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RESUMEN

La perspectiva jerárquica al estudio del nicho ecológico aún está poco desarrollad4 a

pesar de 1a utilidad de este concepto teófico pafa simplificar el trabajo en sistemas

complejos o que explican su comportamiento en base a múltiples variables. El objetivo

de esta tesis fue demostrar, a través de un estudio cle caso, como conceptos utilizados

en otras ramas de la ecologia (por ejemplo, ecologla de ecosistemas) pueden contribuir

a simplificar el estudio del nicho ecológico. En este trabajo se estudió la regeneración

de 5 especies arbóreas y 7 variables que afectan, a diferentes escalas (local y

micrositio), el establecimiento de las plánhrlas en la Reserva Nacional Los Ruiles

(Región de1 Maule, Chile). Los resultados conoboran que la segregación enúe

especies con sobreposición parcial (.,4. punctdfim-C. alba, y N. dombeyi_L. caustica)

estaría dada por diferencias en 1os rangos de tolerancia a algmas variables ambientales

(ejes de1 nicho). Los resultados permiten conocer el rango de distribución espacial de

las especies en base a 1os ejes der nicho estudiados, la escara a ra que ras variables

restringen más fuertemente su establecimiento y su segregación espacial.
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ABSTRACT

The hierarchical perspective to the study of fte ecological niche is stil1 poorly

developed, despite the usefifness of this theoretical concept to simplifu studies on

complex systems, or that explain their behavior based on multiple variables. The

objective ofthis thesis was to demonstrate, through a case study, how concepts used in

other branches of ecology (e.g, ecosystem ecology) can help 1e 5implífu the study of

ecologrcal niche. In this work was studied the regeneration of 5 tree species and 7

environmental variables at different scales (local and micro), that affect the

establishment of seedlings in Los Rüles National Reserve (Región del Maule, Chile).

The results conñrm that the segregation of species with partial overlap (A. ptnctatum-

C. alba, ard N. dombeyi-L. caustica)be glyen by differences in the ranges oftolerance

to some envfonnental variables (niche axes). The results allow us to klown range of

the spatial distribution species's based on the niche axes, to study the scale at which

variables most strongly restrict the establishment and spatial segregation,
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INTRODUCCIÓN

El concepto de nicho descrito por Hutchinson et 1957 se considera como la

descripción más acertada paru explicar la heterogeneidad ambiental; definida como 1a

complejidad resultante de 1as interacciones entre variables ambientales y 1a respuesta

diferencial de los organismos (Quero 2006). De acuerdo al modelo Hutchinsoniano, e1

nicho corresponde a un hipervolurnen n-dimensional, el cual es ocupado por cada

especie dentro de un rango especlficos de condiciones y recursos (Begon y co1. 2006).

Más tarde Crrubb (1977) propone un concepto de nicho pam dar cue,lrta de los

requerirnientos que tienen las especies de plantas pam regenera.r, dentro de la

heterogenei<lad de pequeña escala existente al interior de un bosque. Este concepto

resulta útil en las plantas debido a que es dificil reconocer diferencias entre los nichos

de los árboles adultos para entender su coexistencia, debido a que ellos usa¡ los

mismos tipos de recursos. Según este autor las diferencias en nicho de los árboles se

manifest¿rfan {rn'icamente dúante etapas tempranas de sus historias de vida. Los

requerimientos en procesos tales como la iniciación de 1a reproducción vegetativa,

dispersión de propágulos, germinación y establecimiento de plántulas y crecimiento de

juveniles pueden ser distintos en especies que aparentemente poseen requerimientos

similares en estado adulto (Veblen y col. 2004).

Kotliar & Wiens (1990) plantean que 1a fomn en que los orgaoismos se distribuyen en

el espacio requiere una conceptualización más realista, ya que pocas veces se

encuentra en la naturaleza situaciones de homogeneidad en todas las variables
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ambientales que pueden determinar la sobrevivencia de una especie arbórea. Tumer y

col. (2001) definon jerarqu{a como rm sisterna de intermnexiones donde los

fenómenos de gran escala restringen a los de niveles inferiores. Este concepto apda a

simplif,cm la complejidad de los sistemas naturales, reorgan.iz¿ado 1as va¡iables a

estudiar ef, un númerc manejable de comFonentes que son dispuestos en niveles

jerarquicos de acue¡do al efecto que tengan sobre el objeto de estudio (Urban y col.

1987, Wu & Daüd 2002, Thuiller y col. 2003, Black y col. 2003). Esta

conceptualización reconoce explicitamente que la naturaleza se estructura

jerárquicamente, aun cuando a rma escala mayor, ésta se percibe en forma homogénea,

como por ejemplo un parche de bosque, en realidad este tiene una estructura intema, 1a

cual es un reflejo de un gradiente de condiciones y recursos que varla[ al interior del

parche, y que solo es observable a una escala menor. Así, las variables ambientales

que explican la distribución de especies se pueden desagregar de acuerdo a su escala

de dominio (Figura 1) y por 1o tanto la sobreposición de1 nicho hiper-volumen de

varias especies en el espacio dará cuenta de la heterogeneidad arnbiental existente en

un bosque. ActuaLaente, esta concephralización se puede representar espaciatnente

con el uso de sistemas de información geográfica (Soberón 2007).



Heterogeneidad Ambiental

Figura 1. Esquema de la heterogeneidad ambiental, que ejemplifica la interacción

entre 1a distribución de las variables ambientales que afectar a diferentes escalas

espaciales el estableciendo de las plantas. Cada cl¡culo representa el rango de ma

variable ambiental. Asl, las áreas de intersección entre las va¡iables representarian el

nicho de una especie, y la imagen de la izquierda explicita 1a agregación de variables a

distintas escalas.

La descripción del nicho como hipervolumen n-rlims¡5ie¡al, implica que este está

formado por tantos ejes como variables afecten la sobrevivencia de una especie.

Dentro de las variables que afectan el establecimiento y crecimiento de 1as planlas

existen ejes (o variables) que se pueden ordenar en unajerarquía espacial: (a) variables

directas o recursos; de pequeñas escala espacial, que tienen impacto directo en el

establecimiento y sobrevivencia de la planta (por ejemplo, interacciones biótic¿s,

habilidad de dispersión, üsponibilidad de luz, disturbios locales) y (b) variables

indirectas o condiciones: de mayor escala espacial como es la topogafia y las

condiciones climáticas. (Spies 1998, Wimberly & Spies, 2001, Thuiller y col. 2003,



I{iramaya & Sakimoto 2003, Soberón 2007). El uso de la teoría jerarquica puede

ayudar, además, a identificar en qué nivel jerárquico se encuentran 1as variables más

importantes para la regeneración de las plantas. Desde una aproximación jerárquica, es

claro que mienffas más pequeña sea la escala espacial de análisis, más probable es que

la heterogeneidad debida a la micro-variación topográfica y las interacciones bióticas

cobre mayor relevancia. (Turner 2001, Pemson & Dawson 2003, Guisan & Thuiller

20os).

La discusión sobre la incorporación de la escala en estudios de nicho es reciente.

Pearson & Dawson (2003) fueron los primeros en establecer explícitamente que las

variables que determinan el establecimiento de una planta estiin estructumdos de

forma jerárquica. Sin embargo, no se ha producido un desarrollo teórico subsecuente

sobre el tema y aún son pocos los estudios empíricos que incorporan la escala espacial

en estudios de nicho en plantas (Beckage & Clark 2003, Szabó & Meszéna2006,).

