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Tendencias espaciales de la regeneración de
Austrocedrus chilensis en relación con el dosel arbóreo

MARCELO F ARTURI *, JUAN J FERRANDO, JUAN F GOYA, PABLO F YAPURA & JORGE L FRANGI
Laboratorio de Investigación de Sistemas Ecológicos y Ambientales, Facultad de Ciencias Agrarias y Forestales yFacultad de Ciencias Naturales y Museo, Universidad Nacional de La Plata, Buenos Aires, ARGENTINA

RESUMEN. Se analizó la relación entre el tipo de dosel de bosques de Austrocedrus chilensis, ladensidad de renovales (individuos menores de 5 cm de DAP) de dicha especie y sus tendenciasespaciales. Se determinó la densidad de renovales de Austrocedrus chilensis, agrupados en tresclases de altura (0.5�1 m, 1�2 m y >2 m), en dos sitios ubicados en áreas protegidas (El Guadal yLoma del Medio) del SO de la Provincia de Río Negro. Se registró el número de individuos decada clase, así como la presencia-ausencia de las especies arbóreas del dosel. Las unidades muestra-les se ordenaron mediante Análisis de Coordenadas Principales a partir de los datos de presen-cia�ausencia de especies. Los ejes definidos por dicho análisis se consideraron como una nuevavariable que definió el tipo de dosel. Se analizó la correlación entre la densidad de los renovalesy un índice de competencia que cuantifica el grado de ocupación de las parcelas por individuosadultos (>5 cm DAP). Se analizó la tendencia espacial de la densidad de cada clase de altura y dela variable tipo de dosel. Se utilizaron regresiones polinomiales sobre las coordenadas espacialesx e y definidas como los lados de un cuadro de 50 x 50 m en cada sitio. La mayor densidad derenovales de la clase de mayor altura tendió a ubicarse en sitios sin cobertura de adultos de lapropia especie. Los individuos de la categoría menor presentaron una distribución independien-te del tipo de dosel, pero se asociaron positivamente a los sitios con mayor ocupación por ejempla-res adultos en ambos sitios. El crecimiento de los renovales presentó una fuerte asociación positivacon su altura. Los renovales más altos presentaron tendencias espaciales bien definidas. En cambio,no se detectaron tendencias espaciales en el tipo de dosel. Los renovales de mayor crecimiento seestablecieron hace más de 40 años, y el tipo de dosel de los sitios probablemente ha cambiadodesde entonces hasta el momento del muestreo. Las condiciones actuales de cobertura podríanno ser favorables a la regeneración, por lo que no resulta posible predecir el éxito de la regenera-ción a partir de esa variable.
ABSTRACT. Spatial trends and tree canopy incidence in Austrocedrus chilensis regeneration: Weanalyzed the relationships among the type of canopy in Austrocedrus chilensis forests, the densityof saplings (individuals <5 cm DBH) and their spatial trends. We classified saplings into threeheight classes (0.5�1 m, 1�2 m, and >2 m), and we measured its densities in two sites, each onecorresponding to a protected area (El Guadal and Loma del Medio) located in SW Río NegroProvince, Argentina. We recorded the number of Austrocedrus chilensis individuals in each class.Also, we annotated the presence�absence of tree species in the canopy, defining canopy types, ineach sample unit. Canopy type data was employed for sample units� ordination through Princi-pal Coordinates Analysis. We performed a correlation analysis between sapling density and acompetition index that quantifies the degree of site occupation by adult individuals (>5 cm DBH).Additionally, we analyzed the spatial trend of the density of each sapling height class and of thetype of canopy variable obtained by multivariate analysis. We used polynomial regressions on xand y spatial coordinates defined as the sides of a 50 x 50 m quadrat in each site. The highestdensity of saplings of the tallest class preferred sites without canopy of the same species. Saplingindividuals of the lowest class were distributed independently of the canopy type, but werepositively associated to sites with a larger occupation by adults in both sites. Sapling height growthwas strongly and positively associated to its height. Taller saplings showed well�defined spatialtrends. However, we did not detected spatial trends in the canopy type. Saplings with greatergrowth established more than 40 years ago, and the canopy type of the sites probably changedfrom that time until our sampling date. The canopy type observed would be not favorable toregeneration and, then, it is not reliable to predict the recruitment success taking into accountthe actual canopy condition.
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INTRODUCCIÓN

