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RESUMEN

En bosques de elevaciones bajas del centro-sur de Chile (38-42° S) Chusquea quila (Poaceae) es la especie del
sotobosque de mayor influencia en el proceso de regeneracién de especies arbdreas en claros naturales y
antropogénicos. Su floracién y muerte sincrénica, después de un extenso periodo en estado vegetativo,
constituye una alteracion de gran escala que puede afectar importantemente la dindmica de regeneracidon
arbérea en claros. El dltimo episodio de muerte masiva de C. quila (1989-1995), que afecté a los escasos
remanentes de bosques antiguos dominados por Nothofagus obliqua y especies siempreverdes, ofrecid la
oportunidad de monitorear la respuesta de la regeneracion arbdrea en seis claros del dosel entre los afios 1994
y 2003. El objetivo central de este estudio fue analizar, luego de 10 afios desde dicho evento, los principales
patrones de respuesta de la regeneracién arbdrea en claros. La regeneracion avanzada —establecida en los
claros previa a la floracién y muerte de C. quila— estuvo dominada por las especies tolerantes Aextoxicon
punctatum, Laureliopsis philippiana y Amomyrtus luma. Después de 10 afios desde la muerte de C. qguila en
los claros, la mortalidad de la regeneracién avanzada fue 42 % y ocurrié principalmente en individuos
originados de semillas. Por su parte, la respuesta de los nuevos establecimientos estuvo marcada por la
abundante regeneracion de N. obliqua, Podocarpus saligna y Aristotelia chilensis durante los primeros afios
postdisturbio; sin embargo, al cabo de 10 afios solo unos pocos individuos de estas especies sobrevivieron a la
competencia de la nueva cohorte de C. quila. Los individuos originados por rebrotes de raices de las especies
Eucryphia cordifolia, Gevuina avellana y L. philippiana presentaron mayor sobrevivencia y crecimiento que
aquellos originados de semillas. Finalmente, el aumento temporal de recursos asociado a la muerte de C. quila
en claros, favorece a especies arboreas tolerantes y semitolerantes, especialmente a aquellas de exitosa
reproduccion vegetativa. Especies pioneras en estos bosques como N. obliqua no fueron favorecidas por esta
alteracién endégena en claros pequefios (< 1.000 m?), sugiriendo que alteraciones de mayor magnitud serfan
necesarias para su exitoso establecimiento.
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ABSTRACT

In old-growth forests at low elevations in south-central of Chile (38-42° S), the native understory bamboo
Chusquea quila plays an important role on the establishment and growth of tree species in tree-fall gaps.
Bamboo dieback that occurs after an extensive vegetative period represents a large-scale endogenous
disturbance that could influence tree regeneration dynamics in gaps. The main goal of this study was to analyze
the main patterns of the tree regeneration in canopy gaps in an old-growth remnant forest, 10 years after the
bamboo dieback in 1994. Six gaps tree-fall gaps were located and permanent plots were established to study the
demography and growth changes of the advanced regeneration and new recruitments. These changes were
evaluated between the years 1994 and 2003. The advanced regeneration was composed mainly of the shade-
tolerant tree species A. punctatum, L. philippiana and A. luma. Their mortality after 10 years averaged 42 % and
affected mostly individuals originated from seeds. In contrast, individuals of L. philippiana and E. cordifolia,
originated from rootstocks, showed higher growth rates and lower mortality. On the other hand, new recruitment
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was characterized by the abundant regeneration of N. obliqua, P. saligna and A. chilensis during the first season
after the dieback; however few individuals of these species survived the competition of the new bamboo cohort.
Similarly, juveniles originated from rootstocks of E. cordifolia, G. avellana and L. philippiana showed higher
growth rates and survivorship than plants originated from seeds. These results suggest that the temporary
increase of resources in canopy gaps, due to the bamboo dieback, would favor tree species of mid-late
successional stands, especially those originated from vegetative reproduction. Pioneer species in these forests
such as N. obliqua were not favored by the bamboo dieback in small gaps (< 1,000 m?), suggesting these species

that would depend mostly on large-scale catastrophic disturbances.

Key words: regeneration dynamics, tree-fall gaps, Chusquea quila dieback.

INTRODUCCION

En bosques templados antiguos, disturbios de
pequena escala (i.e. “fine-scale gap-phase” sensu
Veblen 1992) son aprovechados por especies
arbdreas para su establecimiento (Veblen et al.
1979, Armesto & Fuentes 1988, Veblen 1989,
Bustamante & Armesto 1995, Gutiérrez et al.
2004). Dichos disturbios juegan un papel
preponderante en la estructura, composicién y
dindmica de estos bosques (Veblen et al. 1980,
1981, Donoso 1993, Armesto et al. 1996, Lusk
1996, Veblen et al. 2004).

