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ARTICULOS

Modelos de crecimiento diamétrico para
Nothofagus obliqua

Diameter growth models for Nothofagus obliqua

LUIS CHAUCHARD, RENATO SBRANCIA

Universidad Nacional del Comahue, Administracion de Parques Nacionales,
Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria, Av. San Martin 188 (8370),
San Martin de los Andes, Neuquén, Argentina.

E-mail: chauchard@smandes.com.ar / orforestal @hotmail.com

SUMMARY

Non-linear, Bertalanffy-Richards-type models of diameter growth were developed for Nothofagus obliqua and fitted
for different social tree strata using the diameter annual increment (id) and diameter at breast height (dap). The
biological and statistical analyses were conducted from two different sources; an independent data set taken mainly
from permanent sample plots and a real growth series obtained from tree cores and stem analyses. Models for
different purposes were obtained through both data sets. For the prediction of short-term diameter increments, a
model was obtained that related independent data of trees belonging to the same social stratum. Models of higher
biological meaning were obtained by relating the growth series and their significance and are discussed here. By
means of these biological models, the growth dynamics of N. obliqua were analyzed under different competitive
status.

Key words: growth dynamics, Bertalanffy-Richards, diameter model, Nothofagus.

RESUMEN

Se han desarrollado varios modelos de crecimiento diamétrico para la especie Nothofagus obliqua. Este trabajo
continia a otros similares realizados con N. nervosa (Chauchard 1991) y N. dombeyi (Chauchard et al. 2001). El
modelo seleccionado para realizar el estudio es uno no linea usualmente denominado Bertalanffy-Richards. El
mismo se gjusté a partir de tres fuentes de datos: parcelas permanentes (con sdlo dos mediciones cada una), andlisis
fustales y tarugos de incremento. Estos datos fueron segregados por estrato socia y luego para cada uno se gjustd
¢l citado modelo con las variables incremento diamétrico (id)-diametro a la altura del pecho (dap). Los gjustes y
andlisis se realizaron a partir de dos agrupamientos de los datos. Por un lado se utilizaron datos independientes que
provenian principalmente de las parcelas de muestreo, mientras que por otro se emplearon series reaes de creci-
miento obtenidas de los tarugos y los andlisis fustales. Con ambos grupos se obtienen modelos con aplicaciones
diferentes. Con los datos independientes se obtienen model os de interés parala prediccion del incremento diamétrico
en el corto plazo, mientras que con las series de crecimiento se obtienen model os de una alta significancia biol 6gica.
A través de estos model os biolégicos se interpretd la dindmica de crecimiento de N. obliqua bajo diferentes estados
de competencia.

Palabras claves: dindmica del crecimiento, Bertalanffy-Richards, modelo diamétrico, Nothofagus.
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INTRODUCCION

En 1991 se iniciaron, a partir en su mayoria de
datos existentes, una serie de estudios sobre el
modelado del crecimiento de | as especies que com-
ponen el bosgue mixto de Nothofagus del norte de
la Patagonia, en Argentina. Dichos datos estaban
disponibles en diversos inventarios realizados en
los bosques de la region.

Se comenz6 modelando €l crecimiento de N.
nervosa (Chauchard 1991), se continué con N.
dombeyi (Chauchard et al. 2001) y en €l presente
trabagjo se aborda la dindmica del crecimiento de
N. obliqua.

El estudio realizado se ha basado en una serie
de modelos que expresan el crecimiento indivi-
dua en didmetro, es decir, a nivel de arbol. Son
del tipo de los model os tedricos o bioldgicos, que
tienen como caracteristica importante el hecho de
que estan asociados con una hipdtesis sobre la
causa o funcién del fendmeno descrito por la va
riable de respuesta (Vanclay 1994).

Sin perder de vista el rumbo trazado, que es €
de obtener, através de la modelizacion, las herra-
mientas para establecer el efecto en el crecimiento
y la produccion de las diferentes alternativas
silviculturales factibles de aplicar alos bosques de
Nothofagus, se ha intentado aprovechar la utilidad
de los modelos tedricos para describir las caracte-
risticas biol6gicas de las especies estudiadas, aso-
ciadas a fendbmeno del crecimiento (Chauchard et
al. 2001).

El estudio persigue €l objetivo especifico de
gjustar una familia de funciones compatibles de
crecimiento y rendimiento diamétrico y a través
de ella interpretar aspectos de la dinamica de la
competencia de la especie N. obliqua (Mirb.)
Oerst., roble pellin.

Se ha optado por modelar el crecimiento
diamétrico por las siguientes razones (Chauchard
et al. 2001):

e Esta directa y fuertemente relacionado con €l
tamafio del arbol: area basal, volumen y tama-
fio de la copa.

e Es una variable de féacil y precisa medicion.

e Es la variable que esta siendo empleada en €l
desarrollo de los diagramas de manejo de la
densidad para bosques mixtos de Nothofagus
de Argentina (Chauchard et al. 1994, Chauchard
et al. 1999, Sbrancia et al. 1998).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio. El estudio abarca tres zonas que
integran unidades de ordenacién forestal dentro de
la Reserva Naciona del Parque Nacional Lanin,
en laprovincia del Neuguén, Argentina. Todos los
bosques en estudio se localizan en la Cuenca de
los Lagos Lécar-Nonthué y abarcan una superficie
de aproximadamente 1.500 ha.

Los rodales estudiados pertenecen a los tipos
forestales puros y mixtos de Nothofagus nervosa
(Phil.) Dim. et Mil. (rauli), N. obliqua (Mirb.)
Oerst. (roble pellin) y N. dombeyi (Mirb.) Oerst.
(coihue), creciendo en un rango atitudinal de 600
a 1.000 ms.n.m.

Fuente y andlisis de los datos. Se trabgjo con tres
fuentes de datos:

a) Datos obtenidos en Parcelas Permanentes (PP):
estas parcelas fueron medidas a inicio y a fi-
nal de un periodo que varié entre los 4y 9
afos. El seguimiento en las parcelas se realizo
anivel de cada érbol; a cada uno se le midio el
diametro ala altura del pecho (dap) y se deter-
mino la especie y la posicion socioldgica, de
acuerdo alaclasificacion tradicional para espe-
cies helidfilas (Spurr y Barnes 1980, Donoso
1993) adaptada por Chauchard et al. (2001).

b) Datos obtenidos en tarugos o virutas de incre-
mento (T1): cada muestra consiste en un tarugo
obtenido barrenando el &rbol con el taladro de
Presser a la dtura del pecho. De cada érbol
barrenado se registraron los siguientes datos:
especie, dap y €l estrato socia segun los crite-
rios antes mencionados.