Diversos trabajos indicaron que el grado decobertura y la composición del dosel forestalcondicionan a la regeneración de las especiesarbóreas (Bray 1956; Augspurger 1984; Brokaw1985; Marquis et al. 1986; Sork 1988; Lieber-man et al. 1989; Whitmore 1989; Ellison et al.1993). Esa relación entre las características deldosel y la regeneración podría conducir a laexistencia de patrones espaciales semejantesen ambas variables.
En zonas mésicas, la regeneración deAustrocedrus chilensis (D. Don) Florin etBoutleje se produce masivamente después deincendios (Veblen & Lorentz 1987). Este pro-ceso conduce al desarrollo de rodales coetá-neos monoespecíficos o mixtos (Gobbi &Sancholuz 1992; Veblen et al. 1995). Los bos-ques menores de 150 años presentan escasaregeneración debido al efecto de la coberturadel dosel (Veblen et al. 1992). Debido a queAustrocedrus chilensis se establece en etapastempranas de la sucesión, es probable que suregeneración se vea afectada por la presenciade un dosel arbóreo tanto de la propia espe-cie como de otras. El estudio de la relaciónentre el tipo de dosel y la abundancia y distri-bución espacial de los renovales permitiríacomprender la expresión espacial del procesode regeneración y sería aplicable a tratamien-tos silvícolas para manejar la regeneraciónnatural. El objetivo de este trabajo es poner aprueba la hipótesis de que las variaciones enel tipo de dosel arbóreo inciden sobre la den-sidad y distribución espacial de los renovalesy que esa incidencia es diferente para distin-tas clases de tamaño de los renovales.

MATERIALES Y MÉTODOS
Área de estudio

El trabajo se llevó a cabo en la Reserva ElGuadal y en la Reserva Provincial Loma delMedio, ubicadas en las cercanías de la locali-dad de El Bolsón (41°56'S; 71°33'O). La tempe-ratura media anual del área es de 9.3 °C y laprecipitación de 904 mm anuales, con unaocurrencia marcadamente invernal, registrán-dose períodos de déficit hídrico durante el ve-rano. Los dos sitios estudiados se encuentranlibres de pastoreo por ganado doméstico. Laestructura del bosque fue estudiada en ambos

sitios (Goya, obs. pers.) y existen dos parcelaspermanentes de 50 x 50 m subdivididas encuadros de 10 x 10 m. Ambos constituyenrodales maduros post�incendio con edadespromedio de 80 y 75 años, respectivamente.Sólo en Loma del Medio se realizaron inter-venciones forestales. Se realizó una corta desaneamiento aproximadamente 10 años antesdel muestreo de este trabajo. Considerandoindividuos mayores de 5 cm de diámetro a laaltura del pecho, El Guadal presenta una den-sidad de 1428 ind/ha y un área basal de40.8 m2/ha; en Loma del Medio esos valoresson de 620 ind/ha y 23.6 m2/ha, respectivamen-te. Ambos sitios difieren marcadamente en lascaracterísticas de los suelos. El Guadal presen-ta suelos con mayor proporción de arena queLoma del Medio y, consecuentemente, mayordrenaje y menor capacidad de retención deagua. Esto determina diferencias ambientalesrelevantes considerando que la estación secaocurre durante el verano.
MÉTODOS

