimamos el nivel de daño (%) 
identificando visualmente la proporción 
de leño remanente carbonizado (Renison 
et al. 2002). Por ejemplo, si la cuarta parte 
del leño remanente mostraba una superficie 
carbonizada, estimamos el daño como 25%. 
Luego de los fuegos de superficie, el leño de 
la mayoría de los árboles permanece en pie, 
carbonizado o no, incluyendo ramas bastante 
finas. En general, las ramas no carbonizadas 
mantienen el follaje verde, mientras que 
las ramas carbonizadas presentan el follaje 
muerto, o no lo presentan. En muy pocos casos 
de individuos pequeños se detecta la pérdida 
total del leño y se puede observar sólo la base 
carbonizada. Estos pocos individuos fueron 
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descartados al hacer la selección porque la 
ausencia de leño en pie impedía estimar el 
tamaño pre-fuego.

En cada franja altitudinal procuramos 
seleccionar individuos dentro de todo el 
rango posible de niveles de daño (desde <25% 
hasta >75%), lo cual fue posible para espinillo, 
pero no para molle. En el caso del molle, 
una gran parte de los árboles se quemaron 
por completo, y sólo una fracción escapó 
parcialmente al fuego. Por este motivo, los 
individuos seleccionados se clasificaron en dos 
categorías: con daño total (38 árboles, todos 
dañados en un 100%) y con daño parcial (10 
árboles, que variaron entre 5 y 80% de daño). 
Si bien intentamos que hubiera individuos 
de ambas categorías en las cuatro franjas 
altitudinales, en la parte más alta encontramos 
muy pocos molles con daño parcial. Tres 
años después del incendio (invierno de 2010) 
estimamos la supervivencia de los individuos. 
Para ello visitamos cada árbol y registramos 
si presentaba ramas y hojas vivas.

Tamaño y microambiente
Al momento de hacer la selección (octubre 

2007) medimos la altura pre-fuego desde el 
suelo hasta la rama más alta (cm) de todos los 
ejemplares de ambas especies considerando 
el leño remanente tanto vivo como muerto 
(Renison et al. 2002; Gurvich et al. 2005). 
También medimos el ancho mayor de la 
copa (la distancia horizontal entre los dos 
puntos más alejados de la copa) y el ancho 
perpendicular a este último (cm). Con estos 
datos calculamos un “índice de volumen” 
pre-fuego para complementar la información 
brindada por la altura, como la raíz cúbica 
del producto entre las tres dimensiones del 
árbol:

Índice de volumen = (altura x ancho mayor 
x ancho perpendicular)’       [1]

En el invierno de 2008, un año después 
del fuego, evaluamos las condiciones 
microambientales en las que crecían 
los individuos. Estimamos visualmente 
la proporción (%) de suelo expuesto, 
pedregullo y roca, y la cobertura (%) de la 
vegetación a dos escalas: bajo la copa y en el 
ambiente circundante (área circular de 5 m 
de radio centrada en el tronco del ejemplar). 
Consideramos como suelo expuesto al 
sustrato conformado por partículas menores 
a 2 mm (USDA 2017), pedregullo al sustrato 
conformado por partículas entre 2 mm y 
200 mm, y roca al sustrato conformado por 

partículas mayores a 200 mm (estimación táctil 
y visual). Si bien es posible que estos datos no 
reflejen con exactitud las coberturas anteriores 
al incendio, consideramos que son indicadores 
confiables en términos relativos. Es decir, es 
probable que los árboles rodeados por mayor 
proporción de roca en la fecha de medición 
también hayan estado rodeados por una mayor 
proporción de roca antes del incendio, y dado 
que la vegetación herbácea y leñosa dominante 
tiende a rebrotar, asumimos que una mayor 
cobertura vegetal posterior (un año después) 
al fuego indica que también había una mayor 
cobertura vegetal antes del fuego.

