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SUMMARY

Tree growth models contribute to describing the structure and functioning of forests, predicting timber production, implementing
appropriate silvicultural practices and assessing the economic dimension of forestry. Nothofagus alpina, Nothofagus obliqua and
Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae) form natural forests in Northwestern Patagonia of Argentina. Models of diametric increment
and yield were developed for N. alpina trees from the intermediate and superior canopy strata, through Bertalanfty - Richards’s
functions. They were interpreted together with those for N. obliqua and N. dombeyi, formerly developed using the same methodology.
In all three species, intermediate trees exhibited the lowest diametric growth, probably in response to differences in the amount and
composition of light. Growth of N. alpina trees, compared to N. dombeyi, was similar for all age classes within the intermediate
stratum, and lower for older classes within the superior stratum. However, the performance of this species was adequate in both strata,
which would be associated with the superior shade tolerance (perceived in the intermediate stratum) and the response to increasing
light (in the upper one). Nothofagus obliqua experienced the slowest growth for all social strata and age classes. Discrepancies
observed among models were compatible with interspecific differences in intrinsic growth and demand of light. The simultaneous
interpretation of growth models of N. alpina, N. obliqua and N. dombeyi can contribute to deeply understand ecological patterns and
processes of this subantarctic forest, aimed at its conservation and sustainable management.
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RESUMEN

Los modelos de crecimiento arbéreo contribuyen a describir la estructura y el funcionamiento del bosque, predecir la produccion de
madera, implementar alternativas silvicolas y evaluar la dimensiéon econdmica forestal. Nothofagus alpina, Nothofagus obliqua y
Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae) conforman bosques naturales en el noroeste de la Patagonia argentina. A través de la funcion
von Bertalanffy-Richards, se desarrollé un modelo de incremento corriente y rendimiento en diametro para N. alpina de los estratos
intermedio y superior, y se los comparoé con los existentes para N. obliqua 'y N. dombeyi. En las tres especies, los arboles intermedios
exhibieron el menor crecimiento que se deberia a la composicion y menor cantidad de luz. El crecimiento de N. alpina, comparado con
el de N. dombeyi, fue similar en todas las clases de edad para el estrato intermedio, y menor en las clases de mayor edad para el estrato
superior. Sin embargo, el desempefio de esta especie fue muy adecuado en ambos estratos, que se asociaria a la mayor tolerancia a la
sombra (percibida en el estrato intermedio) y la respuesta al aumento de la luz (en el superior). Nothofagus obliqua siempre presentd
el crecimiento diamétrico mas lento. Las discrepancias observadas en los modelos fueron compatibles con diferencias interespecificas
de crecimiento intrinseco y demanda de luz. La interpretacion simultanea de los modelos de estas especies de Nothofagus contribuye
a aumentar la comprension ecologica y productiva de un valioso tipo de vegetacion subantartica.

Palabras clave: bosque subantartico, produccion forestal, estratos sociales, tolerancia a la sombra.

INTRODUCCION porque contribuyen a describir la estructura y el funcio-
namiento del bosque, predecir la produccion de madera,

Los modelos de crecimiento arbdreo representan una  implementar alternativas silvicolas y evaluar la dimension
herramienta cuantitativa valiosa para la gestion sostenible  econémica a lo largo de gradientes de edad, calidad de si-
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tio y uso forestal. Estos modelos pueden comprender ecua-
ciones relativamente simples lo que facilita enormemente
su aplicacion (Vanclay 1994). El crecimiento de una planta
representa la variacion del tamafio y peso a lo largo del
tiempo, e integra los efectos de patrones y procesos fisico-
quimicos y ecofisioldgicos tales como la fotosintesis, la
competencia y la asignacion de recursos a las partes aéreas
y subterraneas (Smith et al. 1996). La luz es un componen-
te fisico clave del crecimiento de una planta debido a los
efectos directos e indirectos sobre el desempefio individual
(Pallardy 2007). La respuesta de las especies arboreas a la
variacion de luz es continua; sin embargo, se reconocen
clases discretas de tolerancia a la sombra que permiten ex-
plicar aspectos fundamentales de la sucesion ecoldgica de
los bosques naturales (Tilman 1988).

El diametro del fuste del arbol es una dimension cla-
ve de los modelos de produccion forestal que se mide en
forma sencilla, se relaciona con el tamafio de la copa, el
area basal y el volumen del tronco, permitiendo desa-
rrollar diagramas de manejo de la densidad del bosque
(Smith et al. 1996). En particular, los modelos bioldgicos
del crecimiento diamétrico individual se emplean para in-
terpretar en forma causal patrones y procesos ecosistémi-
cos en el corto plazo (Vanclay 1994). El diametro tiende
a seguir una trayectoria sigmoidea variable a lo largo del
tiempo que depende de las caracteristicas intrinsecas de
la especie, la edad del individuo, la densidad y cobertura
poblacional asi como las propiedades fisicas y quimicas
del sitio. La interaccion de estos factores origina la dife-
renciacion social manifestada en las clases de copa (Smith
et al. 1996).