¢) Datos obtenidos en rodelas de érboles apeados
(RO): cada muestra consiste en una torta o ro-
dela cortada en €l arbol a la altura de 1,30 m
desde € suelo (altura del pecho). A cada arbol
apeado se le registra la especie, €l dap y €
estrato socidl.

Determinacion de los crecimientos. La informa-
cion basica empleada para € desarrollo de los
modelos consiste en |os siguientes pares de datos:
incremento del dap (id) en relacion a dap y ala
edad (t), y el dap en funcién de la edad. La edad
considerada es la que posee €l arbol alaaturadel
pecho, variable empleada para evitar las inciden-
cias que poseen una serie de factores que actlian



en edades tempranas del arbol; ademas los creci-
mientos en diametro, como se ha expuesto, se
miden por convencion a la atura de 1,30 m, lo
que significa que cuando € dap=0, e éarbal ya
tiene una edad determinada (Chauchard et al.
2001).

La base de datos se subdividié en clases dia-
métricas, por un lado, para amplitudes de 5 cm y
por otro para amplitudes de 10 cm. Para el estudio
del crecimiento se utilizaron los incrementos dia-
metrales promedios de cada clase, datos con los
cuales se redlizaron los gustes de los modelos.
Los ajustes fueron ensayados tanto para los datos
agrupados en clases de 5 cm como de 10 cm.
Ademas, para el desarrollo y andlisis de los mode-
los la informacion se segregd en dos grupos:

e Series de crecimientos. provenientes de las
mediciones de los tarugos y las rodelas. Estas
se diferenciaron en: completas, cuando se tenia
localizada la médula y era posible determinar
las edades; e incompletas, cuando no se locali-
z6 lamédula, por lo cua no era posible relacio-
nar los crecimientos con las edades.

e Datos independientes: todos aquellos que po-
seian independencia entre si. Todas las mues-
tras provenientes de PP, T1 o RO aportaron datos
independientes que consistieron en la medi-
cion del Ultimo periodo de cada una de dichas
muestras.

Los andlisis se realizaron por estratos socialesy
para los dos grupos de datos, precedentemente
descritos. Se analizé la posibilidad de juntar los
datos de los estratos dominante y codominante,
siguiendo |o propuesto por Chauchard et al. (2001).
De acuerdo a estudios realizados por Chauchard et
al. (1996), estos estratos dominantes representan
aproximadamente el 90% de la cobertura 'y creci-
miento de los rodales naturales estudiados. Un
aspecto para destacar es que los datos provienen
de sitios sin intervencion relativamente homogé-
neos, apreciacion subjetiva, habida cuenta de que
todavia no se han desarrollado indices cuantitati-
vos para expresar la calidad de sitio de la especie.

Los modelos de crecimiento en diametro fue-
ron desarrollados independientemente para cada
grupo de datos, precedentemente citados. En pri-
mer lugar, para cada grupo y estrato social se ana-
lizaron graficamente los comportamientos de los
pares de datos id-dap. En particular, alas series de
crecimiento se incorporaron en un mismo gréfico
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todas las series correspondiente a cada estrato so-
cial, asignandole a la serie proveniente de cada
arbol el estrato que poseiaa momento de tomar la
muestra. Con estos graficos se obtuvo la primera
impresién respecto ala posibilidad de juntar en un
Unico estrato superior a los estratos dominante y
codominante.

Realizados los andlisis gréficos se paso al gjus-
te de la funcion para los distintos grupos de datos
y estratos sociales. Empleando como base los in-
crementos diamétricos, en funcion de su diametro,
se gjustd un modelo de crecimiento entre ambas
variables, utilizando técnicas de regresion no li-
neal y lineal. A partir de dicho modelo se obtuvie-
ron mateméticamente otros model os de rendimiento
y crecimiento en didmetro en funcion del tiempo.
En particular, a las series de crecimientos, ade-
maés, se probd el procedimiento de gjustar un mo-
delo de rendimiento y luego derivarlo en el de
crecimiento correspondiente. De estas pruebas de
gjustes se fueron definiendo los mejores modelos
para cada caso en funcion de los evaluadores esta-
disticos y el comportamiento bioldgico.

Modelo de crecimiento y rendimiento empleado.
Para expresar €l crecimiento diamétrico de N.
obliqua se ha elegido la funcién no lineal usual-
mente conocida como de Bertalanffy-Richards. La
eleccién de dicha funcién para € estudio del cre-
cimiento de los bosgues naturales de Nothofagus
se basd en que ha demostrado ser muy flexible
(Richards 1959, Osumi 1983, Zeide 1989, Vanclay
1994, Chauchard et al. 2001) para adaptarse a
diversos fendmenos, especialmente a crecimien-
to sigmoide de &boles y rodales. Pertenece a las
[lamadas bioldgicas, y su expresion diferencial
general, también conocida como del tipo
Bernoulli, es:

dy _ . m
—=ay -b 1
i A (1]
donde:
dy/dt = crecimiento instantaneo.
a, b = constantes de anabolismo y catabolismo,
respectivamente.
y = tamafio del organismo o poblacion (en €

presente estudio es e dap).
m = constante de alometria. Para0<m< 10
a,b>0; param>10 a b<0.
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La solucion matemética de la ecuacion [1] per-
mite transformarla en la funcion de rendimiento
respectiva, la cual, derivada, permite obtener la
correspondiente ecuacion de crecimiento en fun-
cién del tiempo.

La funcion de rendimiento en dap, obtenida
entonces de una funcion del tipo [1], es de la for-
ma siguiente:

dap = D[1-exp(~kt)]* *" [2]

donde:

dap = didmetro a la altura del pecho.

D = pardmetro que representa la asintota de la
funcion (dap asintético).

t =edad ala altura del pecho.

k, m= parametros de la ecuacion. En este caso
O<m<1.

La funcién de rendimiento definida por [2] es
sigmoidal con una asintota superior (D) y unain-
flexion dependiente del parametro m.