Además, medimos la pendiente (%) y la 
orientación de la ladera (°) con clinómetro 
y brújula, respectivamente. Calculamos la 
orientación relativa al norte a través del coseno 
de la orientación. Los valores negativos indican 
orientaciones sur, mientras que los valores 
cercanos a cero indican orientaciones este u 
oeste (ningún micrositio fue completamente 
llano), y los valores positivos, orientaciones 
norte. La orientación relativa al norte 
combinada con la pendiente se relaciona con 
el ángulo de incidencia de los rayos solares 
durante gran parte del año y, por lo tanto, 
con la insolación que recibe un sitio si no 
hay intercepción de accidentes topográficos 
(Cingolani et al. 2014). Además, estimamos 
la insolación por intercepción utilizando 
un clinómetro (°). Ésta se estimó como la 
diferencia entre el plano horizontal (180°) y 
el ángulo que impide la incidencia del sol en el 
sitio debido a accidentes topográficos o rocas 
tanto hacia el este como al oeste (Alinari et 
al. 2015). Esta última variable es también un 
indicador de la posición topográfica, ya que 
tiene mayores valores en los sitios más altos 
en el paisaje (cumbres de lomas) y valores 
bajos en las posiciones inferiores en el paisaje 
(valles).

Análisis de datos
Analizamos el efecto del microambiente 

y el tamaño del individuo, así como la 
interacción de estas variables con la altitud, 
sobre el daño sufrido por ambas especies; para 
ello usamos modelos lineares generalizados 
con distribución beta (espinillo) o binomial 
(molle) y enlace logit. En el caso del espinillo, 
la variable dependiente fue el nivel de daño, 
expresado como proporción, y en el caso 
del molle, la variable dependiente fue el 
nivel de daño, categorizado como 0 ó 1 (con 
daño parcial o total respectivamente). Como 
variables independientes consideramos la 
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altura del árbol (cm) o el índice de volumen 
(cm) anteriores al fuego, junto con las variables 
microambientales. Estas últimas consistieron 
en la proporción de roca (%), pedregullo (%) 
y suelo descubierto (%), y la cobertura de 
vegetación (%) en las dos escalas medidas, 
además de la pendiente (%), la orientación 
relativa al norte (adimensional) y el índice 
de insolación por intercepción (°). Además, 
consideramos el término de interacción entre 
orientación relativa al norte y pendiente por 
ser un indicador de la insolación asociada 
a la orientación. Asimismo, consideramos 
los términos de interacción entre todas 
las variables y la altitud. No incluimos el 
efecto principal de la altitud como variable 
explicativa porque buscamos expresamente 
individuos con todos los niveles de daño en 
todas las altitudes. 

Utilizamos un procedimiento de selección 
manual de variables y términos hacia 
adelante (forward) para encontrar el modelo 
más parsimonioso (AIC más bajo), y evitamos 
incluir nuevas variables muy correlacionadas 
(r>0.6) con aquellas ya incluidas. Buscamos 
minimizar el AIC independientemente de 
la significancia de las variables, pero la 
significancia se consideró al interpretar los 
resultados. Una vez seleccionado el mejor 
modelo, repetimos el análisis con todas las 
variables y términos estandarizados, para 
conocer el tamaño del efecto.

Finalmente, analizamos la supervivencia 
tres años después del incendio con modelos 
lineares generalizados con distribución 
binomial y enlace logit utilizando las variables 
asociadas al tamaño y al microambiente 
como variables independientes, además del 
efecto principal de la altitud y el nivel de 
daño (para el caso del molle, consideramos 
la variable binaria ya descripta). Para la 
selección de variables y el cálculo del tamaño 
del efecto seguimos un procedimiento 
similar al explicado anteriormente. Para 
todas las pruebas estadísticas utilizamos R (R 
Development Core Team 2017) o Infostat (Di 
Rienzo et al. 2017) utilizando una interface con 
R (3.4.0 versión 2017).