El bosque alto y cerrado compuesto por las especies ca-
ducifolias Nothofagus alpina (Poepp. et Endl.) Oerst. (rauli)
y Nothofagus obliqua (Mirb.) Oerst. (roble pellin), y la
siempreverde Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst. (coihue)
(Nothofagaceae), se desarrolla en los faldeos de las cordi-
lleras de La Costa y Los Andes, entre 39° 29" y 40° 22" S
y hasta 1.000 m s.n.m. (Lara et al. 1999). Estos arboles
son diclino monoicos y anemocoros, y experimentarian
una produccion anual variable de semillas que conforman
un banco transitorio en el suelo (Dezzotti et al. 2016). Las
especies de Nothofagus desarrollan poblaciones coetaneas
luego de la ocurrencia de disturbios de gran escala. Las
perturbaciones de pequeia escala promueven un bosque
en mosaico, formado por parches cuya estructura depende
del tamafio y la forma de los claros y el comportamiento
ecologico de las especies (Veblen ef al. 1996).

Los renovales de N. alpina, N. obliqua y N. dombe-
yi tienen un modo de regeneracion comun dependiente
de claros del dosel; sin embargo, estas especies presen-
tan divergencias en la sobrevivencia, el crecimiento y el
desarrollo bajo diferentes regimenes de luz. La diferen-
ciacion del nicho de regeneracion explicaria la variacion
composicional y estructural de este tipo forestal a lo largo
del espacio y el tiempo (Veblen ef al. 1996). En particular,
N. alpina es la especie mas tolerante a la sombra, a juzgar
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por la capacidad de los estadios iniciales de persistir como
“regeneracion avanzada” y crecer mas rapidamente en
condiciones sombrias. Esta capacidad se vincula en parte
al mayor tamafio y acumulacion de nutrientes de la semi-
lla (Read y Hill 1985, Grosse 1988, Ramirez et al. 1997,
Weinberger y Ramirez 2001, Dezzotti ef al. 2004).

Los objetivos de este estudio son: i) desarrollar un
modelo individual de incremento corriente y rendimiento
diamétrico de arboles de N. alpina del estrato intermedio y
superior, ¢ ii) interpretar este modelo en forma simultanea
con los de N. dombeyi y N. obliqua, desarrollados en la
misma area de estudio y con una metodologia equivalen-
te (Chauchard et al. 2001, Chauchard y Sbrancia 2003).
La hipdtesis que se busca validar propone que existe un
patréon de crecimiento diamétrico comuin de N. alpina,
N. obliqgua y N. dombeyi, pero al mismo tiempo subsisten
discrepancias interespecificas en cuanto a las magnitudes
de crecimiento asociadas a la tolerancia a la sombra. La
interpretacion conjunta de los modelos de crecimiento de
las especies de Nothofagus puede contribuir a lograr una
mayor comprension de la ecologia y productividad de este
valioso bosque Subantartico en el contexto del manejo
sostenible.

METODOS

Area de estudio. El modelo de crecimiento para N. alpi-
na se baso en datos colectados en las estaciones de mues-
treo Quilanlahue (40° 09’ S, 71° 28” O), Yuco (40° 09’ S,
71° 31’ O), Hua hum (40° 09* S, 71° 35’ O), Nonthué
(40°07° S, 71° 38° O) y Pucara (40° 09’ S, 71° 39’ O) (Par-
que Nacional Lanin, Argentina). En esta region, el clima es
templado humedo con un pronunciado gradiente de preci-
pitacién longitudinal, provocado por la sombra de lluvias
que ejerce la cordillera de los Andes, y estacional, debido
al desplazamiento anual del centro de presion del océa-
no Pacifico (Paruelo ef al. 1998). En el area Quechuquina
(40°09° S, 71° 34’ O, 1965 - 2009), circundante a las es-
taciones de muestreo, la temperatura media y la precipi-
tacion total anuales son 9,3 °C y 1.889 mm, respectiva-
mente' (figura 1). Los suelos son Andisoles con un perfil
O-A-B_-C, tienen abundante cantidad de limo, arcilla y
materia organica, y alta capacidad de retencion hidrica, in-
tercambio cationico y fijacion de fosforo (del Valle 1998).

La vegetacion pertenece al Distrito del Bosque Cadu-
cifolio de la Provincia Subantartica (Cabrera 1971). Las
estaciones de muestreo se instalaron en areas preservadas
de perturbaciones antrdpicas recientes, intensas y de gran
escala, y representaron parte de la heterogeneidad estruc-
tural de los rodales presentes (APN 2012). Estas estacio-
nes estaban ocupadas por bosques regulares en diferentes
fases de desarrollo (sensu Oliver y Larson 1996), a juz-
gar por la forma normal de la distribucion de tallas, y las

' Direccion Provincial de Bosques de Neuquén, Argentina, datos no
publicados.



relaciones entre la densidad y el volumen del rodal y el
diametro de los individuos. Los rodales jovenes presenta-
ron mayor densidad y menores volumen y didmetro (fase
de exclusion), mientras que los maduros menor densidad
y mayores volumen y didmetro (fase de bosque maduro)
(Dezzotti et al. 2016) (cuadro 1).