Se determinó la densidad de individuos deAustrocedrus chilensis menores de 5 cm de DAP(diámetro a 1.3 m de altura) separados en trescategorías de tamaño: 0.5�1.0 m de altura (I),1�2 m de altura (II) y >2 m de altura y <5 cmde DAP (III). En ambos sitios de estudio se uti-lizaron parcelas cuadradas de 16 m² ubicadasen los vértices y en el centro de los cuadros de10 x 10 m de cada una de las parcelas perma-nentes. El total de parcelas fue de 61 en cadasitio. En cada parcela se registró el número yla altura de los individuos de cada categoría ylas especies arbóreas presentes en el dosel. Lossitios fueron comparados mediante los datosde presencia�ausencia de especies en el doselarbóreo, utilizando un coeficiente para datoscualitativos (porcentaje de desacuerdo, Digby& Kempton 1987). A partir de la matriz de si-militud se ordenaron los sitios mediante unAnálisis de Coordenadas Principales (Digby &Kempton 1987). Los ejes calculados represen-taron una variable teórica que caracterizó eltipo de dosel en cada parcela. Los ejes fueroncorrelacionados con la densidad de cada unade las categorías de individuos mediante elCoeficiente de Correlación por Rangos deSpearman (Steel & Torrie 1992).
Las densidades de los renovales de las trescategorías fueron comparadas con un índice
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de competencia calculado para cada una delas 61 parcelas. Dicho índice es la suma de loscocientes área basal/distancia de todos los ár-boles ubicados en un radio de 5 m en tornodel centro de cada parcela. Este índice reflejala ocupación por ejemplares adultos en tornoa cada parcela mediante una medida de la can-tidad y tamaño de los individuos y la distan-cia al centro de la parcela. Los datos para loscálculos de los índices provinieron de los es-tudios previos sobre estructura (Goya, obs.pers.). Se calcularon correlaciones por rangosentre el índice de competencia y la densidadde renovales de cada categoría.

Se colectaron 75 y 110 renovales en El Guadaly Loma del Medio, respectivamente, a los quese determinó la edad y se calculó el incremen-to promedio anual en altura. Se calcularon re-gresiones simples de la edad y el crecimientoen altura sobre la altura en cada sitio.
Se utilizaron regresiones polinomiales con lascoordenadas espaciales (Gittins 1968; Legendre& Fortin 1989; Cressie 1991) para describir ten-dencias en la distribución espacial de la den-

sidad y el tipo de dosel. Se evaluaron median-te el ajuste de polinomios de segundo ordenutilizando las coordenadas espaciales x e ycomo variables independientes. El orden delos polinomios se estableció en función de laposibilidad de interpretar los resultados comotendencias lineales y cuadráticas. Si bien lospolinomios de orden mayor pueden lograrmejores ajustes, la interpretación de los tér-minos es más dificultosa. Se adoptaron valo-res conservativos debido a que el tipo de datosutilizado suele presentar dependencia espa-cial (Cressie 1991). Además, los residuos de lospolinomios ajustados a datos espaciales sue-len presentar autocorrelación, especialmentecuando se utilizan polinomios de bajo orden(Cressie 1991). Ambos problemas aumentan latasa de error Tipo I, por lo que se justifica lautilización de valores bajos de a para evaluarla existencia de tendencias.
RESULTADOS

En El Guadal se registró dosel de Austrocedruschilensis en la mayor parte de las parcelas (46sobre 61), mientras que 11 no tuvieron cober-tura de dosel. Ninguna de las otras especiespresentó un valor de frecuencia mayor de 8.Sólo cuatro parcelas presentaron un doselarbóreo en el que Austrocedrus chilensis no es-tuvo presente. El primer eje del ordenamien-to separó los sitios sin presencia de coberturaarbórea de aquellos con dosel de Austrocedruschilensis y otras especies (Tabla 1). La densidadde los renovales de la categoría mayor secorrelacionó negativamente con el primer ejedel Análisis de Coordenadas Principales, in-dicando una asociación positiva con los sitiosen claros. Los renovales de las categorías I y IIpresentaron una distribución independientedel tipo de dosel.
En Loma del Medio, Austrocedrus chilensisestuvo presente en el dosel en 27 de las 61parcelas, mientras que las que no presentarondosel arbóreo fueron 23. La frecuencia de lasrestantes especies no fue en ningún caso ma-yor de 6, habiéndose observado 11 parcelascon dosel arbóreo en las que Austrocedruschilensis estuvo ausente. El eje 2 del Análisisde Coordenadas Principales separó sitios condosel de Austrocedrus chilensis y/o Nothofagusantarctica (hacia el extremo positivo) de aque-llos en claros o con dosel de Lomatia hirsuta

Tabla 1. Correlaciones por rangos de Spearman delos valores de los ejes 1 y 2 del Análisis de Coordena-das Principales con la presencia de diferentes espe-cies en el dosel y con la densidad de renovales deAustrocedrus chilensis de las tres categorías de tama-ño (RI, RII y RIII) en la Reserva El Guadal. *: P < 0.05;**: P < 0.01.
Table 1. Spearman rank correlations of scores fromthe first two Principal Coordinates Analysis axes withthe presence of different canopy species and withthe density of Austrocedrus chilensis saplings belong-ing to three size classes (RI, RII y RIII) in El GuadalReserve. *: P < 0.05; **: P < 0.01.