RESULTADOS

Tamaño y microambiente
Los molles y espinillos seleccionados 

tuvieron un rango similar de variación en 
su tamaño, aunque con una leve tendencia 
de los espinillos a ser más grandes. Mientras 

los molles alcanzaron 390 y 350 cm de altura 
e índice de volumen, respectivamente, los 
espinillos llegaron a 450 y 489 cm para esos 
mismos parámetros (detalles en Anexo 1). El 
rango de variación del microambiente también 
fue similar para ambas especies, desde 
individuos rodeados casi completamente por 
roca o suelo desnudo hasta individuos con 
una cobertura vegetal ~100% tanto debajo 
de su copa como en el ambiente circundante. 
Asimismo, la pendiente y la orientación 
variaron también de forma similar para ambas 
especies, desde micrositios casi llanos hasta 
sitios con pendientes del 30-35%, en todas las 
orientaciones, mientras que la insolación por 
intercepción fue menos variable para molle 
que para espinillo (Anexo 1).

Daño por fuego
Para el espinillo, el mejor modelo obtenido 

incluyó la cobertura vegetal en el ambiente 
circundante, la pendiente, el índice de 
volumen, la interacción entre la pendiente 
y la orientación relativa al norte, y la 
interacción entre la cobertura vegetal y la 
altitud. La cobertura vegetal tuvo un efecto 
más fuerte que las otras variables (Tabla 1). 
Los ejemplares rodeados por más vegetación 
sufrieron un mayor daño que los ejemplares 
rodeados por menos vegetación y, por ende, 
más roca, pedregullo o suelo desnudo. Este 
efecto de la vegetación fue menos marcado 
a mayores altitudes que en sectores bajos 
(Figura 1a). Por otro lado, los espinillos que 
estaban en laderas orientadas al sur con 
mucha pendiente sufrieron más daño que 
aquellos ubicados en sitios llanos o en laderas 
orientadas norte (Figura 1b). Los resultados 

Coef. TE1 z P
Constante -0.343 0.47 -0.63 0.53
Cobertura vegetal2 0.042 0.71 4.07 <0.01
Pendiente 0.033 0.21 1.78 0.07
Índice de volumen -0.002 0.19 -2.05 0.04
Cobertura vegetal2 x Altitud -2.23E-5 0.58 -3.47 <0.01
Pendiente x Orientación N -0.004 0.33 -3.35 <0.01

N=163; AIC=-65.8; Log-Likelihood=39.91; Deviance=-79.82; 

1valor absoluto de los coeficientes utilizando las variables y 
términos estandarizados; 2en el ambiente circundante (radio de 
5 m alrededor del tronco).

Tabla 1. Modelo linear generalizado (distribución beta y 
enlace logit) para explicar el nivel de daño por fuego del 
espinillo (Vachellia caven). Para cada efecto fijo se indica 
el coeficiente (Coef.), el tamaño del efecto (TE1), el valor 
de z y el P. 
Table 1. Generalized linear model (beta distribution and 
logit link) explaining fire damage in espinillo (Vachellia 
caven). For each fixed effect the coefficient (Coef.), the 
effect size (TE1), and z and P values are indicated.
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también mostraron que los individuos más 
grandes sufrieron menos daño, pero el efecto 
del tamaño fue débil en comparación con los 
otros efectos. Para el molle, el mejor modelo 
mostró que los árboles más altos sufrieron 
menos daño. Además, aquellos ubicados en 
sitios con más pendiente tendieron a dañarse 
más, aunque este efecto no fue significativo 
(Tabla 2, Figura 2). 