La regeneracion arbdrea en claros del dosel
puede ocurrir por uno o mds de los siguientes
mecanismos: (i) semillas que arriban antes o
después de la creacién del claro (i.e., semillas
almacenadas en el suelo o recientemente
dispersadas); (ii) pldntulas establecidas
previamente a la formacién del claro
(regeneracién avanzada); o (iii) rebrotes
vegetativos desde raices, tejidos dafados, u
otras estructuras (Canham & Marks 1985,
Veblen 1992). Los dltimos dos mecanismos
serfan importantes en claros del dosel donde
permanecen algunos individuos sobrevivientes
y donde la competencia por recursos es
relativamente intensa (Sousa 1984, Brokaw
1985, Runkle 1985).

La inhibicién de la regeneracion de especies
intolerantes y el retardo del establecimiento de
especies arbdoreas mds tolerantes a la sombra,
debido a la cobertura de plantas de sotobosque
que sobreviven a la formacion de claros o que
rapidamente los ocupan, es un factor de gran
relevancia en la dindmica regenerativa en
claros (Armesto et al. 1996, Veblen et al.
2004). La distribucién y abundancia del
sotobosque juega un rol tanto en la tasa y
composicion de la regeneracion a establecerse
como en la oportunidad de colonizacién
(Lorimer 1980, Huenneke 1983, Stewart et al.
1991, George & Bazzaz 1999).

En bosques templados lluviosos de
elevaciones bajas dominados por especies de
Nothofagus spp. en el centro-sur de Chile (38-
42° S aproximadamente), el bambi Chusquea
quila (Kunth) es la especie del sotobosque mds
frecuente y abundante en claros formados por
caidas de drboles y en sitios recientemente
alterados (Veblen et al. 1977, Veblen 1982,
Veblen & Schlegel 1982, Donoso 1993). Su
rdpida colonizacién y densa cobertura
constituyen un factor clave en la dindmica
sucesional de las especies arbdreas (Veblen
1982, Armesto et al. 1996, Veblen et al. 1996,
2004). En claros del dosel, esta cobertura
resulta en niveles luminicos que pueden llegar
a ser menores a los registrados bajo el dosel
cerrado del bosque, determinando en buena
parte el éxito de establecimiento de las especies
arbdreas (Lusk 2001).

Una particularidad de muchas bambiiceas,
incluyendo a C. quila, la constituye su extenso
periodo vegetativo al cabo del cual la poblacién
florece y muere sincrénicamente. La ocurrencia
ciclica de esta alteracion, estimada en un
intervalo de 60 a 70 afios para C. quila
(Gonzdlez & Donoso 1999, Gonzdlez-Cangas &
Gonzdlez 2006), genera recursos disponibles en
una ventana temporal de pocos afios,
promoviendo el desarrollo de los individuos ya
establecidos (regeneracién avanzada) y el
establecimiento de nuevos individuos en claros
(Gonzalez et al. 2002). Considerando el rol
clave que se le ha reconocido a C. quila en
estos ecosistemas boscosos (Veblen et al.
1996), la comprensién de la influencia de su

muerte sincrénica sobre la dindmica
regenerativa de las especies arbdreas es aun
incompleta.

La dltima floracién de C. quila ocurrida
entre los afios 1989 y 1995, que afectd
aproximadamente un millén de hectdreas desde
la provincia de Valdivia (39°38” S) hasta la
provincia de Aisén (44°38° S), ha constituido
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una de las floraciones de mayor extension
espacial dentro del rango de distribucién de las
especies de Chusquea, registrada tanto en Chile
como en Argentina (Gonzdlez & Donoso 1999).
Este evento afecté poblaciones de C. quila
presentes en bosques intervenidos y en claros
de bosques adultos de roble-laurel-lingue
(remanentes originales sensu Donoso 1981) y
bosques siempreverdes ubicados bajo 600 m de
altitud. En este contexto, el presente estudio
tuvo por objetivo central comprender el efecto
de la floracién de C. quila en el desarrollo y en
los cambios demograficos de las principales
especies arboreas presentes en los claros de un
bosque antiguo dominado por N. obliqua y
especies siempreverdes. Con la perspectiva
temporal ofrecida por una década de
seguimiento, este estudio pretende responder
las siguientes preguntas: ;Cudles fueron los
cambios demograficos y composicionales de las
especies arboreas después de la floracién y
muerte de C. guila en los claros?, ;Estuvo esta
respuesta dominada por el desarrollo de los
individuos ya establecidos (regeneracidén
avanzada), por un nuevo establecimiento de
individuos de semillas, o ambos patrones?,
(Cudl fue la respuesta de la propia especie C.
quila luego de la mortalidad masiva?

METODOS
Area de estudio

El estudio se llevé a cabo en el bosque
experimental San Martin (39°48° S, 73°14° O),
ubicado 15 km al noroeste de la ciudad de
Valdivia, a una elevaciéon de 10 m. Este bosque
colinda con el estuario del rio Cruces y estd
rodeado principalmente por plantaciones
forestales y terrenos agricolas (Fig. 1). Desde el
aio 1973 ha sido preservado con objetivos
experimentales, excluyendo las actividades de
ganaderia y explotacién maderera (R. Murda
comunicacion personal).

