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RESUMEN

Los bosques dominados por Nothofagus dombeyi están entre las formaciones boscosas naturales más abundantes y
productivas de la región templada de Sudamérica. En Chile son comunes los bosques secundarios dominados por
N. dombeyi con una importante asociación con otras especies arbóreas subordinadas. Sin embargo, existen escasos
estudios sobre su distribución diamétrica, patrón espacial y la asociación entre especies en estos bosques. En este
trabajo se cuantifican dichos patrones y se prueba si existe una asociación espacial entre especies en un bosque
estructuralmente complejo como resultado de un disturbio parcial. Para ello se estableció una parcela permanente
de 70x130 m (0,91 ha) en el predio Llancahue cercano a la ciudad de Valdivia (39º48’ S, 73º11’ O y 150 msnm). Se
cuantificó la estructura y asimetría diamétrica por medio de la función de densidad de probabilidad de Weibull y el
índice de asimetría, respectivamente. El patrón espacial (aleatorio, agrupado y regular) para el bosque y por
especie, y la asociación espacial (indiferencia, repulsión y atracción) de N. dombeyi con las principales especies
acompañantes, fueron evaluados con las funciones uni y bivariadas de Ripley. La autocorrelación espacial para el
diámetro a la altura del pecho d fue evaluada por medio de semivariogramas. Se reportó que la distribución de
tamaños del diámetro de los árboles (d) está influenciada por algunos individuos resistentes al disturbio y otros que
regeneraron vegetativamente desde tocones, lo que es confirmado por el patrón espacial en agregados, y una
consistente autocorrelación espacial para el tamaño de los árboles. Se comprobó que los patrones espaciales son
intraespecíficos, y no influyeron sobre la asociación espacial de N. dombeyi con las especies subordinadas.
Finalmente, se sugiere que los disturbios parciales provocan una transformación rápida de una estructura simple a
una compleja a través de sucesión forestal.

Palabras clave: asociación espacial, dinámica de bosques, distribución horizontal, facilitación.

ABSTRACT

The forests dominated by Nothofagus dombeyi are amongst the most abundant and productive forests in the South
American temperate region. In the lowlands of Chile Nothofagus dombeyi-dominated secondary forests with their
associated tree species are common. Their diameter distribution, spatial patterns and association between species
have not been studied. In this work we quantify those patterns and test whether there is a spatial association
between species in a structurally complex forest created after a partial disturbance. We established a 70 x 130 m
plot (0.91 ha) in the Llancahue property near the city of Valdivia (39º48’ S, 73º11’ W and 150 masl). We quantified
the structure and the diameter asymmetry through the Weibull probability function and the asymmetry index,
respectively. The spatial pattern (random, clustered and regular) of the forest and of each species, and the spatial
association (indifference, repulsion and attraction) of N. dombeyi with the main species were evaluated with the uni-
and bivariate Ripley functions. The spatial autocorrelation for the diameter at breast height d was evaluated by
means of semivariograms. This paper reports that the size distribution is influenced by some species that either
resisted the disturbance or were highly resilient due to their regeneration strategies, which is confirmed by the
spatial pattern in aggregates, and a strong spatial autocorrelation for the species. We found that the spatial patterns
are intraspecific, and do not affect the spatial association between dominant and subordinated trees species. Finally,
we suggest that partial disturbances cause a rapid transformation from a simple to a complex structure along forest
succession.

Key words: facilitation, horizontal distribution, spatial association, stand dynamics.
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INTRODUCCIÓN

La teoría de la sucesión forestal explica que el
reemplazo de especies es un proceso dinámico
de la historia de vida de las especies en una
comunidad o población, y determina su
estructura presente y futura (Duncan 1991,
Díaz & Armesto 2007). Los patrones de
reemplazo de especies en una comunidad
ocurren debido a la competencia intra e inter-
específica (proceso endógeno) que genera
mortalidad de especies pioneras
(generalmente especies sombra-intolerantes) y
oportunidades para el ingreso de nuevas
especies sucesionales (generalmente sombra-
tolerantes) dependiendo si existe una relación
de facilitación, inhibición o tolerancia entre las
especies (sensu Conell & Slatyer 1977). El
establecimiento y sobrevivencia de las
especies está determinado por las estrategias
de asignación de recursos (luz, agua,
nutrientes) y otras variables de la historia de
vida de las especies, las cuales definen el éxito
en distintas condiciones ambientales (Saldaña
& Lusk 2003, Soto & Figueroa 2008),
modificando los patrones demográficos de los
bosques, como su estructura (e.g.,
distribuciones de tamaño), composición y
distribución espacial.