Supervivencia
Después de tres años de ocurrido el incendio, 

el 94% de los espinillos seleccionados 
sobrevivieron (sólo 9 murieron, Figura 3). El 
modelo más parsimonioso para explicar la 
supervivencia incluyó la altura del ejemplar 
y la proporción de roca en el ambiente 
circundante (Tabla 3). Estos resultados indican 
que los árboles más altos sobrevivieron más, 
y que estar rodeados por roca también tendió 
a favorecerlos, aunque esta tendencia no fue 
significativa. En el caso del molle, el 92% de los 
ejemplares seleccionados sobrevivieron hasta 
tres años después del incendio (murieron 4 

Figura 1. Daño por fuego (%) en el espinillo (Vachellia 
caven) en función de cobertura vegetal en el ambiente 
circundante (a) y la pendiente (b). En (a), los distintos 
símbolos indican distintos rangos altitudinales (sólo con 
fines ilustrativos); las tres líneas muestran la relación 
para el valor central de cada uno de dichos rangos (950, 
1250 y 1550 m s. n. m.). En (b), los distintos símbolos 
indican rangos de orientación relativa al norte (S: entre 
-1 y -0.34; E/O: entre -0.33 y 0.33; N: entre 0.34 y 1). Las 
líneas muestran la relación para el centro de cada rango 
(N=0.7; E/O=0; S=-0.7). En ambos casos, las líneas se 
obtuvieron a partir de la función logit (multiplicada 
por 100) aplicada al estimador lineal (EL) indicado en la 
Tabla 1: Daño(%)=100/[(1/e^EL)+1]. En (a), la pendiente 
y la orientación relativa al norte se consideraron como 
constantes, equivalentes a las medias de todos los datos 
(11% para la pendiente y -0.12 para la orientación). En 
(b), la altitud y la cobertura vegetal se consideraron con 
valores equivalentes a las medias de todos los datos (1250 
m s. n. m. y 71%, respectivamente).
Figure 1. Fire damage (%) in espinillo (Vachellia caven) as 
a function of plant cover in the surrounding environment 
(a) and slope (b). In (a), different symbols indicate different 
ranges established along the altitudinal gradient (only for 
illustrative purposes); the three lines show the relationship 
for the central value of each of those ranges (950, 1250 
and 1550 m a. s. l). In (b), the different symbols indicate 
ranges of orientation relative to the north (S: between -1 
and -0.34; E/O: between -0.33 and -0.33; N: between 0.34 
and 1). The lines show the relationships for the center of 
each range (N=0.7; E/O=0; S=-0.7). In both cases, the lines 
were obtained from the logit function (multiplied by 100) 
applied to the linear estimator (EL) indicated in Table1: 
Fire Damage(%)=100/[(1/e^EL)+1]. In (a), the slope and 
the orientation relative to the north have been considered 
as constants, equivalent to the mean of the whole data 
set (11% for the slope, and -0.12 for the orientation). In 
(b), altitude and plant cover were considered with values 
equivalent to the means of the whole data set (1250 m a. 
s. l. and 71%, respectively).

Coefi ciente TE1 z P
Constante 2.80 1.97  1.75 0.080
Altura -0.01 1.16 -2.5 0.012
Pendiente  0.20 1.29 1.5 0.134

N=48, AIC=41.47; Log-Likelihood=-17.74; 
Deviance=35.47; 1valor absoluto de los coefi cientes 
utilizando las variables y términos estandarizados.

Tabla 2. Modelo linear generalizado (distribución binomial 
y enlace logit) para explicar el nivel de daño (variable 
binaria, 0: daño parcial, 1: daño total) del molle (Lithraea 
molleoides). Para cada efecto fijo se indica el coeficiente, el 
tamaño del efecto (TE1), el valor de z y el P.
Table 2. Generalized linear model (binomial distribution 
and logit link) explaining fire damage (binary variable, 
0: partial damage, 1: total damage) in molle (Lithraea 
molleoides). For each fixed effect the coefficients, the effect 
size (TE1), and z and P values are indicated.

Coefi ciente TE1 z P
Constante -0.10 3.18 -0.08 0.94
Altura 0.01 0.80 1.96 0.05
Roca2 0.04 0.59 1.28 0.20

N=163; AIC=69.84; Log-Likelihood=-31.92; 
Deviance=63.84; 1valor absoluto de los coefi cientes 
utilizando las variables y términos estandarizados; 2en 
el ambiente circundante (radio de 5 m alrededor del 
tronco).

