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Patr&oacute;n espacial de la regeneraci&oacute;n de dos especies le&ntilde;osas en un
sector aprovechado de la Selva Paranaense
MART&Iacute;N A PINAZO *, FABIO A MOSCOVICH, CLAUDIO DUMMEL &amp; OTTO E KNEBEL
INTA, EEA Montecarlo, Misiones. Argentina.
RESUMEN. Los patrones de regeneraci&oacute;n de las especies vegetales determinan la estructura de
la comunidad madura y brindan informaci&oacute;n que posibilita el aprovechamiento racional de
las especies m&aacute;s valiosas. En este trabajo se analiz&oacute; el patr&oacute;n espacial de la regeneraci&oacute;n de
Cabralea canjerana (Vell.) Mart. y Balfourodendron riedelianum (Eng.) Eng. en un &aacute;rea aprovechada
de la Selva Paranaense en la provincia de Misiones, Argentina. De manera espec&iacute;fica se evalu&oacute; la
aparici&oacute;n eventual de agrupamientos en la regeneraci&oacute;n, la manifestaci&oacute;n de patrones atribuibles
a potenciales procesos denso-dependientes en relaci&oacute;n a los individuos conespec&iacute;ficos adultos y
patrones compatibles con la existencia de procesos de facilitaci&oacute;n por parte de individuos adultos
del resto de las especies. Los renovales de ambas especies presentaron patrones agregados hasta los
15 m. La regeneraci&oacute;n y los individuos adultos conespec&iacute;ficos de C. canjerana mostraron relaciones
positivas a distancias entre los 5 y 10 m, mientras que la regeneraci&oacute;n de B. riedelianum present&oacute; un
patr&oacute;n al azar a corta distancia y asociaci&oacute;n positiva a partir de los 5 m respecto a los individuos
conespec&iacute;ficos adultos. La relaci&oacute;n de los renovales respecto a los individuos adultos de todas las
especies present&oacute; relaciones positivas en C. canjerana hasta los 10 m, mientras que B. riedelianum
se asoci&oacute; a partir de los 10 m de distancia. Los patrones de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana podr&iacute;an
ser atribuidos a los mecanismos de dispersi&oacute;n primaria y secundaria de la especie. En el caso de
B. riedelianum, los patrones encontrados podr&iacute;an originarse por la limitaci&oacute;n en la dispersi&oacute;n de
las semillas, lo cual pone en evidencia su dependencia de la presencia de individuos adultos para
la regeneraci&oacute;n.
[Palabras clave: distribuci&oacute;n espacial, &iacute;ndice O, dispersi&oacute;n de semillas, Cabralea canjerana,
Balfourodendron riedelianum]
ABSTRACT. Spatial pattern of regeneration of two woody species in a logged area in Paranaense
Forest: The regeneration patterns of plants determine the structure of mature communities and
provide usefull information to ensure the rational use of valuables species. In this study, the spatial
regeneration pattern of Cabralea canjerana (Vell.) Mart. and Balfourodendron riedelianum (Eng.) Eng.
was studied in a remnant sector of Paranaense Forest in Misiones province, Argentine. We evaluated
the regeneration clustering, also the related patterns with conspecific adults trees potentially linked
to density dependent process; and the existence of facilitation process related to the adult trees from
all species. All trees were mapped in 4 replications of 100 x 100 m plots. Univariate and bivariate
point pattern analysis were carried out using Wiegand &amp; Moloney “O” ring index. Both species
have showed a regeneration in aggregated pattern for distances up to 15 m. A positive relationship
was verified for distances between 5 and 10 m for C. canjerana regeneration and conespecific adult
trees; and the regeneration of B. riedelianum showed a random pattern in short distances (&lt;5 m) and
a positive association for larger distances of 10 m with their conspecific adult trees. The relationship
between C. canjerana regeneration and adult trees from all species was positive at distances of 10 m,
whereas B. riedelianum showed association at 10 m onward. The observed regeneration patterns
of C. canjerana could be due to the primary and secondary dispersal mechanism of the species. On
the other side, the observed patterns of B. riedelianum may represent a seed dispersal limitation,
but the regeneration depends on the presence of adult trees of this species.
[Keywords: spatial distribution, O ring index, seed dispersal, Cabralea canjerana, Balfourodendron
riedelianum]
* INTA, EEA Montecarlo, Av. Libertador 2472,
(3384) Montecarlo, Misiones, Argentina.
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INTRODUCCI&Oacute;N
El estudio de los patrones espaciales de
plantas son un paso fundamental para
comprender o para determinar el efecto de
sucesos pasados sobre el patr&oacute;n presente y
poder generar hip&oacute;tesis sobre los procesos
biol&oacute;gicos o ambientales que los determinan
(Dale 1999; Levine 1992). Los patrones espaciales son el resultado de procesos diferentes
que operan en distintas escalas (Condit et al.
