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RESUMEN

Se ha postulado que la heterogeneidad de habitat en el sotobosque es un factor que promueve el manteni-
miento de la diversidad de especies de la comunidad forestal. En este estudio se evaluo la influencia de
cuatro especies dominantes de un bosque templado del sur de Chile, Laureliopsis philippiana, Aextoxicon
punctatum, Eucryphia cordifolia y Nothofagus dombeyi, sobre la disponibilidad de recursos y su relacién
con la composicion de la regeneracion avanzada. Se estimé el porcentaje de luz difusa, |a disponibilidad de
nitrégeno, fésforo y calcio, el contenido de nitrégeno, fosforo y calcio de la hojarasca, y se determiné la
composicion de la regeneracion avanzada bajo los doseles de cada una de las cuatro especies. Ademas, se
realizo una ordenacion para evaluar la variacion de la composicion de la regeneracion avanzada. Se encon-
traron diferencias significativas en la transmision de luz bajo cada especie, asi como en el contenido
nutricional de la hojarasca y disponibilidad de los nutrientes N-NO, y P. Los tres nutrientes evaluados
presentaron escasa disponibilidad en el suelo, debido a baja mineralizacion y alta inmovilizacién. De
acuerdo a la ordenacion, la composicion de la regeneracion avanzada bajo N. dombeyi y L. philippiana, fue
distinguible de la composicion de la regeneracion bajo E. cordifolia y A. punctatum. La luz fue el recurso
gue explicé la mayor parte de la variacion en la composicién de la regeneracion avanzada en el sotobosque.
En cambio, la variacion en la disponibilidad de nutrientes no tuvo relacion con la especie en el dosel.
Postulamos que las especies que regeneran bajo este dosel difieren mas en sus requerimientos luminicos
que nutricionales, siendo laluz el recurso mas limitante en el sotobosque.

Palabras clave: bosque siempreverde, composicion de la regeneracion, mineralizacién, gradiente de luz.

ABSTRACT

Understory habitat heterogeneity is believed to be a factor promoting maintenance of species diversity in
forest communities. The influence of over storey species identity on resource availability and variation in
composition of advanced regeneration was studied in a temperate rain forest in southern Chile. The forest
overstorey was dominated by the broadleaved evergreens Laureliopsis philippiana, Aextoxicon
punctatum, Eucryphia cordifolia and Nothofagus dombeyi. Availabilities of diffuse light, nitrogen,
phosphorous and calcium were measured under these four over storey species, as was nutrient content of
leaf litter. Advanced regeneration was sampled in plots beneath each over storey species, and results
analyzed by ordination. There were significant differences in light transmission, nutritional content of
leaf litter and availability of N-NO, and P beneath the four species. Nevertheless, all nutrients showed
low availability due to low mineralization and high immobilization. Ordination results indicate that the
composition of advanced regeneration under N. dombeyi and L. philippiana differed from the
composition of regeneration under A. punctatum or E. cordifolia. The ordination suggested that light
level explained a large proportion of compositional variation. We propose that species regenerating in
the understory differed more in shade tolerance than in nutritional requirements, light being the most
limiting resource in the understorey.

Key words: evergreen forest, advanced growth composition, mineralization, light gradient.
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INTRODUCCION

Se ha planteado que la heterogeneidad en la
disponibilidad de recursos es responsable de la
mantencién de la diversidad vegetal, ya que
previene la exclusion competitiva y de este
modo promueve la riqueza de especies (Grubb
1977, Ricklefs 1977). Dicha heterogeneidad se
ha asociado principalmente al régimen de per-
turbaciones, de diversa escala espacial y/o tem-
poral (Veblen 1982, White & Pickett 1985). Sin
embargo, las especies arbéreas dominantes
también generan micrositios heterogéneos y
este fendmeno puede dirigir en mayor o menor
grado la dinamica comunitaria (Veblen 1982,
White & Pickett 1985, Canham et al. 1994).

Las especies dominantes del bosque pueden
modificar el habitat y generar variacion espacial
en la disponibilidad de recursos (Horn 1971,
Connell & Slatyer 1977, Catovsky & Bazzaz
2000). Este hecho, asociado a las diferencias in-
terespecificas en los requerimientos de luz y nu-
trientes de cada especie, conduce a cambios en
la composicion del bosgue (Latham 1992, Pacala
et al. 1996, Finzi & Canham 2000). El éxito en
el establecimiento y crecimiento de las especies
en un determinado ambiente esta estrechamente
relacionado con los caracteres fisiolégicos y
morfol 6gicos asociados a la captura de recursos
como luz y nutrientes (Latham 1992, Canham et
al. 1994, Le Page et a. 2000). Por consiguiente,
la capacidad de las especies de crecer cuando la
luz no es limitante, asi como de sobrevivir a ba-
jos niveles de luz, es determinante en la dinami-
casucesional y en la coexistencia de especies en
comunidades forestales (Pacala et al. 1996,
Kobe & Coates 1997).