Tabla 3. Modelo linear generalizado (distribución 
binomial y enlace logit) para explicar la supervivencia 
del espinillo (Vachellia caven). Para cada efecto fijo se 
indica el coeficiente, el tamaño del efecto (TE1), el valor 
de z y el P.
Table 3. Generalized linear model (binomial distribution 
and logit link) explanatory of the survival in espinillo 
(Vachellia caven). For each fixed effect the coefficients, the 
effect size (TE1), and z and P values are indicated.
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individuos). El modelo más parsimonioso para 
explicar la supervivencia incluyó el nivel de 
daño (variable binaria) y la proporción de 
roca en el ambiente circundante (Tabla 4). 
Los individuos rodeados por más roca y que 
fueron sólo parcialmente dañados por el fuego 
mostraron una tendencia no significativa a 
sobrevivir más.

DISCUSIÓN

Nuestro estudio mostró que a pesar del daño 
total o parcial que produjo el fuego en los 
tejidos de los árboles, la supervivencia de los 
individuos seleccionados de ambas especies 
fue muy alta, en coincidencia con otros 
estudios en la región. Esto pone en evidencia 
la resiliencia elevada del sistema ante este 
disturbio (Torres et al. 2014; Herrero et al. 
2015; Lipoma et al. 2016). El escape parcial de 
algunos ejemplares también pone de manifiesto 
cierta resistencia de las comunidades leñosas 
al fuego. El tamaño de los individuos y las 
características del microambiente afectaron 
el daño y la posterior supervivencia, lo que 
indica, entonces, que estos factores influyen 
sobre la estabilidad del sistema ante el 
disturbio por fuego.

Daño por fuego
Tal como esperábamos, los molles y los 

espinillos más pequeños sufrieron más 
daño que los más grandes, en coincidencia 

Figura 2. Daño en el molle (Lithraea molleoides) en función 
de la altura del ejemplar. Los ejemplares se agruparon en 
categorías según su altura (menos de 100 cm y de ahí en 
más en categorías cada 50 cm, sólo con fines ilustrativos). 
Cada punto representa el promedio de altura de cada 
categoría y la proporción (%) de árboles dentro de 
dicha categoría que sufrió un daño total. La línea fue 
obtenida a partir de la función logit (multiplicada por 
100) aplicada al estimador lineal (EL) indicado en la Tabla 
2: Daño(%)=100/[(1/eEL)+1]. La pendiente se consideró 
como una constante equivalente a la media de todos los 
datos (9.37 %).
Figure 2. Fire damage in molle (Lithraea molleoides) as a 
function of tree height. The individuals have been ranked 
in classes according to their height (less than 100 cm and 
from there on in classes every 50 cm, only for illustrative 
purposes). Each point represents the average height of 
each class, and the proportion (%) of trees within each 
class that suffered a total damage. The line was obtained 
from the logit function (multiplied by 100) applied 
to the linear estimator (EL) indicated in Table 2: Fire 
Damage(%)=100/[(1/eEL)+1]. The slope was considered 
as a constant equivalent to the mean of all the data set 
(9.37%). 

Coeficiente TE1 z P
Constante 19.2 6.06 0.01 0.99
Daño2 -17.8 7.32 -0.01 0.99
Roca3 0.04 0.97 1.34 0.18

N=48; AIC=29.19; Log-Likelihood=-11.60; 
Deviance=23.19; 1valor absoluto de los coeficientes 
utilizando las variables y términos estandarizados; 
2variable binaria (0: daño parcial, 1: daño total); 3en 
el ambiente circundante (radio de 5 m alrededor del 
tronco).

Tabla 4. Modelo lineal generalizado (distribución 
binomial y enlace logit) para explicar la supervivencia 
del molle (Lithraea molleoides). Para cada efecto fijo se 
indica el coeficiente, el tamaño del efecto (TE1), el valor 
de z y el P.
Table 4. Generalized linear model (binomial distribution 
and logit link) explaining survival in molle (Lithraea 
molleoides). For each fixed effect the coefficients, the effect 
size (TE1), and z and P values are indicated.