2000; Wiegand &amp; Moloney 2004; Wiegand et
al. 2007) y guardan relaci&oacute;n con los s&iacute;ndromes
de regeneraci&oacute;n propios de las especies (e.g.,
modos de dispersi&oacute;n, tolerancia a la sombra,
establecimiento, supervivencia y desarrollo)
y con la heterogeneidad ambiental (Condit et
al. 2000; Seidler &amp; Plotkin 2006).
En l&iacute;neas generales, la regeneraci&oacute;n tiende a
estar agrupada, mientras que los individuos
mayores presentan una disminuci&oacute;n del grado
de agrupamiento a medida que aumenta el
tama&ntilde;o de los individuos (Batista &amp; Maguire
1998; Condit et al. 2000). El agrupamiento
de los individuos puede ser el resultado de
limitaciones en la dispersi&oacute;n de semillas o de
la heterogeneidad ambiental (Condit et al.
2000; Nathan &amp; Muller-Landau 2000; Seidler
&amp; Plotkin 2006), aunque la existencia de mecanismos denso dependientes puede generar
la disminuci&oacute;n del grado de agregaci&oacute;n de los
individuos (Janzen 1970; Connell 1971; Condit
et al. 2000). Las especies cuyas semillas son
dispersadas por el viento tienden a presentar
patrones agregados debido principalmente a
limitaciones en la dispersi&oacute;n. Mientras tanto,
las especies cuyas semillas son dispersadas
por animales por lo general presentan patrones menos agrupados o regulares (Seidler &amp;
Plotkin 2006). Sin embargo, la dispersi&oacute;n por
parte de algunos vertebrados puede generar
patrones agrupados verific&aacute;ndose procesos de
dispersi&oacute;n directa, especialmente en especies
con frutos de alto valor energ&eacute;tico (Wenny
2001). Por otra parte, las diferencias en la
tolerancia a la sombra pueden determinar
agrupamientos que coinciden con claros naturales, como en el caso de especies pioneras
o demandantes de luz (Pearson et al. 2003),
mientras que en el caso de especies tolerantes a la sombra se puede esperar que se den
patrones al azar o agregados en funci&oacute;n de
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las caracter&iacute;sticas particulares de las diferentes especies o de las situaciones ambientales
(Franklin &amp; Rey 2007).
Actualmente, la Selva Paranaense, como parte integral del denominado Bosque Atl&aacute;ntico,
es uno de los ecosistemas m&aacute;s amenazados
y forma parte de iniciativas de conservaci&oacute;n
(Olson &amp; Dinerstein 2002). Hasta el presente,
esta formaci&oacute;n boscosa ha sido sometida a
la extracci&oacute;n selectiva de los individuos de
las especies comerciales mediante la t&eacute;cnica
denominada “di&aacute;metro m&iacute;nimo de corta”,
que supone que los individuos por debajo
del di&aacute;metro permitido para la corta podr&aacute;n
desarrollarse y mantener el estado productivo
del bosque (Matthews 1989; Lamprecht 1990).
Sin embargo, los da&ntilde;os producidos durante
la extracci&oacute;n sumados a tasas excesivas de
corta y la falta de acciones complementarias
de manejo, generan bosques degradados
con una excesiva proliferaci&oacute;n de ca&ntilde;as de
las especies Chusquea ramosissima y Merostachys clausenii que, junto con la proliferaci&oacute;n
de lianas Adenocalymna sp. y Arrabidaea sp.,
impiden la regeneraci&oacute;n de las especies arb&oacute;reas del bosque por per&iacute;odos de tiempo largos
(Campanello et al. 2007a; Campanello et al.
2007b). Balfourodendron riedelianum (Eng.) Eng.
y Cabralea canjerana (Vell.) Mart. son especies
de importancia econ&oacute;mica de la Selva Paranaense, y por lo tanto est&aacute;n sometidas a una
fuerte presi&oacute;n de corta.
En estos ambientes, los individuos remanentes juegan un rol fundamental sobre la
lluvia de semillas, ya sea como perchas de
dispersores o por el aporte de sus propias semillas (Rother et al. 2009), y tambi&eacute;n pueden
actuar como facilitadores de la regeneraci&oacute;n
(Campanello et al. 2007b). Es por ello que la
generaci&oacute;n de conocimientos relativos a los
patrones espaciales de las especies son de inter&eacute;s para comprender la din&aacute;mica de estos
bosques, con el objeto de desarrollar t&eacute;cnicas
de manejo que permitan su aprovechamiento
racional (Batista &amp; Maguire 1998; Fajardo et al.