Por otra parte, en bosques maduros la varia-
cién interespecifica en la transmision de luz
desde el dosel hacia el sotobosque (Canham et
al. 1999, Frazer et al. 2000), esta estrechamente
correlacionada con su tolerancia a la sombra
(Canham et al. 1994, Aubin et al. 2000). Las
especies arboreas tolerantes a la sombra tienden
a presentar copas de mayor profundidad (dis-
tancia entre la cima de la copa y el follaje no
epicormico mas bajo sensu Canham et al. 1994)
y de mayor indice de area foliar que especies
intolerantes (Canham et al. 1994).

Las especies dominantes del dosel también
pueden influir en la disponibilidad de nutrientes
en el suelo bajo sus copas (Finzi et al. 1998a).
Existen diferencias interespecificas en la cali-
dad nutricional de las hojas (Cornelissen &
Thompson 1996, Lusk & Contreras 1999), y
esto determina variacion espacia en la disponi-
bilidad de nutrientes en el suelo (Finzi & Can-
ham 1998, Finzi et al. 1998b, Lambers et al.

1998). En el caso de los bosques nativos del sur
de Chile, Pérez (1995) mostré diferencias en
las tasas de mineralizacion de nitrégeno bajo
diferentes especies dominantes del dosel.

En el bosgue siempreverde chileno se han
determinado diferencias interespecificas en el
contenido nutricional de follgje fresco, hojarasca
y en la resorcion de nitrogeno (Lusk & Contre-
ras 1999, Lusk et al. 2003). La calidad nutricio-
nal del follgje determina la tasa de mineraliza-
cion y disponibilidad de nutrientes en el suelo.
Por otra parte, las especies de este tipo forestal
presentaron variacion en la profundidad y area
foliar de sus copas (Lusk & Contreras 1999), lo
gue debe generar diferencias en el ambiente lu-
minico bajo cada especie del dosel.

De acuerdo a esto, se esperaria encontrar
una variacion predecible en la disponibilidad de
recursos para las plantas que se establecen bajo
las especies del dosel, y en consecuencia que la
composicion de la “regeneracion avanzada’ (o
sea juveniles establecidos bajo el dosel) presen-
te una variacion espacial concomitante. El obje-
tivo de este estudio fue determinar el efecto de
cuatro especies dominantes del dosel, Laureli-
posis philippiana (Looser) Schodde, Aextoxi-
con punctatum R. et P., Eucryphia cordifolia
Cav. y Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst, en la
disponibilidad de recursos (luz, N, Py Ca) y en
la composicion de la regeneracion avanzada, en
un bosque templado lluvioso del sur de Chile.

MATERIALES Y METODOS
Sitio de estudio y especies

Esta investigacion se desarrollé en un bosque
maduro en el Parque Nacional Puyehue
(40°39'S, 72°11’'O; 350-400 m de altitud). El
lugar es de relieve montafioso de levantamiento
Terciario, en forma de blogues graniticos (Su-
biabre & Rojas 1994). Posee clima de montaria,
con una precipitacién media anual de 3.800 mm
y temperatura media anual es de 8,8 °C. El pe-
riodo estival es mas benigno con temperatura
media de 14,2 °C y menor pluviosidad (Subia-
bre & Rojas 1994). El suelo esta constituido
por cenizas volcanicas tipo “trumao”, deposita-
do sobre rocas granitoides y andesitas (Subia-
bre & Rojas 1994). El dosel del bosque se en-
cuentra entre 25-35 m y esta dominado por las
especies siempreverdes Laureliopsis philippia-
na (Looser) Schodde, Aextoxicon punctatum R.
et P., Eucryphia cordifolia Cav. y Nothofagus
dombeyi (Mirb.) Oerst, sobre 45 m de altura (Pa-
rada et al. 2003). Dichas especies contribuyen al
rodal con valores entre un 10 y 40 % del area
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basal total, en los casos de N. dombeyi y L .
philippiana respectivamente (T. Parada & C.
Lusk resultados no publicados). Otras especies
presentes en el dosel como Dasyphyllum dia-
canthoides (Less.) Cabr., Luma apiculata
(DC.) Burret y Weinmannia trichosperma
Cav., no fueron consideradas en el estudio ya
que presentan muy baja abundancia.