La forma derivada de la funcion [2] es la si-
guiente:

dd _ k -
o = 1o Dli-ea(-k)] ™ TV ep-k) (3

donde: dd/dt = id, crecimiento instantaneo en dap
(crecimiento corriente anual en cm) a la edad t.

Emplear la funcion diferencial [1] es importan-
te porque no se requiere de la variable edad para
iniciar el estudio, pero permite finalmente obtener
la evolucion del crecimiento en funcion del tiem-
po. Cuando se trabgja con bosques naturaes, en
los cuales la determinacion de la edad es una tarea
dificultosa y costosa, estas funciones se transfor-
man en una llave para comenzar la investigacion
de la dinamica del individuo o de la poblacion.

El procedimiento para €l desarrollo de estas
funciones se realizé de esta manera: se gjusto la
funcion [1] a los pares de datos id-dap, luego se
resolvié mateméticamente, para obtener lafuncién
de rendimiento [2] y asegurar la compatibilidad
entre ellas. Ello implica emplear ciertas relaciones
mateméticas entre |os pardmetros de las funciones
[1] vy [2]. Una vez resuelta la ecuacion [2] se de-
rivé en la correspondiente funcién de crecimiento
instantaneo [3].

Siguiendo a Vazquez (1988) y Chauchard et al.
(2001), la funcion [1] se puede escribir como:

id = a(dap™ — dapD™ ) (4]

Donde la variable y de la ecuacion [1] ha sido
reemplazada por el didmetro a la atura del pecho
(dap).

Lafuncién [4] esla que se utilizo pararedizar
los gjustes estadisticos dado que hace explicita la
relacion entre el crecimiento y la asintota de la
funcion (D) (Vazquez 1988, Chauchard 1991,
Chauchard et al. 2001).

Como se expresd anteriormente, en el caso de
las series de crecimientos se probaron gjustes de
la funcion de rendimiento [2], la que luego fue
derivada para obtener las funciones de crecimien-
tos [3] y [4].

Relacion entre los parametros. A través de las
relaciones mateméticas entre los parametros de la
funcion [2] es posible describir las caracteristicas
del fendmeno de crecimiento. Las relaciones em-
pleadas, denominadas parametros de vida, son las
siguientes:

Dk MCA: media del crecimiento ab-
om+ 2 soluto [cm/afio].

2m+2 TV: tiempo de vida, més exacta-
K mente es el tiempo requerido para
aproximarse a diametro asintético

[afios].

DPI: esel vaor que alcanza el diad
metro en el punto deinflexion [cm];
es decir, que en este punto se a-
canza €l méaximo crecimiento co-
rriente anual.

Dml/ 1-m

CRPI: es la tasa de crecimiento
relativo en e punto de inflexion
[%4].

3=

TPI: tiempo 0 momento en que
ocurre el punto méximo (de in-
flexion) del crecimiento absoluto y
por ende de los parémetros. DPI,
MCA'y CRPI.

%I‘n(l—m)



Evaluacion estadistica de los modelos ajustados.
El modelo [4] es intrinsecamente no lineal a causa
del parémetro m que no permite la linealizacion,
ademas es una funcién condicionada.

Para aprovechar el mayor desarrollo de los es-
tadisticos de la regresion lineal, € procedimiento
de gjuste de la funcion [4] se realizé en dos eta-
pas. Este procedimiento fue propuesto por Uribe
(2987) y aplicado por Vazquez (1988), Chauchard
(1991) y Chauchard et al. (2001); como primera
etapa se deben estimar los tres parametros de la
funcion [4] por regresion no lineal, luego, como
segunda etapa, se vuelve a correr lafuncion con la
técnica de regresion lineal, considerando ahora
como constante e pardmetro m, ya estimado ante-
riormente. De esta manera se gjusté el modelo no
lineal, pudiendo emplear los estadisticos de la re-
gresion lineal para evaluarlo.

Para evaluar la bondad del gjuste no linea se
utilizaron los siguientes estadisticos: las Sumas de
Cuadrados del Residuo (SCR); Error Estandar de
la Estimacion (EEE); Error Absoluto Medio
(EAM); mientras que para laregresion lineal ade-
més se utilizo e Coeficiente de Determinacion (R?).
Ademés, se analiz6 el grado de adecuacion gréfica
de la curvay los datos observados.

Finalmente, el gjuste era aceptado si ademas de
cumplir con los evaluadores estadisticos antes
mencionados, la significancia bioldgica de los
parémetros obtenidos era aceptable para describir
la dinamica de la especie. El hecho de tener €
mejor gjuste estadistico no fue una condicién sufi-
ciente para la aceptacion del mismo. El programa
estadistico utilizado fue el Statgraphics Plusv. 3.1.

Para la asignacion de los valores de partida a
los pardmetros para la regresion no lineal se inda-
garon estudios anteriores en otras especies de
Nothofagus (Chauchard 1991, Peri y Martinez
1997), pero para el caso especial del diametro
maximo o asintético (D) se estudiaron las distri-
buciones diamétricas de cada estrato, en las parce-
las de inventarios de rodales sin intervencion. En
estas distribuciones se puede apreciar cuaes son
los didmetros méximos que naturalmente un arbol
en un determinado estrato de competencia puede
alcanzar. Este estudio de las distribuciones de fre-
cuencias naturales facilitd el proceso de gjuste a
través de dos aternativas. Una de estas alternati-
vas de gjuste se denomina método de la asintota
conocida, puesto que € valor de la asintota, aproxi-
mada con las frecuencias diamétricas naturales,
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entra como una constante en el gjuste del modelo
[4]. El otro camino de gjuste empleado se puede
denominar método de la asintota libre, ya que es
un parametro mas de agjuste en la ecuacion [4] y a
través de las frecuencias diamétricas se puede
aproximar €l valor de partida del parametro para
el guste no linea (Chauchard et al. 2001).

RESULTADOS

La base de datos empleada quedd conformada
de la siguiente manera:

a) Se obtuvieron incrementos individuales en 90
parcelas de 500 m2, cuatro de 900 m? y tres de
1.000 m?.

b) Tarugos de viruta: se barrenaron 42 érboles.

c) Cortes de arboles apeados. se obtuvieron ocho
tortas o rodelas a la atura del pecho.

Para los gjustes finamente se dispuso de 161
datos independientes y 236 pares de datos confor-
mados en series de crecimientos (cuadro 1).