2006). El objetivo del presente trabajo es examinar los patrones espaciales de la regeneraci&oacute;n
de dos especies comerciales y las relaciones
de la regeneraci&oacute;n con los individuos adultos
conespec&iacute;ficos y del resto de las especies. En
particular, se pretende verificar la aparici&oacute;n
Agosto de 2009
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de agrupamientos en la regeneraci&oacute;n, la manifestaci&oacute;n de patrones atribuibles a potenciales
procesos denso dependientes en relaci&oacute;n a los
individuos conespec&iacute;ficos adultos y patrones
compatibles con la existencia de procesos de
facilitaci&oacute;n por parte de individuos adultos
del resto de las especies.
MATERIALES Y M&Eacute;TODOS
Sitio y especies estudiados
El estudio se llev&oacute; a cabo en un sector remanente de 500 ha de bosque nativo en el Campo Anexo Manuel Belgrano, perteneciente
al Instituto Nacional de Tecnolog&iacute;a Agropecuaria (Misiones, Argentina) (26&ordm;03’20’’ S;
53&ordm;48’08’’ W). En la actualidad, este campo
experimental constituye el &uacute;nico remanente
de bosque nativo en el &aacute;rea junto con la reserva
estricta San Antonio, con la que limita al norte.
La agricultura y ganader&iacute;a de peque&ntilde;a escala
son los usos predominantes en las &aacute;reas linderas. La vegetaci&oacute;n predominante corresponde
a la regi&oacute;n Selva Paranaense, Selva de Laurel,
Guatamb&uacute; y Pino (Cabrera 1976). El bosque
fue sometido al aprovechamiento selectivo durante los a&ntilde;os 1950-1955 y hasta la actualidad
no se verificaron nuevas extracciones ni pr&aacute;cticas silv&iacute;colas. Se encuentra dominado por
ca&ntilde;as en los claros de corta, mientras que en
los sectores con mayor cobertura la densidad
de ca&ntilde;as disminuye (observaci&oacute;n personal).
La presencia de ca&ntilde;as y lianas es abundante,
a pesar de que los valores de &aacute;rea basal son
mayores a los com&uacute;nmente se hallan en sitios
aprovechados (Tabla 1) y podr&iacute;a clasificarse
como un &aacute;rea poco disturbada seg&uacute;n los trabajos de Placci et al. (1992) y L&oacute;pez-Crist&oacute;bal
et al. (1996). La temperatura media anual del
&aacute;rea es 21 &ordm;C, con una amplitud media mensual de 10 &ordm;C. La precipitaci&oacute;n media anual
es 2000 mm, distribuida de manera uniforme
durante el a&ntilde;o. En el invierno pueden darse
heladas de manera poco frecuente (Cabrera
1976). Los suelos son later&iacute;ticos, derivados de
rocas bas&aacute;lticas y corresponden a los Kandiudultes (USDA 2006).
Cabralea canjerana (cancharana) presenta una
distribuci&oacute;n amplia y una elevada frecuencia
en la regi&oacute;n neotropical, y se extiende desde
Costa Rica hasta el sur de Brasil y el norte de
Argentina (Cabrera 1976; Pennington 1981).
La cancharana es considerada como tolerante
a la sombra durante su estadio juvenil (Carvalho 1994). Los individuos maduros alcanzan
20-30 m de altura y 150 cm de di&aacute;metro a la
altura del pecho (Gartland &amp; Parusini 1990).
La maduraci&oacute;n de los frutos tiene lugar entre
septiembre y enero, y el pico de maduraci&oacute;n
sucede en noviembre-diciembre. Las semillas son dispersadas por un grupo diverso
de especies de aves (Pizo 1997), y las hormigas cumplen un papel importante como
dispersores secundarios y facilitadores de
la germinaci&oacute;n (Pizo &amp; Oliveira 1998, 2001).
Los frutos son capsulas globosas dehiscentes,
con 1-6 di&aacute;sporas a las que corresponden 1 &oacute;
2 semillas envueltas en un arilo fino. El arilo
de C. canjerana posee un contenido elevado
de l&iacute;pidos, lo cual la ubica dentro del grupo
de plantas con frutos altamente energ&eacute;ticos
(Pizo 1997; Pizo &amp; Oliveira 2001) y convierte
a las semillas en recursos muy atractivos para
aves, roedores e insectos predadores. Adem&aacute;s,
se verifican niveles elevados de depredaci&oacute;n
despu&eacute;s de la dispersi&oacute;n, por sobre procesos
de depredaci&oacute;n en la planta madre o de predispersi&oacute;n (Pizo 1997).