Coleccion de datos. Los datos para ajustar el modelo de
crecimiento de N. alpina provinieron de arboles adultos
(didmetro a la altura del pecho a 1,3 m, dap > 10 cm),
localizados en bosques puros, y mixtos con N. obliqua y
N. dombeyi, con cobertura de copas continua, altura maxi-
ma entre 25 y 35 m y sin extracciéon de madera durante el
ciclo de desarrollo del rodal (Attis Beltran et al. 2015).
Las muestras se colectaron de individuos en pie presentes
en parcelas permanentes de muestreo y de apeados fuera
de ellas. Estas parcelas fueron circulares de 500 (n=23)y
1.000 m? (n = 6), y cuadradas de 2.000 m?cada una (n = 4).
A los arboles presentes en las parcelas se los etiquetd con
un numero, y se les sefiald la circunferencia del tronco
(pintura), midi6 el dap (cinta diamétrica) al inicio y final
de un periodo de entre cuatro y nueve afios y asigno la cla-
se de dap (clase 1: 10,1 - 15,0; clase 2: 15,1 - 20,0;...; clase
11: > 60,1 cm) y el estrato social.

Los estratos sociales fueron i) dominante: arbol con
copa mayor en referencia a la del dosel superior y que re-
cibe luz directa en la parte superior y lateral, ii) codomi-
nante: arbol con abundante ramas y follaje, copa menor a
la dominante y que recibe luz directa en la parte superior y
lateral, e iii) intermedio: arbol con abundante follaje, copa
pequeiia y comprimida lateralmente y que recibe luz di-
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recta solo en la parte superior. Los arboles oprimidos, con
copa pequefia que no recibe luz directa, no se analizaron.
En cada parcela permanente de muestreo se eligié en for-
ma aleatoria un arbol de cada clase de tamafo y estrato so-
cial y se lo barreno a 1,3 m del suelo (barreno de Pressler).
La base de datos se complet6 incluyendo arboles con estas
caracteristicas localizados fuera de las parcelas, los cuales
se apearon y se les extrajo una rodela a 1,3 m del suelo
(n = 57). Los anillos de crecimiento de los tarugos y las
rodelas se contaron y midieron para estimar la edad y el
incremento anual y peridédico de los tltimos 5 y 10 afios
(calibre, regla y lupa de 10 x), a través de la metodologia
de Stokes y Smiley (1996).

Modelo de crecimiento diamétrico. El modelo de creci-
miento individual de N. alpina se ajusto a partir de la rela-
cion de la edad a la altura del pecho (z, afos) y el incremen-
to diamétrico corriente (id, cm afio™'), y el dap y estrato
social de los arboles (n = 195). En primer lugar, se analiz6
estadisticamente la relacion entre dap e incremento dia-
métrico corriente para cada clase de dap y estrato social.
Los estratos sociales dominante y codominante se combi-
naron en el estrato superior (ES), porque los pares de da-
tos de dap e incremento diamétrico corriente se solaparon
(figura 2). La fusion de los estratos dominante y codominan-
te fue realizada para N. dombeyi (Chauchard et al. 2001) y
N. obliqua (Chauchard y Sbrancia 2003).

La variacion del incremento diamétrico corriente con
el tamafio del tronco para N. alpina se expresoé a través de
la funcién biologica no lineal von Bertalanffy - Richards
(Richards 1959, Vanclay 1994). Este modelo de crecimien-
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Figura 1. Localizacion de las estaciones de muestreo Quilanlahue, Yuco, Hua hum, Nonthué y Pucard, y la estacion meteorologica
Quechuquina en la cuenca de los lagos Lacar y Nonthué en el noroeste de la provincia de Neuquén (Argentina).

Location of the sampling sites Quilanlahue, Yuco, Hua hum, Nonthué¢ and Pucard, and the meteorological station Quechuquina within the
Lacar and Nonthué watershed in the Northwestern region of Neuquén province (Argentina).
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Cuadro 1. Estructura de rodales de Nothofagus spp. alpina (Na), N. obliqua (No) y N. dombeyi (Nd) en cuatro estaciones de muestreo
del 4rea de estudio. D: densidad (arboles ha'), 4B: area basal (m* ha), V: volumen (m* ha™'), dap : didmetro cuadratico medio (cm),
h, ... altura maxima (m) y cc: cobertura de copas (%). Se indica ademas la cantidad de arboles sanos (S), bien formados (BF), domi-
nantes (DM) y codominantes (CD) (Dezzotti et al. 2016).

Structure of four stands of N. alpina (Na), N. obliqua (No) and N. dombeyi (Nd) located within the study area. D: density (individuals ha™'),
AB: basal area (m” ha™), V: volume (m® ha™"), dap : mean quadratic diameter (cm individual™), &, : maximum tree height (m individual ") and cc: crown
cover (%). Number of healthy (S), well formed (BF), dominant (DM) and co-dominant trees (CD) are also indicated (Dezzotti et al. 2016).