Variables n Coeficientede Spearman
Tipo de dosel vs. especiesEje 1 vs. Austrocedrus chilensis 61 0.74 **Eje 1 vs. Aristotelia maqui 61 0.38 **Eje 1 vs. Lomatia hirsuta 61 0.16

Eje 1 vs. Sin cobertura 61 -0.66 **
Tipo de dosel vs. renovalesEje 1 vs. RI 61 -0.17Eje 1 vs. RII 61 -0.21Eje 1 vs. RIII 61 -0.25 *

Eje 2 vs. RI 61 -0.00Eje 2 vs. RII 61 0.11Eje 2 vs. RIII 61 0.04
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(hacia el extremo negativo)(Tabla 2). Este ejese correlacionó negativamente con la densi-dad de los renovales de las categorías II y III,mientras que los renovales de la categoría Ipresentaron una distribución independientedel tipo de dosel.
En los dos sitios el índice de competencia secorrelacionó positivamente con la densidad derenovales de la categoría I, pero no se halla-ron correlaciones significativas para las restan-tes clases de tamaño (Tabla 3).
En ambos sitios, la altura de los renovalesmostró una asociación más fuerte con el creci-miento (R2 = 0.90, P < 0.001 para El Guadal;R2 = 0.86, P < 0.001 para Loma del Medio) quecon la edad (R2 = 0.18, P < 0.001 para El Gua-dal; R2 = 0.45, P < 0.001 para Loma del Me-dio). La mayor parte de los renovales fueronmayores de 30 años en ambos sitios (Figura 1).
El análisis de regresión indicó, en ambos si-tios, tendencias espaciales en la densidad de

renovales de las categorías II y III (Tabla 4). Nose hallaron tendencias en los renovales me-nores ni en el tipo de dosel. Para los renovalesde la categoría III el modelo espacial explicóel 37% (El Guadal) y el 49% (Loma del Medio)de la varianza, indicando tendencias bien de-finidas en la distribución de su abundancia(Figura 2). En El Guadal se hallaron relacio-nes lineales con el eje x y cuadráticas con eleje y. En Loma del Medio se halló una rela-ción cuadrática con el eje y. En ambos sitios, elporcentaje de varianza explicado por los mo-delos espaciales de los renovales de la catego-ría II fue menor de 20%. En ninguno de lossitios se detectaron tendencias espaciales enel tipo de dosel.
DISCUSIÓN

La incidencia del dosel arbóreo sobre la re-generación pudo detectarse mediante unavariable teórica obtenida por Análisis de Coor-denadas Principales. Ninguna de las variablesque definieron el tipo de dosel pudo mostrarpor sí sola esa relación. La tendencia encon-trada indica que los individuos mayores seencuentran principalmente en áreas sin cu-bierta arbórea o con un dosel de especies dife-rentes de Austrocedrus chilensis. Esta asociaciónnegativa con la cubierta de la propia especie

Tabla 2. Correlaciones por rangos de Spearman delos valores de los ejes 1 y 2 del Análisis de Coordena-das Principales con la presencia de diferentes espe-cies en el dosel y con la densidad de renovales deAustrocedrus chilensis de las tres categorías de tama-ño (RI, RII y RIII) en la Reserva Loma del Medio.*: P < 0.05; **: P < 0.01.
Table 2. Spearman rank correlations of scores fromthe first two Principal Coordinates Analysis axes withthe presence of different canopy species and withthe density of Austrocedrus chilensis saplings belong-ing to three size classes (RI, RII y RIII) in Loma delMedio Reserve. *: P < 0.05; **: P < 0.01.

Tabla 3. Correlaciones por rangos de Spearman en-tre el índice de competencia y la densidad derenovales de Austrocedrus chilensis de las tres catego-rías de tamaño (RI, RII y RIII) en las reservas El Gua-dal y Loma del Medio. *: P < 0.05; **: P < 0.01.
Table 3. Spearman rank correlations between thecompetition index and the density of Austrocedruschilensis saplings belonging to three size classes (RI,RII y RIII) in El Guadal and Loma del Medio reserves.*: P < 0.05; **: P < 0.01.