Balfourodendron riedelianum (guatamb&uacute;) est&aacute;
presente en Paraguay, Brasil y el noreste de
Argentina, y es dominante del canopeo en la
regi&oacute;n (Cabrera 1976). Es considerada de h&aacute;bito intermedio entre las categor&iacute;as heli&oacute;filas
y esci&oacute;filas y tolera sombra parcial durante su
estadio juvenil (Carvalho 1994). Los individuos
maduros alcanzan 20-25 m de altura y 80 cm
Tabla 1. Par&aacute;metros estructurales de las parcelas
estudiadas*. DM: di&aacute;metro promedio; D.M&aacute;x: di&aacute;metro
m&aacute;ximo.
Table 1. Structural parameters of the study plots*. DM:
mean DHB; D.M&aacute;x: maximun DHB.
Parcela
Densidad
(individuos/
ha)
&Aacute;rea
basal
(m2/ha)
DM
(cm)
D.M&aacute;x
(cm)
1
416
27.5
24.5
106.9
2
379
25.1
24.6
85.9
3
430
21.8
21.4
113
4
526
33.5
22.6
178.3
* Moscovich, datos sin publicar.
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de di&aacute;metro a la altura del pecho (Gartland &amp;
Parusini 1997). Los frutos son s&aacute;maras le&ntilde;osas
indehiscentes, con 3-4 alas semicirculares y de
dispersi&oacute;n anemoc&oacute;rica (Eibl et al. 1990). La
presencia de frutos maduros sucede desde
abril hasta septiembre, con picos de producci&oacute;n en julio. Para ninguna de estas especies se
dispone de informaci&oacute;n relacionada a la edad
de fructificaci&oacute;n y variaciones temporales en
la producci&oacute;n de frutos.
Recolecci&oacute;n de datos
Se establecieron cuatro parcelas de
100 m x 100 m en dos &aacute;reas de bosque nativo.
En cada &aacute;rea se instalaron transectas cada 10 m
para obtener una grilla de 10 m x 10 m. El
sistema de grilla fue utilizado para realizar el
mapeo de todos los individuos con di&aacute;metro
a la altura del pecho (DAP) &gt;10 cm y, adem&aacute;s, todos los renovales de C. canjerana y B.
riedelianum con DAP&lt;10 cm y altura &gt;1.3 m.
Cada &aacute;rbol fue ubicado por medio de una cinta
m&eacute;trica con una precisi&oacute;n de 10 cm, y luego
fueron referidos a un sistema de coordenadas
x-y. Todos los individuos con DAP&gt;10 cm fueron identificados en el nivel de especie.
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n&uacute;mero promedio de individuos por unidad
de &aacute;rea. La funci&oacute;n O(r) es el n&uacute;mero esperado
de puntos dentro de un anillo de radio r centrado en un punto arbitrario del patr&oacute;n.
El estad&iacute;stico “O” es an&aacute;logo a la funci&oacute;n K
de Ripley, y se define como:
O(r) = g(r)* λ
donde g(r) es:
g(r) = [dK(r)/dr]/(2.π.r)
donde K(r) es el valor de la funci&oacute;n de Ripley
definido como:
K(r) = λ-1 * E(r)
E: n&uacute;mero esperado de puntos (e.g., &aacute;rboles)
a distancia r de un punto determinado (e.g.,
&aacute;rboles). λ: intensidad del patr&oacute;n de puntos.
El estad&iacute;stico “O” para patrones bivariados,
por ejemplo cuando se analiza la distribuci&oacute;n
de un evento (i.e., regeneraci&oacute;n) respecto a
otro evento puntual (i.e., &aacute;rboles adultos conespec&iacute;ficos), el estad&iacute;stico se calcula mediante
aproximaci&oacute;n num&eacute;rica como:
An&aacute;lisis de datos
El an&aacute;lisis de los patrones espaciales de cada
una de las especies se realiz&oacute; por medio del
estad&iacute;stico “O” de Wiegand &amp; Moloney, que se
relaciona con la funci&oacute;n K de Ripley (Wiegand
&amp; Moloney 2004). La funci&oacute;n K de Ripley es
el n&uacute;mero esperado de puntos en un c&iacute;rculo
de radio r y centro en un punto arbitrario,
mientras que el estad&iacute;stico “O” reemplaza
a los c&iacute;rculos por anillos, con la ventaja de
poder aislar los efectos en clases de distancia
determinados. Mientras tanto, la funci&oacute;n K
de Ripley presenta efectos acumulativos que
generan dificultades en la interpretaci&oacute;n en
los eventos a larga distancia con los eventos
verificados a corta distancia (Condit et al.