Muestreo de regeneracion

En un transecto a través del bosgue de 600 m
de largo, en direccién este-oeste, se selecciona-
ron 15 puntos al azar. Estos fueron separados
entre si por una distancia no menor a 50 m para
reducir el riesgo de repetir individuos y asegu-
rar la independencia de las muestras. En cada
punto se eligié un par de arboles conespecificos
de las cuatro especies dominantes del dosel, sin
presencia de estrato intermedio. Bajo la copa de
cada par de arboles se establecié un cuadrante
de muestreo de 3 m2. En cada cuadrante se mi-
dio6 el porcentaje de luz difusa, se determind la
composicién de la regeneraciéon avanzada y se
estimaron las tasas de mineralizacion de N-
NOs, N-NH,*, Py Ca*.

Se determind la composicién de plantas le-
flosas entre 50 cm de altura hasta 2 m, en cua-
drantes de 3 m? bajo las 15 réplicas de cada
especie dominante. Con esta informacion, se
efectud una ordenacion de las muestras con €l
fin de interpretar la composicion de estas en
términos de la respuesta de las especies a los
gradientes ambientales. Esto se desarrollé6 me-
diante la técnica de ordenacion DCA (andlisis
de correspondencia sin tendencias).

Porcentaje de luz difusa bajo cada especie del
dosel

Se utilizaron dos sensores cuasi hemisféricos
LAI-2000 (LI-COR, Lincoln, Nebraska) para
medir el porcentgje de luz difusa e indice de
areafoliar (IAF) bajo cada par de arboles de las
cuatro especies dominantes. Uno de estos ins-
trumentos fue usado para medir a 2 m de altura
sobre cada punto de muestreo y el otro fue ubi-
cado al centro de un claro de aproximadamente
5.000 m?, programado para tomar lecturas a in-
tervalos de 30 s. La estimacion de luz difusa es
producto de la integraciéon de las lecturas de
ambos instrumentos, que equivale al porcentaje
de apertura del dosel sobre una campo de vi-
sion de 148°. Machado & Reich (1999) sefialan
que la medicion de apertura del dosel que se
obtiene con el LAI-2000 se correlaciona signi-
ficativamente con la densidad de flujo foténico
fotosintético (PPFD) promedio diario y por

consiguiente es una herramienta Util en la eva-
luacion de ambientes de luz.

Tasas de mineralizacion de N-NO3, N-NH,*, P
y Cat*

Las tasas de mineralizacion de N-NOj,, N-
NH,*, Py Ca'* se estimaron mediante la dife-
rencia en el contenido inicial y final de incuba-
ciones de suelo, durante un periodo de un mes
de verano (enero de 2000). Estas fueron hechas
in situ, incubando 50 g de suelo bajo cada par
de éarboles de las cuatro especies dominantes.
Para esto se extrajo una muestra de suelo de 20
cm del horizonte A (con un barreno de acero),
para luego separar la fraccién de suelo organica
que se incubd in situ en bolsas de polietileno.
El andlisis del contenido nutricional de las
muestras iniciales y finales se determind, para
fosforo disponible, por el método de Olsen me-
diante extraccion con NaHCO; 1M a pH 8.5
(Sadzawka 1990). El nitrégeno disponible (se-
parando N-NO3; y N-NH,) se determiné por €l
método de Kjeldahl (Sadzawka 1990). La deter-
minacion de calcio se hizo mediante capacidad
de intercambio catiénico, extrayendo con
NH,Ac a pH 7 (Sadzawka 1990). Estos andlisis
fueron desarrollados en el Laboratorio de Sue-
los de la Facultad de Agronomia de la Univer-
sidad de Concepcion.

Contenido nutricional de la hojarasca

La hojarasca de cada especie del dosel fue colec-
tada en trampas de 1 m?, puestas a una atura de
40 cm sobre el suelo. Se dispusieron a azar 10
trampas de hojarasca por parcela en cuatro parce-
las de 25 x 25 m. Estas parcelas no coinciden con
los arboles donde se midieron los otros parame-
tros, pero estan localizadas en € mismo sitio de
estudio dispuestas para otra investigacion. Poste-
riormente, se separaron cuatro muestras de hoja-
rasca de 10 g cada una, por especie y por parcela,
y se determind su contenido de N, Py Catotal. El
N total fue determinado por el método de Kjel-
dahl mediante titulacion &cida (Sadzawka 1990);
P total por e método de calcinacion y colorime-
tria (Sadzawka 1990); y Catotal por el método de
calcinacion y absorcidén atdmica (Sadzawka
1990). Estos andlisis fueron desarrollados en el
Laboratorio de Suelos de la Facultad de Agrono-
miade la Universidad de Concepcion.