Variables n Coeficientede Spearman
Tipo de dosel vs. especiesEje 2 vs. Austrocedrus chilensis 61 0.28 *Eje 2 vs. Nothofagus dombeyi 61 0.16

Eje 2 vs. Aristotelia maqui 61 -0.41 **Eje 2 vs. Nothofagus antarctica 61 0.51 **Eje 2 vs. Lomatia hirsuta 61 -0.18Eje 2 vs. Sin cobertura 61 -0.62 **
Tipo de dosel vs. renovalesEje 1 vs. RI 61 0.09Eje 1 vs. RII 61 -0.05

Eje 1 vs. RIII 61 -0.04Eje 2 vs. RI 61 -0.02
Eje 2 vs. RII 61 -0.28 *Eje 2 vs. RIII 61 -0.24 *

Sitio n Coeficientede Spearman
El GuadalRI 61 0.32 **RII 61 0.09RIII 61 -0.02
Loma del Medio

RI 61 0.36 **RII 61 0.09
RIII 61 -0.07
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es poco pronunciada pero se observó en losdos sitios estudiados. En El Guadal se obser-vó una tendencia negativa entre los renovalesmayores y la presencia de N. antarctica, y enLoma del Medio una tendencia positiva conL. hirsuta. En ambos casos, esas relaciones seinfieren por la correlación con los ejes de or-denamiento del tipo de dosel, pero no que-dan claramente documentadas debido a la bajafrecuencia de esas especies. La asociación ne-gativa débil entre los renovales mayores y lossitios con cobertura de la propia especie fue elresultado más evidente en ambos sitios.

La independencia de los renovales menoresrespecto del tipo de dosel indica que esta va-riable no incide sobre la probabilidad de esta-blecimiento, mientras que la relación positivacon el índice de competencia indica su tenden-cia a aparecer en sitios con alta ocupación porejemplares adultos. Los renovales mayorespresentaron una tendencia negativa, aunqueno significativa, con la ocupación por ejempla-

res adultos. En consecuencia, los sitios condosel de Austrocedrus chilensis y alta ocupacióndeterminarían menor probabilidad de pasohacia clases de mayor tamaño. Las diferenciasde crecimiento constituyen la principal causade las diferencias de altura de los renovalesen ambos sitios. Esto indica que las diferen-cias de tamaño resultan de variaciones en lascondiciones de crecimiento más que de dife-rencias de edad.
El análisis de la tendencia espacial permitiódeterminar la existencia de una distribuciónno uniforme de los renovales de mayores ta-maños. Las tendencias observadas para losrenovales de la categoría III en ambos sitiospresentaron altos porcentajes de varianzaexplicada y alta significación de los R². Estosresultados no fueron tan categóricos en losrenovales de la categoría II, indicando que sudistribución es aproximadamente uniforme.Debido a que no se detectaron tendencias enel tipo de dosel, no es posible atribuir a esta
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Figura 1. Distribución de frecuencias por clases de edades de renovales de Austrocedrus chilensis de las trescategorías de tamaño (RI, RII y RIII) en las reservas El Guadal y Loma del Medio. Se indica el promedio de losincrementos promedio anuales en altura (IMA) en cada caso.
Figure 1. Frequency distribution (per age classes) of Austrocedrus chilensis saplings belonging to three sizeclasses (RI, RII y RIII) in El Guadal and Loma del Medio reserves. Mean annual height increment (IMA) isindicated.
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variable las tendencias de los renovales ma-yores. Además, la falta de tendencia espacialen los renovales menores reflejaría una distri-bución uniforme de los propágulos, por lo queesta variable tampoco podría constituir unaexplicación de aquella tendencia.
La falta de congruencia entre la tendencia dela distribución espacial de los renovales y ladel tipo de dosel podría deberse a cambios enla cubierta ocurridos durante el desarrollo delrodal, que habrían debilitado la asociaciónentre ambas variables. El establecimiento delos renovales de la categoría III ocurrió hacemás de 40 años. Estos sitios podrían habersesaturado por su establecimiento y el dosel ha-ber cambiado desde entonces. Esta interpreta-ción es coherente con la ausencia de renovalespequeños que presenten crecimientos seme-jantes a los de categoría III y que podría de-berse a la falta de situaciones favorables dedosel desde aquel momento hasta la actuali-dad. Los renovales de categoría III podríanconsiderarse remanentes de un proceso deregeneración por el que se ocuparon los espa-cios disponibles hace más de 40 años. Esos es-pacios habrían presentado condiciones decobertura diferentes de las que tienen actual-mente y que hicieron posible el establecimien-to de los individuos que los ocuparon. Esoscambios en el dosel y la ausencia de sitios se-mejantes en la actualidad serían la causa de ladébil relación entre esa variable y la regenera-ción. La tolerancia de Austrocedrus chilensis a