Especie

Estacion Variable Total / Promedio
N. alpina % N. obliqua % N. dombeyi %
D 80 42 110 58 190
AB 13,9 28 35,0 72 48,9
v 173,8 16 926,1 84 1.100
Quilanlahue dap, 47,0 63,7 55,4
40° 08’ 60” S h . 40,7 38,0 39,4
71°28°00” O ce 18,1 22 52,8 66 70,9
750 m s.n.m. g 263 36.8 316
BF 26,3 21,1 23,7
DM 5,3 26,3 15,8
CD 10,5 5,3 7.9
D 50 45 20 18 40 36 110
AB 7,6 11 10,9 16 50,6 73 69,1
v 92,3 10 177,0 19 656,7 71 926
Yuco Alto Oriental dap, 43,6 83,1 127.0 84,6
40° 08’ 52” S h . 27,2 32,0 39,1 32,8
71°29746” O cc 9,7 11 15,3 18 50,0 58 75,0
930 m s.0.m. s 36,4 0,0 18,2 18,2
BF 9,1 18,2 0,0 9,1
DM 0,0 0,0 18,2 6,1
CD 0,0 18,2 18,2 12,1
D 40 9 380 83 40 9 460
AB 5 9 42,8 73 10,5 18 58,3
|4 57,9 7 450,5 57 283,4 36 792
Yuco Alto Occidental dap, 39,8 37,8 37,8 45,1
40° 08 “49” S h. 34,2 34,7 37,0 35,3
71°30719” 0 cc 11,1 13 68,1 78 8.3 9 87,5
844 m s.n.m. s 6,5 80,4 43 30,4
BF 43 543 2,2 20,3
DM 0,0 43 2,2 2,2
CD 6,5 32,6 22 13,8
D 30 30 70 70 100
AB 19,5 33 39,2 67 58,7
14 271,1 20 1.071,0 80 1.342
Pucard dap, 91,0 84,4 87,7
40° 09’ 50” S h, . 35,8 45,0 40,4
71°39700” O cc 18,1 23 54,2 70 72,3
700 m s.n.m. S 20,0 30,0 25,0
BF 20,0 0,0 10,0
DM 20,0 20,0 20,0
CD 10,0 40,0 25,0
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Figura 2. Incremento diamétrico corriente (id) y diametro a la
altura del pecho (dap) de Nothofagus alpina de los estratos inter-
medio (circulo blanco, n = 78) y superior (circulo negro, n=117).

Current diametric increment (id) and diameter at breast height

(dap) of N. alpina of the suppressed (square, n = 22), intermediate (white
circle, n = 78) and superior strata (n = 117).

to individual expresa la variacion de tamaio de arboles que
no cambian de estrato social a lo largo del ciclo de vida.
Sin embargo, los arboles en forma espontanea o por efecto
de la silvicultura, pueden atravesar etapas de supresion y
liberacion en funcion de las caracteristicas intrinsecas de
la especie, la edad y la ocupacion y las propiedades fisicas
del sitio (Smith ez al. 1996). Sin embargo, esta posibilidad
no afectaria la capacidad del modelo para predecir el incre-
mento corriente y rendimiento diamétricos de un determi-
nado estrato social durante un periodo limitado (Vanclay
1994). La expresion diferencial del modelo denominado
Bernoulli es:

3_ c
1
¢ ay by []

donde, dy/dt: incremento instantdneo, a y b: constantes
de anabolismo y catabolismo, respectivamente, y: tamafio
parcial o total individual o poblacional (en el presente es-
tudio dap) y c: constante de alometria (para 0 <c <1 = g,
b>0;parac>1=a,b<0).

La iniciacion del analisis del crecimiento individual a
partir de la ecuacién [1], por un lado, no requiere conocer
la edad de los arboles —cuya determinacién demanda un
esfuerzo considerable particularmente en bosques natura-
les— y, por el otro lado, permite obtener la variacion del
tamafio de los arboles a lo largo el tiempo (Tomé et al.
20006). La ecuacion [1] se reformuld segiin Chauchard et
al. (2001) a la forma:
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id = a(dap® — dap dap,“ ™) [2]

donde, dap, : diametro maximo asintotico (cm) representa
el didmetro maximo que un arbol de un estrato determina-
do puede alcanzar naturalmente.

Para evaluar la bondad del ajuste no lineal se utiliza-
ron la suma de cuadrados residuales, el error estandar, el
error absoluto medio y el coeficiente de determinacion.
Ademas, el ajuste de la funcion se aceptd cuando el nivel
de significancia de los parametros biologicos describi6 el
comportamiento de la especie de acuerdo a valores espe-
rados. En general, los valores iniciales de los parametros
de la funcién de regresion no lineal provinieron de Chau-
chard (1991). En cambio, dap_ se obtuvo de la distribu-
cion diamétrica de cada estrato obtenido de las parcelas de
inventario de rodales sin intervencion silvicultural.

En segundo lugar, se obtuvo la variacion del dap a lo
largo del tiempo a partir de la solucion de la ecuacion [1],
de acuerdo a:

1
dap = dap,,(1 — e(“¥D)T=¢ [3]

donde, k: parametro. Esta funcion es sigmoidea con una
asintota superior dap, y un punto de inflexion dependiente
dec(0<c<l).

En tercer lugar, se obtuvo el incremento diamétrico co-

rriente (id) en funcion de ¢ a partir de la forma derivada de
la ecuacion [2], de acuerdo a:

1
dap, (1 — e ek g

d k
= 1-c
La ecuacion [2] se utilizé para realizar el ajuste esta-
distico porque explicitd la relacion entre el incremento
diamétrico corriente y dap, (Chauchard et al. 2001). El
modelo desarrollado es consistente para arboles con una
edad aproximada de hasta 200 afios, teniendo en cuenta
que el dap, de individuos del estrato intermedio fue 50 cm
y del estrato superior fue 75,5 cm.
A partir del modelo von Bertalanffy - Richards se es-
timaron los siguientes parametros de vida, que permitie-

ron una mejor comprension del crecimiento individual
(Richards 1959, Melo y Vargas 2003):

— _fm= 5

cma e + 2 [5]
2c + 2

= 6

v - (6]

1 7

dpi =dap,, c1-c (7]
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ok
cpi = - [8]
= Lia [9]
tpi = E n(l—-c)

donde, cma: crecimiento medio absoluto (cm.afio), fv:
tiempo de vida requerido para alcanzar dap, , (afios), dpi:
diametro en el punto de inflexion (cm), crpi: crecimiento
relativo en el punto de inflexion (%) y #pi: tiempo en el que
ocurre el maximo incremento corriente anual en el punto
de inflexion de la funcion (anos).