El considerar la escala a la que actuan las variables de1 nicho tiene una compouente

utilitaria. Esto es, a1'uda a simplificar el estudio, permitiendo incorporar tan solo las

dimensiones del nicho relevantes a una cierta escala. Por ejemplo, si se quiere estudiar

la distribución de plantas a escala continental, se pueden distinguir fácilmente diversas

comunidades vegetales (como las descripciones a escala continental de Alexander von

Humboldt; Botting, 1994). Lo anterior está dado principalmente por 1as condiciones

climáticas a nivel global. Por lo tanto, a esta escala los recu¡sos tendrán una baja

incidencia en los patrones de distribución. Sin embargo, si se quiere analizar la

distribución de las plantas al interior de una de las comunidades definidas a una escala
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espacial mayor, entonces es necesario focalizarse en los recursos y/o en las

interacciones biológicas que se establecen entre las especies, ya que éstos factores

cobran mayor relevancia para explicar el establecimientos de nuevos indiüduos

(Pearson & Dawson, 2003).

Por tanto, podemos agregar al conc.€pto de nicho la propiedad de que las dimensiones

que componen este hipervolumen actuan a dive¡sas escalas. Este complemento

conceptual al concepto de nicho ha sido escasamente tratado, habiéndose usado

solamente en aplicaciones prácticas sobre la base de modelos ecológicos (Pearson &

Dawson 2003, Beckage & Clark 2003 Guisan & Thuiller 2005, Szabó & Meszéna

2006). Esta tesis busca ejemplificar como la aproximación jerarquica ayuda a

comprender el nicho regeneracional de las especies arbóreas, permitiendo centrarse

exclusivamente en aquellas variables que expücarlan de mejor forma la distribuctón de

las especies estudiadas. Esta infonnación puede ser fundamental para establecer

medidas de conservación de las especies, pues entrega las características del medio

necesarias para que una planta se pueda establecer.

Objetivo General

Attalizar e1 nicho de regeneración de 5 especies arbóreas dominantes en el bosque

maulino, utiiizando una aproxlmación jerarquica corno r¡n marco conceptual

orientador.
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Objetivos especlficos:

a) Comparar los nichos espaciales de regeneración entre las plantulas y juveniles

de las 5 especies de árboles.

b) Determinar la relación entre la distribución y abrurdancia de 1as plántulas con

los recursos y condiciones mencionados anteriormente, analizados en conjunto

y por separado según nivel jerarquico.

c) Establecer las variables que limitan la amplitud del nicho de regeneración a

diferentes escalas.

Hipótesis:

En base a la literatu¡a wtñzada se puede proponer que:

1) La regeneración de las especies oclrrren en forma segregada en el espacio, dado

que responden diferencialmente a las variables del nicho que actuan a diversas

escalas.

2) Existe segregación espacial enfre los juveniles de las especies sombra

intolerantes (Olivillo y Peumo), considerando que estás dos especies tienen los

mismos requerimientos lufilitricos (variable a escala de rnicrosiúo), esta

segregación estaría relacionada con factores a escala local.
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METODOLOGÍA

Área de estudio

Este fabajo se realizó en 1a Reserva Nacional Los Ruiles (72.30'30"0 y 35%9,30',5),

ubicada en la comuna de Chanco, Región del Maule (Figura 2). La vegetación

dominatte es el renoval de bosque maulino costero, tipo forestal endémico de la

región del Maule, compuesto de flora leñosa altamente endémica. Las especies

dominantes corresponden a árboles caducifolios, la especie arbórea más importante de

este bosque es Nothofagus glauca, acompaflado de Nothofagus alessondrii, además

son aburdantes especies siempreverdes como Crypfocarya alba, Aetoxicum

punctatum, y Gevuina wellana, entre otas (San Mardn y Donoso 1996, Arroyo et al

2004). Esta forrnación ha sido fuertemente intervenida primero paru rca)szar actividad

agrlcola, y luego por la actividad forestal, además 1a medara nativa es muy cotizada

como leña. Todo esto, ha provocado que esta formación este limitada a ciertas

quebradas y algrmas reservas nacionales, sin embargo, ese bosque corresponde a un

renoval de diferentes edades (San Martln & Donoso 1997, Bustamante & Castor 1999,

Ávila 2005). La reserva tiene un area aproximada de 60 ha y se encuentra en una

ladera de exposición sur de la cordillera de la costa, en utr rango altitudinal que va
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desde los 150 a los 425 msnm (Figura 2), este sitio es cruzado de norte a sur por una

quebrada donde se observar un bosque más denso y menos intervenido que en las

partes altas. El relieve de est€ sector se caracteriza por presentar formaciones

montañosas con altitud menor a 1000 m, con suelos ácidos (pH 2,9-3,2), dol tipo

franco-arcillosa y de permeabilidad moderada. El clima es mediterrá,neo con

caracterlsticas sub-húmedas (Veit & Garleff 1996, San Martin & Donoso 1996,

Olivares y col. 2005). En este trabajo se estudió la regeneración de 5 especies arbóreas

de1 bosque manlino (San Martin y col. 1984, Anollo y col. 2004): Nothofagus glauca

(Plri1.)Krasser (Hualo), Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst (Coigiie), Cryptocarya alba

(Mol.) Looser (Peumo), Lithraea caustica (l|.lol.) Hook.& Am (Litre) y Aextoxicon

punctatum R et Pav (Olivillo). Estas especies fueron elegidas por ser especies

abundantes en estado adulto en la ressrva, por ser las que presentaron la mayor

abundancia de plántulas en la temporada de muestreo y pot tener diferentes

estrategias de regeneración de acuerdo a antecedentes de la literatura (sobra-

tolerante/intoierante), 1o cual pemrite suponer que se encontrarán diferencias en la

distribución espacial de las especies.



Reserva Naünd I-c Ruites Re.gid dd l,fa¡lc

Re*E Nádónál LG Ruil..

Figura 2: Mapa de ubicación de la Reserva Nacional Los Ruiles.

Caracterlsticas biológicas de las especies estudiadas

Nothofagus glauca (PhiL)Krasser (Hualo): es una especie caducifolia, catalogada

como lulnerable. Su área de distribución en la cordillera de la costa va desde la

localídad de Alhué (34"01'S) en la Región Metropolitana, hasta la Región del Bío-Bío

(37" 27'S). Esta especie es adaptable a diferentes tipos de suelo, pero se desarrolla

mejor en aquellos francos a franco - a¡cillosos. Respecto a su ubicación altitudinal,

presenta mayor uniformrdad fisonómica entre los 150 y 800 msnm. Puede crecer en

terrenos con pendientes fuertes. Presentan dispersión anemócora pero con movilidad

limitada debido a[ tamaño de sus semillas (2 cm aprox.). Las plantulas son

consideradas sombra-intolerantes, pero puede crecer sin problemas con sombra que
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ejerza una ciertr protección lateral (Santelices y col. 1995, San Martln & Donoso

1996, Le-Quesne & Sandoval 2001, Navarrete 2006).

Nothofagus domáeJí (Mirb.) Oerst (Coigiie): esta especie siempreverde se encuentra

en los faldeos cordilleranos de exposición Sur y Suroeste enffe los 0 y 1.200 m, desde

la región de O'Higgins a la de Aysén. Sin embargo, en la cordillera de la costa, el

límite norte de su distribución es el bosque maulino. N dombeyi es una especie capaz

crecer en amplia gama de suelos, que van desde suelos proñrndos y con buen drenaje,

hasta suelos delgados con inundación intermitente a 1o largo del año. No obstante,

crece preferentemente en fondos de quebradas o en las riveras de cursos de aguas, en

un amplio rango de pendientes. Presenta dispersión anemócora pero con semillas mas

pequeñas que N glauca. Además esta especie tiene altos requerimientos de luz para su

regeneración y en general se produce cuando hay gtandes claros en el bosque

(Schiappacasse 2007, San Martín & Donoso 1996, Groose y col. 2007)

Aexloxicon punclalum R.et Pav (Olivillo): especie siempreverde que crece entre

Coquimbo y Chiloé (30'-43'40'S) en un r¿mgo altitudinal desde los 0 a 700 msnm. Sin

embargo, es más frecuente en quebradas y laderas de cerros costeros al¡ededor de los

100 rn. En la cordillera de la costa, el oliüllo se encuenfa en suelos con buen drenaje

y carácter ácido. Tiene fiutos carnosos que son dispersados por animales. Las

pl¿íntulas de esta especie presentan una gran tolerancia a la sornbra (Pérez 1992,

CONAF-GTZ 1998, Smith-Ramí¡e22004, Stoll y col. 2006).