Andlisis de los datos
Las diferencias en porcentaje de luz difusa bajo

las copas de las cuatro especies del dosel se eva-
luaron con una ANOVA. Esta prueba también fue
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usada para comparar la concentracion de Nigy,
Pota ¥ Cagta €n la hojarasca entre especies. En
ambos casos, porcentaje de luz y contenido nutri-
cional de hojarasca, se realiz6 una prueba de
Tukey HSD para comparar entre pares de espe-
cies del dosel. Las diferencias en tasas de minera-
lizacién de N, Py Ca bgjo las especies dominan-
tes se evaluaron con la prueba no paramétrica
Kruskal-Wallis, ya que la distribucion de lavaria-
ble dependiente no fue normal y tampoco pudo
normalizarse mediante transformacién.

Para la ordenacion de los micrositios bajo las
copas de las cuatro especies dominantes se usd
DCA, que ubica las muestras en un espacio de
ordenacién de menor dimensionalidad, definido
por los atributos comunitarios y ambientales de
estas, de modo que las muestras mas parecidas
aparezcan mas proximas entre si y las més dife-
rentes mas algjadas (Farrel et al. 1995). Los ges
de ordenacion, llamados variables latentes o gra-
dientes, pueden ser combinaciones de varias va
riables ambientales que expliquen el ordenamien-
to de las muestras (Farrel et al. 1995). Una vez
obtenida la ordenacién que extrae los patrones
dominantes de la variacion en la composicién de
las muestras, los valores latentes se relacionaron
indirectamente a las variables ambientales, me-
diante la correlacion de estos con €l porcentaje de
luz difusay disponibilidad de nutrientes.

RESULTADOS
Niveles de luz bajo las especies del dosel
El porcentaje de luz difusa bajo las especies del

dosel vario entre 2,3 % en A. punctatumy 5,8 %
en N. dombeyi (Fig. 1). Se encontré variacién

Luz dalusa [ He)

| pnectaimm  Lohipian  EoordiBali W akerala Ly

Especics

Fig. 1. Valores medios (+ error estandar) de
porcentaje de luz difusa bajo las especies domi-
nantes del dosel. Las especies que no presentan
diferencia significativa en el contenido del ele-
mento comparten la misma letra (P < 0,01;
prueba Tukey HSD).

Mean of canopy openness (+ standard error) beneath each

dominant species. Species that showed no significant di-
fferences share the same letter (P < 0.01, Tukey HSD test).

significativa en el porcentaje de luz difusa bajo
las distintas especies (ANOVA, F3 1,6 = 31,09;
P < 0,0001). Estas diferencias fueron fuerte-
mente significativa entre A. punctatum y N.
dombeyi (prueba Tukey HSD, P = 0,0002), en-
tre L. philippiana y N. dombeyi (prueba Tukey
HSD, P = 0,004), y entre E. cordifolia y N.
dombeyi (prueba Tukey HSD, P = 0,007).

El indice de érea foliar (IAF) mostr6 dife-
rencias significativas entre las cuatro especies
del dosel (ANOVA, F3116 = 33,14; P < 0,0001).
El valor promedio de IAF para A. punctatum
fue 4,72 =+ 0,1, en L. philippiana 4,21 + 0,08,
para E. cordifolia 3,97 £ 0,09 y en N. dombeyi
3,59 + 0,08.

Tasas de mineralizacion bajo las especies del
dosel

La influencia de las especies del dosel sobre la
disponibilidad de nutrientes en el suelo bajo las
copas de las cuatro especies dominantes mostré
gue la mineralizacion en un mes de incubacion
vari6 entre 0,6 mg kg suelo® en E. cordifolia 'y
2,8 mg kg suelo!l en L. philippiana para N-
NOjs (Fig. 2) y presento diferencia significativa
entre las cuatro especies del dosel (Tabla1). En
cambio, la diferencia en el contenido inicial y
final de N-NH,* y P mostré inmovilizacién
bastante pronunciada bajo las cuatro especies
del dosel (Fig. 2). Para N-NH,* esta muestra un
rango entre —17,8 mg kg suelo! en E. cordifo-
liay —34,5 mg kg suelol en A. punctatum, y no
hubo diferencias significativas bajo las especies
del dosel. Por su parte la tasa de mineralizacion
de P vario entre —4,1 mg kg suelo! en L. phili-
ppiana y —12,8 mg kg suelo! en A. punctatum,
y mostré diferencias significativas entre las
cuatro especies del dosel (Tabla 1). Para Ca**,
solo bajo A. punctatum hubo inmovilizacién
(Fig. 2) y bajo las otras tres especies las tasas
de mineralizacién variaron entre 0,9 mg kg sue-
lo! en E. cordifolia y 2,3 mg kg suelo! en L.
philippiana, sin embargo estas diferencias no
son significativas.