La dinámica y sucesión forestal en rodales
de Nothofagus Sudamericanos se han vinculado
a disturbios catastróficos (sensu Veblen &
Ashton 1978, Veblen et al. 1980, 1981, 2004), y
al igual que otros modelos de desarrollo de
rodales en el mundo, se inician con la
remoción “total” del área por parte de un
determinado disturbio. Muchos trabajos sobre
dinámica forestal en climas templados
mencionan que son las especies arbóreas
sombra-intolerantes las que colonizan un área
“desnuda” perturbada, y se desarrollan hacia
un punto de alta competencia intraespecífica y
de autorraleo, que posteriormente facilita el
reingreso de la vegetación de especies sombra-
tolerantes y,  consecuentemente, la
diferenciación de copas hasta llegar a un
estado de bosque adulto (Veblen & Ashton
1978, Oliver & Larson 1996, Veblen et al. 1980,
1981, 2004). Solo Veblen et al .  (2004)
mencionan la importancia sobre la sucesión
forestal de árboles resistentes y resilientes al
disturbio (i.e., disturbios parciales o crónicos)
en ecosistemas templados sudamericanos, a

pesar de no evaluar esto con datos empíricos.
Es decir, si no se trata de disturbios de gran
escala que desnudan un área, sino que de
disturbios parciales que dejan legados
vivientes que incluyen árboles y tocones de
especies de reproducción vegetativa prolífica,
es necesario preguntarse cuál es el efecto de
estos legados sobre la sucesión forestal.

La evaluación de los patrones de disturbios
y del desarrollo sucesional de los bosques
generalmente se hace a través de la
distribución de tamaños de árboles, en base al
diámetro en el fuste a los 1.3 m (d) o altura
total (h) (Veblen et al. 1980, 1981, Donoso et
al. 1985, Baker et al. 2005, Goff & West 1975,
Lorimer & Krug 1983, Oliver & Larson 1993,
Baker et al. 2005, Zenner 2005). El estudio de
los patrones espaciales de los árboles ayuda a
la interpretación de la dinámica de bosques
(Rozas 2006, Salas et al. 2006). Los métodos
cuantitativos de análisis espacial tienen como
objetivo detectar y describir los patrones de
distribución (Rozas & Camarero 2005, Duncan
1991, Salas et al. 2006), dando cuenta de la
estructura espacial de una población,
comunidad, o de cualquier fenómeno ecológico
en un espacio determinado (Perry et al. 2006).
En bosques, existe muchas veces una
heterogeneidad espacial en la distribución de
tamaños (e.g.,  d o h) tanto a nivel
intraespecífico como interespecífico producto
de fenómenos ecológicos que disminuyen la
homogeneidad y/o regularidad inicial de las
comunidades boscosas (Rozas & Camarero
2005). Algunos factores contribuyentes a la
pérdida de homogeneidad espacial son
causados por las características de las especies
(competencia por recursos, patrones
diferenciales de regeneración, mortalidad,
crecimiento diferencial) (Coomes & Allen
2007, Wang et al. 2008), y otros por variables
abióticas como variaciones topográficas o
climáticas de gran y pequeña escala (Veblen et
al. 2004), así como en la calidad de suelos
(Moeur 1993) e interacciones comunitarias
(Soto et al. 2009). Estos factores hacen que la
distribución de tamaños de los árboles varíe en
los diferentes tipos de bosques naturales en el
mundo (Baker et al. 2005, Coomes & Allen
2007).