L os datos provienen de bosques purosy mixtos
de Nothofagus, cuyas alturas dominantes oscilan
entre los 25 y 35 metros. Ello permite inferir una
relativa homogeneidad de los sitios, basados en €l
supuesto de que dichas alturas expresan la poten-
cialidad productiva. Por otro lado, a desarrollarse
un modelo de crecimiento independiente de la
densidad, para esta etapa del estudio, no se ha
considerado la influencia de la misma en cada
punto de muestreo.

Analizando los gréficos de dispersion de los
pares id-dap se observo que las tendencias de los
estratos dominante y codominante eran muy cer-
canas, y en algunos puntos se cruzaban, por lo que
se decidio trabgjarlos como estrato Unico.

Similar procedimiento se realiz6 en un estudio
con N. dombeyi (Chauchard et al. 2001). Una de
las razones para que las tendencias de los valores
de incremento diamétrico de los estratos superio-
res no se diferencien podria deberse a los efectos
de la subjetividad al momento de redlizar la clasi-
ficacion, dado e carécter de cualitativo del siste-
ma de clasificacion.

Los rangos de didmetros maximos que N.
obliqua puede alcanzar en la zona de estudio, infe-
ridos a través de andizar las distribuciones dia-
métricas que se obtuvieron de los muestreos reali-
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Datos empleados para gjustar los modelos de crecimiento diamétrico. Los mismos son: incrementos del dap

Data used to fit the diameter growth models; increments of diameter at breast height by diameter classes and socia strata.

CUADRO 1

promedios por clase diamétrica y para cada estrato socia. n: tamafio de la muestra;
id: incremento del dap en cm/afio.

n: sample size; id: increment of diameter at breast height.

Datos Independientes Series de Crecimiento
Clase Superior Intermedio Suprimido Suprimido Intermedio Suprimido
de Dap
n id n id n id n id n id n id
25 - - - - - - 12 | 0,45 9 | 043 7 | 0,39
75 4 | 0,77 2 | 041 - - 18 | 0,57 9 | 040 8 | 0,39
12,5 6 | 0,63 2 | 026 3| 017 17 | 0,54 9 | 0,32 10 | 0,22
17,5 3 | 067 3| 024 51| 012 14 | 0551 10 | 0,31 10 | 0,18
22,5 3 | 066 2 | 022 7 | 012 13 | 0,51 9 | 031 7 | 0,14
27,5 8 | 037 51| 023 - 13 | 0,42 9 | 024 - -
325 9 | 046 6 | 017 - 14 | 041 4 | 0,28 - -
375 12 | 0,37 6 | 0,16 - 13 | 0,35 1] 024 - -
425 7 | 026 2 | 0,07 - 7 | 0,26 - - - -
47,5 13 0,41 - — — 7 0,20 - - - -
52,5 10 | 0,24 3 | 018 - 4 | 0,20 - - - -
57,5 11 | 0,30 - - - 2 | 0,28 - - - -
62,5 13 | 0,21 - - - - - - -
67,5 2| 033 - - - - - - -
72,5 14 0,12 - - — - - - -

zados en dicha zona, son los siguientes: estrato
superior: 70-80 cm, estrato intermedio: 55-65 cm
y estrato suprimido: 30-35 cm. Ello permitio
aproximar el pardmetro asintético D para los mo-
delos de los distintos estratos sociales. Esta dife-
renciacion en los valores del pardmetro asintotico
para arboles de diferentes estratos sociales se asien-
ta en lo demostrado por Chauchard (1991) y
Chauchard et al. (2001), respecto a no cumpli-
miento de la hipétesis de asintota comin para el
estudio del crecimiento de arboles de diferentes
estratos de competencia.

Los resultados de los gjustes se diferenciaran
seglin la fuente de datos que se emplee, ya sean
datos independientes o series de crecimientos.

Consideraciones sobre los model os ajustados con
los datos independientes. En el gjuste de la fun-
cion [4] siempre se tuvo que emplear el método de
la asintota conocida, pues los gjustes, dejando los
tres parametros a, D y m libres, fueron inconsis-
tentes, valores negativos de my extremadamente
atos de D, por ejemplo de 300 cm.

8

Bajo el primer procedimiento, entonces, se
emplearon valores de didmetros asintéticos para el
estrato superior de 76 cm, para €l intermedio de
57 cm y para el suprimido de 37,5 cm. Estos va-
lores se consideraron naturales a partir de los re-
gistros que se poseen de la zona de estudio.

Para describir la evolucion de los crecimientos
de érboles de diferentes estratos sociales se deci-
dié emplear los parametros a, D y m fijados para
la regresion no lineal (cuadro 2), que no variaron
significativamente de los obtenidos por regresion
lineal (cuadro 3).

Los resultados fueron satisfactorios, tanto en
los estadisticos como en las bondades graficas de
los ajustes (figuras 1a, 1b y 1c). Los errores
estandares obtenidos se consideran muy acepta-
bles, para todos los estratos fueron menores a 0,1
cm/afio. Ademés, estos desvios se obtienen de gjus-
tes con coeficientes de determinacién superiores
a 90% (cuadro 3). Las tendencias de las nubes de
puntos de todos los estratos sociales resultaron
claras y diferenciaes entre ellas (figuras 1a, 1b,
1c).



CUADRO 2

Parémetros y estadisticos obtenidos con el grupo de
datos independientes, por regresion no linea de la
funcion [4] y con el pardametro m libre. EAM: Error
Absoluto Medio; EEE: Error Estandar de la
Estimacion; SCR: Suma de Cuadrados Residuales.
Parameters and statistics from independent data sets from a
non-linear fitting of equation [4], with parameter m being
free. EAM: Mean Absolute Error; EEE: Standard Error of
Estimation; SCR: Sum of Residua Squares.

Estrato Parédmetro a | Parametro D | Parédmetro m
Superior 0,595530 76,0 0,1266410
Intermedio | 0,358269 57,0 0,0717625
Suprimido 0,235253 37,5 0,0416074
Estrato EAM [cm] EEE [cm] SCR [cm?]
Superior 0,0738 0,0923 0,0853
Intermedio 0,0477 0,0645 0,0292
Suprimido 0,0349 0,0433 0,0244
CUADRO 3

Parédmetros y estadisticos obtenidos con el grupo de
datos independientes, por regresion lineal multiple de
la funcion [4] con el parémetro m constante para cada

estrato socia. RZ Coeficiente de Determinacion;
Prueba F: Andlisis de la Varianza.