Contenido de N, P y Ca de la hojarasca de las
especies del dosel

La hojarasca de las cuatro especies dominantes
del dosel mostré diferencias significativas en el
contenido nutricional de Nigta, Piota ¥ Caiota
(Tabla 2). La concentracién promedio de Ny
en la hojarasca varié entre 0,4 g g1 en E. cordi-
foliay 0,8 g g en L. philippiana (Tabla 3). En
la concentracion promedio de P4, €l rango fue
entre 0,04 g g1 en E. cordifoliay 0,12 g gl en
L. Philippiana (Tabla 3). Para Ca 45 €l rango
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Fig. 2: Tasas de mineralizacion de N-NOs, N-NH,, Py Ca bajo las especies del dosel (mg kg suelo®

mes! + error estandar).
N-NOj3, N-NH,, P and Ca mineralization rates beneath each canopy dominant species (mg kg soil-* month + standard error).

TABLA 1

Fuentes de variacion, valores de H y P parala prueba de Kruskal-Wallis para la tasa de mineralizacion
de nutrientes bajo las especies dominantes del dosel. Ausencia de significancia estadistica se indica
como “NS" y efecto significativo se indicacomo: P < 0,05 (*); P< 0,01 (**); P< 0,001 (***)

Sources of variation, H and P values for Kruskal-Wallis on nutrient mineralization rates beneath each dominant canopy species

Fuente Valor de H Grados de libertad Valor de P

NO; 10,55 3 *x

NH,4 2,41 3 NS

P 21,02 3 ol

Ca 4,77 3 NS
TABLA 2

Fuente de variacién, valoresde F y P parala ANDEVA parala concentracion de nutrientes en la
hojarasca de las cuatro especies dominantes del dosel. Ausencia de significancia estadistica se indica
como “NS” y efecto significativo se indica como: P < 0,05 (*); P< 0,01 (**); P< 0,001 (***)

Source of variation, F and P values for one-way ANOVA on litter nutrient concentrations on each canopy species

Fuente Valor deH Grados de libertad Valor de P
Nitota 11,96 3 xkx
Plotal 46,54 3 * % K

Catotal 55,49 3
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de contenido promedio fue entre 1,4 g g1 en N.
dombeyi y 2,6 g g1 en A. punctatum (Tabla 3).
El contenido nutricional de la hojarasca L. phi-
lippiana es superior a la hojarasca de las otras
especies analizadas en dos de los tres elemen-
tos analizados.

Composicion de la regeneracion avanzada

La regeneracion avanzada estuvo compuesta
por 13 especies y el rango de abundancias rela-
tivas vario desde un 27 % en A. punctatum, a
un 0,5 % en W. trichosperma (Tabla 4). Bajo
las cuatro especies del dosel la regeneracion
avanzada estaba compuesta por casi las mismas
cuatro especies, salvo la presencia o ausencia
de una o dos especies en cada caso. Los micro-
sitios bajo N. dombeyi presentaron regenera-
cion con abundancias relativas homogéneas

SALDANA & LUSK

(Fig. 3). En cambio bajo A. punctatum las
abundancias de Myrceugenia planipes, Cal-
dcluvia paniculata, Dasyphyllum diacanthoides
y Rhaphithamnus spinosus fueron mayores que
bajo las copas de las otras tres especies del do-
sel (Fig. 3). Los regeneracion bajo L. philippia-
na y E. cordifolia presenté composiciones y
abundancias similares, pero solo bajo las copas
de E. cordifolia se encontré individuos juveni-
les de N. dombeyi (Fig. 3).