Debido a que particularmente en zonas de
menor altitud en la depresión intermedia de la
zona centro-sur de Chile han sido frecuentes
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los disturbios parciales de bosques (por
ramoneo, cortas selectivas y fuegos de baja
intensidad), el presente trabajo tiene por
objetivo evaluar el efecto de un disturbio de
este tipo sobre la distribución de tamaños y
espacial de un bosque dominado por N.
dombeyi. Este estudio se hace mediante el
estudio de la estructura, asimetría diamétrica,
el  patrón espacial  univariante y la
autocorrelación para el tamaño de los árboles
del rodal, y para las principales especies en
este bosque. Se evaluó también la asociación
espacial bivariante entre el dosel de N.
dombeyi respecto a las demás especies que
participan en el bosque, con la finalidad
establecer el vínculo espacial en un bosque
estructuralmente complejo, y vincular así la
coexistencia N. dombeyi con las otras especies
semi y sombra-tolerantes ante un disturbio
parcial.

MÉTODOS

Área de estudio y mediciones

El rodal de estudio se ubica en la cordillera de la
Costa, en el predio forestal Llancahue (entre 39º48’ S
y 39º52’ S, y 73º11’ O y 73º7’ O), a 150 m de altitud en
una ladera media de exposición norte y pendiente
media de 15 %. El clima según Koeppen es de costa
occidental con influencia mediterránea, con una
precipi tación media anual  de 2357 mm, y una
temperatura media de 11.9 ºC (Donoso et al. 2003). El
suelo predominante es rojo arcilloso, originado por
sedimentos plio-pleistocénicos depositados sobre
esquistos metamórficos,  de la serie Los Ulmos
(Schlatter et al. 1995).

El bosque estudiado es mixto y multiestratificado,
donde las principales especies son N. dombeyi ,
Laureliopsis  phil ippiana ,  Eucryphia cordi fol ia ,
Aextoxicon punctatum, Weinmannia trichosperma,
Gevuina avellana, y en menor medida se encuentran
Laurelia sempervirens, Podocarpus saligna, Saxegothaea
conspicua y Persea lingue (ver detalles del bosque en
Donoso et al. 2003).

Se midieron todos los árboles vivos con un d mayor
a 5 cm en una parcela de muestreo de 130 x 70 m (0,91
ha). Cada árbol fue localizado espacialmente mediante
91 cuadrículas de 10 x 10 m, con coordenadas
cartesianas (x, y) de cada individuo (Fig. 1).

Análisis estadístico

Se analizó cuantitativamente a) la estructura
diamétrica, b) los patrones espaciales uni y bivariante,
y c) la correlación de tamaños en el espacio. La
estructura diamétrica del bosque fue analizada
mediante el ajuste de la función de densidad de
probabilidad (fdp) de Weibull a los datos de d de
árboles sin segregación de especies y para cada una de

ellas. El modelo de Weibull permite representar
distribuciones simétricas, así como asimétricas de
diversas formas dependiendo del valor de los
parámetros. Se empleo la siguiente reparametrización
del modelo de Weibull;

 (1),

para x ≥ 0, donde α y β son parámetros de forma y de
escala, respectivamente. Una de las ventajas del uso
del modelo de Weibull para modelar distribuciones
diamétricas es la interpretación de sus parámetros, ya
que tal como lo destaca Bailey & Dell (1973) y Lorimer
& Krug (1983), valores de α inferiores a 1 describen
una curva monotónica y descendente (J-inversa),
mientras que valores mayores a 1 y menores a 3.6
describen una curva unimodal con asimetría positiva
(como la descrita por la fdp Normal), y valores iguales
a 3.6 representan una función aproximadamente
normal, y finalmente valores mayores a 3.6 describen
una curva normal con asimetría negativa. El modelo de
Weibull (Eq. 1) fue ajustado mediante el método de
máxima verosimilitud, para lo cual se empleó el
programa estadístico R (R Development Core Team
2009). La asimetría de las distribuciones diamétricas
fue caracterizada mediante el índice de simetría (Sk).