la sombra es otra de las características que fa-vorece la existencia de una relación débil conel tipo de dosel. Esta especie es capaz de per-manecer durante muchos años en situacionespoco favorables, manteniendo un bajo creci-miento.
La ausencia de renovales menores de 25 añosno indica que el proceso de su establecimientose haya interrumpido. La tasa de crecimientoen altura de los renovales menores es de2 cm/año, por lo que necesitan 25 años para al-canzar la altura mínima muestreada de 50 cm.Esto coincide con las observaciones de quie-nes señalan que las plántulas de Austrocedruschilensis tienden a establecerse bajo la plantamadre o bajo cobertura de otras especies(Gobbi & Schlichter 1998; Kitzberger et al.2000). Sin embargo, el desarrollo posterior re-quiere condiciones de menor cobertura. Enbosques mésicos cercanos a los estudiados seencontró que la regeneración está asociada aclaros y a cambios de cobertura debidos a pro-cesos de mortalidad en bosques de más de150 años (Veblen 1989; Veblen et al. 1995).Desde el punto de vista del manejo, deberíaconsiderarse la posibilidad de estimular el cre-cimiento de los renovales mediante una reduc-ción de la cobertura del dosel. La distribuciónespacial de las clases menores indica que nohabría restricciones espaciales en su disponi-bilidad. Las limitaciones podrían estar relacio-nadas con la posible disminución de lacapacidad de respuesta a la liberación en los

Tabla 4. Parámetros de las regresiones polinomiales sobre las coordenadas espaciales x e y para la densidadde renovales de Austrocedrus chilensis de las tres categorías de tamaño (RI, RII y RIII) y para el tipo de dosel enlas reservas El Guadal y Loma del Medio. Se indican los valores de a y b para P < 0.05. *: P < 0.05; **: P < 0.01;***: P < 0.001; ns: no significativo; n = 61.
Table 4. Polynomial regression parameters on spatial coordinates (x, y) of the density of Austrocedrus chilensissaplings belonging to three size classes (RI, RII y RIII), and of canopy type in El Guadal and Loma del Medioreserves. Values for a and b for P < 0.05 are indicated. *: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001; ns: not signifi-cant; n = 61.

El Guadal Loma del Medio
Parámetro RI RII RIII

Tipo de
dosel RI RII RIII

Tipo de
dosel

Independiente NS 1.4006*** 0.9590*** NS NS 2.7935*** 1.3067*** NS
x NS NS -0.0277** NS NS NS NS NSy NS -0.0573* -0.0267** NS NS -0.0922* -0.0584** NSxy NS 0.0009* 0.0006*** NS NS NS NS NSx2 NS -0.0011* NS NS NS -0.0021** NS NSy2 NS NS 0.0003* NS NS NS 0.0008** NSR2 NS 0.1691* 0.3723*** NS 0.0345 0.1733* 0.4855*** NS
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individuos de mayor edad, ya que puedenpermanecer durante mucho tiempo en condi-ciones de bajo crecimiento. Existen experien-cias locales de liberación de individuosequivalentes a los renovales de la categoría III(Marcelo Rey, com. pers.). Debido a la alta rela-ción entre la altura y el diámetro, los mismos

sufrieron daños irreversibles por efecto delviento y la acumulación de nieve. Por estemotivo, el manejo debería tender a estimularel crecimiento de los individuos de menoredad, que actualmente tendrían menos de50 cm de altura. Esto podría lograrse mediantecortas de aclareos sucesivos (Smith et al. 1997).
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