Ordenacién de la regeneracién avanzada bajo
las especies del dosel

La ordenacién de la composicién muestra que
los primeros dos ejes (componentes) explican
el 80 % de la variacién (Fig. 4). La correlacion
de los valores latentes de cada componente con
el porcentaje de luz difusay las tasas de mine-

TABLA 3

Concentracién media de Nigta, Piota Y Ca 1ora d€ 1@ hojarasca de las especies dominantes
del dosel (g g hojarasca® + error estandar). Las especies que no presentan diferencia significativa
en el contenido del elemento comparten la misma letra (P < 0,05; prueba de Tukey HSD)

Mean litter N, P and Ca concentrations of each canopy species (g g litter-1 + error standard).
Species which did not showed significative difference shared the same letter (P< 0.05; Tukey HSD test)

A. punctatun L. philippiana E. cordifolia N. dombeyi
Niota 0,61+ 0,13° 0,84 + 0,062 0,44 + 0,04b 0,54 + 0,06
Piota 0,11 + 0,032 0,12 +£ 0,012 0,04 + 0,01b 0,06 + 0,010
Cayotal 2,64 + 0,292 2,00 £ 0,070 2,19 + 0,08b 1,43 £ 0,03¢

TABLA 4
Listado de especies que componen la regeneracién avanzada bajo
las cuatro especies dominantes y sus abundancias relativas totales
Composition and abundance of advanced regeneration beneath the four dominant canopy species
Especie Cédigo Abundancia Requerimientos luminicos(*)
(% del total) (% luz difusa)

Amomyrtus luma (Mol.) Legr, et Kausel AL 6,8 8
Aextoxicon punctatum R. et P. AP 26,9 2
Azara serrata R. et P. AZ 3,6 10
Caldcluvia paniculata (Cav.) D. Don CP 9,4 2
Dasyphyllum diacanthoides (Less.) Cabr. DD 9,6 9
Eucryphia cordifolia Cav. EC 7,2 9
Gevuina avellana Mol. GA 0,8 10
Luma apiculata (DC.) Burret LA 2 7
Laureliposis philippiana (Looser) Schodde LP 3,3 4
Myrceugenia planipes (H. et A.) Berg MP 16 <1
Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst. ND 43 37
Rhaphithamnus spinosus (Juss.) Mold. RS 9,5 6
Weinmannia trichosperma Cav. WT 0,5 13

(*) Ex: Lusk & Kelly (2003)
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Fig. 4: Ordenacién de los micrositios bajo la copas de A. punctatum (e ), L. philippiana (m), E.
cordifolia (A) y N. dombeyi ((J), en base ala composicién de la regeneracion avanzada. La ubicacion
de cada micrositio se muestra en los simbolos pequefios. Los simbolos grandes corresponden al
promedio de los valores de ambos gjes (centroide, interval o de confianza 95 %) para cada especie.

Microsites ordination beneath canopy of A. punctatum (e ), L. philippiana (m), E. cordifolia (a) and N. dombeyi (CJ),
based on advanced growth composition. Small symbols represent each miscrosite. Large symbols represent mean value of

both axes for each canopy species.

ralizacion de cada replica (Tabla 5) indicaron
gue la variacion en composicion de regenera-
cion fue explicada por el gradiente luminico
asociado a primer componente (Eigenvalor =
0,53), y en menor grado por el gradiente de
disponibilidad de N-NO5 y P, asociado al se-
gundo componente (Eigenvalor = 0,31).

La composicion de la regeneracion avanzada
bajo las copas de las cuatro especies dominantes
del dosel no mostrd una asociacion clara con €l
gje correlacionado con el gradiente de disponibi-
lidad de nutrientes, pero si con €l ge asociado al
gradiente luminico. Las muestras que, en base a
su composicién y abundancias, se agrupan en la
parte del gradiente con mayor disponibilidad de
luz, corresponden a la regeneracion avanzada
bajo el dosel de N. dombeyi. En cambio la com-
posicion de la regeneracion avanzada bajo L.
philippiana, se ubican en la zona del gradiente
[uminico de menor disponibilidad.

La ordenacion de las especies que compo-
nen la regeneracién avanzada, del total de mi-
crositios, bajo las cuatro especies dominantes
del dosel, posee los mismos eigenvalores para
cada componente que la ordenacion anterior
(arriba). De estas especies, las que presentaron

las mayores abundancias relativas, se ubican de
la mitad hacia abajo del gradiente de disponibi-
lidad de luz definido por el primer gje. Los va-
lores latentes de cada especie en esta ordena-
cion, no presentaron correlacion con los valores
de luz difusa o disponibilidad de nutrientes me-
didos bajo las copas de las especies dominan-
tes. Sin embargo, los valores latentes del pri-
mer eje muestran una correlacién positiva
significativa con los requerimientos de luz de
los juveniles de cada especie (R?= 0,52; Fy 19 =
2,20; P < 0,5) (Fig. 5). Los requerimientos de
luz corresponden a los valores de luz difusa en
los sitios en que se detectaron las densidades
maximas de plantulas y brinzales en el sotobos-
gue para cada especie que compone la regene-
racion (Lusk & Kelly 2003).