Los patrones de distribución espacial fueron
analizados tanto en forma uni y bivariante mediante la
función K de Ripley (Ripley 1976, 1981), la cual emplea
la distancia entre puntos obtenida a través de las
coordenadas espaciales de los árboles de la parcela.
Dicha función ha sido empleada con éxito en diversos
estudios ecológicos tanto en matorrales (Haase 1995)
como en bosques (Mouer 1993, He & Duncan 2000,
Salas et al. 2006, Fajardo & Alaback 2007), por lo cual
se optó por emplear esta función también en este
estudio. La función K de Ripley (Ripley 1976, 1981)
corresponde a la siguiente expresión;

,           (2)

donde, n es el número de puntos en la unidad de
muestreo (parcela), A es el área de la unidad de
muestreo en m2, uij es la distancia entre el i-ésimo
árbol sujeto y el j-esimo árbol, expresada en m, wij es el
factor de corrección del efecto borde para los
respectivos puntos i-j. Ii es un indicador si el punto está
en el radio de búsqueda t. Se empleó el factor de
corrección propuesto por Haase (1995).
Posteriormente, se estabilizó la varianza y linealizó la
función mediante una transformación de la función
K(t) como sigue;

,                     (3)

si L(t) es cero, mayor a cero, o menor a cero, se
interpreta que el  patrón espacial  es aleatorio,
agrupado, o regular, respectivamente (Mouer 1993;
Salas et al. 2006). Los intervalos de confianza para el
patrón de distribución aleatorio fueron confeccionados
a un nivel  de signif icancia del 5 % mediante
simulaciones Monte Carlo (más detalles respecto a
esto y referencias son dados en Salas et al 2006). La
función (3) fue calculada para el bosque total y para
cada especie por separado.

⎥
⎥
⎦

⎤

⎢
⎢
⎣

⎡
⎟⎟
⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛
−⎟⎟

⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛
=

− αα

βββ
α xx

df exp)(
1

( )∑∑
= =

=
n

i

n

j
ijt

ij

uI
wn

A
tK

1 1
2

1
)(

π)()( tKtL =

ˆ

ˆ



338 SOTO ET AL.

Se empleó la función bivariante de Ripley, K12(t),
para analizar la interacción ó asociación espacial de
los distintos grupos de análisis, en nuestro trabajo de
N. dombeyi respecto a las especies subordinadas.
Esta función indica el tipo, intensidad y rango de
distribución espacial que presentan dos grupos de
puntos (Rozas 2006, Rozas & Camarero 2005, Salas et
al. 2006). Esta función se calcula para dos grupos de
análisis, i.e. 1 y 2, calculando distancias (ecuación 1),
pero tanto desde el grupo 1 al 2, como del 2 al 1, para
luego ponderar estas dos funciones, y obtener una
función final denomina K12(t), la cual es linealizada

de igual manera (L12 (t) = √K12 (t) / π) a la versión
univariante (Salas et al. 2006). Cuando el gráfico de
L12(t) versus t es significativamente mayor a cero
existe atracción entre las especies, y repulsión entre
especies cuando es significativamente menor a cero
(Moeur 1993, Rozas & Camarero 2005, Salas et al.
2006) .  Los  in terva los  de  conf ianza  fueron
establecidos mediante simulaciones de Monte Carlo,
de igual manera que para el caso univariante. El
ajuste de la función de Ripley uni y bivariante fueron
realizados en el paquete estadístico SpPack (Perry
2004).

Fig. 1: Mapa de localización espacial de árboles en una parcela permanente de 70 x 130 m en el bosque de
Llancahue, Chile. Figuras muestran los datos para A) todas las especies, B) N. dombeyi, C) E. cordifolia, D)
G. avellana, E) L. sempervirens, F) L. philippiana, G) A. punctatum, and H) P. saligna. Círculos son propor-
cionales al d x 100 en todos los árboles muestreados.

Location map of live trees in a 70 x 130 m permanent sample plot at Llancahue Forest, Chile. Figures show data for A) all
species, B) N. dombeyi, C) E. cordifolia, D) G. avellana, E) L. sempervirens, F) L. philippiana, G) A. punctatum, and H) P.
saligna. Circles are proportional to d x 100 of each sampled tree.