Cryptocarya a/óa (Mol,) Looser (Peumo): especie siempreverde que crece en ia zona

mediterránea enÍe las regiones de Coquimbo y Los Lagos, hasta los 1.500 rn. En

general, se desarolla sobre laderas de exposición sur, con pendientes medias de 407o,
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pero alcanza mayor crecimiento en los fondos de quebradas. Las semillas pueden ser

dispersadas por animales. Crece preferentemente en lugares sombríos (Bustamante &

Sirnonetti 2000, Tapia 2005)

Lith¡ea caustica (Mol.) Hook & Arn (Litre): especie siempreverde que se distribuye

entre las rogiones de Coquimbo y La Araucanía. Puede habitar en suelos áLridos y en

quebradas hasta los 1.500 m. Es una especie muy frecuente en 1os tipos forestales

EsclerófiIo, Roble-Hualo y Ciprés de la Cordillera. Tiene frutos que pueden ser

dispersados por animales. Es una especie con baja tolerancia a la sombra para

regenerar, sin embargo es posible encontrar plá,ntulas bajo el dosel del bosque

(CONAF 1996, Tapia 2005).

Análisis jerárquico

La literatura muestra 5 grupos de macro-variables (condiciones y recursos) que afectan

el establecimiento de las plántulas y que actuan a diferentes escalas: variables

climáticas, topograffa, uso del suelo, disponibilidad de recursos e interacciones

bióticas (Guisan & Zimmennar¡r 2000, Wiilis & Whittaker 2002, Pearson & Dawson

2003, Thuiller y col. 2003, Güsan & Thuiller 2005). Cada uno de estos gupos está

compuesto de variables que los caracterizan. En la Figura 3, se esquematizan las

escalas de analisis bajo la cual es relevante considerar cada macrovariables como

fuente de heterogeneidad espacial y las variables incluidas,
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Macrq.
Variablcs

Escala Va¡iables

Clima

Uso de

suelo

Topog¡afia

Temperatum, precipitacioneü üenüc,
hrmodad del aüe, entre oúas

Bosqug pradera, iárea ürbana, agrícola,
ganad€ro, forestal, etc.

Alhra, e4osición, pendiente

Dsponibilidad de luz, tipo de suelo,
etc

Disponibilidad
de ¡ecursos

Interacciotres
bióücas

Dispersión de semillas, competenci4
elc

-!§5 §é e E: B¡' Ets V
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Figura 3: Esquema que ejemplifica los grupos de Macro-variables ambientales que

tendrfan un control dominante sobre la distribución de las especies vegetales a través

de distmtas escalas (Adaptado de Pearson & Dawson 2003). Este estudio se inserta en

las escalas local y micrositio.

Para el caso especlfico del estudio de nichos de regeneración en un parche de bosque,

como es el caso de este trabajo, donde lo que se quieren estudiar son las condiciones

para el establecimiento de las plántulas, las escalas de análisis relevantes son la escala

local y de micrositio, debido a que c,ondigiones a mayor escala como uso de suelo y el

clima se consideran homogéneas dentro de un parche de bosque. Esto permitió

disminuir la cantidad de variables necesarias para caracterizar el nicho a nuestra escala

de aná1isis.



Muestreo

El muestreo en terreno se realizó en cuadrantes de 3x3 m dispuestos en transectos de

100 m de longitud. Los fiansectos fueron situados de forma aleatoria dentro de estratos

altitudinales, definidos pam capturar la heterogeneidad topogáfica. Los rangos

altitudinales son: 150-250 m, 250-350m y 350-450 m. Se establecieron 37 trarsectos,

con un total de 293 cuadrantes de 3 m2 cada uno y separados enúe sl por 8 metros

(Figura 4), con el objetivo de simplificar el análisis multiescalar, se consideraron solo

algunas variables por escala de análisis (Tabla 1). Estas fueron elegidas por

considerarse representativas de las variables ambientales que afectan la regeneración

de las especies en base a 1o recabado en la literatu¡a. A escala de micrositio se

consideró la disponibilidad de recu¡sos expresado en la cantidad de luz que llega a las

plántulas, la que depende de la densidad en 1a cobertura del dosel del bosque. La luz se

considera el principal factor limitante de la sobrevivencia de muchas especies de1

bosque (Donoso 1981, Wimberly & Spies 2001, Nicotra y col. 1999). Por otra parte, la

ce¡canía con adultos conespecfficos como fuente de propágalos, la profirndidad de la

hojarasca como factor que afecta la germinación de la semilla y sobrevivencia de la

plíntula, y la presencia de otras plántulas que permiten estimar el grado especificidad

de los requerimientos de cada especie pma el establecimiento, se consideraron como

variables que influyen en la probabilidad de éxito en el establecimiento de las

plántulas, (Myster 1994, Nicotra y col. 1999, (Becerra y col. 2004, Pérez-Rarnos

2007).



Figura 4: Esquema del método de muestreo (izquierda) y ptmtos de muestrm final

(rojo) sobre mapa de la reserva (derecha).

A escala local se consideró la cobertura dominante en el dosel ya que existe una

diferenciación dentro del parche de bosque, y las variables topográficas: Altihrd,

pendiente y exposición. Este tipo de datos se r@onoce como apropiado para

determinar la distribución de plantas, especialmente en zonas montañosas (Thuiller, y

col. 2003, Hiramaya & Sakimoto 2003, Enoki 2003, Castro y col. 2004) y son

fácilmente manejables si se cuenta con un modelo de elevación digital de la zona, ya

que a partir de él se puede derivar la pendiente y exposición de los lugares estudiados,

con la ayuda de Sistemas de lnfonnación Geográfica (SIGs).
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Tabla 1: Variables y macro-variables que se consideraron para el estudio de los nichos

de regencración de cada especie.

Escala Macro-Varial¡le Variables
Local Topografia Altitud

Exposición

Pendiente

Dorninante superiorCaracteri stica del dosel

Micrositio Disponibilidad de recursos

interacción bióticas

Ltz

Distancia a adultos con-específicos

Profundidad de la hojarasca

Presencia de

pláLntulas de otras especies

En cada cuadrante se tomaron los siguientes datos:

Número de plántulas y juveniles de cada especie: se consideró como plfurtulas

todos los individuos de tamaño menor a 50 cm y como juveniles los individuos

de tamaño entre 50 cm y 2 m. Este criterio se aplicó a todas las especies debido

a que no existe información sobre el crecimiento anual de 1as especies

estudiadas en la zona. La incorporación de individuos considerados juveniles

se realizó para deteminar si existen diferencias en el parón espacial entre las

plántulas y los individuos que han logrado sobreüvir por más tiempo,

Dista¡cia al con-especlfico adulto más cercano.
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Profiurüdad de la hojarasca, medida con rma regla gfaduada de metal.

Especie dominante en el dosel por observación directa, para clasificm la

imagen satelital de la zota.