DISCUSION
Disponibilidad de recursos
Lainfluencia de las cuatro especies dominantes

del dosel determind una variacién en la dispo-
nibilidad de recursos como luz y nutrientes en
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TABLA 5

Correlacion de los valores latentes de cada componente de la ordenacién con las variables luz
difusa (%) y tasa de mineralizacién (mg kg suelo! mes?)
Correlation between each component ordination values and resource availability

Variable Ejel Eje 2

Luz (%) R?=0,1; Fy 5= 5,29; P=0,02 NS

N-NO; NS R?2=-0,2; Fy55= 8,94; P = 0,004
N-NH, NS NS

P NS R2=-0,1; Fyg5= 4,2; P= 0,04
Ca NS NS

Requerimientos de luz (% luz)

2 3 4 5

Eje 1

Fig. 5: Relacion entre los valores latentes del primer e de la ordenacién de especies que compo-
nen laregeneracién y sus requerimientos de luz (valores en Tabla 4).

Relationship between first axes species ordination values and them light requirements.

el sotobosque. Esta variacion puede ser relacio-
nada con las distintas caracteristicas fisiol6gi-
cas, morfolégicas y arquitecténicas que presen-
tan dichas especies.

Los niveles de luz difusa bajo el dosel difi-
rieron significativamente entre las cuatro espe-
cies (Fig. 1) en correspondencia con sus dife-
rencias en sombratolerancia. La especie
definida como mas tolerante entre las cuatro (A.
punctatum), presenté menor transmision de luz
hacia el sotobosgue. En cambio, el mayor nivel
luminico se registr6 bajo N. dombeyi, especie
que es la menos sombratolerante de las cuatro
(Donoso 1981, Lusk & Kelly 2003). Se ha des-
crito una estrecha relacion entre el nivel de to-

lerancia a la sombra de especies arbéreas y la
transmision de luz hacia a sotobosque (Can-
ham et al. 1994). Resultados del presente estu-
dio coinciden con este hecho, ya que A. puncta-
tum y L. philippiana poseen copas con mayor
indice de areafoliar que N. dombeyi.

Por otra parte, la disponibilidad de nutrien-
tes también depende de las especies del dosel,
ya que bgjo las copas se encontraron diferen-
cias interespecificas en la tasa de mineraliza-
cion neta de nutrientes. Las condiciones nutriti-
vas mas favorables se presentaron bajo L.
philippiana, donde N, Py Ca estaban més dis-
ponibles que bajo las otras especies (Fig. 2). En
cambio, bajo A. punctatum la disponibilidad de



648 SALDANA & LUSK

nutrientes fue mucho menor, dadas las menores
tasas de mineralizacion netas. Dicha variacion
puede ser explicada en parte por diferencias en
la calidad nutritiva de la hojarasca entre las es-
pecies, tanto en este estudio (Tabla 3), como en
otros reportes para las mismas especies (Pérez
1995, Lusk & Contreras 1999). La calidad de la
hojarasca influye en su tasa de descomposicién
disponibilidad de los nutrientes mineralizados
(Cornelissen & Thompson 1996, Lambers et al.
1998). Sin embargo, no solo la calidad nutritiva
del follaje determinaria la tasa de descomposi-
cién y mineralizacion sino que también el area
foliar especifica (AFE) de las hojas. Las hojas
de menor AFE son maés gruesas y/o densas y se
descomponen mas lentamente que las hojas de
mayor AFE (Lusk et.al. 2001). Esto explicaria
la baja disponibilidad de nutrientes bajo A.
punctatum, que aungue posee hojarasca de cali-
dad nutricional superior a E. cordifolia o N.
dombeyi (Tabla 3), presenté un valor de AFE
menor alas otras especies (Lusk 2002).