2000; Wiegand &amp; Moloney 2004). El c&aacute;lculo
del estad&iacute;stico “O” implica la utilizaci&oacute;n de un
anillo de radio r y ancho dr que es centrado en
cada punto del patr&oacute;n, en el que se cuentan el
n&uacute;mero de puntos vecinos que se encuentran
dentro del mismo. Para n individuos distribuidos en un &aacute;rea A, la densidad (d=n/A) es el
donde: n1: n&uacute;mero total de puntos del patr&oacute;n 1; R1,iw(r): anillo con radio r y ancho w
centrado en el in punto del patr&oacute;n 1; Puntos2:
puntos del patr&oacute;n 2 en la regi&oacute;n definida por
el anillo R1,iw(r). &Aacute;rea: determina el &aacute;rea de la
regi&oacute;n x. Si los puntos presentan una distribuci&oacute;n de Poisson, la cual asume que los puntos
est&aacute;n distribuidos al azar, el valor esperado
de O(r) se iguala a la densidad o intensidad
del patr&oacute;n.
El patr&oacute;n espacial de la regeneraci&oacute;n de
cada especie se realiz&oacute; a trav&eacute;s de an&aacute;lisis
univariados, mientras que para explorar las
relaciones entre la regeneraci&oacute;n y &aacute;rboles
con DAP&gt;10 cm conespec&iacute;ficos y respecto a
los individuos con DAP&gt;10 cm de todas las
especies, se realizaron an&aacute;lisis bivariados. Se
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estimaron los intervalos de confianza usando el m&eacute;todo de simulaci&oacute;n Monte Carlo
mediante la realizaci&oacute;n de 99 simulaciones,
representando los l&iacute;mites de confianza al 99%
(Haase 1995). La realizaci&oacute;n de simulaciones
Monte Carlo implica mantener la densidad de
puntos del patr&oacute;n y una distribuci&oacute;n de los
individuos en el espacio en funci&oacute;n al modelo
nulo utilizado (Haase 1995). Para el an&aacute;lisis
univariado de C. canjerana se utiliz&oacute; el modelo
espacial completo al azar (CSR) como modelo
nulo, el cual distribuye al azar los puntos del
patr&oacute;n. En el caso de B. riedelianum se opt&oacute;
por aplicar el m&eacute;todo heterog&eacute;neo de Poisson debido a las diferencias en la densidad
o intensidad de los puntos observados en las
parcelas (ver informaci&oacute;n suplementaria en
www.ecologiaaustral.com.ar). El modelo nulo
se gener&oacute; mediante la aplicaci&oacute;n del m&eacute;todo
de ventana m&oacute;vil (Wiegand &amp; Moloney 2004).
En los an&aacute;lisis bivariados se aplic&oacute; el modelo
de condici&oacute;n antecedente como modelo nulo,
el cual mantiene fijo el patr&oacute;n (e.g., &aacute;rboles
adultos) contra el cual se desea analizar el patr&oacute;n de inter&eacute;s (e.g., regeneraci&oacute;n) que se distribuye al azar (Wiegand &amp; Moloney 2004). Si
el valor del estad&iacute;stico “O” se mantiene dentro
del intervalo de confianza generado mediante
las simulaciones, se supone una distribuci&oacute;n
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al azar para los an&aacute;lisis univariados, mientras
que en los an&aacute;lisis bivariados esto significar&iacute;a
la ausencia de relaci&oacute;n entre ambos patrones.
Valores por encima del intervalo de confianza
revela asociaci&oacute;n en los an&aacute;lisis univariados,
en cuanto que por debajo del intervalo de
confianza indican segregaci&oacute;n. Los an&aacute;lisis
se realizaron con el software “Programita”
(Wiegand &amp; Moloney 2004), aplicando la metodolog&iacute;a propuesta por Diggle (2003), que
permite combinar diferentes parcelas para
obtener los resultados estad&iacute;sticos.
RESULTADOS
Los an&aacute;lisis espaciales univariados mostraron patrones agregados para la regeneraci&oacute;n
de ambas especies. C. canjerana present&oacute; una
agregaci&oacute;n significativa a distancias de hasta
22 m, con un pico hasta los 10 m. En escalas
mayores, la especie no present&oacute; desviaciones
significativas del modelo nulo propuesto (Figura 1). Por otra parte, B. riedelianum mostr&oacute;
agregaci&oacute;n a distancias de hasta 15 m, con un
pico hasta los 5 m (Figura 1).
Los an&aacute;lisis bivariados de la regeneraci&oacute;n
y los individuos adultos conespec&iacute;ficos
Figura 1. An&aacute;lisis univariado de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana y B. riedelianum mediante el estad&iacute;stico “O” de
Wiegand &amp; Moloney. En l&iacute;nea punteada limites de confianza al 99%; en l&iacute;nea gris “λ” o intensidad de puntos del
&aacute;rea en estudio; en l&iacute;nea s&oacute;lida negra valores del O11(r) para las diferentes escalas.
Figure 1. Univariate analysis of regeneration of C. canjerana, and B. riedelianum by means of the Wiegand &amp;
Moloney “O” index. Dashed lines are the 99% confidence limits; grey lines are “λ” or the point intensity of the
study area and the solid lines are the O11(r) values at the different scales.