Estimación de la hrz que llega bajo el dosel: En el centro de cada cuadrante se

tomó una fotografia al dosel a un met¡o de altura del sue1o, como un estimador

indirecto de la cantidad de luz que llega bajo el dosel (Jennings y col. 1999),

para esto se utilüó una c¡ímara digital Fujifilm 3-5700 con un campo de vista

diagonal de 53' aproximadamente. Las fotograñas se fansfomaron a un

archivo binario, donde las zonas de luz tendran un valor I y las zonas de dosel

0, para contabilizar los pixeles de luzlsombra se utilizó e1 programa Side-Look

el cual incorpora un elgoritmo especlfico para delerminar el umbral de

contraste en fotografias de dosel (Nobis & Hunziker, 2005).

Densidad de plantas acompañantes: esta variable cualitativa se dividió en 5

categorías (1) Muy bajo/nada, (2) bajo, (3) medio, (4) Alto y (5) muy alto. Este

dato se incorporó para analizar el potenciales efectos densodepurdientes

Ubicación espacial: Todos los cuadra¡tes fueron georeferenciados con un GPS

Trimble Juno St., para visualiza¡ 1a ubicación de los cuadrantes en un SIG, y

relaciona¡ los sitios de muestreo con los datos de topografia. Debido a los

errores que puede generar el método de georreferenciación con GPS, se

tomaron etrtre 5 a 10 puntos por cuadrante y se determinó la dirección del

transecto con una brujula. Además se marcaron como puntos referenciales los

caminos que rodean a la reserva, para posteriormente poder corregirlos en base

a una imagen satelital de la zona (imagen satelital Kompsat-2 multiespectral

(resolución 4m) de Enero del 2008).
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Los datos topográficos se obtuvieron a partir de un mapa de curvas de nivel a escala

1:25000 adquirido en el Insütuto Geográfico Militar de Chile, en base a este, y con

ayuda del programa ERDAS 9.1 se generó rm modelo de elevación digital, del cual se

derivaron los mapas digitales de pendiente y exposición. Los mapas fueron

proyectados en coordenadas geogrrificas (WGS84) utilizando el SIG ArcView 3.3.

La clasificación de la cobertura del dosel se realizó con una imagen satelital Kompsat-

2 (Enero de 2O07), en base a los datos tomados en terreno. Utilizando el programa

ERDAS 9.1, se realizó una clasificación supervisada donde se identif,caron 3 zonas:

Coberhra dominante de Nothofagus Alessandrii, de N. Glauca y de N dombeyi.

Análisis de datos

a) Análisis preliminar

Desde la perspectiva de la teorla jerárquica, la estructura espacial es un componente

fundamental de los ecosistemas. Consecuentemente, las teorías y modelos (inc§endo

estadísticos) deben ser revisados para incluir supuestos realistas sobre la estructura

espacial de las comu¡jdades (Legendre & Legendre 1998). Para atalizar la estructura

espacial de la distribución de las especies, primero se determinó si existía

autorcorrelación espacial, utilizando el lnüce I de Moran, el cual corresponde a una

medida global de autocorrelación para u¡ codunto de observaciones dist¡ibuidas sobre

una superficie (Vilalta 2005):
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donde ¡i es el valor de la variable cuantitativa X en la región t, es la media muestral;

wü son los pesos delamatiz de ponderación o contigtiidad espacial w; N es el tamaño

muestral y S. =II.,
ij

Los valores de este índice vadan enüe +1 y -1, donde +1 implica autocorrelación

positiva perfecta (máxima concenúación de los puntos), -1 es autocorrelación negatva

perfecta (máxima dispersión), y 0 sipifica que el patrón espacial es completamente

aleatono (Vilalta 2005). Para calcula este lndice, se utilizó el programa GeoDa 0.9.5-i

que entrega el I promedio (Anselin, 2004). Se realüó un test de permutaciones (9999)

para evaluar estadísticamente si el patrón espacial de los datos difiere de la

aleatoriedad. Este provee una aproximación eficiente cuando los datos no cumplen con

los supuestos de distribución de los procedimientos de la estadística clásica. Dado que

los resultados del analisis depende del modelo de vecindad que se elija, y esta decisión

muchas veces puede parecer subjetiva, se recomienda comparar distintos tipos de

matriz a fin de encontrar el más apropiado §4artoni et al 2008). En este caso se

utilizaron 3 criterios: lineal (2 vecinos), torre (4 vecinos) y reina (8 vecinos).

Luego, para determinar el gado y la escala de la dependencia espacial se calculó el

variograma con el programa GS+ versión 9 (trial), ya que este anáüsis permite

observar las caracteristicas espaciales del atributo en estudio, las cuales estárn dadas

por 3 atributos clave: (A0) que representa la distancia en la cual la semivarianza tiende
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a ser constante (i.e la dependencia espacial es nula); la cima (C) que representa el

valor m¿íximo de la semivarian za: y \n efecto pepita (C0) que comesponde a la

variación local que ocur¡e a escalas menores que el intervalo de distancia definido en

el variogama. (Legendre y Legendre 1998). El resultado experimental del variograma

se comparó con un modelo teórico el cual fue determinado seleccionado en base a dos

criterios: mfuimizar la suma de los residuales y maximizar el coeficiente de

conelación (Miranda-Salas & Condal 2003).

El aná'lisis consideró como distancia máxima del variograrna, la distancia media enüe

1os puntos más alejados donde se encontraba cada especie en la reserva, y se

consideraron 10 intervalos de distancia. Luego para los análisis que arrojaron un

efecto pepita alto (>25%) se realizó un análisis utilizando u¡r intervalo menor de

distancia pam establecer si 1a variación se da a un rango menor que el elegido para el

variograma anterior, También se evaluó anisotropía para establecer si la

autocorrelación varía según la dirección en la que se mida.

b) Distribución espacial de las especies (sobreposición/segregación).

Para describir la estructura espacial de los ensamblajes de especies, se realizó una

interpolación espacial por medio del método de Krigging, utilizando el progfama GS+

versión 9 (trial), y para evaluar la asociación o segregación de las especies se realizó

un a¡álisis de cluste¡ que pemite obtener una matriz de similitud/disimilitud en base

al coeficiente de correlación de Pearson utilizando el programa XLSTAT (trial

version).
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c) Análisis entre la distribución de las especies y las variables ambientales

Para determinar qué parte de la variabilidad en la distribución de las especies es

explicada por las variables ambientales medidas, se realizó un análisis de correlación

canónica restringido (Detrended canonical correspondence analysis; DCCA) con el

programa CANOCO 4.5 (ter Braak & Smilauer 2002, Legendre & Legendre 1998).

Los análisis canónicos permiten examinar las relaciones elrtre la composición de

especies y un gupo de descriptores ambientales de uua mane¡a directa, permitiendo

extraer toda la varia¡za de esta matriz respuesta Y (especies), relacionada con la

matriz explicativa X (variables ambientales). Además, la suma de todos los valores

propios canónicos dividida por el total de variación de la matriz Y, permite obtener la

proporción de la variación de Y explicada por X. La hipótesis mrla de un A¡á1isis

Canónico es que no existe relación entre la matriz X e Y. Por otra parte el anii,lisis de

correspondencia canónico restringido (DCCA) enffega una utilidad mayor y

fundamental para probar las hipótesis planteadas ya que mediante ella, se puede llegar

a determina¡ cuáles de las diferentes variables incluidas en la matriz X tienen una

relación significativa con la mafiz Y. (ter Braak 7986, López de Luzuriaga & Olano,

2006).

En primer lugar, se realizó un DCCA para plántulas y juveniles de las especies en

conjunto, utilizando las variables ambientales mencionadas en la Tabla 1 como matriz

explicatrva y las coordenadas geográficas como covariable para restringir el análisis,

con el objetivo de cuantificar qué fracción de la variabilidad explicada por las

variables arnbientales se debe a su estructua espacial. Esto es importante de

detenninar ya que el espacio en sí mismo no es un factor ecológico, sino que es una
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variable que integra los procesos y factores que están estrucÍ¡rados espaciahnente

(López de Luzuriaga & Olano, 2006).