La concentracion de nitratos (N-NOy) fue
cercana a cero, lo que reflgjaria el nivel resi-
dual de este compuesto en estos suelos, debido
a su escasa mineralizacion (Fig. 2). Aungue no
se encontraron diferencias significativas en la
inmovilizacion de algunos nutrientes como N-
NH,*y Ca™, lamagnitud de los valores prome-
dios bajo cada especie muestra una tendencia
dominante de significancia marginal (Fig. 2).
El hecho de que la mayor parte de los nutrien-
tes se encuentren inmovilizados bajo las cuatro
especies dominantes, puede estar asociado alos
factores que limitan la descomposicion de la
materia organica entre micrositios, y en conse-
cuencia que determinan la mineralizacion y dis-
ponibilidad de nutrientes en el suelo (Perry
1994). Tian et al. (1992) sefialan que la razén
C:N y el contenido de polifenoles y lignina de
las hojas afectan la descomposicion, ya que la
mineralizacion de hojarasca de 10 especies fo-
restales aumento con el contenido de N foliar y
disminuy6 con los contenidos de lignina 'y poli-
fenoles. En el presente estudio, probablemente
estas caracteristicas de la hojarasca determina-
ron que la mayor parte del N y el P estén inmo-
vilizados. Ademés, el pH del suelo es &cido
(pH 4,5-5,0) lo cual puede contribuir a que la
descomposicién y nitrificacion sean mas lentas
(Donnelly et al. 1990). Por qué bajo el dosel
existe una fuerte inmovilizacion, seria Util inte-
grar a andlisis la composicion quimica de la
hojarasca y no solo la concentracion de N, Py
Ca. El hecho de que se encuentre mas inmovili-
zacion que mineralizacién, es una tendencia
que se ha descrito para bosques templados (Vi-
tousek 1984b) y ademas se considera un meca-

nismo importante de conservacion de nutrientes
del sitio (Perry 1994).

Respuesta de la composicion de la regenera-
cion avanzada

Las especies dominantes del dosel influyeron
sobre la composicién de la regeneracién avan-
zada. Esta influencia fue mayor bajo N. dombe-
yi y L. philippiana, pues estas especies presen-
taron diferencias en composicion y abundancia
de la regeneracion comparadas con los sitios
bajo E. cordifolia y A. punctatum, en el diagra-
ma de ordenacién (Fig. 4). Este patron podria
atribuirse a la influencia de las especies del do-
sel sobre la disponibilidad de recursos. Otros
estudios han mostrado diferencias interespecifi-
cas en las tasas de crecimiento y mortalidad de
plantulas o juveniles en respuesta a la variacion
en los niveles de recursos (Latham 1992, Finzi
& Canham 2000), de manera que estas varia-
ciones alterarian |a abundancia relativa por es-
pecie y su probabilidad de dominar el bosque
(Pacalaet al. 1994).

La regeneracion avanzada estuvo compuesta
por especies que difieren en sombratolerancia
(Donoso 1981, Lusk & Kelly 2003) y las mayo-
res abundancias relativas las presentaron aque-
Ilas especies que han sido definidas como mas
tolerantes a la sombra (Fig. 3). Los valores la-
tentes de la ordenacién de especies que compo-
nen la regeneracion, presentaron una correla-
cién positiva significativa con los
requerimientos luminicos determinados para
cada una por Lusk & Kelly (2003), o que ex-
plicaria las variaciones en composicién de la
regeneracion avanzada asociadas a la luz.

El nivel luminico bajo las copas de los arbo-
les fue el recurso que explicd la mayor parte de
la variacion en la composicion de la regenera-
cioén. Este factor estuvo asociado significativa-
mente al gradiente definido por el primer eje de
ordenacion (Fig. 4, Tabla 5). En cambio, la va-
riacion en la disponibilidad de nutrientes bajo
las copas no afectd la composicion de la rege-
neracion de manera discernible. Dicha varia-
cién limitaria menos el crecimiento de plantu-
las y juveniles de especies arboreas que la
disponibilidad de luz en otros bosques templa-
dos, especialmente los de dosel caducifolio (Pa-
calaet al. 1994, Kobe et al. 1995, Finzi & Can-
ham 2000).

Durante la sucesion el dosel del bosgue va
desde una organizacion abierta y agrupada, a
un dosel cerrado y uniforme que ademés pre-
senta una estructura vertical mas compleja pro-
ducto del autorraleo y muerte de arboles
(Brown & Parker 1994). Este cambio estructu-



INFLUENCIA DEL DOSEL EN RECURSOS Y REGENERACION 649

ral determina variacion en la disponibilidad de
luz en el sotobosque. En el bosque templado
lluvioso chileno, Aravena et al. (2002) encon-
traron gque a través de una secuencia cronol 6gi-
ca, lariqueza de plantulas y brinzales de espe-
cies arboreas no disminuye en un rodal antiguo.
Por lo tanto, dado que nuestros resultados
muestran que la disponibilidad de luz es el re-
curso que explica la mayor variacién en com-
posicion de la regeneracién avanzada, la in-
fluencia de las especies que dominan el dosel
es clave en la variacion luminica que promueve
la mantencion de riqueza de especies.
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