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(DAP&gt;10 cm) presentaron diferentes patrones para ambas especies. La regeneraci&oacute;n
de C. canjerana mostr&oacute; una tendencia a un
patr&oacute;n agregado a distancias hasta los 10 m,
y otro pico entre los 25 a 35 m. Sin embargo,
resultaron significativas las desviaciones alrededor de los 5 a 10 m en cercan&iacute;as de los
individuos conespec&iacute;ficos (P&lt;0.01), con otro
pico significativo entre los 25-30 m (P&lt;0.01)
(Figura 2). La regeneraci&oacute;n de B. riedelianum
present&oacute; tendencia a una asociaci&oacute;n negativa
(repulsi&oacute;n), pero no significativa, con los individuos conespec&iacute;ficos adultos (DAP&gt;10 cm) a
distancias de hasta 5 m. A partir de los 5 m y
hasta los 35 m aproximadamente, se verific&oacute;
una relaci&oacute;n positiva significativa (P&lt;0.01)
(Figura 2).
Los an&aacute;lisis bivariados de la regeneraci&oacute;n de
ambas especies y los individuos de DAP&gt;10 cm
de todas las especies presentes resultaron en
asociaciones positivas en ambos casos. La interacci&oacute;n de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana y los
&aacute;rboles adultos de todas las especies present&oacute;
una tendencia positiva en todas las escalas de
an&aacute;lisis, con picos significativos hasta los 10 m
y entre los 20 y 40 m (P&lt;0.01) (Figura 3). Por su
Ecolog&iacute;a Austral 19:139-148
parte la regeneraci&oacute;n de B. riedelianum mostr&oacute;
una asociaci&oacute;n positiva a partir de los 15 m de
distancia de los individuos adultos (P&lt;0.01)
(Figura 3).
DISCUSI&Oacute;N
Los patrones espaciales de la regeneraci&oacute;n de
ambas especies reflejar&iacute;an principalmente los
procesos de dispersi&oacute;n particulares a cada una
de ellas y la posible manifestaci&oacute;n de procesos
denso dependientes y de facilitaci&oacute;n en cada
caso en particular. El patr&oacute;n de la regeneraci&oacute;n
de B. riedelianum evidenciar&iacute;a la limitaci&oacute;n en
la dispersi&oacute;n de sus semillas y la ocurrencia de
potenciales procesos denso-dependientes en
cercan&iacute;as a los adultos de esta especie. Mientras tanto, el patr&oacute;n espacial de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana result&oacute; en una asociaci&oacute;n
significativa con los adultos conespec&iacute;ficos
como resultado de la acci&oacute;n de procesos de
dispersi&oacute;n secundaria, y en posibles mecanismos de facilitaci&oacute;n por parte de los individuos
del resto de las especies. C. canjerana presenta
dispersi&oacute;n por animales, principalmente aves,
siendo esperable patrones al azar de acuerdo
Figura 2. An&aacute;lisis bivariado de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana y B. riedelianum e individuos conespec&iacute;ficos con
DAP&gt;10 cm mediante el estad&iacute;stico “O” de Wiegand &amp; Moloney. En l&iacute;nea punteada limites de confianza al 99%; en
l&iacute;nea gris “λ” o intensidad de puntos del &aacute;rea en estudio; en l&iacute;nea s&oacute;lida negra valores del O12(r) para las diferentes
escalas.
Figure 2. Bivariate analysis of regeneration of C. canjerana, and B. riedelianum and conspecific trees with DBH&gt;10
cm by means of the Wiegand &amp; Moloney “O” index. Dashed lines are the 99% confidence limits; grey lines are “λ”
or the point intensity of the study area and the solid lines are the O12(r) values at the different scales.
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a lo expresado por Batista &amp; Maguire (1998),
Condit et al. (2000) y Seidler &amp; Plotkin (2006).
Sin embargo, las diferentes especies de aves
que consumen los frutos presentan comportamientos de alimentaci&oacute;n diferentes que
pueden generar patrones diferentes al modelo nulo propuesto. Mientras que algunas
especies consumen la semilla entera, que de
esta manera debe pasar por el tracto digestivo,
otras especies consumen solo el arilo sobre la
misma planta, y otras -en cambio- se trasladan a diferentes plantas para consumirlo (Pizo
1997). Estos comportamientos particulares de
las diferentes especies de aves involucradas en
la dispersi&oacute;n pueden generar patrones agrupados cerca de los &aacute;rboles madre y en los sitios
preferidos utilizados como perchas (Wenny
&amp; Levey 1998; Wenny 2001). En este &uacute;ltimo
proceso algunas especies son dispersores m&aacute;s
eficientes, mientras que otras dejan caer varios
frutos antes de poder consumirlos (Pizo 1997)
y, por lo tanto, la mayor&iacute;a de frutos y semillas
caen o son depositados en las cercan&iacute;as de las
plantas madres. En esta situaci&oacute;n se verifican
procesos severos de predaci&oacute;n por parte de
insectos y roedores en conjunci&oacute;n con procesos
de dispersi&oacute;n secundaria por partes de hor-
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migas de los g&eacute;neros Pachycondila, Odontomachus, Pheidole y Solenopsis entre otros (Pizo &amp;
Oliveira 1998, 2001).