La zona posee un clima templado lluvioso
de costa occidental, caracterizado por un bajo
rango de oscilacién en las temperaturas debido
a la influencia marina (Fuenzalida 1971). Las
precipitaciones alcanzan los 2.000 a 2.500 mm,
distribuyéndose durante todo el afio, pero
concentrdndose en los meses de otofio e
invierno y disminuyendo en los meses de

verano. El régimen térmico se caracteriza por
una temperatura media anual de 12,2 °C (Huber
1970, Novoa et al. 1989). El suelo es tipo
trumao franco arenoso, con un alto contenido
de materia orgdnica. Su drenaje es moderado y
solo en depresiones se vuelve imperfecto
(Cérdenas 1976, IREN-CORFO-UACH 1978).

El bosque experimental San Martin se
caracteriza por la presencia de grandes
individuos (DAP > 1 m) de Nothofagus obliqua
(Fagaceae) 'y  Eucryphia  cordifolia
(Eucryphiaceae) que emergen del dosel. El
dosel principal y el intermedio son dominados
por Aextoxicon punctatum (Aextoxicaceae),
Laureliopsis philippiana (Monimiaceae) y
Podocarpus saligna (Podocarpaceae). En los
estratos intermedios y en los inferiores
participan tipicamente Amomyrtus luma
(Myrtaceae), Gevuina avellana (Proteaceae) y
en forma menos frecuente Luma apiculata
(Myrtaceae) y Amomyrtus meli (Myrtaceae).
Las especies Laurelia sempervirens
(Monimiaceae) y Persea lingue (Lauraceae) se
encuentran poco representadas producto de su
explotaciéon selectiva (floreo) en décadas
previas. El sotobosque estd compuesto
principalmente por Raphitamnus spinosus
(Verbenaceae), Rhamnus diffusus
(Rhamnaceae) y Lomatia dentata (Proteaceae).
La bambucea Chusquea quila domina en forma
exuberante en dreas de bosque abierto y en
claros de dosel. Producto del madereo selectivo
realizado hace mds de cuatro décadas, C. quila
coloniz6 densamente los claros generados por
estas actividades (Cardenas 1976, Alvarez
1982, San Martin et al. 1991).

Establecimiento del estudio

El monitoreo de la regeneraciéon en claros
comenzd al final del periodo que abarcéd la
floraciéon y muerte de Chusquea quila en el
bosque experimental San Martin (1992-1994).
El proceso de floracién desde la aparicién de
las inflorescencias (septiembre de 1992) hasta
el secamiento, caida de hojas 'y
desmoronamiento de los culmos (julio 1994)
duré aproximadamente dos aflos (Gonzdlez
2001). Al final de este proceso, cuando la
especie aun presentaba los culmos secos en pie,
se seleccionaron en forma dirigida seis claros
densamente cubiertos por bambd (> 90 % de
cobertura), cuyos tamafios variaron entre 250 y
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970 m? (Tabla 1). El criterio para la seleccién
de los claros consideré la variabilidad de
tamafios cominmente observados en el bosque.
Estos claros fueron originados por caida natural
de arboles y/o por madereo selectivo (floreo),
principalmente de N. obliqua, L. sempervirens
y P. lingue hace més de tres décadas. En el
presente, aun se conservan los tocones de los
individuos extraidos. El tamafio efectivo de los
claros (sensu Veblen 1989) se definié el afio
1994 con mapas de proyeccién de copas
elaborados en base a coordenadas X e Y,
midiendo el didmetro a la altura del pecho
(DAP) y la proyeccién perpendicular de la copa
de los arboles dominantes del borde. El tamafio
del claro efectivo se determiné con una red de
puntos de 5 x 5 mm sobre el mapa de
proyeccién de copas escala 1:100 (Valeria
1996).

Regeneracion avanzada

En el mes de junio de 1994, en el centro de cada
claro se establecié una parcela permanente de
200 m? (20 x 10 m), donde se etiquetaron todos
los individuos de las especies arbdreas entre 5
cmy 2 m de altura y brinzales (> 2 m de altura y
< 5 c¢cm de DAP). La determinacion de estas
plantas como regeneracién avanzada
(predisturbio) fue basada en el desarrollo que
presentaban (todas > 5 cm, sin cotiledones) al
momento en que aun C. guila se encontraba en
una condicion de desmoronamiento (Gonzalez
2001). A cada individuo se le registré su altura y
origen (semilla o raiz). Tomando en cuenta las
claras evidencias de que estas plantas se
encontraban establecidas previo al fenémeno de
muerte de C. quila, el presente estudio establece
a esta primera evaluacién, en junio de 1994,
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Fig. 1: Ubicacién del bosque experimental San Martin, uno de los escasos bosques remanentes
originales existentes en el llano central, en el contexto del actual paisaje forestal.

Location of the San Martin experimental forest, one of the last remnant old-growth forests in the central valley of the Lake

District, in the context of the present forest landscape.
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como la condicién predisturbio. Estas parcelas
fueron reevaluadas en noviembre de 1995, mayo
de 1996 y durante el invierno de 2003.