Parameters and statistics obtained from independent data sets
from a multiple linear fitting of equation [4], with parameter
m as a constant for each N. obliqua socia stratum.

R2 Coefficient of Determination; Prueba F: Analysis of

Variance.
Estrato Parédmetro a | Parametro D | Pardmetro m
Superior 0,595530 76,0 0,1266410
Intermedio | 0,322761 68,0 0,0717625
Suprimido 0,230759 38,0 0,0416074
Estrato R2 [%)] EEE [cm] Prueba F
Superior 96,6 0,0923 158 **
Intermedio 95,5 0,0549 86**
Suprimido 91,0 0,0433 71**

Nota: ** resultado significativo a 99% de probabilidad.
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Figura 1. Funcién [4] gjustada a los valores de incre-
mentos diamétricos anuales a partir del grupo de datos
independientes, para diferentes estratos sociales: a) es-
trato superior; b) estrato intermedio y c) estrato supri-
mido.

Parameters and statistics obtained from a multiple linear fitting
of equation [4] of the average real growth series, with parameter
m as a constant for each N. obliqua social stratum.
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Estos modelos se basan en |a hipétesis de que
el arbol no cambia su posicion socia de compe-
tencia a lo largo de su vida. Bajo esta incierta
hip6tesis se obtuvieron resultados que determina-
ron que los tiempos de culminacién de los incre-
mentos corrientes anuales en diametro (ICA) se
producen a edades tempranas y sin diferenciacion
entre |os estratos superior e intermedio, de 11y 10
afos, a la atura del pecho, respectivamente (cua-
dro 4).

Como se ha expresado, los modelos de creci-
miento desarrollados a partir del grupo de datos
independientes expresan la evolucion de un arbol
que, creciendo en condiciones naturales, no cam-
bia de estrato sociolégico a lo largo de su vida
Hecho éste, que se espera poco probable de ocu-
rrir en un bosgque natural, a excepcion de algunos
arboles dominantes y, con menor probabilidad,
suprimidos. Pero la principa utilidad de los mo-
delos de este tipo es su utilizacién para la predic-
cion del incremento corriente anual de un arbol de
determinado estrato social, cualquiera sea su ta
marfio, més que en intentar describir su historia o
la dindmica del crecimiento.

En un estudio similar realizado con N. dombeyi
(Chauchard et al. 2001) se concluy6 que para que
el modelo pueda estimar los incrementos
diametrales de arboles maduros, €l valor de la
asintota de la funcion deberia sobrepasar a los
valores méaximos de diametros que son posibles de
encontrar naturalmente. Esta conveniencia no se
ha podido lograr en el presente estudio con N.
obliqua, para €l cua se han desarrollado los mo-
delos de crecimiento, cuyos parametros poseen

todos significancia bioldgica, incluyendo la
asintota.

La culminaciones tan tempranas estimadas para
esta especie sefialan €l carécter de intolerante; ello
se puede apreciar especialmente con los arboles
suprimidos cuyas prematuras culminaciones indi-
can la poca capacidad de crecer bajo sombra. Un
individuo suprimido de N. obliqua culminaria el
incremento diamétrico a los 6 afios a la altura del
pecho, que representa un 55% de la edad de cul-
minacion de los estratos superiores (cuadros 4y 7).

Una situacion similar se determind en un estu-
dio anterior para los &boles suprimidos de N.
dombeyi (Chauchard et al. 2001), donde se estimo
una culminacién del incremento corriente en di&
metro a los 14 afios a la atura del pecho, que
representa un 42% de la edad de culminacion del
resto de los estratos. El orden de culminacion del
incremento en didmetro estéd en armonia con los
requerimientos de las especies por la luz (Klepac
1983). De la misma forma que se presentd en N.
dombeyi, los estratos dominantes e intermedios de
N. obliqua presentaron culminaciones a edades
similares (cuadros 4 y 7).

En virtud de los resultados obtenidos por
Chauchard (1991), Chauchard et al. (2001) y en €l
presente estudio, se establece el temperamento mas
intolerante de N. obliqua respecto de N. dombeyi
y, alavez, de ambos respecto de N. nervosa, es-
pecie esta Ultima cuyas culminaciones se determi-
naron a los 56 afios para el estrato superior y alos
38 aflos para €l estrato inferior (Chauchard 1991).
También Donoso (1993) cita la mayor tolerancia
de N. nervosa respecto de N. obliqua y N. dombeyi.

CUADRO 4

Parédmetros de la funcién de rendimiento [2] para el grupo de datos independientes de N. obliqua y los
parametros bioldgicos relacionados. Max. ICA: Maximo Incremento Corriente Anual en Didmetro.

Parameters of function [2] for the N. obliqua independent data set and related biological parameters.
Max. ICA: Maximum Diameter Current Annual Increment.

Estrato m D k MCA TV DPI CRPI Méx.ICA TPI
[cm/afio] [afios] [em] [%] [em/afio] [afios]
Superior 0,1266410 | 76,0 | 0,01184325 0,40 190 71 9,3 0,667 11
Intermedio 0,0717625 | 57,0 | 0,00779829 0,21 275 33 10,8 0,353 10
Suprimido 0,0416074 | 37,5 | 0,00699099 0,13 298 14 16,8 0,228 6
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Este autor observé que en rodales regulares de 40-
50 afios de edad N. nervosa sigue regenerando,
mientras que los renovales de N. obliqua mueren
répidamente. No se han podido encontrar referen-
cias comparativas entre las tolerancia de N. obliqua
y N. dombeyi. Pero el mismo autor cita que €
fendmeno de autorraleo es més intenso en rodales
de N. obliqua que en los de N. dombeyi, que pue-
de mantener una alta densidad de plantas hasta
edades avanzadas, |0 que esta indicando la mayor
tolerancia de esta Ultima especie a la competencia.

Pero como se dijo, los valores anteriormente
discutidos de los parametros son para un indivi-
duo que no cambia su estrato social, ya que si 1o
hiciera, cosa probable en bosques naturales, se
podrian dar culminaciones muiltiples, dados por el
ocasional aumento o descenso de los incrementos
originados por la repentina liberacion o paulatina
opresion.