El incremento y rendimiento diamétricos de N. alpina se
los compar6 con los de N. dombeyi y N. obliqua, obtenidos
por Chauchard ef al. (2001) y Chauchard y Sbrancia (2003).

La comparacion interespecifica dentro de cada estrato
social se baso en el analisis, por un lado, visual de las cur-
vas de los modelos de incremento corriente y rendimiento
diamétricos y, por otro lado, de la expresion proporcional
del dap e incremento diamétrico corriente respecto de la
especie que alcanzo6 el valor méximo de estas variables. La
existencia de diferencias significativas de las medias de las
diferentes variables, entre estratos sociales, tamafios de ar-
boles y especies, se evaluaron con el analisis de la varianza
(ANDEVA) porque los datos cumplieron con los supuestos
de la evaluacion paramétrica referidos a la homogeneidad
de la varianza y la normalidad del error (P < 0,05).

RESULTADOS

El modelo de crecimiento de N. alpina. El incremento dia-
métrico corriente promedio del estrato inferior fue 0,30 cm
afio! (EE = 0,01; min. 0,08 y max. 0,56; n = 78) y del
estrato superior fue 0,61 cm afio”! (EE = 0,02; min. 0,17 y
max. 1,05; n = 117); estos valores difirieron significativa-
mente entre si (ANDEVA, F, ;.= 157,5; P <0.0001). En
ambos estratos, el valor de incremento diamétrico corrien-
te disminuy6 en las clases de mayor tamafio. En el estra-
to inferior, el incremento diamétrico maximo (id, ,) fue
0,39 cm.afo! en la clase 10,1 - 15,0 cm dap y el incremen-
to diamétrico minimo (id_, ) fue 0,18 cm afio”' en la clase
45,1 - 50,0 cm dap. En el estrato superior id, , fue 0,83 cm
afio”' enlaclase 10,1 -15,0 cmdap e id , fue 0,17 cm.afio’!
en la clase > 60,1 cm dap. El valor de incremento diamétri-
co corriente difirid entre clases de tamaifio dentro de cada
estrato social (ANDEVA, P < 0,05) (figura 3).

En N. alpina, la funcion id = f (dap) exhibié valores
de cuadrado medio del error, error estandar, error absoluto
medio y coeficiente de determinacion para el estrato supe-
rior iguales a 0,00016, 0,009, 0,012 y 0,996, respectiva-
mente (n = 117), y para el estrato inferior 0,00004, 0,007,
0,004 y 0,994, respectivamente (n = 78). La comparacioén
de los valores de los parametros del modelo de incremento
en didmetro entre N. alpina, N. obliqua'y N. dombeyi se in-
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Figura 3. Incremento diamétrico corriente para Nothofagus
alpina (id, cm afio™') del estrato intermedio (barra blanca, n = 78)
y superior (barra negra, n = 117) con relacion al diametro a la
altura del pecho (dap, clase 1: 10,1 - 15,0; clase 2: 15,1 - 19,9;..;
clase 11: > 60,1 cm). La linea vertical y el nimero indican el error
estandar de la media y el tamaio de la muestra, respectivamente.
id difiere entre clases de tamafio dentro del estrato social
(ANDEVA, P <0,05).

Current diametric increment of N. alpina (id, cm year) of the
intermediate (white bar, n = 78) and superior strata (black bar, n = 117)
in relation to diameter at breast height (dap) (class 1: 10.1 — 15.0, class 2:
15.1-19.9, ..., class 11: > 60.1 cm). The vertical line and number of bars
indicate the standard error of the mean and sample size, respectively. id
differs among size classes within social strata (ANOVA, P < 0.05).

dica en el cuadro 2. En el estrato inferior, el id , fue igual
a 0,41 cm afio! y se produjo en la clase 10,1 - 15,0 cm
dap, mientras que el valor nulo de incremento diamétrico
corriente se produjo en la clase 75,1 - 80,0 cm. En el estra-
to superior el id , fue igual a 0,76 cm afo” y se produjo
en la clase 15,1 - 20,0 cm dap, mientras que el valor nulo
de incremento diamétrico corriente se produjo en la clase
90,1 - 95,0 cm dap (figura 4).

En N. alpina, la funcion dap = f(f) estimé a los 5, 50,
100, 150 y 200 afios un valor de dap para el estrato inferior
de 1,3, 18,9, 35,6, 47,4 y 55,4 cm, respectivamente, y para
el estrato superior 2,5, 34,6, 59,4, 73,3 y 80,7 cm, respec-
tivamente. Estos valores representaron un rendimiento del
estrato superior mayor al del estrato inferior entre 90 %
(en los individuos mas jovenes) y 50 % (en los de mayor
edad) (figura 5). La funcion id = f{f) estim6 una variacion
del valor de incremento diamétrico corriente para el estra-
to inferior entre 0,32 (5 afios) y 0,13 cm afio™ (200 afos), y
para el estrato superior entre 0,62 (5 afios) y 0,11 cm afio™!
(200 afios). El id , para el estrato inferior fue 0,41 cm afio
a los 30 afos, y para el estrato superior 0,76 cm afio! a
los 20 afios. El valor de incremento diamétrico corriente
del estrato superior fue entre un 90 % (en los individuos
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Cuadro 2. Valores absoluto y comparado entre especies y estratos (EI: intermedio, ES: superior) de los parametros del modelo de
incremento en diametro para N. alpina (Na), N. obliqua (No) (Chauchard y Sbrancia 2003) y N. dombeyi (Nd) (Chauchard et al. 2001).
a, k, c: parametros de vida, dap, : diametro maximo asintotico (cm), cma: crecimiento absoluto medio (¢cm afio™), v: tiempo de vida
requerido para alcanzar dap, (aiios), dpi: didmetro en el punto de inflexion (cm), crpi: crecimiento relativo en el punto de inflexion
(%), tpi: tiempo en el que ocurre el maximo incremento corriente anual del diametro (en el punto de inflexion de la funcién, afios).