En segundo lugar, se realizó un anáüsis de corelación canónica parcial (DCCA) para

evaluar la importancia relativa de las variables ambientales medidas a distintas

escalas. Este análisis, pennite probar si dos grupos de variables son redundantes entre

ellas o si cada una de ellas explica aspectos únicos de la composición de especies (ter

Braak 1986, Olano y col 2006). De este modo, utilizando ei método de pafición de la

vaiutza, se deterninó cual era la escala espacial que afecta en mayor proporción Ia

distribución de las especies estudiadas utilizando como Srupos de variables

ambientales y covanables, las variables medidas a escala de micrositio y a escala local

por separado.

Los componentes de la varianza considerados fueron:

A: Varianza desoita por el primer gnrpo (micrositio), no explicada por el segundo

(local).

B: Va¡ianza descrita por el segundo grupo (local), no explicada por el primero

(micrositio)

C: Varianza descrita por ambos grupos en conjunto (Intersección)

D: Varianza no explicada por las variables consideradas

El calculo de cada uro se reallza de la siguiente forma

(http : //ordination. okstate. edr.r/varoar.hÍnl):
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A : I\4/L (Microsiüo como variables arnbientales y Local como covariables).

Corresponde a la suma de todos los valores caracterlsticos canónicos

B : L/M (Local como variables ambientales y Micrositio como covariables).

Corresponde a la suma de todos los valores caracterfsticos canónicos

C= M 
^L= 

M v L - ,}il/L-LIl.4.. co¡f M o L: suma de los valores caracterlsticos no

restringido

D = Tl- M w L, con TI : valor característico.

Este tipo de modelos son conside¡ados como adecuados y buenos predictores de la

distribución de especies en base a variables ambientales y la necesaria incorporación

de la esuuctura espacial (Austin 2002, Thuiller y col. 2003, Thuiller y col. 2005,

López de Luzuriaga & Olano, 2006, Etcheverrla y col. 2007). Para determinar la

sigrificancia estadlstica de los resultados se realizó una prueba de permutacíón de

Monte Carlo (999 perrnutaciones).

Los datos se transformaron a escala logarltmica (1og x + 1) previo a los análisis (Sokal

& Rohlf, 1981), con el objetivo de disminuir el efecto de los datos con valores

extremos (oultiers). Además se evaluó la redundancia para descartar los datos que

provocan multicolinealidad.



RDSULTADOS

a) Análisis preliminar

La Tabla 2 muestra los coeficientes I de Moran estimados para los datos de cada

especie. Los resultados muesüan que todas las especies estudiadas presentan

autocorrelación espacial. Sin embargo, la autoco¡relación de 1,. caustica es

marginalmente sigrificativa (p: 0,06). Esto implica que la distribución de los

individuos de cada especie no es al azar, sino que existen asociaciones locales donde

se concentran los individuos de una misma especie.

Tabla 2: Resultados del análisis de autocorrelación espacial para cada modelo de

vecindad. (+) significativo con p<0.05, (*+)sigrrificativo con p<0.1

Especie Fila Torre Reina

Nothofagus glauca

Nothofagus dombeyi

Aetoxicot punctatum

Cryptocarya alba

Lilh¡ea caastica

0.4267+ 0.3829* 0.37'.18*

0.3943* 0.3173 * 0.2842*

0.3079* 0.2623* 0.2439*

0.3861* 0.3512* 0.2687+

0,0M3** 0.056ó*+ 0.0837i



Dado que las tendencias son similares bajo los 3 modelos, se utlizará el criterio tone,

por ser el valor medio de vecindad.

Los resultados del variograma se resumen en la Tabla 3A, en ella se puede observar

que para todas las especies el modelo al ajuste teórico varfa entre un 40 y un 95%, lo

cual, se considera satisfactorio dado que el modelo de muesteo no se construyo como

un modelo geoestadistico. Un punto importante de destacar es que hay 2 especies (

dombeyi y A. punctatum) que tienen un efecto pepita muy alto >50% de la varianza.

Segun Niño (2008), cuando este valo¡ alcanza un 25Y" dela meseta, se puede inferir

que la variabilidad espacial se presenta a una escala menor de la mínima considerar o

que existe un error experimental. Por esta razón, para estas 2 especies se calculó el

variograma isotrópico a un rango menor de distancia utilizando como distancia e

intervalo, la mitad de los valores utilüados anteriormente.

En la tabla 3C se pueden observar los resultados de este análisis, donde se encuentra

efectivamente que la variabilidad espacial se encuenha a una escala menor que la

distancia calculada en el primer variograma (Tabla 3A), ya que en este caso, el efecto

pepita para ambas especies es menor al 10%. A0 también disminuye lo que da cuenta

de que existe una estructura espacial a menor escala.

Los resultados obtenidos, permiten establecer que existe va¡iabilidad en la distribución

de los individuos de las 5 especies estudiadas a pequefla escala (entro 10-30 m), por 1o

tanto, no es producto del azar. Esta escala de análisis se considera apropiada para el

muestreo realizado ya que, como se dijo anteriormente los cuadrantes analizados son

de 9 m2, así, rur rango de distancia menor no seria capaz de capturar va¡iabilidad.
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Sobre las estructuras anisotrópicas, solo N. dombeyi evidenció una fuerte diferencia

entre los ejes medidos, sin embargo, todas las especies presentan diferencia entre los

ejes mayor y menor. Este punto es un dato base para la realización de la interpolación

espacial.

Tabla 3: Resultado de Variograma para cada especie (A) Isotrópico (B) Anisotrópico.

(C) Variograma a rango menor de distancia. C0: Efecto pepita; A0: Límite de

dependencia espacial (m); Al y A2: A0 para los ejes menor y mayor del modelo

anisotrópico C(C0+C): o/o de la varia¡za sin efecto pepita; R2: Correlación al modelo

teórico; RSS: residuos.

(A) Análisis isotrópico

Especie Distancia Modelo C0 A0 C R2
(Co+6¡

N. glauca
N. dombeyi
A. punctatum
C. Alba
L. caustica

400 Exponencial 0.04 105.6 0.82 0.77
I 80 Exponencial 0.007 171.7 0.50 0.40
300 Lineal 0.06 284.9 0.42 0.95
350 Exponencial 0-01 414.6 0.'77 0.79
250 Exponencial 0.004 38.1 0.87 0.41

(B) Análisis anisotópico

Especie Modelo C0 Al A2 C R2
(C0+C)

N, glauca
N. dombeyi
A.punctttum
C Alba
L. caustica

Esfénco 0.001 83.6 84.3 0.99 0.6
Gausiano 0.03 20.8 36'7.1 0.99 0.41
Exponencial 0.09 142.5 145.3 0.99 0.70
Gausiano 0.06 212.5 214.4 0.99 0.81
Exponencial 0.04 78.7 81.9 0.99 0.40

(C) Variograma a menor distancia

Especie Distancia Modelo COCAOR2
CO+C

N. dombeyi
A. puflctutum

90 Exponencial 0.001 0.99 18.0 0.40
150 Gausiano 0.007 0.90 33.9 0.55
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b) Distribución espacial de las especies (sobreposición/segregación),

La distnbución espacial de las especies interpolada por medio de krigging, se muesffa

en la Figura 5.