ˆ

ˆ
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Para el análisis de la correlación espacial de
tamaños se empleó d como variable respuesta para la
evaluación de la correlación espacial entre tamaños de
árboles. Para esta evaluación, normalmente se ocupan
correlogramas y semivariogramas. Un correlograma es
un gráfico que relaciona el coeficiente de correlación
lineal entre los valores de la variable respuesta
calculado para árboles dentro de una misma clase de
distancia y la siguiente, versus la distancia. Un
semivariograma entretanto, es la varianza de la variable
respuesta entre puntos a una distancia determinada,
versus distancia. El semivariograma poblacional
corresponde a la expresión matemática (e.g., Waller &
Gotway 2004)

,        (4)

donde, Var es el operando de la varianza estadística,
Z(s) es la observación de la variable Z (en este caso
diámetro del árbol) en la localización espacial s y t
distancia entre observaciones. La curva descrita por la
función (4), semivariograma, tiene en general una forma
típica que comienza en cero, y si las observaciones
cercanas son más parecidas que observaciones lejanas,
la curva se incrementa a medida que la separación
también se incrementa hasta alcanzar una distancia
donde la curva se estabiliza (Schabenberger & Pierce
2002, Waller & Gotway 2004). Un aumento de la
variabilidad (i.e.,  semivariograma) implica una
disminución de la correlación espacial. La estimación de
los semivariogramas a partir de los datos es más segura
que la estimación de los correlogramas, ya que la
estimación de los primeros no requiere la estimación de
la media (Waller & Gotway 2004). Por esta razón, se
ajustaron semivariogramas en vez de correlogramas. Se
calcularon los semivariogramas empíricos para todos los
árboles y para cada especie presente por separado, así
como también se ajustaron diferentes modelos de
semivariogramas (Exponencial, Esférico, y Gaussiano).
La máxima distancia empleada en la construcción de los
semivariogramas fue de 35 m. Los cálculos fueron
realizados empleando el paquete geoR del software
estadístico R (Ribeiro & Diggle 2001).

RESULTADOS

Estructura diamétrica

El ajuste del modelo de Weibull  fue
estadísticamente significativo para todos los
grupos funcionales analizados, así como
también para sus parámetros estimados (P <
0.001), mayores detalles ver Salas & Soto
(2010). Los valores estimados para el
parámetro de forma α fueron altos (> 1.5) para
la comunidad (todas las especies), y para N.
dombeyi, L. sempervirens y E. cordifolia , siendo
el valor más alto aquel para N. dombeyi (Fig.
2). Por otro lado, G. avellana, P. saligna, L.
philippiana y A. punctatum presentaron un
parámetro estimado de forma α cercano a 1,

donde A. punctatum tuvo el valor menor (Fig.
2). El índice de simetría Sk muestra una curva
normal con cierto desplazamiento hacia la
izquierda con valores de asimetría positivos y
bajos para la comunidad, y para N. dombeyi, E.
cordifolia y L. philippiana. Por otro lado, se
observaron valores altos de Sk con asimetría
hacia la izquierda de manera ascendente para
A. punctatum, L. sempervirens, G. avellana y P.
saligna (Fig. 2).

Patrones espaciales univariados

N. dombeyi se distribuyó espacialmente de
forma aleatoria a lo largo de los 35 m de radio
analizados (Fig. 3). En cambio, G. avellana y
A. punctatum presentaron una distribución
espacial en agregados para el mismo radio. En
tanto la comunidad, L. sempervirens  y L.
philippiana , presentaron una distribución
mayoritariamente en agregados (Fig. 3). E.
cordifolia presentó un patrón en agregados
hasta distancias de 16 m, y a partir de esta
hasta los 35 m presentó una distribución
aleatoria; P. saligna presentó un patrón mixto
intermitente entre aleatorio y agrupado, pero
con diferencias significativas respecto a un
patrón aleatorio (Fig. 3).