Absolute and comparative values among species (Na: N. alpina, No: N. obliqua, Nd: N. dombeyi) and strata (EI: intermediate, ES: superior)
of life parameters (PV) of the diametric growth model. dap, : maximum asymptotic diameter (cm), cma: mean absolute growth (cm year™), tv: life-time
(years), dpi: diameter at the inflection point (cm), crpi: relative growth at the inflection point (%), fpi: time of absolute maximum growth (years).

EI ES EI/ES
Y Na No Nd Na/Nd  No/Nd Na No Nd Na/Nd  No/Nd Na No Nd
0,32 0,32 0,31 1,03 1,03 0,54 0,59 0,43 1,26 1,37 0,59 0,54 0,72
k 0,009 0,008 0,008 1,13 1,00 0,013 0,009 0,013 1,00 0,69 0,69 0,89 0,62
c 0,21 0,07 0,22 0,95 0,32 0,23 0,10 0,32 0,72 0,31 091 0,70 0,69
dap 70,60 62,00 74,30 0,95 0,84 88,60 74,00 100,0 0,89 0,74 0,80 0,84 0,74
cma 0,25 0,23 0,24 1,05 0,96 0,47 0,33 0,49 0,95 0,68 0,53 0,70 0,49
v 2770  267,0 3070 090 0,87 190,0 221,0 203,0 094 1,09 1,46 121 1,51
dpi 21,00 3,60 23,70 0,88 0,15 13,30 8,90 46,10 0,29 0,19 1,58 0,40 0,51
dpi/dap, 0,30 0,06 0,32 0,93 0,18 0,15 0,12 0,46 0,33 0,26 2,00 0,50 0,70
crpi 4,10 11,50 3,50 1,17 3,27 5,60 10,30 4,10 1,37 2,54 0,73 1,12 0,85
tpi 27,40 9,10 32,40 0,85 0,28 20,60 10,20 29,70 0,69 0,34 1,33 0,89 1,09

mas jovenes) y 10 % (en los de mayor edad) mayor al del
estrato inferior hasta los 155 afios, y a partir de esta edad
el valor de incremento diamétrico corriente fue muy bajo y
similar en ambos estratos sociales (figura 5).

5 o
=) %0

id (cm afio™)
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[\
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Figura 4. Modelo ajustado y datos promedio del incremento
diamétrico corriente (id) en funcion del diametro a la altura del
pecho (dap) de Nothofagus alpina de los estratos intermedio (cir-
culo blanco, linea discontinua, n = 8) y superior (circulo negro,
linea continua, n = 11).

Adjusted model and mean data of current diametric increase
(id) as a function of diameter at breast height (dap) of N. alpina within the
intermediate (white circle, dashed line, n = 8) and superior strata (black
circle, solid line, n = 11).

La comparacion entre especies. Las diferencias de creci-
miento diamétrico entre especies son pequefias a juzgar
por la interpretacion de los modelos. Sin embargo, existen
discrepancias interespecificas en funcion de la posicion
social. En las clases de mayor edad, N. dombeyi presentod
la mayor diferencia de crecimiento entre estratos, mien-
tras que, en contraposicion, N. obliqua presentd la menor
diferencia; N. alpina exhibi6é una diferencia intermedia
(figuras 5 y 6). En el estrato inferior, N. dombeyi supero
a N. obliqua a partir de los 75 afios (N. dombeyi = 26,5
y N. obliqua = 26,4 cm dap). A los 200 afios, N. alpina y
N. dombeyi alcanzaron, en promedio, 55,4 cm dap mien-
tras que N. obliqua 48,7 cm de dap. En el estrato superior
N. dombeyi exhibio6 el comparativo menor dap promedio
hasta 10 anos (N. alpina=4,7; N. obliqgua=4,9y N. dombe-
yi =4,5 cm dap). Posteriormente, N. dombeyi supero en ta-
mafio a N. obliqua a partir de los 15 afos (N. dombeyi="1,9
y N. obliqua = 7,4 cm dap) y a N. alpina a partir de los
55 anos (N. dombeyi = 37,2 y N. alpina = 36,9 cm dap).
A los 200 afios, N. dombeyi alcanz6 89,3; N. alpina 80,1 y
N. obliqua 60,5 cm dap (figuras 5y 6).