(A)
1,02
0,95
o,88
o,82
0,75
0,68
0,61
4,54
0,48
o,11
0,34
0,27
0,20
0,14
0,07
0,00

(B)

0,370
0,345
0,321
0,296
0,271
0,247
0,222
0,197

0,148
0,123
0,099
0,074
0,o49
0,0
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o,665
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0,559
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N. dombeyi

0,630
0,587
0,545
o,542
0,459
o,417
o,374
0,331
0,289
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0,203
0,161
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0,033
o,000

.:l "

ffi
II

!¡ruE

tffiffi
t
!E

M
I

üEn*

(c)

(D)

(E)

724§42 7á152 Tffi 7#71

724942 7á152 7ñ2 7?fr.71

Figura 5. K¡iggrng. La escala de colores indica el logaritmo del número de individuos

de cada especie. (A) N. glauca, (B) N. dombeyi, (C) A. punctotum, (D) C. alba, (E) L.

causlica. La lÍnea negra indica el área aproximada de la reserva.
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Los mismos datos de üstribución fueron usados en la construcción de una matriz de

similitud en base al coeficiente de correlación Pearson, para establecer si existe

sobreposición/segregación espacial entre las phínhrlas y entre los juvemles de las

especies. Los resultados muesfian que hay una sobreposición entre las áreas ocupadas

por las plifurnrlas de C. alba y A. Wnaatum y entre Z. caustico y N. glauca; N.

dombeyi no presenta sobreposición sigrrificativa con las otras especies (Tabla 4).

Tabla 4. Aná1isis de cluster. Resultados matriz de similitud en base a coeficiente de

correlación de Pearson para evaluar sobreposición de las plántulas. Los números en

rojo son sigrificativos (p<0,005).

l\/latr¡z de Pearson
Var¡able lV, lV. A, C. alba L, caustica

glauca clombeyi punctafitm
N. glauca
N. donbeyi
A. punetetum
C. alba
L, caustica

1,000
-0,101 '1,000

-0,037 -0,078 1,000
-0,127 -0,073 0,269 1,000
0,165 -0,018 0,052 -0,003 1,000

En rojo, valores sign¡t¡cat¡vos (fuera diagonal) al umbral alfa=0.005

El análisis de la segregación espacial de las especies en estado juvenil, por rnedio del

análisis de conelación de Pearson, mostró que no existe sobreposición signifrcativa

enffe las especies (Tabla 5). Luego, en la Figrua 6 (A y B) se han graficado los a¡rálisis

de cluster anteriores con el fin de demostrar gráficamente como cambia el

agrupamiento entre las plántulas y juverules.
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de conelac¡ón de Pearson):

-0,029 1,000
-0,062 -0,021 1,000
-0,052 -0,018 -0,038 .1,000

080 0,074 0,085 -0,065 ,l

Tabla 5: Análisis de conelación de pearson para los indiüduos juveniles, se puede

observar que en este estado no hay sobreposición entre los individuos.

a.a]

,.a]

,.:l

Ndonbeyi A punctalum C alba N glauca L caust¡ca

Figura 6 A: Clasificación ascendente jerarquica que representa la similitud en 1a

disposición espacial de del plántulas, donde 0 significa miíxima similitud y I rnríxima

disimilitud
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Figrra 6 B: Clasiflrcación ascendente jerárqüca que representa la similitud en ia

disposición espacial de los individuos juveniles.

c) Análisis entre la distribución de las especies y las variables ambientales

Los resultados del DCCA (Tabla 6) sugieren que un 57o, de la variabilidad es

explicada por el espacio, mientras que las variables ambientales determinaron ur

porcentaje mayor de la inercia (55%). En suma, las variables explicatorias

(ambientales + covariables) definieron un 60% de la variación total; la parte restante

(40%) no pudo ser explicada por las variables ambientales considerados en este

estudio.
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Tabla 6: Resumen del An¡íLlisis de Correspondencia Canórica restringido (DCCA)

generado por el programa CANOCO para la ordenación global de las especies

utilizando como covariable la ubicación espacial (p=0,0001; 999 permutaciones),

E1 gráfico de la Figua 7A y B representan la ordenación de plántulas y juveniles de

las especies en e1 eje 1 y 2. La distancia entre los puntos en el diagrama, representa la

diferencia de la distribución de la abundancia relativa de las especies (ter Braak &

Smilauer 2002). Los graficos construidos en base al DDCA anterior, pero separado

para plántulas y juveniles, permite observar que las especies presenta[ ma agrupación

similar a la indicada por la distribución espacial, esto es, que las plantulas estarían

menos segregadas entre sí (excepto N. dombeyi) que los juveniles. Esto corroborada

que las variables ambientales consideradas son un factor importante en la distribución

de las especies.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Valores caracteristicos
Correlaciones especie-ambiente

Porcentale de la vmianza acumulado
en los datos de las especies

en la relación especies-ambiente
Suma de todos los valores característicos
Suma de todos los valores

característicos canónicos

0,561 0,208 0,143 0,036 2,499

0,846 0,692 0,629 0,816

23,7 32,5 38,s 40

45,2 6s,2 0 0

2,369

1,381
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Figura 7: Diagrama de ordenación de las especies en base a las variables ambientales.

(A) Plantulas, (B) Juveniles (9999 permutaciones, P:0.0001).

Finalmente, se analizó por medio de un DCCA, cual es la escala de análisis que

influye en la distribución de las p1ántuias de las especies de estudiadas. Para esto, se

analizaron las especies que se encuentran sobrepuestas significativamente de acuerdo

a los análisis realizados aflteriorments, esto bajo el supuesto de que la sobreposición

de las especies implica que responden a la misma escala de analisis. Los resultados

obtenidos en este análisis se resurnen en la Tabla 7.

c
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q
o

B

4.00.0

-32-



Para las plántr.rla s de A. punclatum y C. alba. Los resultados indican los que las

variables a escala de micrositio explican en mayor porcentaje la distribución de estas

especies (60.7%; p:0.0001, 9999 permutaciones), como se inüca en la Tabla 7,

Figura 8. Las variables a escala local no muestran relación sipificativa sobre 1a

distribución de estas especies y solo explica un 2,5% de la variabilidad.

Tabla 7: Resumen de los resultados obtenidos para el análisis DCCA por escalas.

(A:varianza descrita por el 1* grupo (micrositio), B:varianza descrita por el2do gtupo

(local), C : lntersección y D- varianza no explicada (Códigos explicados en

metodologla páginas 19-20)

Escala
local

2.40A

No explicado = 36.9%

Figura 8: Resultados del DCCA para A. punctatum y C. alba de las variables a escala

local y micrositio cada circulo indican la variación total explicada por las variables a

valor
coracteñstico A o/o A, B yoB C o/o C D yoD

A punctqfum - C alba
N glt$ca- L cdaslicq.

Todos

0,624 0,312 50 0,015 2,4 0,06'.1 10.7 0,557 36.9

1,633 0,183 ll 0,603 37 0,395 24 1,238 28
2,729 0,48 18 0,449 16 0,72',1 22 2,002 49
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cada escala (en %). Las variables a escala micrositio por si solas explican un 507o rie

la varianza. La porción en común indica la varianza compartida, la parte que no

coincide conesponde a la varianza que no puede ser explicada por las variables

medidas. El nivel de significación de estas partes es de 0,0001 (9999 pennutaciones).

Para las plántulas de N. glauca y 1,. caustica. Los resultados indican que las variables

a escala local por si solas explican en mayor porcentaje la distribución de estas

especies (37%), como se muesffa en la Figura 9. A escala de micrositio la yariattza

explicada es rnenor y significativa, por 1o tanto también influye en la distribución de

las especies.

Escala
local

37o/o

No explicado : 28%o

Figrua 9. Resultados del DCCA de 1as variables a escala local y rnicrositio para N

glauca y L. caustica (en 7o). Las variables a escala local explican un 37oA de la

varianza. El nivel de significación de estas partes es de 0,0001 (9999 permutaciones).