Patrones espaciales bivariados

El bosque dominado por N. dombeyi no afectó
significativamente la distribución espacial de
E. cordifolia (P = 0.202), P. saligna (P = 0.080),
G. avellana (P = 0.143), y A. punctatum (P =
0.336), lo que ilustra que estas especies
presentan una total indiferencia espacial
respecto a la dominancia de N. dombeyi (Fig.
4).  L. sempervirens  tuvo un patrón
mayoritariamente indiferente, pero en
distancias cortas presentó atracción con N.
dombeyi (P = 0.028; primeros 3 m). Por otra
parte, L. philippiana  presentó un patrón
espacial mayoritariamente indiferente con N.
dombeyi, pero a distancias intermedias registró
repulsión respecto a esta especie (P = 0.004;
entre los 12 y 18 m).

Autocorrelación del tamaño en el espacio

El modelo exponencial se ajustó bien a los
semivariogramas empíricos para casi todas las
especies (Fig. 5A). Sin embargo, existieron

[ ])(Z)(ZVar
2
1

)( tsst +−=γ
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problemas de convergencia en el ajuste de los
modelos para los semivariogramas de A.
punctatum y P. saligna (Figs. 5G y 5H), por lo
cual se optó por no generalizar nuestros
resultados para dichas especies. La
autocorrelación espacial de d decrece
notoriamente con la distancia, considerando a
toda la comunidad (Fig. 5A) o cada una de las
especies por separado. Aunque en términos

generales la variabilidad espacial aumenta con
la distancia (i.e., decrece la autocorrelación),
esta no es tan aparente para N. dombeyi (Fig.
5B). La autocorrelación espacial fue
relativamente fuerte en los primeros 10 m para
E. cordifolia y L. philippiana (Figs. 5C y 5E,
respectivamente), y aunque L. semprevirens
mostró la misma tendencia, su ajuste fue pobre
y no es posible inferir esto con certeza.

Fig. 2: Distribución diamétrica del bosque total (i.e., todas las especies) y por especies. La curva representa
el ajuste de la función de Weibull α = parámetro de escala, β = parámetro de forma y Sk = coeficiente de
asimetría. Todos los ajustes fueron altamente significativos (P < 0.0001). A) todas las especies, B) N. dombe-
yi, C) E. cordifolia, D) G. avellana, E) L. sempervirens, F) L. philippiana, G) A. punctatum, y H) P. saligna.

Diameter distribution by species and Weibull function fit. α = scale parameter, β = form parameter and sk = Skewness. All
fits were highly significative (P < 0.0001). A) all species, B) N. dombeyi, C) E. cordifolia, D) G. avellana, E) L. sempervirens,
F) L. philippiana, G) A. punctatum, and H) P. saligna.
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DISCUSIÓN

Los resultados muestran que el bosque
analizado se encuentra en una fase de
“madurez” (asimetría hacia la izquierda),
confirmada por un patrón unimodal para N.
dombeyi, E. cordifolia y L. sempervirens, bajo
las cuales existe una alta densidad de especies

sombra-tolerantes con asimetría a la izquierda
(Fig. 2). Aparte de la estratificación entre estos
dos grupos funcionales (dominantes y
subordinados), también se reportó una
estratificación de tamaños para las especies
sombra-tolerantes y algunas semitolerantes,
existiendo dos grupos de clases de tamaño:
uno con gran presencia de individuos en las

Fig. 3: Patrones espaciales univariados de la función K(t) de Ripley para el bosque de Llancahue. La muestra
estadística L(t) es mostrada por la línea sólida, así como 95 % de intervalos de confianza para el proceso
espacial aleatorio está dado por línea punteada.

Univariate spatial patterns of the Ripley’s K(t) function for the Llancahue forest. The sample statistics L(t) is shown as a
solid line, whereas the pointwise 95 % confidence interval for a random spatial process is given as dotted lines.

ˆ

ˆ

ˆ

ˆ

Todas las especies P = 0.024
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clases diamétricas inferiores, y otro con
algunos individuos en las clases diamétricas
mayores (e.g., E. cordifolia, L. sempervirens, G.
avellana, L. philippiana y P. saligna).