En el estrato inferior, aunque N. dombeyi exhibid a los
25 afios el valor menor de incremento diamétrico corrien-
te en comparacion con el de las demas especies, las dife-
rencias interespecificas fueron escasas (N. alpina = 0,41;
N. obliqua = 0,38 y N. dombeyi = 0,37 cm afio"). Pos-
teriormente, esta especie superd a N. obliqua a los 30
afios (N. dombeyi = 0,38 y N. obliqua= 0,37 cm aio™') y a
N. alpina a los 80 afios (N. dombeyi = 0,33 y N. alpina =
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Figura 5. Rendimiento (dap) e incremento corriente diamétricos (id) de Nothofagus alpina (Na), N. obliqua (No) y N. dombeyi (Nd)
a lo largo del tiempo (7) de los estratos intermedio (izquierda) y superior (derecha).

Yield (dap) and current increment of diameter (id) in N. alpina (Na), N. obliqua (No) and N. dombeyi (Nd) along time (f) within the inter-

mediate (left) and superior strata (right).

0,32 cm afio™'). A los 200 anos, N. dombeyi alcanzo 0,15;
N. alpina 0,13 y N. obliqua 0,11 cm afno™ id. En el estrato
superior, N. dombeyi exhibid el valor menor de incremento
diamétrico corriente en comparacion con el de las otras
especies hasta los 5 afios (N. alpina = 0,60, N. obliqua
= 0,50 y N. dombeyi = 0,49 cm afio!). Posteriormente,
N. dombeyi superd a N. obliqua a los 10 afios (N. dombeyi
=0,62 y N. obligua= 0,51 cm ano™') y a N. alpina a los 25
afios (N. dombeyi= 0,76 y N. alpina= 0,73 cm afio"). A los
200 anos, N. dombeyi alcanzé un valor de incremento dia-
métrico corriente igual a 0,14; N. obliqua 0,12 y N. alpina
0,11 cm ano™ (figuras 5y 6).

Para N. alpina, el modelo de crecimiento predijo va-
lores de dap, , cma, tv, dpi, crpi'y tpi en el estrato inferior
iguales a 70,6 cm, 0,25 cm afio™!, 277 afios, 21,0 cm, 4,1 %
y 27,4 afos, respectivamente, y en el estrato superior igua-
les a 88,6 cm, 0,47 cm afio!, 190 afios, 13,3 cm, 5,6 %
y 20,6 afios, respectivamente. La comparacion de estos
parametros entre especies dentro de los estratos mostrd
que, en el estrato inferior, los valores de dpi, cma y tv de
N. alpina y N. obliqua fueron similares a los de N. dom-
beyi. Los valores de dpi, dpi/dap y tpi de N. alpina fue-
ron equivalentes a los de N. dombeyi, mientras que los de
N. obliqua fueron mas bajos. El valor de crpi de N. obliqua
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fue mayor al de N. dombeyi. En el estrato superior, los valo-
resdedap ,cmaytvde N. dombeyi fueron similares alos de
N. alpina y N. obliqua, mientras que los de dpi, dpi/dap, y
tpi fueron mayores y el valor de crpi fue menor (cuadro 2).

La comparacion de los parametros de vida entre es-
tratos dentro de las especies mostrd que en N. alpina,
N. obliqgua 'y N. dombeyi, los arboles del estrato inferior ex-
hibieron valores menores de dap, y cma y mayores de tv.
En cambio, los valores de dpi y dpildap, del estrato infe-
rior de N. alpina fueron mas altos que los del estrato supe-
rior, mientras que los valores para el estrato inferior de las
demas especies fueron mas bajos que en el estrato superior.
El valor de los parametros de vida del estrato intermedio
de N. alpina fue compatible con arboles que exhiben cre-
cimiento menor durante periodos mas breves; dap, , cma'y
crpi fueron menores, y fv fue mayor (cuadro 2).

DISCUSION

El diametro del fuste de los arboles intermedios en las
tres especies aument6 a menor velocidad que el de los su-
periores. Por ejemplo, el incremento corriente medio de
N. alpina del estrato intermedio, segin la base de datos,
y maximo, segiin el modelo de crecimiento, fue practica-
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Figura 6. Valor relativo de rendimiento (dap) e incremento co-
rriente diamétricos (id) de Nothofagus alpina (Na) y N. obliqua
(No) con relacion a N. dombeyi (Nd) a lo largo del tiempo (7) de
los estratos intermedio (EI) y superior (ES).

Relative value of yield (dap) and current increment of diame-

ter (id) in N. alpina (Na) and N. obliqua (No) relative to N. dombeyi (Nd)
along time (#) within the intermediate (EI).

mente la mitad al del estrato superior. En comparacion con
el estrato superior, el intermedio presento6 en las clases de
edad menor un incremento corriente y rendimiento 93 %
menor, y en las de edad mayor un rendimiento 46 % menor
y un incremento corriente 15 % menor. El menor creci-
miento de los arboles intermedios se asociaria a que reci-
bieron una menor cantidad de luz y con una composicion
espectral fotosintéticamente menos Optima, debido a la
mayor reflexion y absorcion por parte de los arboles domi-
nantes (Pallardy 2007).

Aunque los arboles del estrato intermedio crecieron
mas lentamente, la culminacion del incremento corriente
anual fue similar a la de los arboles del estrato superior. El
mantenimiento por parte de los arboles subordinados de
una forma de crecimiento equivalente al de los dominan-
tes y codominantes, indicaria la existencia de un patron de
crecimiento comun independientemente de las condicio-
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nes de luz (Chauchard et al. 2001, Chauchard y Sbrancia
2003). La escasa diferencia de crecimiento a lo largo del
tiempo dentro de cada especie y entre estratos, se podria
deber a que arboles dominantes alcanzaron el valor asintd-
tico de tamafio y luego disminuyeron su crecimiento. Sin
embargo, la limitacién impuesta por el didmetro maximo
de los individuos medidos también podria contribuir a ex-
plicar este resultado.