Las hormigas cumplen un rol fundamental
en el &eacute;xito del establecimiento de las pl&aacute;ntulas,
principalmente en cercan&iacute;as de las plantas madres ya que facilitan la germinaci&oacute;n, ocultan
las semillas dificultando el acceso de predadores de las mismas y reducen la posibilidad de
ataque de pat&oacute;genos mediante la extracci&oacute;n
del arilo de las mismas (Pizo &amp; Oliveira 1998,
2001). En particular, los g&eacute;neros Pachycondila
y Odonthomachus pueden transportar semillas
hasta 10 m (Passos &amp; Oliveira 2002), distancia
que coincide con el patr&oacute;n de agrupamiento
alrededor de los &aacute;rboles padres. Estos procesos
definir&iacute;an los patrones de la regeneraci&oacute;n de
la especie ya que, por un lado la actividad de
las hormigas facilitar&iacute;a el establecimiento en
las cercan&iacute;as de las plantas madres y determinar&iacute;an el pico de agregaci&oacute;n alrededor de
las mismas a distancias menores a los 10 m,
mientras que los agrupamientos a mayores
distancias estar&iacute;an determinados principalmente por el comportamiento de las aves
involucradas en la dispersi&oacute;n de las semillas
Figura 3. An&aacute;lisis bivariado de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana y B. riedelianum e individuos de todas las especies
con DAP&gt;10 cm mediante el estad&iacute;stico “O” de Wiegand &amp; Moloney. En l&iacute;nea punteada limites de confianza al
99%; en l&iacute;nea gris “λ” o intensidad de puntos del &aacute;rea en estudio; en l&iacute;nea s&oacute;lida negra valores del O12(r) para las
diferentes escalas.
Figure 3. Bivariate analysis of regeneration of C. canjerana, and B. riedelianum and trees of all species with DBH&gt;10
cm by means of the Wiegand &amp; Moloney “O” index. Dashed lines are the 99% confidence limits; grey lines are “λ”
or the point intensity of the study area and the solid lines are the O12(r) values at the different scales.
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(Wenny 2001; Alc&aacute;ntara et al. 2000; Wenny &amp;
Levey 1998; Pizo 1997). En este sentido, y por
tratarse de un &aacute;rea aprovechada y representar un segmento de bosque, es esperable que
la fauna involucrada en la dispersi&oacute;n haya
sido impactada, alterando los procesos de
dispersi&oacute;n de la especie (Jansen &amp; Zuiderna
2001). En el caso particular de C. canjerana, se
reportan alteraciones en la diversidad de aves
involucradas en la dispersi&oacute;n de esta especie
en sitios fragmentados (Pizo 1997). Este efecto
de la fragmentaci&oacute;n podr&iacute;a esperase en el &aacute;rea
de estudio y por lo tanto la mayor abundancia
de alg&uacute;n dispersor podr&iacute;a generar un patr&oacute;n
particular como el observado. Sin embargo,
las aves dispersoras pueden presentar vuelos
a mayores distancias y generar agrupamientos
a distancias mayores a los 50 m que no sean
detectados en el presente estudio. Por otra
parte, la asociaci&oacute;n con los adultos de todas
las especies a distancias de hasta 10 m podr&iacute;a
relacionarse al car&aacute;cter tolerancia a la sombra
de esta especie y a la dispersi&oacute;n por parte de
aves que depositan las semillas bajo las copas
de los &aacute;rboles, mientras que la asociaci&oacute;n verificada entre los 20 y 40 m podr&iacute;a deberse a
la existencia de diferentes agrupamientos de
la regeneraci&oacute;n en el &aacute;rea de estudio.
B. riedelianum, especie de dispersi&oacute;n anemoc&oacute;rica cuyo patr&oacute;n espacial result&oacute; marcadamente m&aacute;s agregado respecto a C. canjerana
en cortas distancias, reflejar&iacute;a limitaciones en
la dispersi&oacute;n de las semillas en concordancia
con lo expresado por Seidler &amp; Plotkin (2006)
y Condit et al. (2000) para especies de &aacute;rboles
en bosques tropicales y a lo observado en
Cedrela fissilis (Alc&aacute;ntara et al. 1997). La falta
de tendencia en la cercan&iacute;a de los individuos
conespec&iacute;ficos adultos podr&iacute;a deberse a la
existencia de procesos denso-dependientes
de predaci&oacute;n de semillas, herbivor&iacute;a y ataque
de pat&oacute;genos que limitar&iacute;a la regeneraci&oacute;n en
la cercan&iacute;a de los adultos (Janzen 1970; Connell 1971; Augspurger 1984; Wills et al. 1997).