-34-



Luego se a¡alizaron todas las especies en codunto pero separando las variables por

escalas igual que en los análisis anteriores, estos resultados también se rnuest¡an en la

Tabla 7. Los resultados se $afican en la Figura 9. Este analisis indica que para todas

las plantulas, las variables a ambas escalas en coqjrurto serían las que darlan cuenta de

la variabilidad en rnayor proporción, explicando rm 20 % de la varianza. Esto reflejarÍa

que 1a distribución de las especies está dada por un conjunto de factores que actuan a

diferentes escalas y que en conjunto dan cuenta de la heterogeneidad espacial.

Escala
local

160/0

No explicado :44%

Figura 10. Resultados del DCCA de las variables a escala local y rnicrositio para todas

las especies (en %). El nivel de sigrriñcación es de 0,0001 (9999 permutaciones).

Estos resultados obtenidos para los datos de plántulas cor¡oboran la hipótesis I que

indica que "las especies regeneran de fonna segregada espacialmente dado que

responden diferencialmente a 1as variables del nicho que actuan a diversas escalas".



Al realizar este mismo análisis para juveniles, en el caso de A. punctatum - C. alba, no

se obtienen resultados significativos, por lo t¿nto, no existe relación entre la matriz de

variables respuesta y la matlz de va¡iables explicativas. Lo que implicarfa que la

distribución de los juveniles de estas especies es hdependiente de las variables

ambientales rnedidas.

Luego, para juveniles de N. glauca - L. cdustica se obtiene que las variables a escala

de micrositio explicaian mayor variabilidad en la distribución de las especies que las

variables a escala local. Como se indica en la Figura 11 esta üferencia es significativa

pero es muy baja (37o). Sir embargo el conjrurto de variables (intersección) es la que

explica el mayor porcentaje de varianza.

Escala
local

2t%

No explicado : 27%

Figura 11. Resultados del DCCA de las variables a escala local y micrositio para los

juveniles de N. glauca - L. caustica (en %). El nivel de significación de estas partes es

de 0,0002 (9999 permutaciones).

En base al resultado anterior (Figura 10) la distribución de estas especies estarla dada

en mayor proporción por la intersección de estas variables, lo que implicarla que las
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especies analizadas es c,on¡mto responden de manera diferente al corlunto de

variables analiz¿d¿s, 1o que parece lógico dado que estas especies en estado juvenil no

se encuentran sobrepuestas, sin embargo, ar realizar lm anáLrisis de corrslación entre

los juveniles de cada especies de fomra indiüdual, y el conjunto de variables

ambientales no se encuentran resultados significativos al igual que en el caso de ,4.

punctatum y C. alba.
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DISCUSIóN

De acuerdo a1 concepto de nicho de regeneración de Grubb (1977),las diferencias sn

nicho de 1os árboles se manifestarfan únicamente durante etapas tempranas de sus

historias de vida. El análisis realizado demuestra que las plántulas en relación a los

juveniles de las especies anarizadas, parecen tener wr rango de torerancia más amplio a

las variables ambientales medidas, ya que existen especies que se sobreponen

significativamente en el espacio. Sin embargo, esto no ocu.,e en indiüduos juveniles

donde la sobreposición entre especies es menor al 5%. Estos resultados sugieren que

pítra que se produzca segregación en el nicho, es necesario que ocurra un cierto lapso

de tiempo. Cuestión que emiquece el concepto de nicho hutchinsoniano y nicho de

regeneración. Por una parte se logra establecer que las especies responden de forma

diferencial a las variables ambientales medidas a diferentes escalas o a las condiciones

y recursos tal como lo plantea Pea¡son & Dawson (2004) y luego Soberón (2007). y
por otra se encuentra que el nicho que una especie ocupa, tiene .na dimensión

dinámica pues este cambia a 1o lmgo de la ontogenia sicho ontogenético, sensu

wemer y Gilliam 1984), lo que aparece como un resultado muy interesante a pesar de

que no se consideró como un objetivo desde el comienzo.

Respecto a la respuesta encoútrada en la distribución de las especies, particularmente

de las plántulas, esto corroborarla la hipótesis I ya que efectivamente eisten grupos



de especies que regsneran en forma segregada, en respuesta a las variables del nicho

que actuan a diversas escalas. Los resultados muestan que existen 2 gupos

segregados espaciatnente (A punclaam-C alba y N glauca- L caustica'), dentro de

cada grupo se encontró rura sobreposición significativa de las especies en el espacio.

N. dombeyi, a pesar de que tierie un índice de similitud irnpofante con L. caustica Íro

presenta sobreposición significativa con estos 2 grupos.

Es importante destacar que esta respuesta conesponde al conjunto de variables

analizadas, ya que en general este tipo de anrilisis de realiza en base a uno o pocos

factores. Una de las variables ambientales más estudiadas y reconocidas como

determinante en las posibilidades de regeneración de las especies es la disponibilidad

de luz (Donoso 1981, Barker y col. 1997, Wimberly & Spies 1998, Nicotra y col.

1999, Begon y col. 2006, entre otros). Dado la importancia que se le da a este factor en

la literatura, en base a los resultados obtenidos se analizó este factor en particular para

observar este aspecto. El DCCA realizado, permite estimar la ¡edundancia de las

variables medidas, esto nos permrte establecer cuales de las variables rnedidas, entrega

urformación que no está dada por otras variables. La redundancia se determina a través

del factor de inflación para el cual, el valor 1 signifca que esa variable explica

aspectos unicos de la distribución que no está explicada por ninguna otra variable, y a

mayor valor más redundante es Ia variable respecto a las otras medidas. En los datos

analizados (Tablas Al y A2 Anexo) para las plántulas se pudo observar que tanto para

el grupo ,Á[ glauca - I-. causlica colno A. punctatum - C. alba la cobertura del dosel

tiene valores cercanos a 1 (1.6460 y 1.4413 respectivamente) denotando 1a

importancia de este factor, a pesar de que para N. glauca - L. causlica sü distribución

está mejo¡ explicada por variables a escala local. Por tanto, es importante menciollar
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que aunque 1a mayor variutza esté explicada por un conjunto de variables a cie¡ta

escala, no se puede desca¡tar el efecto de variables que actuan a otras escalas además

de la interacción entre ellas, ya que esto puede explicar aspectos particulares de la

distribución.

Respecto a la hipótesis 2, de acuerdo al análisis teórico preliminar se esperaba que

eistiera sobreposición entre las especies de 1os grupos encontrados ya que, de acuerdo

a las caracteristicas biológicas de las especies, N. dombeyi y C. alba son

sombratolerantes y N. glauca, L. caustica y N. dambeyi están clasificadas como

sombra intolerante. Es en base a esos antecedentes planteados en la hipótesis 2, donde

se establece que existe la posibilidad de que las especies se sobrepongan en base a ejes

del nicho a escala de micrositio, su segregación en estado juvenil estaría dada por

variables a escala loca1, Sin embargo, el análisis muestra que esto no ocurrió asl ya

que el DCCA para juveniles no mostró una relación significativa con las variables

ambientales medidas.