Aunque los modelos de N. obliqua desarrolla-
dos a partir de los datos independientes manten-
gan las significancias biologicas de todos sus
parametros, hay algunos aspectos del comporta-
miento de las funciones que presentan ciertas
inconsistencias, como |0 son |os incrementos si-
milares que presentan |os estratos superior e inter-
medio, entre las edades de 140 y 190 afios de
vida. Se supone que en estos resultados pueden
estar influyendo algunos errores @ momento de
clasificar las plantas entre los estratos sociales
codominante e intermedio. Si se analizan los in-
crementos registrados entre ambos estratos entre
los diametros de 30 y 60 cm, éstos son bastante
similares. También puede estar influyendo la falta
de un mayor nimero de muestras de arboles ma-
duros.

Lo anterior no invalida las funciones y se espe-
ra que no sea preocupante la posible sobre o sub-
estimacion del incremento para edades cercanas a
los 200 afios, sobre todo considerando que a estas
edades €l rodal de N. obliqua alcanza una homo-
geneidad estructural a expensas de un eficiente
trabajo de autorraleo en etapas tempranas, lo que
ubica a casi todos sus individuos en condiciones
estables de dominancia. El fendmeno de autorraleo
en los bosgues regulares de N. obliqua es tan in-
tenso que a los 40-50 afios de edad ya es posible
encontrar un bosgue sensiblemente regular auto-
manejado (Donoso 1993).

Ademas se debe recordar que la utilidad de es-
tos gjustes es la de proveer una prediccion para €
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corto plazo y para un determinado momento de la
vida del arbol. Ello significa que permitira prede-
cir para periodos de hasta 10 afios €l incremento
diamétrico de un arbol que, con determinado di&
metro, ocupa un determinado estrato social; e he-
cho que € arbol crezca para un siguiente periodo
de 10 afios tal como lo predice la funcion, depen-
dera de que se mantenga en su estrato social y ello
ya es més dificil de pronosticar.

En definitiva, a través de estas funciones no se
pretende emplear la variable edad como predictora,
lo que realmente vale es que nos estan indicando
gue un abol de N. obliqua dominante de 55-60
cm puede estar creciendo con la misma magnitud
que uno intermedio de 35 cm.

Consideraciones sobre los Model os Ajustados con
las Series de Crecimientos. Los gjustes de la fun-
cion [4] han tenido buenos estadisticos (cuadros 5
y 6) y bondades gréficas (figuras 2a, 2b, 2¢). Una
aceptable coincidencia hubo entre los parametros
ay D, cuando los gjustes se realizaron tanto con el
parametro m libre (cuadro 5) como constante (cua-
dro 6). Con €llo es posible evaluar a través de los
estadisticos tradicionales de la regresion linea la
calidad de los gjustes. En € cuadro 6 es posible
apreciar que los coeficientes de determinacion su-
peran €l 98% de explicacion, mientras que los erro-
res estdndares son inferiores a 0,05 cm/afio.

Los parédmetros de la funcion de rendimiento
[2], obtenidos por la transformacion de la funcidn
[4], se presentan en el cuadro 7, en el cua tam-
bién se observan los parametros de vida que se
obtienen a partir de los gjustes. Hay coincidencia
con los resultados de los modelos anteriores, res-
pecto a la més temprana culminacion (TPI) del
incremento diamétrico de los &rboles suprimidos,
como asi también del dap que poseen dichos arbo-
les en tal momento (DPI). Respecto de los tiem-
pos de vida (TV), con ambos grupos de datos se
obtuvieron estimaciones menores a los 300 afios,
coincidiendo los respectivos a los estratos supe-
rior e intermedio, pero sensiblemente diferentes
los del estrato suprimido.

Los resultados dados por |os gjustes de las fun-
ciones para las series de crecimiento revelan la
dindmica promedio de los érboles en €l area estu-
diada y para periodos de hasta 140 afios, aproxi-
madamente. Las edades limites dadas por los da-
tos disponibles han restringido los estudios a las
mismas.
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CUADRO 5

Parametros de la funcion de rendimiento [2] para series de crecimientos de cada estrato de N. obliqua y los
parametros biol6gicos relacionados.
Parameters of function [2] from the average real growth series of the N. obliqua socia stratum and related biological

parameters.
Estrato m D k MCA TV DPI CRPI Méx.ICA TPI
[cm/afio] [afios] [em] [%] [em/afio] [afios]
Superior 0,0962495 | 74,0 | 0,00991018 0,33 221 5,6 10 0,571 10
Intermedio 0,0726778 | 62,0 | 0,008022765| 0,23 267 37 11 0,405 9
Suprimido 0,0429453 | 29,0 | 0,01589781 0,22 131 11 37 0,402 3
CUADRO 6 CUADRO 7

Parédmetros y estadisticos obtenidos por regresion
no lineal de la funcion [4], a partir de los promedios
de las series de crecimientos y con €l
parametro m libre.

Parameters and statistics obtained from a non-linear fitting
of equation [4] from the average real growth series and with
parameter m being free.

Parédmetros y estadisticos obtenidos por regresion lineal
multiple de la funcidn [4], a partir de los promedios de
|as series de crecimientos, con e parametro m fijo para
cada estrato socia de N. obliqua.
Parameters and statistics obtained from a multiple linear
fitting of equation [4] of the average real growth series, with
parameter m as a constant for each N. obliqua socia stratum.

Estrato Pardmetro a | Parametro D | Pardmetro m Estrato Parametro a | Parametro D | Pardmetro m
Superior 0,536231 74,0 0,0962495 Superior 0,524322 76,8 0,0962495
Intermedio 0,397391 62,0 0,0726778 Intermedio 0,376517 71,0 0,0726778
Suprimido 0,416865 29,0 0,0429453 Suprimido 0,405955 31,0 0,0429453
Estrato EAM [cm] EEE [cm] SCR [cm?] Estrato R2 [%] EEE [cm] SCR [cm?]
Superior 0,0279 0,0482 0,0209 Superior 98,8 0,0472 0,0200
Intermedio 0,0299 0,0396 0,0094 Intermedio 98,9 0,0357 0,0076
Suprimido 0,0194 0,0325 0,0032 Suprimido 99,0 0,0303 0,0028