Nuevos establecimientos

La regeneracién establecida después del
desmoronamiento de los culmos del bambt (i.e.
nuevos establecimientos) se cuantificé en
diciembre de 1994, en cuatro de los seis claros
seleccionados para el estudio. En cada claro se
establecieron en forma aleatoria veinte parcelas
de 1 x 1 m, donde se registr6 la altura y origen
(semilla o raiz) de cada planta. Estas parcelas
se reevaluaron en octubre de 1995 y mayo de
1996. Con la finalidad de realizar un
seguimiento mds exhaustivo de los nuevos
establecimientos a una década de la floracion y
muerte de C. quila, durante los meses de
invierno de 2003, estos fueron censados en los
seis claros, en las mismas parcelas de 20 x 10
m utilizadas para la regeneracién avanzada. En
cada parcela se etiquetaron todos los nuevos

individuos establecidos, registrando su altura y
su origen (semilla o raiz).

Respuesta de Chusquea quila

La regeneracién del bambu se registré en 20
subparcelas de 0,2 x 0,2 m anidadas en las
parcelas de 1 x 1 m utilizadas para estudiar la
respuesta inicial de los nuevos
establecimientos. En cada subparcela se
determiné la densidad y la altura promedio de
los culmos de bambi. Estas subparcelas se
establecieron en diciembre de 1994 y fueron re-
evaluadas en abril de 1995, octubre de 1995 y
mayo de 1996. Considerando el tamafio y
densidad de los culmos luego de una década de
la floracién, la regeneracion de C. guila en el
aflo 2003 se estimd en 20 parcelas de 1 x 1 m
distribuidas sistemdticamente en cuatro
transectos dentro de cada uno de los seis claros.
En estas parcelas se registré la altura promedio
y el nimero de culmos vivos (i.e., tallos
verdes) de la especie.

TABLA 1

Caracteristicas generales de los claros estudiados en el bosque experimental San Martin.

General characteristics of canopy gaps studied in the San Martin experimental forest.

Variable Claro 1 Claro 2 Claro 3 Claro 4 Claro 5 Claro 6
Tamaifio (m?) 970 254 320 440 480 750
Orientacion NwW NwW SW NW % NwW
Arboles formadores Ec Ls Ec Ap Ap Ls
No No Ls Ec No No
Pl Pl No No Pl Pl
Pl
Arboles borde Ap Ap Ap Ap Ap Ap
Am Al Al Ec Al Al
Ec Am Ec Lp Ec Ec
Lp Ga Ga No Lp Ga
No Lp La Ps No La
Ps No Ld Rs Lh
Ps Lp Lp
Rs No No
Ps Ps
Rs

Clave de especies: Al = A. luma; Am = A. meli; Ap = A. punctatum; Ec = E. cordifolia; Ga = G. Avellana; La = L.
apiculata; Ld = L. dentata; Lh = L. hirsuta; Lp = L. philippiana; Ls = L. sempervirens; No = N. obliqua; Pl = P. lingue;

Ps = P. saligna; Rs = R. spinosus
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Andlisis de datos RESULTADOS

Para las comparaciones de medias entre grupos Cambios demogrdficos y crecimiento de la re-
independientes (i.e., densidad de individuos generacion avanzada

originados de semillas versus originados de

raices, crecimiento en altura de sobrevivientes La regeneracién avanzada (afio 1994) estaba
vs no sobrevivientes, crecimiento en altura de constituida por las especies sombra-tolerantes
C. quila vs especies arbdreas, mortalidad de A. punctatum (40 %), L. philippiana (34 %) y
individuos originados de semillas vs originados  A. luma (10 %, Fig. 2A). En algunos claros
de raices) se utilizé la prueba U de Mann- también fueron importantes las especies semi-
Whitney. Todas las pruebas estadisticas se tolerantes E. cordifolia (9 %), L. dentata (3 %)
evaluaron a un nivel de confianza de 95 % (P < y G. avellana (3 %). Las proporciones de
0,05). La nomenclatura sigue a Marticorena & participaciéon de las especies en los claros no

Quezada (1985). cambiaron sustancialmente en 10 afios (Fig.
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Fig. 2: Cambios en abundancia (a) y altura media (b) de las especies segtin tipo de regeneracién
(regeneracién avanzada o nuevos establecimientos) durante el periodo de estudio (1994-2003).
Clave de especies: Ecc = Embothrium coccineum, Ac = Aristotelia chilensis, No = Nothofagus
obligua, Dw = Drimys winteri, Ec = Eucryphia cordifolia, Ga = Gevuina avellana, Ld = Lomatia
dentata, Ls = Laurelia sempervirens, Ps = Podocarpus saligna, Rs = Raphitamnus spinosus, Ap =
Aextoxicon punctatum, La = Luma apiculata, Lp = Laureliopsis philippiana, Al = Amomyrtus luma,
Am = Amomyrtus meli.