En ecología forestal un supuesto común es
que los árboles de pequeño tamaño presentan
un patrón espacial agrupado, y los árboles de
gran tamaño se distribuyen de forma aleatoria
(Szwagrzyk & Czerwczak 1993, Aldrich et al.
2003, Rozas 2006), lo cual es respaldado por
nuestros resultados. El proceso de cambio de
un patrón agrupado (bosque joven) hacia uno
aleatorio (bosque maduro y/o adulto) (sensu
Szwagrzyk & Czerwczak 1993, Aldrich et al.
2003), es provocado por el proceso de
mortalidad asociada a la competencia por
recursos (Kenkel 1988, Leps & Kindlmann
1987). Los patrones espaciales de las especies
son divergentes entre N. dombeyi  y E.
cordifolia y las subordinadas G. avellana, L.
sempervirens, L. philippiana, A. punctatun y P.
saligna, predominando el patrón aleatorio para
los árboles dominantes con grandes diámetros,
y un patrón en agregados para especies
subordinadas pertenecientes a las clases de
diámetro menores, resultados similares a los
reportados por Mouer (1993), Ward et al.
(1996), y Aldrich et al. (2003). Estos patrones
espaciales son corroborados por la

autocorrelación espacial por medio de
semivariogramas, con valores altos para los
diámetros menores y bajos para los mayores
(Fig. 5).

El estudio reporta un patrón espacial
aleatorio para N. dombeyi, el que ha sido
también reportado por Salas et al. (2006) para
un bosque adulto dominado por Nothofagus
obliqua (c.a. 450 años). De igual manera, E.
cordifolia  muestra un patrón agregado a
distancias pequeñas y aleatorio a distancias
mayores, como N. dombeyi. Esto indicaría una
pérdida de autocorrelación a diámetros
mayores de manera temprana, lo que podría
estar provocado por mortalidad intraespecífica
(Fig. 2).  Por otra parte, las especies
subordinadas presentan un patrón en
agregados, lo cual es típico para este tipo de
especies (Aldrich et al. 2003, Salas et al. 2006).

N. dombeyi presenta mayoritariamente una
asociación espacial indiferente con respecto a
las restantes especies (Fig. 4). Se puede inferir
que durante la fase de mortalidad
intraespecífica de individuos dominantes de N.
dombeyi se crearían condiciones heterogéneas
de disponibilidad de recursos (luz, agua,
nutrientes), las que provocarían condiciones
propicias para la regeneración agrupada y
continua de la especies subordinadas bajo el

Fig. 4: Asociación espacial bivariada de la función K12(t) de Ripley para N. dombeyi con las principales
especies arbóreas del bosque de Llancahue. La muestra estadística L12(t) se muestra con la línea sólida, así
como del 95 % de intervalos de confianza para el proceso de indiferencia espacial esta dado por líneas
punteada.

Bivariate spatial association of the Ripley’s K12(t) function for N. dombeyi with the main associate trees species at the
Llancahue forest. The sample statistics L12(t) is shown as a solid line, whereas the pointwise 95 % confidence interval for an
indifference spatial process is given as dotted lines.

ˆ
ˆ
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estrato semiabierto y alto de N. dombeyi. De
esta manera, se puede afirmar que el
desarrollo del bosque analizado responde a un
proceso endógeno e intraespecífico, el cual
provoca facilitación para el establecimiento de
las especies subordinadas. Este patrón ha sido
también reportado en otros bosques de
latifoliadas en climas templados (e.g., Aldrich
et al. (2003) en Estados Unidos, Chen &
Bradshaw (1999) en China, y Fajardo &
Alaback (2005) en Chile).

El presente estudio ilustra el efecto de los
disturbios parciales sobre los patrones
estructurales, espaciales y la asociación de las
especies, particularmente en cuanto a cómo
estos pueden ayudar a una rápida
estratificación del tamaño de los árboles (d).
La existencia de árboles en pie que
sobrevivieron el disturbio (particularmente N.
dombeyi) ,  asociada a la  posible rápida
proliferación vegetativa de L. sempervirens, L.
philippiana ,  y algunos individuos de E.