Figura 3. Supervivencia (%) del espinillo después de tres 
años del incendio en función de la altura del ejemplar. 
Los árboles se agruparon en categorías según su altura 
(menor o igual a 100 cm y de ahí en más en categorías cada 
50 cm, sólo con fines ilustrativos). Cada punto representa 
el promedio de altura de cada categoría y la proporción 
(%) de árboles dentro de dicha categoría que sobrevivió 
al incendio. La línea se obtuvo a partir de la función logit 
(multiplicada por 100) aplicada al estimador lineal (EL) 
indicado en la Tabla 3: Supervivencia(%)=100/[(1/eEL)+1]. 
La roca alrededor del individuo se consideró como una 
constante equivalente a la media de todos los árboles 
(14.35%).
Figure 3. Survival (%) of espinillo three years after the 
fire as a function of tree height. The individuals have 
been grouped in classes according to their height (equal 
or less than 100 cm and from there on in classes each 50 
cm, only for illustrative purposes). Each point represents 
the average height of each class, and the proportion (%) 
of trees within each class that survived after the fire. The 
line was obtained from the logit function (multiplied by 
100) applied to the linear estimator (EL) indicated in Table 
3: Survival(%)=100/[(1/eEL)+1]. The rock cover surrounding 
the trees was considered as a constant equivalent to the 
mean of all the individuals (14.35%). 
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con otros estudios donde se observaron 
patrones similares (Cable 1965; Fernandes 
et al. 2008; Brando et al. 2012). La altura 
fue más importante para molle, mientras 
que el volumen fue más importante para 
espinillo. Las diferencias arquitecturales y 
en inflamabilidad de los tejidos entre ambas 
especies podrían explicar estos patrones 
(Blackhall et al. 2012; Bianchi and Defossé 
2015). Al igual que otros arbustos o árboles 
pequeños, el espinillo tiene tejidos muy 
inflamables en comparación con otras leñosas, 
y una estructura más arbustiva y ramificada 
desde la base (Jaureguiberry et al. 2011; 
Blackhall et al. 2012). Esto podría facilitar que 
el fuego alcance las ramas bajas y se propague 
hacia arriba por la copa sin limitaciones una 
vez que empieza la combustión. Sin embargo, 
como se trata de un árbol semideciduo y con 
una copa abierta, la propagación lateral 
del fuego entre ramas diferentes podría 
verse dificultada, lo que explicaría por qué 
los espinillos más voluminosos sufrieron 
proporcionalmente menos daño. En el caso 
del molle, que tiende a estar menos ramificado 
desde la base y tiene una estructura de la 
copa más compacta, es posible que haya más 
limitaciones a la propagación vertical del 
fuego que a la propagación lateral, lo cual 
permite que algunos de los árboles más altos 
escapen parcialmente.

Como confirmación de nuestras predicciones, 
los espinillos rodeados por menos vegetación 
pudieron escapar más del fuego, mientras 
que para el molle esta variable no resultó 
seleccionada. En general, el espinillo deja 
pasar más luz y tiene más gramíneas debajo 
de la copa y en sus alrededores que el molle 
(Giorgis et al. 2017). Dado que las gramíneas 
tienen una alta inflamabilidad (Jaureguiberry 
et al. 2011; Bianchi et al. 2014), cuando su 
cobertura es alta pueden producir mucho daño 
en el ejemplar leñoso. En el caso del molle, es 
probable que al tener en general una cobertura 
menos inflamable debajo de su copa y en sus 
alrededores, esta variable haya resultado 
menos importante y no fue detectada. En 
coincidencia con los patrones hallados aquí 
para espinillo, en otros estudios se encontró 
que, en sitios protegidos por roca y, por ende, 
con menos vegetación, los árboles escapan más 
del fuego ya que las llamas se mantienen más 
alejadas de sus tejidos (Renison et al. 2002; 
Alinari et al. 2015; Landesmann et al. 2015). Por 
estas razones, es de esperar que en ambientes 
rocosos la cobertura de plantas leñosas sea 
mayor que en ambientes menos rocosos, un 
patrón ya observado tanto en las Sierras de 