Sin embargo, este proceso se manifestar&iacute;a a
distancias peque&ntilde;as de menos de 5 m de los
individuos conespec&iacute;ficos. Este efecto densodependiente a escalas peque&ntilde;as, menores a
10 m, tambi&eacute;n fue documentado en otros
bosques tropicales (Augspurger 1983; Condit
et al. 1994; Blundell &amp; Peart 1998). Por otra
parte, la asociaci&oacute;n positiva entre los 10 a 35 m
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reflejar&iacute;a la limitaci&oacute;n en la dispersi&oacute;n de las
semillas a mayores distancias y explicar&iacute;a la
tendencia a regenerar alrededor de los &aacute;rboles
padres. La relaci&oacute;n positiva con los individuos
adultos de todas las especies refuerza la clasificaci&oacute;n de Carvalho (1994) como especie
tolerante a la sombra e indicar&iacute;a limitaciones
de la especie para regenerar en sitios abiertos
o dominados por lianas y bamb&uacute;es, donde
es posible verificar una intensa competencia
de estos con los renovales (Campanello et al.
2007a; Campanello et al. 2007b) y/o presentar
condiciones ambientales estresantes para la especie (Campanello et al. 2008). Sin embargo,
el agrupamiento a partir de los 15 m respecto
a los adultos de todas las especies, y con un
pico a los 30 m, podr&iacute;a significar preferencias
a condiciones m&aacute;s iluminadas respecto a C.
canjerana. En este sentido, Campanello (2004)
menciona valores de hasta 30% de radiaci&oacute;n
como valores t&iacute;picos de radiaci&oacute;n donde se
desarrolla la regeneraci&oacute;n de B. riedelianum,
mientras que Carvalho (1994) clasifica a esta
especie como tolerante parcial de sombra durante los estadios juveniles.
A partir de los resultados obtenidos es posible realizar algunas recomendaciones de
manejo de estas especies. Por un lado, el agrupamiento de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana en
torno a los individuos adultos conespec&iacute;ficos
y del resto de las especies hasta distancias de
10 m, sugieren la factibilidad de realizar el
manejo de esta especie mediante la liberaci&oacute;n
de la regeneraci&oacute;n por medio de la corta de los
adultos e individuos de otras especies a modo
de tratamientos suplementarios, manteniendo
una distancia entre &aacute;rboles maduros remanentes no mayor a 60 m. Por otra parte, en el caso
de B. riedelianum, que present&oacute; agrupamientos
a partir de los 10 m, la corta de individuos
conespec&iacute;ficos no asegurar&iacute;a la liberaci&oacute;n de
los renuevos y por lo tanto se deber&iacute;an considerar cortas de liberaci&oacute;n suplementarias.
De esta manera, se contribuir&iacute;a a asegurar
la presencia de renovales en toda el &aacute;rea en
el caso de que estas especies constituyan el
objetivo del manejo forestal. Finalmente, y en
el caso de ambas especies, los sitios sometidos a disturbios como cortas excesivas podr&iacute;a
condicionar el establecimiento de renovales
y comprometer la producci&oacute;n en ciclos de
corta futuras, tanto por la falta de individuos
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adultos, que aseguren la disponibilidad de
semillas, como as&iacute; tambi&eacute;n por la generaci&oacute;n
de situaciones que dificultan la regeneraci&oacute;n
de especies comerciales.
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INFORMACI&Oacute;N SUPLEMENTARIA
Distribuci&oacute;n de la regeneraci&oacute;n de C. canjerana (c&iacute;rculos negros), individuos de C. canjerana con DAP&gt;10 cm
(cuadrados grises) e individuos del resto de las especies con DAP&gt;10 cm (cuadrados blancos) en las cuatro
parcelas relevadas.
Distribution of C. canjerana regeneration (black circles), individuals of C. canjerana with DBH&gt;10 cm (grey
quadrates) and individuals of all species with DBH&gt;10 cm (white quadrates) in the study area.
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Distribuci&oacute;n de la regeneraci&oacute;n de B. riedelianum (c&iacute;rculos negros), individuos de B. riedelianum con
DAP&gt;10 cm (cuadrados grises) e individuos del resto de las especies con DAP&gt;10 cm (cuadrados blancos)
en las cuatro parcelas relevadas.
Distribution of B. riedelianum regeneration (black circles), individuals of B. riedelianum with DBH&gt;10 cm
(grey quadrates) and individuals of all species with DBH&gt;10 cm (white quadrates) in the study area.
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