Changes in density (a) and mean height (b) of tree species according to type of regeneration (advanced regeneration or new
establishments) during the study period (1994-2003). Key to species names: Ecc = Embothrium coccineum, Ac = Aristote-
lia chilensis, No = Nothofagus obliqua, Dw = Drimys winteri, Ec = Eucryphia cordifolia, Ga = Gevuina avellana, Ld =

Lomatia dentata, Ls = Laurelia sempervirens, Ps = Podocarpus saligna, Rs = Raphitamnus spinosus, Ap = Aextoxicon
punctatum, La = Luma apiculata, Lp = Laureliopsis philippiana, Al = Amomyrtus luma, Am = Amomyrtus meli.
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2A) a pesar de que la mortalidad para el
conjunto de especies fue cercana a 42 %. La
mortalidad se relacioné con las estrategias
reproductivas de las especies (regeneracién via
semillas o rebrotes vegetativos) y con la altura
inicial de los individuos. La supervivencia fue
mayor en individuos originados
vegetativamente (rebrotes de raices) que en los
individuos originados via semillas (Fig. 3A),
aunque dichas diferencias no fueron
significativas (prueba U de Mann-Whitney; U =
-1,813; P = 0,070). Por otro lado, corroborando
lo encontrado por Gonzdlez et al. (2002), los
individuos que presentaron una menor altura
inicial (i.e., predisturbio) fueron mads
susceptibles a morir que plantas de mayor
tamafio (1994-2003; prueba U de Mann-
Whitney; U =-2,775, P = 0,006).

Al cabo de 10 afios, los mayores
crecimientos en altura fueron alcanzados por
las especies G. avellana (25 c¢cm afio’!), L.
philippiana (29 cm afio!) y especialmente E.
cordifolia (43 cm afio’') que alcanzé una altura
cercana a cuatro metros (Fig. 2B). Amomyrtus
meli, R. spinosus y D. winteri (Winteraceae)
también mostraron crecimientos relativamente
rdpidos (27, 30 y 40 cm afio’!, respectivamente)
segun los escasos individuos registrados (Fig.
2B). Por su parte, la estrategia reproductiva
también fue determinante en el crecimiento en
altura de las especies. Asi, los individuos
originados vegetativamente alcanzaron alturas
medias significativamente superiores que
aquellos originados via semillas (prueba U de
Mann-Whitney; P < 0,05; Fig. 3B).

Cambios demogrdficos y crecimiento de los
nuevos establecimientos

La abundante regeneracion arbdrea establecida
durante las primeras estaciones de crecimiento
postmuerte de C. quila estuvo dominada por P.
saligna (37 %), N. obliqua (23 %), A. chilensis
(17 %) (Elaeocarpaceae) y E. cordifolia (13 %),
esta dltima establecida principalmente de raices
(Fig. 2A). La mayor parte de las plantas
originadas de semillas experimentaron una
fuerte mortalidad (Fig. 3A). Tanto individuos
de N. obliqua como los escasos individuos de
E. cordifolia establecidos de semillas, no
fueron capaces de sobrevivir en ninguno de los
claros, y solo unos pocos individuos de A.
chilensis y P. saligna sobrevivieron al cabo de

10 afos (Fig. 2A). En contraste, los rebrotes de
raices de E. cordifolia presentaron una menor
mortalidad, representando el 60 % de los
individuos sobrevivientes de origen vegetativo
al afio 2003 (Fig. 3A). Asi, luego de 10 afios,
los nuevos establecimientos estuvieron
constituidos principalmente por las especies E.
cordifolia (37 %), G. avellana (17 %), A.
punctatum (16 %), A. luma (8 %) y L.
philippiana (7 %) (Fig. 2A).

La tasa de crecimiento en altura de los
nuevos establecimientos, al igual que para la
regeneracién avanzada, estuvo determinada
principalmente por las estrategias reproductivas
de las especies. De esta forma, los individuos
originados vegetativamente lograron alturas
significativamente superiores que aquellos
originados de semillas (prueba U de Mann-
Whitney; P < 0,05; Fig. 3B). Las especies que
presentaron mayores incrementos en altura
fueron E. cordifolia (32 cm afio™!), G. avellana
(29 cm afio’!) y L. philippiana (22 c¢m afo!).
Similarmente, E. coccineum (Proteaceae), A.
chilensis y R. spinosus, si bien con una escasa
presencia en los claros, también presentaron
una rdpida tasa de crecimiento en altura (69, 39
y 28 cm afno’!, respectivamente, Fig. 2B).