A pesar de que no se ha encontrado la respuesta planteada en la hipótesis 2, este

análisis ha permitido obtener ur resultado i¡teresante, relacionado con la dinámica de1

nicho Hutchinsoniano, ya que se pudo comprobar que variables ambientales que

afectan sipificaüvamente el establecirniento de plánhrlas, dejan de ser import¿ntes a

lo largo de la ontogenia de los individuos (nicho ontegenaico); esto conobora que 1a

distribución y abundancia de los individuos es detenninada durante las primeras etapas

de la ontogenia tal como lo plantea el concepto de nicho regeneracional (Baker y col

1997, Olano y col 2008). Si bien este concepto nos ayuda a comprender la

composición y estructura de las comu¡ridades de plantas, el reconocer que este
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hipervolumen es dinamico evidencia una complejidad mayor ar tratar de analizar los

factores que afectan la dishibución de ras especies, ya que no solo tenemos un gran

corÚunto de factoles ambientales que actuan a diversas escalas y que además pueden

interachrar enÍe ellos (Legendre & Legendre 199g, szabó & Mezcéna 2006, Soberón

2007), si no que tambien son dinámicos, carnbian en el tiempo. Un nivel de

dinamismo mayor eri relación a ras variables del nicho 1o entregan ras actívidades

humanas (Begon y col 2006), las que a travós de 1a reducción de ra cobertüa,

fragmentación de los bosques nativos están modificando la tasa de cambio de las

variables del nicho y por 1o tanto, ra disfibución geográfica de ras especies al rimitar

la distribución de algrmas y faciritando la invasión de otras (Bustamante y Grez 1995,

Bustamante y col 2005).

Es importante mencionar, que estos resultados se etrcuentran etr un contexto histórico

particular en relación al estado actual de1 bosque, e1 cual tras sucesivas intervenciones,

se presenta como rm renoval en distintos estados de crecimiento. Esta historia de

perhrbaciones se refleja en la estrucfl¡fa de regeneración de las especies ya que en las

zonas más altas, donde ros individuos dominantes son eüdenternente más jóvenes que

los individuos que se pueden encontrar en 1as quebradas, se encuentran en mayor

proporción las especies consideradas como sombra intolerantes respecto a C. alba y A.

punctahm.

A pesar de esta relación entre er contexto histórico y la estructura der paisaje, este

estudio pemite por una parte conocer algrmas variables a las cuales los individuos

responden positivamente (i.e hay germinación), y por otra tener una idea de 1as

tendencias futuras respecto a la estructua del bosque ya que, si continua la

-41 -



exploración del bosque maulino a largo plazo con el efecto de apertum del dosel (e.g

raleo, tala), podría ocurrir wr cambio en la proporción de especies dominantes,

favoreciendo aquellas que se adaptsn mejor a estas condiciones (Begon y col 2006).

Aún cuando las variables estudiadas replesentan solo r¡na muesha de todas las

condiciones y recursos que requieren las plantas, se ha logrado capturar un importante

porcentaje de la variabilidad (> 50%) en todos los análisis realizados. La definición de

las variables ambientales es rm paso crítico para este tipo de estudios, ya que la teoría

jerarquica plantea que para simplificar el estudio de sistemas complejos, es necesa¡io

sacrificar los detalles y solo considerar aquelias variables que nos entreguen más

infon¡ación. La definición de las variables por lo tanto, pasa por un detallado estudio

del sistema, previo a la toma de datos. Además la calidad del análisis y la subsecuente

interpretación de sets de datos complejos depende, en particular, de la compatibilidad

enffe los datos y los métodos nurnéricos, por eso es fi¡ndamental tomar en cuenta las

técnicas numédcas que se utilizaná¡ cuando se pmgrame el muestreo, para evitar

tomar datos rnapropiados que pueden ser costosos en términos de tiempo y dinero

(O'Neill y col 1986, Legendre & Legendre 1998, Had & Müller 2000)

Finalmente, es importante destacar la utilidad de conceptos que se han incorporado a

al estudio de sistemas ecológicos más recientemente como la teoría jerrírquica

(incorporada al estudio de sistemas ecológicos por primera vez por Allen y Starr en

1982), pero que ya son parte ñmdamental de otras ramas de la ecología que desde su

origen han concebido a los sistemas naturales como sistemas complejos (O'Neill y col

1986, Hari & Müller 2000) como son la ecologfa de ecosistemas y paisajes.



Asl como en estas ramas la teorfa jerárqüca ayuda a abordar el estudio de sistemas

complejos, este concepto que es presentado como una importante herramienta para

sstructurar 1os sistemas de estudio (O'Neill y co1. 1986), puede contribuir a simplificar

ios estudios de nicho para poder aproximarse a una representación más real del nicho

de las especies. Aunque se ha discutido extensivamente sobre esta necesidad y la

complejidad de hace¡lo (Begon y col. 2006, Soberón 2007) y a pesar de que el

concepto de nicho hutchisoniano y regeneracional han sido generados hace más de 30

años se ha avanzado muy poco en los esfuerzos por abordarlo y enriquecer su rn¿üco

teórico (McMahon & Diez2007).
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Anexo

Tabla A1: Anáüsis de redundancia para el grupo ,4. punctatum (AP) - C. alba (CA).

El factor de inflación (FI) indica la redurdancia de la variable. Si FI=l la variable

explica aspectos únicos de 1a distribución. A mayor FI, nuís redundante.

(Abreviaciones: No Acomp número de especies acompañantes, Dist_ce: distancia al

conespeclfico adulto, DI: densidad ítferior, %o coberh¡ra:cobertura del dosel, EX:

exposición, DS: dominante superior).

Escala Variable Med¡a

ponderada

Desviac¡ón

estándar

Factor de

inflación

.9
É
o
o
E

Acomp_AP

Aco mp_CA

DCE_AP

DCE-CA

Dl_Muy B

Dl_Med¡o

Dl_densa

Hojarasca

% cobertura

o,8711

0,7648

2,3973

2,0812

0,2va
0,1756

0,0297

5,4801

85,1099

0,9254

0,9188

2,4201

2,3461

0,4445

0,3805

0,1697

2,3340

8,8053

2,8048

3,3252

1 ,6079

1 ,9293

1 ,7231

1,2351

1,5266

1,3471

I ,4413

?()
oJ

Pendiente

Altura

EX-S

EX-N E

EX_N

EX-O

EX_SE

EX-E

19,2666

320,7998

0,7545

0,0154

0,0046

0,0166

0,1233

0,0284

0,5667

0,0321

8,8809

56,9640

0,4304

o,1232

0,0680

0,1279

0,3288

0,'t663

0,4955

4.1762

3,6043

2,4333

6,1231

3,7568

2,1023

1 ,3789

3,9811

1,9652

1,2715

3,4663

DS NA

DS
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Tabla A2'. Analisis de redurdancia para el grupo N. glauca §G) L. causlica (LC).

El factor dg inflación (FI) indica la redrmdancia de la variable. Si FI:1 1a variable

explica aspectos únicos de la disfibución. A mayor FI, más redundante.

(Abreviaciones: N" Acomp: ntlmero de especies acompañantes, Dist¡e: distancia al

conespecífico adulto, DI: densidad infoior, % coberhra:cobsrtura del dose1, EX:

exposición, DS: dominante superiol).

Escala Variable Media

ponderada

Desviación

estándar

Factor de

inflación

o
'6
o
i,
E

Acomp_AP

Acomp_CA

DCE_AP

DCE-CA

Dl_Muy B

Dl_Bajo

Dl_Medio

Dl_densa

Hojarasca

Yo cobartura

0,3956

0,3387

0,5103

0,1403

0,2877

0,3303

0,1777

5,3997

74,3598

o,8324

0,8013

1,8443

1,3897

0,3473

o,4527

o,4703

0,3823

2,3773

13,5176

3,2026

4,2876

1 ,9926

2,8712

3,1770

4,3976

4,3510

3,3920

2,1705

1 ,6460

3
iJ
oJ

Pend¡ente

Altura

EX-NE

EX-NO

EX-O

EX-SE

EX-E

EX-SO

DS-NA

DS.ND

17,2248

331,4840

0,0031

0,01'11

o,o174

0,2070

0,1197

0,0596

0,0972

o,0522

7 A062

52,8895

0,0557

0,1050

0,1306

0,4051

0,3246

o,2367

0,2962

o,2225

1,5076

2,1387

1,2466

1,2042

1,5858

1,3614

1 ,7865

1 ,2758

1,2674

2,2549