Córdoba como en otros lugares. En las Sierras 
de Córdoba, los bosques de tabaquillo (Polylepis 
australis) tienen una distribución restringida a 
lugares protegidos del fuego o de la herbivoría, 
como son los valles o sitios rocosos (Renison 
et al. 2002, 2006; Cingolani et al. 2008; Alinari 
et al. 2015). En el sur de Brasil se observó una 
expansión de árboles del género Araucaria 
sobre los pastos en los micrositios menos 
afectados por el fuego y el ganado (Carlucci 
et al. 2011). Algo similar ocurre en el sur de 
la Argentina, donde se observa la presencia 
de remanentes de Austrocedrus chilensis en 
lugares donde las condiciones ambientales 
protegen a los individuos del fuego (e.g., en 
ambientes rocosos y zonas más escarpadas) 
(Landesmann et al. 2015). 

Una menor pendiente disminuyó el daño 
en ambas especies; en el caso del molle, la 
relación no llegó a ser significativa, y en el 
caso del espinillo, esta relación dependió de la 
orientación de la ladera. Esto podría explicarse 
por la mayor humedad del suelo (y, por ende, 
de los combustibles) en los sitios más llanos, 
tal como habíamos postulado (Bianchi and 
Defossé 2015). Sin embargo, los resultados 
obtenidos para las variables relacionadas con 
la insolación no apoyan esta interpretación. 
La insolación por intercepción no influyó en el 
daño por fuego de ninguna de las dos especies, 
mientras que la orientación de la ladera 
tampoco tuvo un efecto sobre molle, y el efecto 
sobre espinillo fue opuesto al esperado: los 
individuos ubicados en laderas norte sufrieron 
menos daño que los ubicados en laderas sur. 
Es posible que los resultados encontrados se 
relacionen con la reducción en la altura de la 
vegetación producida por el ganado (Briggs et 
al. 2002; Blackhall et al. 2015b). Si bien están 
presentes en todas partes, los herbívoros 
domésticos suelen seleccionar los sitios más 
llanos, tanto en el área de estudio como en 
otros lugares (von Müller et al. 2017 y trabajos 
citados ahí). En el área de estudio, además de 
consumir la vegetación y reducir su tamaño, 
promueven el reemplazo de pastos altos por 
dicotiledóneas y gramíneas bajas, en particular 
a mayores altitudes y en laderas norte 
(Cingolani et al. 2008, 2014). Por este motivo 
es posible que los ejemplares de espinillo 
ubicados en laderas norte y a mayor altitud, 
incluso teniendo alta cobertura vegetal debajo 
de su copa, hayan estado más protegidos del 
fuego. En otros sistemas se encontró que la 
presencia de ganado disminuye la incidencia 
y severidad de los fuegos al eliminar biomasa 
y reducir la altura de la vegetación (e.g., Briggs 
et al. 2002). 
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Supervivencia

La supervivencia de los individuos mayores 
a 80 cm seleccionados fue alta para ambas 
especies, y no pudimos detectar una relación 
con el nivel de daño. En cambio, detectamos 
que la mayor altura pre-fuego facilitó la 
supervivencia en el espinillo. Es posible 
que los árboles más grandes tengan más 
reservas subterráneas y, por lo tanto, más 
probabilidad de recuperarse. En especies de 
bosque serrano, incluyendo al espinillo, se 
observó que el mayor tamaño del ejemplar 
favorece al vigor del rebrote (Gurvich et al. 
2005; Herrero et al. 2015). Los rebrotes poco 
vigorosos podrían ser más susceptibles a 
la sequía, a las heladas y a la herbivoría, y 
producir la muerte del individuo dentro de 
los primeros tres años después del incendio 
(Torres et al. 2014). En estudios realizados en 
otros ecosistemas también se detectó que los 
árboles más grandes dentro de una misma 
especie tienen mayores probabilidades de 
sobrevivir (Fernandes et al. 2008; Brando et 
al. 2012). Si bien la supervivencia de los árboles 
mayores a 80 cm fue muy alta, es posible que 
la supervivencia de los árboles más pequeños, 
no incluidos en el estudio, haya sido más baja. 
Esto es esperable al menos para el espinillo, 
que mostró una relación significativa entre el 
tamaño y la supervivencia.