Respuesta de Chusquea quila y su influencia en
los cambios demogrdficos observados

La respuesta de C. gquila, después de la
diseminacién de sus semillas (verano 1993-
1994), estuvo marcada por un denso
establecimiento (primavera de 1994) y un
relativamente rdpido crecimiento de las
plantulas durante las primeras temporadas post-
disturbio (Fig. 4). La densidad de culmos de C.
quila present6 un leve aumento hasta el afio
1995, para luego disminuir fuertemente entre el
periodo 1996-2003 (Fig. 4). Comparando el
crecimiento alcanzado por C. guila durante las
primeras evaluaciones (1994-1996) se observa
que su altura (26 cm) fue significativamente
superior (prueba U de Mann-Whitney; P <
0,05) a la altura media alcanzada por las
especies mas densamente establecidas como N.
obliqua, A. chilensis y P. saligna (Fig. 5A). Sin
embargo, la mayor parte de las especies
sombra-tolerantes, principales componentes de
la regeneracion avanzada, superaron la altura
de C. quila. Al cabo de 10 afos (afio 2003) solo
las especies sombra-intolerantes A. chilensis y
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Fig. 3: Abundancia (A) y altura media (B) de las plantas segtin tipo de regeneracién (avanzada o
nuevos establecimientos) y estrategia reproductiva (semillas o raices) a través del periodo de estu-
dio. Letras diferentes en barras del mismo afio indican diferencias significativas en abundancia
segun la prueba U de Mann-Whitney (P < 0,05): 1994 (U = -6,183; P < 0,001), 1995 (U = -6,989; P
< 0,001), 1996 (U = -7,074; P < 0,001), 2003 (U = -3,201; P = 0,001). Para la altura media, letras
diferentes entre estrategias reproductivas del mismo tipo de regeneracién indican diferencias signi-
ficativas segtin la prueba U de Mann-Whitney (P < 0,05): regeneracién avanzada 1994 (U = -6,077;
P <0,001), 1995 (U= -5,899; P < 0,001), 1996 (U = -6,218; P < 0,001), 2003 (U = -9,246; P <
0,001). Nuevos establecimientos 1994 (U = -17,412; P < 0,001), 1995 (U = -28475; P < 0,001),
1996 (U=-19,433; P <0,001),2003 (U=-19,433; P<0,001).

Abundance (A) and mean height (B) of seedlings by type of regeneration (advanced or new establishments) and reproducti-
ve strategy (seeds or roots). For total tree abundance (A), different letters in bars of the same year indicate significant
differences in abundance according to Mann-Whitney U test (P < 0.05): 1994 (U =-6.183, P < 0.001), 1995 (U =-6,989, P
< 0.001), 1996 (U =-7.074, P < 0.001), 2003 (U = -3.201, P = 0.001). For the mean height (B), different letters between
reproductive strategies of the same type of regeneration indicate significant differences according to Mann-Whitney U test
(P < 0.05): Advanced regeneration 1994 (U = -6.077, P < 0.001), 1995 (U = -5.899, P < 0.001), 1996 (U = -6.218, P <
0.001), 2003 (U = -9.246; P < 0.001). New establishments 1994 (U = -17.412, P < 0.001), 1995 (U = -28.475. P < 0.001),
1996 (U=-19.433,P <0.001), 2003 (U =-19.433,P <0.001).
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E. coccineum superaron la altura de C. quila
(240 cm). Por su parte, las tnicas especies
relativamente tolerantes a la sombra que
superaron al bambu fueron D. winteri, E.
cordifolia, G. avellana y L. philippiana (Fig.
5B).

DISCUSION

La regeneracion arbdrea experiment6 fuertes
cambios demograficos a través del periodo
evaluado. Durante los dos primeros afios, luego
del episodio de floracién, los nuevos
establecimientos superaron en tres veces la
densidad de la regeneracién avanzada. Sin
embargo, después de 10 aflos, la participacién
relativa de la regeneracién avanzada paso a ser
significativamente superior a la de los nuevos
establecimientos debido a la fuerte mortalidad
(87 %) que estos ultimos experimentaron
principalmente en individuos originados de
semillas. Distintos patrones de respuesta de la
regeneracion —nueva como avanzada— han sido
observados luego de la muerte de bambuceas
del género Chusquea. Por ejemplo, en claros de
bosques antiguos dominados por N. dombeyi,
Saxegothaea conspicua (Podocarpaceae) y L.
philippiana, en la precordillera andina de
Panguipulli (Chile) (39° S, 72° O, 650 m de

altitud), la floracién y muerte del colihue (C.
culeou) favorecié el crecimiento de la
regeneracion avanzada, principalmente de S.
conspicua, resultando en un escaso
establecimiento postfloraciéon (C. Celeddén
comunicacién personal). Asi también, Holz &
Veblen (2006), observando la respuesta de la
regeneracion de N. dombeyi y N. pumilio luego
de tres afios desde la muerte de Chusquea
montana en bosques andinos dominados por
dichas especies, en la frontera entre Chile y
Argentina (40° S, 71° O, 1.200 m de altitud),
constataron que pldntulas y brinzales de
regeneracion avanzada en sitios con Chusquea
muerta presentaron un mayor crecimiento en
altura que aquellos individuos ubicados en
sitios con Chusquea viva. A diferencia de lo
encontrado en el presente estudio, la floracién y
muerte de C. montana no resulté en el
establecimiento de nuevos individuos (Holz &
Veblen 2006).