Las significancias bioldgicas de estas funciones
son diferentes a las obtenidas con datos indepen-
dientes, pues justamente lainterdependencia de los
datos de cada serie permite describir la dinamica
para los valores promedios del conjunto de arbo-
les estudiados, que en la actualidad pertenecen al
mismo estrato social. Y respecto a este punto hay
una serie de consideraciones importantes. Prime-
ro, de la misma manera que con los datos inde-
pendientes, €l hecho de que un arbol pertenezca
hoy a un determinado estrato de competencia, no
significa que sea a que haya pertenecido a lo lar-
go de su vida, laimportante diferencia es que aho-
ra se podriallegar ainferir cuales fueron sus esta-
dos de competencia anteriores. Segundo, s las
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series pertenecen a &rboles de muy diferentes ta-
marfios y se las confronta en un mismo gréfico, se
podria estar relacionando para un mismo momen-
to en la vida de ambos crecimientos de arboles de
diferentes estratos. Por €ello podriadarse €l caso de
estar promediando, por ejemplo, € crecimiento
actual de una planta oprimida de 25 cm, con €l de
otra que actualmente es oprimida con un dap de
40 cm, pero que cuando tenia 25 cm podria no
haberlo estado.

Esta Ultima consideracion limita e estudio a
los arboles de més edad, es decir, si se espera que
los &rboles en estratos intermedios alcancen dia
metros maximos de 60 cm, los andlisis de las di-
némicas deben basarse en &boles de a menos
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Figura 2: Funcién [4] gjustada a los valores de incre-
mentos diamétricos anuales promedios a partir de las
series de crecimientos, para diferentes estratos sociales:
a) estrato superior; b) estrato intermedio y c) estrato
suprimido.

Parameters and statistics obtained from a multiple linear fitting
of equation [4] of the average real growth series, with parameter
m as a constant for each N. obliqua socia stratum.
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diametros de 45-50 cm. Las muestras utilizadas
presentan mayoritariamente edades entre 80 y 120
anos para N. obliqua; considerando que pueden
Ilegar a edades entre 250-300 afios, las posibili-
dades de extrapolacion para inferir la dindmica
por encima de estas edades dependera de lo ade-
cuado de los valores de los parametros de las fun-
ciones.

Las similares culminaciones del crecimiento del
estrato suprimido estimadas para ambos grupos de
datos sefidan una historia equivalentel, lo que es-
taria indicando que la especie es muy sensible ala
competencia por |10s recursos del medio. Pero se
ha de notar cierta duda respecto a los niveles de
incrementos y las edades de culminacion de am-
bos grupos. Las series de crecimientos culminan a
los 3 afos con un incremento de 0,40 cm/afio,
mientras que los datos independientes lo hacen a
los 6 afios con 0,23 cm/afio. Antes de ensayar
cualquier explicacion se le atribuye lainconsisten-
ciaalafaltade datosindependientes en la clase de
diametro < 5 cm, clase clave para interpretar este
estrato social. Estos constituyen los resultados mas
delicados ya que asi como estan, N. obliqua dis-
minuiria su crecimiento sensiblemente al menor
sintoma de supresion, pero también estarian indi-
cando que es capaz de soportar en esta condicién
hasta alcanzar diametros de 25-30 cm que, bajo
estos niveles de crecimiento, se alcanzarian entre
los 100 y 130 afios. Es decir, € fenbmeno de
autorraleo en masas regulares de N. obliqua, ocu-
rrirfa durante el periodo inicial de su vida, pues
los &boles suprimidos no tendrian posibilidades
de alcanzar estas edades.

Consideraciones generales. Se encontraron dife-
rencias entre los valores absolutos promedios de
los incrementos (MCA) (cuadros 4y 7), pero és-
tos pueden ser tomados como una referencia, pues
dicho promedio considera todo el tiempo de vida
(TV) de cada funcion respectiva, que, como se ha
visto, son variables segn €l grupo. O lo que eslo
mismo, promedia los incrementos de todas las cla-
ses diamétricas y por las razones expuestas se
pueden estar promediando incrementos de clases
no naturales, como es el caso cuando se utilizan
funciones con didmetros asint6ticos muy altos.

1 Recordar que la funcion gjustada con datos independientes
representa a un arbol que crece en el mismo estrato social
alo largo de su vida.
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Si se andlizan los valores maximos de incre-
mentos corrientes anuales, dados en |los cuadros 4
y 7, se pueden realizar algunas inferencias. En
primer lugar, bajo la hipétesis de que los domi-
nantes constituyen un estrato estable por largos
periodos, hasta incluso toda la vida del individuo,
podria esperarse entonces que no aparezcan dife-
rencias entre los valores maximos del ICA; sin
embargo, se encontraron diferencias entre dichos
valores maximos y ello puede atribuirse a una
variacion logica natural del bosque estudiado.

La diferencia entre los incrementos maximos
del estrato intermedio se considera también atri-
buible a variaciones naturales, por lo que a mo-
mento de producirse la culminacion (en ambos
grupos ocurrio @ mismo tiempo), el arbol ya se
encuentra sociol 6gicamente definido en un estrato
de crecimiento o competencia inferior.

El estrato suprimido termina de caracterizar la
dindmica de la competencia; los valores maximos
encontrados en las series de crecimiento son leve-
mente inferiores a los maximos del estrato inter-
medio, |o que se interpreta como que la tendencia
del desarrollo futuro, en un estrato intermedio (re-
cibe radiacion solar directa) o suprimido (no reci-
be radiacién solar directa), recién se esta produ-
ciendo en los momentos de ocurrencia de las cul-
minaciones de cada especie.

Los estratos superior e intermedio presentan
similitudes entre los dos grupos de datos en las
culminaciones de |os crecimientos corrientes anua-
les, cercanas a los 10 afios y, como se expuso
precedentemente, con niveles de incrementos tam-
bién similares en cada estrato. El hecho de que el
estrato intermedio esté recibiendo luz directa pue-
de ser suficiente para mantener un patrén de creci-
miento natural y similar a de los arboles domi-
nantes, pero a un ritmo menor.

De acuerdo alos resultados, la hipétesis de que
el estrato intermedio es el menos estable en €l
tiempo queda en duda, @ menos para la primera
mitad del ciclo de vida estimado. Lasimilitud para
los primeros 120 afios de vida de los patrones de
crecimiento de ambos grupos de datos confirma
gue una vez que € individuo alcanzo el canopeo
superior como estrato intermedio es capaz de man-
tenerse en esa condicion hasta la madurez o se
produzca la liberacion. De acuerdo a estudios rea-
lizados en estos bosques (Chauchard et al. 1996),
el estrato intermedio representa aproximadamente
el 10% de la poblacion madura, ahora se puede
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suponer que estos arboles, en bosques regulares,
podrian haber alcanzado esta condicion en su ju-
ventud y mantenerse asi hasta la madurez. La pre-
gunta que queda por responder es ¢hasta qué edad
o tamafio un individuo de N. obliqua es capaz de
responder a una liberacion?