El crecimiento de N. alpina, comparado con el de
N. dombeyi, fue similar en todas las clases de edad para el
estrato intermedio, y menor en las clases de mayor edad
para el estrato superior. Sin embargo, el desempeiio de
esta especie fue muy adecuado en ambos estratos, que se
asociaria a la mayor tolerancia a la sombra (percibida en
el estrato intermedio) y la positiva respuesta al aumento
de la luz (en el superior). El mayor caracter umbrofilo de
los renovales de N. alpina fue documentado previamen-
te. Grosse (1988) y Donoso et al. (2013) hallaron en ro-
dales mixtos implantados, una mayor sobrevivencia y
crecimiento de estos renovales en condiciones de menor
luminosidad asociados a claros pequeiios del dosel. En
ecosistemas naturales mixtos, Dezzotti ef al. (2004) y Sola
et al. (2015) documentaron que los renovales de N. alpina
constituyeron la “regeneracion avanzada” en rodales vir-
genes, y presentaron mayor crecimiento en los bordes de
los claros en rodales luego de la implementacion de cortas
de seleccion. Estos autores propusieron ademas que este
sistema silvicultural no mantendria la composicion relati-
va originalmente equilibrada, debido a la menor competi-
tividad de los renovales de N. alpina asociado al aumento
de la radiacion en el piso del bosque. La mayor tolerancia
a la sombra de los renovales de N. alpina se asocia a me-
nores valores de respiracion y punto de compensacion de
luz (Read y Hill 1985).

Los individuos maduros de N. dombeyi del estrato su-
perior crecieron a mayor velocidad que los de las demas
especies; este resultado es compatible con el conocimiento
acerca de su alto potencial de crecimiento (Tuley 1980,
Miiller-Using y Schlegel 1981, Chauchard et al. 2001). Sin
embargo, los individuos jovenes de N. dombeyi exhibieron
un crecimiento similar al de N. alpina y N. obliqua; esto
podria deberse a que el tamafio de los claros no fue el ade-
cuado para que esta especie heliofila exprese su maximo
potencial. Miiller-Using y Schlegel (1981), Donoso (1993)
y Dezzotti et al. (2004) adjudicaron el menor crecimiento
temprano de N. dombeyi (e.g., durante los primeros dos
aflos), al significativo menor peso y reserva de nutrien-
tes de la semilla. A lo largo de la distribucion geografica,
el peso de la semilla es hasta 4,4 mg, mientras que la de
N. obliqua es hasta 21,3 mg y la de N. alpina 24,4 mg
(Dezzotti et al. 2016). El papel de esta reserva sobre la
variacion del didmetro perderia importancia, en favor del
de la luz, en etapas posteriores (Miiller-Using y Schlegel
1981, Donoso et al. 2013).

El modelo permitié representar adecuadamente la va-
riacion del didmetro del fuste de N. alpina, a juzgar por
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el comportamiento del valor de los parametros dentro de
limites biolégicamente esperados. El modelo ademas se
conform6 con variables sencillas de medir y funciones
simples, que potencian su utilidad sin afectar sustancial-
mente la precision (Crecente-Campo et al. 2010, Van-
clay 2010, Ivancich ef al. 2014). Esta precision debe ser
compatible con la complejidad y variabilidad estructural
de los sistemas boscosos, particularmente, la que ocurre
en los naturales sin manejo silvicultural (Vanclay 1994).
Sin embargo este modelo, y el de N. obligua (Chauchard y
Sbrancia 2003) y N. dombeyi (Chauchard ef al. 2001), ex-
hiben ciertas limitaciones. Por un lado, se ajusté utilizando
valores medios de las variables para cada clase diamétrica,
por lo que solo predice el valor promedio mas esperado.
Por otro lado, no consideré la densidad del rodal, y por
lo tanto las predicciones se deben tomar con prudencia en
condiciones de alta densidad del rodal.

CONCLUSIONES

El modelo von Bertalanffy-Richards desarrollado, des-
cribe adecuadamente el crecimiento diamétrico de N. alpi-
na, a través de variables de medicion y funciones matema-
ticas sencillas. En el marco de la silvicultura, este modelo
permite predecir el incremento corriente y el rendimiento
diamétricos del estrato intermedio y superior para periodos
de hasta una década. En el marco de la ecologia, el mode-
lo posibilita inferir aspectos asociados a la tolerancia a la
sombra de esta especie, e interpretarlos conjuntamente con
los de N. obliqua y N. dombeyi. La comparacién revela,
por un lado, un comportamiento ecoldégico comun de es-
tas especies de Nothofagus asociado a la demanda de luz
y, por otro lado, divergencias compatibles con el mayor
caracter umbrdfilo de N. alpina y helidfilo de N. dombeyi
que resulta en pequeias diferencias en las magnitudes de
crecimiento en diametro. Estos resultados contribuyen a
aumentar la comprension del funcionamiento de esta va-
liosa comunidad subantartica del noroeste de la Patagonia
argentina, en el contexto de su conservacion y manejo sos-
tenible.
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