En el bosque experimental San Martin, la
respuesta de las especies arbéreas luego de la
muerte sincronica de C. quila, estuvo
determinada importantemente por los rasgos de
vida de las especies, donde destacan las
caracteristicas de tolerancia a la sombra y las
estrategias reproductivas. Los individuos de N.
obliqua, especie sombra-intolerante (i.e.,
pionera), se establecieron tUnicamente via
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Fig.4: Abundancia y altura media de los culmos de Chusquea quila en distintas evaluaciones.

Abundance and mean height of Chusquea quila culms during the study period.



194 MUNOZ & GONZALEZ

180 Intolerantes Semitolerantes Tolerantes
160 - (A)
T 140
L 120
E 100
E 80
E 60 .
E 40 .
g 20 *
EZ6 Ac No I--PsRs- NE RS
Dw Ec Ga Ld Ap L Al Am | RA RR
5 W s L .
-40 )
400
(B)
300 ‘
E
< 200
g
3
< 100 .
Q °
!
= 243 _LdLsPsRs La _ AlAm RA NE RS
2 Ecc c Dw Ec Ga Lp RR
& -100 . : !
a .
-200
-300
Especies Subtotales

Fig. 5: Diferencias en alturas medias entre la regeneracion arbérea y C. quila para la evaluacién del
afio 1996 (a) y 2003 (b). La altura media del bambu fue de 26 y 243 cm para la evaluacién del afio
1996 y 2003, respectivamente. Diferencias significativas se indican con un punto negro sobre o
bajo la barra, dependiendo de si la diferencia es positiva o negativa. Especies: Ecc = Embothrium
coccineum, Ac = Aristotelia chilensis, No = Nothofagus obliqua, Dw = Drimys winteri, Ec =
Eucryphia cordifolia, Ga = Gevuina avellana, Ld = Lomatia dentata, Ls = Laurelia sempervirens,
Ps = Podocarpus saligna, Rs = Raphitamnus spinosus, Ap = Aextoxicon punctatum, La = Luma
apiculata, Lp = Laureliopsis philippiana, Al = Amomyrtus luma, Am = Amomyrtus meli. Subtota-
les: RA = regeneraciéon avanzada, NE = Nuevos establecimientos, RS = Regeneraciéon de semilla,
RR = Regeneracidén de raiz. Los valores de las pruebas estadisticas se muestran en la Tabla 2
Differences in average heights between tree seedlings and C. quila seedlings in the year 1996 (A) and 2003 (B). The
average height of bamboo was 26 and 243 cm for the evaluations of years 1996 and 2003, respectively. Significant
differences are indicated by a dot on or under the bars, depending on whether the difference was positive or negative.
Species: Ecc = Embothrium coccineum, Ac = Aristotelia chilensis, No = Nothofagus obliqua, Dw = Drimys winteri, Ec =
Eucryphia cordifolia, Ga = Gevuina avellana, Ld = Lomatia dentata, Ls = Laurelia sempervirens, Ps = Podocarpus
saligna, Rs = Raphitamnus spinosus, Ap = Aextoxicon punctatum, La = Luma apiculata, Lp = Laureliopsis philippiana, Al
= Amomyrtus luma, Am = Amomyrtus meli. Subtotal: RA = Advanced regeneration, NE = New establishments, RS =
Regeneration from seed, RR = Regeneration from root. The values of the statistical tests are in Table 2.
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semillas. Durante los primeros afios post-
disturbio (1994-1996), estos individuos
mostraron un lento crecimiento en altura (< 4
cm afio’!) que les valié ser sobrepasados
rdpidamente por la cobertura de Chusquea
quila (Fig. 5A), y consecuentemente,
experimentar una fuerte mortalidad durante el
periodo evaluado (1994-2003). Similarmente,
Campanello et al. (2007) documentaron que la
remocién (i.e., corta artificial) de Chusquea
ramosissima y de lianas en claros de bosques
atlanticos subtropicales (25° S, 52° O), al igual
que la floracién y muerte masiva de C.
ramosissima en el Parque Nacional Iguazi, al
norte de la provincia de Misiones (Argentina),
tampoco representaron una oportunidad para la
colonizacién de especies pioneras, debido a la
competencia de otras especies del sotobosque
(i.e., helechos y herbaceas) y/o al abundante

195

aporte de materia organica del bambu —de lenta
descomposicién— al piso de los claros.

Por su parte, P. saligna, que en los claros
del bosque experimental San Martin se
establecié densa y coincidentemente con una
alta produccién de semillas (Valeria 1996),
también experimenté una fuerte mortalidad. Si
bien esta especie presenta una tolerancia media
a la sombra, al igual que N. obliqua, su lento
crecimiento inicial sugiere que el
sombreamiento de Chusquea quila pudo haber
sido el principal factor gatillante de la alta
mortalidad observada. En este mismo bosque,
Concha (1995) reporté que P. saligna
presentaba un lento crecimiento inicial, y que
su abundancia disminuy6 fuertemente desde
claros recién formados a claros mds antiguos,
donde incluso pueden no quedar sobrevivientes.
Estos resultados sugieren que su estrategia de

TABLA 2

Estadisticos de las pruebas de significancia utilizadas para comparar alturas medias entre la
regeneracion arbérea y la altura de C. quila en la evaluacidn del afio 1996 y 2003. Los valores de
U y P corresponden al estadigrafo de la prueba U de Mann-Whitney y al valor de probabilidad
asociado.