El estrato suprimido es €l que presenta mayores
diferencias entre los dos grupos y ello puede estar
marcado por la dindmica natural de competencia,
proceso que estaria siendo descrito por la curva
gjustada con las series de crecimiento.

Para é&rboles que crecen en grupos regulares de
edades, la diferenciacion de estratos es un proceso
de competencia que se define principalmente en la
etapa juvenil, salvo los renovales que nacieron ya
bajo la competencia de un dosel superior; un indi-
viduo que alcanza cierta edad como suprimido
puede haber sido como resultado de haber su-
cumbido en la lucha por los recursos del micro-
sitio que ocupan. La funcién dada por los datos
independientes se podria asimilar para aquellos
casos en que €l renoval pasa su vida hasta su
muerte bajo una fuerte opresion de sus pares, pero
si asi fuera, dificilmente tendriala evolucion dada
por esta funcién, ya que la muerte sobrevendria
antes de alcanzar los diametros mayores de este
estrato.

Comparando las culminaciones de los incremen-
tos corrientes en didmetro se puede inferir que las
diferenciaciones de los estratos sociales son tem-
pranas. Hasta los 5 afios se estarian diferenciando
los estratos dominantes y suprimidos y entre los 5
y 15 afios, aproximadamente, se diferenciaria el
estrato intermedio de los dominantes.

También se puede apreciar que los incrementos
de los &rboles dominantes e intermedios tienden a
igualarse a partir de cierta edad. Tal proceso solo
podria explicarse en el caso de que los érboles
intermedios vayan paulatinamente ocupando posi-
ciones dominantes, pero tal resultado se considera
gue se ha producido por extrapolar algunas de las
funciones gjustadas. Tal inconsistencia sdlo se
puede remediar con series de crecimientos de eda-
des mayores que las disponibles para esta investi-
gacion.

A laluz de los resultados se vuelve a poner en
duda la hipétesis de rendimiento final coman para
un sitio dado (Piennar 1969, Vazquez 1988) cuan-
do se estudian los crecimientos a nivel individual.
Ratificando lo encontrado en N. nervosa (Chauchard
1991) y en N. dombeyi (Chauchard et al. 2001), se



ha demostrado que los individuos que crecen en
un mismo sitio pero bajo diferentes presiones com-
petitivas no acanzarédn las mismas dimensiones
finales.

En ladindmicanatural del bosgue de Nothofagus
puede ocurrir que un individuo pase por etapas
sucesivas de opresion y liberacion y por € fené-
meno de competencia se va cumpliendo la selec-
cién natural, que principalmente actla sobre los
individuos que desarrollan en inferioridad de con-
diciones. Estos individuos, que poseen el poten-
cial suficiente, pero desarrollan en condiciones
desventgjosas, nunca acanzaran las dimensiones
de aquellos individuos que aprovechan a maximo
los elementos del sitio (Chauchard 1991).

CONCLUSIONES

¢ El modelo de Bertalanffy-Richards estudiado
posee una gran flexibilidad y se ha adaptado
satisfactoriamente a los distintos grupos de da-
tos con los que se ha trabajado. Pero dicha fle-
xibilidad puede ser riesgosa, dado que permiti-
ria obtener ajustes de validez estadistica pero
de poca consistencia bioldgica, por 1o que se
deben extremar las precauciones a momento
de analizar los modelos gjustados.

e El conocimiento de los factores biol égicos aso-
ciados al fendmeno de crecimiento estudiado y
de las caracteristicas del modelo han permitido
conseguir buenos gjustes de los modelos, ba-
lanceando entre los resultados aceptables esta-
distica y biolégicamente. Con dichos modelos
se abre una puerta para el desarrollo de regime-
nes silvicolas de los rodales de N. obliqua.

¢ Serechazala hipdtesis de asintota coman cuan-
do se modela el crecimiento de érboles indivi-
duales de diferentes estratos sociales. El creci-
miento de la especie estudiada esté positiva-
mente correlacionado con la posicién sociol6-
gica que ocupen en el canopeo y por ende con
el volumen de la copa. El tamafio final del ar-
bol y e momento de culminacion de su incre-
mento corriente anual esta correlacionado con
el estrato de competencia que vaya ocupando a
lo largo de su vida; a mejor estrato de compe-
tencia mayor tamafio final se alcanza. En parti-
cular, alaculminacion del incremento corriente
anual éste es anterior en arboles suprimidos,
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respecto de los dominantes, no asi la de los
intermedios que presentan una época de culmi-
nacion semejante a la de los dominantes.

¢ N. obliqua ha mostrado que puede alcanzar

buenos crecimientos maximos anuales, en con-
diciones naturales promedio de la zona estudia-
da, pudiendo superar los 0,6 cm/afio en etapas
juveniles.

¢ Analizando comparativamente |os resultados de

los anteriores estudios (Chauchard 1991,
Chauchard et al. 2001), N. obliqua ha presenta-
do una culminacién mas temprana de sus creci-
mientos corrientes anuales respecto de N.
dombeyi. Los momentos de culminaciones ocu-
rren en N. obliqua hastalos 10 afios, N. dombeyi
hasta los 30 afios. Sumando los resultados ante-
riores sobre N. nervosa, € orden de toleranciaa
la sombra, de mayor a menor es: N. nervosa, N.
dombeyi y N. obliqua.

e Laespecie estudiada define su posicion socia y
su tendencia al desarrollo en la fase juvenil, y
puede mantenerse creciendo en |os estratos do-
minante e intermedio hasta la fase de madurez.
En masas regulares la diferenciacion del estrato
suprimido se produce hasta los cinco afios (edad
al dap) y hasta los 15 afios se produce la dife-
renciacion de los dominantes del intermedio.
Esta diferenciacion temprana sefiala que N.
obliqua es sensible a la competencia, produ-
ciéndose su mortandad y autorraleo antes de los
130 arios de edad al dap.
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