Consideraciones finales

Si bien el fuego no suele causar la muerte 
de los individuos leñosos en las Sierras de 
Córdoba, cuando los tejidos resultan muy 
dañados se reduce considerablemente la 
biomasa leñosa y los árboles rebrotan desde 
la base del tallo o desde las raíces (Renison et 
al. 2002; Torres et al. 2014; Alinari et al. 2015; 
Lipoma et al. 2016). De este modo, los bosques 
retornan a un estado sucesional temprano 
con árboles pequeños y alta abundancia de 
gramíneas y dicotiledóneas herbáceas que, 
a su vez, favorecen la propagación de los 
siguientes fuegos (Giorgis et al. 2013, 2017; 
Lipoma et al. 2016; Argañaraz et al. 2015a). A 
través del presente estudio pudimos describir 
algunos de los mecanismos asociados a esta 
retroalimentación positiva entre el fuego y la 
vegetación (Tepley et al. 2018). Observamos 
que el daño sobre las especies leñosas es mayor 
cuando son pequeñas y están rodeadas por 
una alta cobertura de especies herbáceas, 
una situación habitual pocos años después 
de haber ocurrido un incendio (Giorgis et al. 
2013). Por lo tanto, si se produce una nueva 

ignición en esta etapa, la vegetación herbácea 
favorece la propagación del fuego y el daño 
sobre las especies leñosas es máximo. A 
medida que transcurre el tiempo, si se logra 
prevenir un nuevo fuego, la sucesión avanza, 
los espinillos y los molles aumentan de tamaño 
y la cobertura herbácea disminuye. De este 
modo se reduce paulatinamente el daño y la 
probabilidad de muerte si ocurre un incendio. 
Si el proceso continúa, los molles finalmente 
se hacen dominantes y los espinillos, así como 
las gramíneas, disminuyen o desaparecen por 
la falta de luz (Giorgis et al. 2013, 2017). De 
este modo, los bosques bien desarrollados 
tienen una mayor resistencia al fuego que 
los arbustales y los pastizales (Argañaraz et 
al. 2015a). 

Al igual que en otros casos, en nuestro 
sistema, una vez que se conforma un bosque 
maduro es difícil que se queme (Tepley et al. 
2018). Sin embargo, la suma de años muy secos 
con el incremento de las igniciones por causas 
antropogénicas puede desencadenar un fuego 
de alta severidad que queme por completo la 
biomasa aérea del bosque y promueva un 
reemplazo por comunidades sucesionales 
tempranas (Tepley et al. 2018; Argibay and 
Renison 2018). En otros casos, este cambio se 
puede producir de forma paulatina cuando 
otros disturbios antropogénicos (e.g., el ganado 
o la tala selectiva) modifican la estructura del 
bosque y las características del sotobosque, 
promoviendo una inflamabilidad mayor 
(Uhl and Kauffman 1990; Raffaele et al. 2011; 
Blackhall et al. 2015b). Esto puede producir 
una apertura parcial del dosel, lo cual, a su 
vez, facilita la entrada de nuevos fuegos. Esto 
genera el mecanismo de retroalimentación 
positiva que finalmente desemboca en el 
reemplazo completo del bosque por matorrales 
o pastizales que se mantienen indefinidamente 
porque no se logran evitar los fuegos durante 
el tiempo suficiente para que el bosque 
madure (Uhl and Kauffman 1990; Blanco et 
al. 2014; Kitzberger et al. 2016). 
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