Statistical comparisons between the average height of tree regeneration and the height of bamboo C. guila in years 1996
and 2003. U and P values represent the Mann-Whitney U statistics and its associated probability value.

Especie 1996 2003

Valor de U Valor de P Valor de U Valor de P
A. luma -1,831 0,067 -5,744 < 0,001
A. chilensis -14,728 < 0,001 -1,385 0,166
A. meli -2,563 0,010 -0,043 0,966
A. punctatum -2,984 0,003 -13,179 < 0,001
D. winteri -2,563 0,010 -1,984 0,047
E. cordifolia -4.405 < 0,001 -5,712 < 0,001
E. coccineum - - -1,342 0,180
L. apiculata - - -2,852 0,004
G. avellana -2,633 0,008 -2,633 0,008
L. dentata -0,088 0,930 -6,100 < 0,001
L. philippiana -10917 < 0,001 -0,013 0,989
L. sempervirens - - -2.,425 0,015
N. obliqua -13,055 < 0,001 - -
P. saligna -18,935 < 0,001 -4.,447 < 0,001
R. spinosus -8,958 < 0,001 -0,849 0,396
Reg. avanzada -10,583 < 0,001 -6,182 < 0,001
Nueva regeneracion -13,554 < 0,001 -3,337 0,001
Reg. de semilla -8,482 < 0,001 -11,941 < 0,001
Reg. de raiz -5,879 < 0,001 -2,946 0,003
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regeneracion en claros es mds bien episddica,
asociada a un denso establecimiento inicial y
una alta mortalidad posterior, donde solo unos
pocos individuos logran establecerse, lo cual
también ha sido observado en renovales de N.
dombeyi (Donoso & Utreras 2006).

Los rebrotes de raices, principalmente de E.
cordifolia, fueron los que aprovecharon mads
exitosamente los recursos disponibles
asociados a la muerte de C. guila. Para esta
especie y otras que utilizan este tipo de
reproduccién, como L. philippiana y G.
avellana, la pérdida de la cobertura del bambu
en los claros favorecié6 un acelerado
crecimiento en altura de la regeneracién
avanzada y una generaciéon abundante de
nuevos rebrotes vegetativos. A una década del
disturbio (afio 2003), estos rebrotes constituyen
la mayoria de los individuos que superan
significativamente la altura del bambu (i.e., 2.4
m) (Fig. 5B). Por su parte, las especies sombra-
tolerantes que no regeneraron abundantemente
de forma vegetativa, sino que lo hicieron
mayormente a través de semillas, como A.
punctatum y A. luma, no fueron afectadas por
la densidad y cobertura de C. quila. Asi, en el
afio 2003, aun forman parte de las especies
dominantes en los claros. De esta forma, en el
bosque experimental San Martin, la muerte
sincronica de C. quila no resulté en el
establecimiento exitoso de especies sombra-
intolerantes dominantes en el dosel de estos
bosques, como N. obliqua, sino solo de unos
pocos individuos de especies sombra-
intolerantes de corta longevidad, como son A.
chilensis y E. coccineum (Escobar et al. 2006,
Muiioz & Gonzédlez 2006). Sin embargo, esta
alteracion favorecié principalmente a especies
arbéreas sombra-tolerantes, tipicas de estados
sucesionales mas avanzados (i.e., A.
punctatum), y especialmente a especies semi-
tolerantes con la capacidad de reproducirse
vegetativamente (i.e., E. cordifolia).

El éxito de especies de diferentes grupos
funcionales (i.e. pioneras, sucesion tardia)
luego de la muerte de bambiceas, parece
depender del tamafio de los claros. Segin
Martins et al. (2004) la muerte del bambu
Merostachys riedeliana en bosques mesdfilos
semideciduos del sureste de Brasil (22° S, 47°
O) gener6 la oportunidad para la colonizacién
de especies pioneras, pero debido al gran
nimero de claros pequefios (35-454 m?), la

respuesta de la regeneraciéon estuvo dominada
principalmente por especies sombra-tolerantes.
Si bien los claros analizados en el presente
estudio sugieren patrones consistentes en la
respuesta de la regeneracion, la consideraciéon
de un mayor nimero y mejor atencién al efecto
del tamafo del claro en la respuesta de la
regeneracién, permitiria precisar mas
claramente la influencia de la floracién y
muerte de Chusquea quila sobre la dindmica
regenerativa de estos bosques.

Finalmente, C. quila en tan solo una década
de crecimiento  vegetativo  recuperd
completamente la cobertura observada en los
claros previo a su floracién y muerte sincrdnica.
Esto apoyaria la sugerencia de Lusk (2001)
seglin la cual la dominancia del bambu en los
claros permanece por mds de una generacion.
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