Fig. 5: Semivariogramas empíricos (puntos) y paramétricos (Exponencial: línea sólida; Esférico: línea discon-
tinua; Gausiana: línea punteada) para el d de los árboles de A) todas las especies, B) N. dombeyi, C) E.
cordifolia, D) G. avellana, E) L. Sempervirens, F) L. philippiana, G) A. punctatum, y H) P. saligna.

Empirical (dots) and parametric (Exponential: solid line; Spherical: dashed line; Gaussian: dotted line) semivariogram
models for d for trees of A) all species, B) N. dombeyi, C) E. cordifolia, D) G. avellana, E) L. Sempervirens, F) L.
philippiana, G) A. punctatum, and H) P. saligna.
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cordifolia ,  que regeneran masivamente a
part ir  de rebrotes de tocones y raíces
(Escobar et  a l .  2006), serían causas
fundamentales para generar los patrones de
distribución espacial y de estratificación
observados. Esta rápida estratificación del
tamaño de los árboles (< 200 años) se puede
apreciar a  través de la  distr ibución de
tamaños por medio de una curva sigmoídea
rotada para todas las especies (Zenner 2005).
Espacialmente se registró una completa
aleatoriedad para N. dombeyi (Fig. 3) a pesar
de tener unos 200 años menos que N. obliqua
en el estudio de Salas et al. (2006). Se podría
inferir que el bosque analizado presenta una
rápida transformación desde un bosque joven
hacia uno maduro multiestratificado debido al
establecimiento de especies semi y sombra-
tolerantes de forma más o menos coetánea
(entre 150 a 230 años),  generando en
definitiva una estructura compleja (Zenner
2005).

El bosque analizado presenta procesos de
competencia y mortalidad intraespecífica de N.
dombeyi, fenómeno que no influye sobre el
patrón de asociación espacial bivariante de las
especies subordinadas (Fig. 4). Esto promueve
la coexistencia de especies sombra-
intolerantes con respecto a las semi y sombra-
tolerantes (Lusk 1995, Christie & Armesto
2003, Soto & Donoso 2006). De esta manera, la
coexistencia del bosque analizado es el
resultado del comportamiento diferencial de
los distintos grupos funcionales ante la
disponibilidad de recursos (Pickett et al. 1987,
Saldaña & Lusk 2003). La indiferencia espacial
entre los grupos funcionales ha sido reportada
para bosques secundarios de Nothofagus spp.
por Lusk & Ortega (2004), y para un bosque
adulto de N. dombeyi en los Andes chilenos por
Donoso & Lusk (2007), en ambos casos
reportándose que un dosel dominado por
Nothofagus no afecta el establecimiento y la
demografía individual de las especies
subordinadas.

CONCLUSIONES

El presente estudio analizó cuantitativamente
la importancia de especies resistentes y
resilientes al disturbio sobre la estructura,
patrón y asociación espacial de un rodal

generado luego de este disturbio. Sobre lo
anterior,  la estructura diamétrica está
fuertemente influenciada por dichos árboles, y
estos transforman el bosque desde una
estructura simple hacia una multiestratificada
de manera rápida en el proceso sucesional
(c.a. 200-250 años). Se sugiere que diámetros
mayores de E. cordifolia, L. sempervirens y L.
philippiana se originaron de manera vegetativa
después del disturbio parcial provocando
agrupamiento y una positiva autocorrelación
para el d de los árboles en el espacio. Las
especies subordinadas no se ven afectadas por
la presencia del dosel dominante de N.
dombeyi. Estos resultados son consistentes con
el modelo conceptual propuesto por Zenner
(2005) en cuanto a que los disturbios parciales
o crónicos provocan una rápida transformación
de una estructura simple a una compleja. Esta
es una consideración relevante para los
bosques nativos de alt itudes bajas e
intermedias de la zona centro-sur de Chile, los
cuales generalmente son afectados por estos
disturbios parciales, tales como fuegos de baja
intensidad, ramoneo y cortas selectivas.
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