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Resumen  

 
El estudio de la regeneración espontánea de especies arbóreas dentro de plantaciones comerciales y su 

respuesta frente a diferentes variables de la plantación es fundamental para entender la dinámica natural y 

establecer estrategias de manejo que compatibilicen objetivos comerciales con objetivos de conservación de 

la biodiversidad. El objetivo principal de este trabajo de tesis fue entender los aspectos funcionales de las 

especies arbóreas que crecieron espontáneamente en el sotobosque de plantaciones de Araucaria 

angustifolia (Bertol.) Kuntze en el Campo Anexo Manuel Belgrano en Misiones, Argentina. Para ello primero, 

se evaluó el efecto de la edad, el tiempo desde la última intervención, el área basal y la abertura del dosel 

sobre la riqueza, la abundancia total, y la abundancia por grupos ecológicos de especies arbóreas. Luego, se 

evaluaron las relaciones entre los grupos ecológicos (pioneras, secundarias iniciales, secundarias tardías y 

climáxicas) y los atributos funcionales que reflejan la historia de vida de los árboles (densidad de la madera, 

altura de la planta y peso de semilla); así como también se evaluaron los gradientes de composición de 

especies dentro de las plantaciones en función de las variables de plantación y los atributos funcionales 

mencionados. Por último, se evaluaron tasas de crecimiento y de supervivencia en un número menor de 

especies arbóreas y se analizaron las relaciones con densidad de la madera, altura de la planta, peso de 

semilla y atributos foliares (área foliar, área foliar específica y concentración de nutrientes: nitrógeno, 

potasio y calcio). Se muestrearon 28 plantaciones de araucaria, que presentaron edades mínimas y máximas 

entre 13 y 67 años, densidades entre 67 y 683 ind/ha, y entre 2 y 30 años desde la última intervención (raleo 

o cosecha). Las plantaciones estuvieron rodeadas por bosque nativo y la mayoría fueron establecidas 

inmediatamente después de un desmonte. Los datos de densidad de la madera, altura de la planta, peso de 

semilla se obtuvieron de bibliografía mientras que los valores de atributos foliares se obtuvieron de 

mediciones en campo. En total, se encontraron 98 especies nativas de árboles dentro de las plantaciones 

distribuidas en diferentes clases de tamaño y grupos funcionales. En las plantaciones con mayor edad y 

mayor tiempo desde la última intervención se encontraron mayor riqueza, mayor abundancia total y mayor  

abundancia de especies tolerantes a la sombra (secundarias y climáxicas), mientras que en las plantaciones 

con menor tiempo desde la última intervención se encontró mayor abundancia de especies demandantes de 

luz (pioneras). El gradiente de composición relacionado con la edad estuvo positivamente asociado a la 

densidad de la madera para los individuos mayores a 1 cm de DAP. A pesar de que para los individuos 

menores de 1 cm de DAP las relaciones fueron no significativas, las especies con mayor peso de semilla 

estuvieron en las plantaciones con mayor edad. Por otro lado, las especies pioneras se diferenciaron por 

presentar menor altura y densidad de madera que las especies climáxicas, mientras que las especies 

secundarias presentaron variabilidad en los valores de los tres atributos funcionales. Además, las especies 

que presentaron mayor tasas de crecimiento y menor supervivencia fueron aquellas que presentaron baja 

densidad de madera, y alta concentración foliar de nutrientes. Los resultados de este trabajo de tesis, 

demuestran que en plantaciones de A. angustifolia, que presenten disponibilidad de propágulos en el 

entorno, la edad de la plantación y las cortas durante el ciclo de crecimiento permiten entender los patrones 

de establecimiento de especies arbóreas nativas con distintos requerimientos funcionales lo que contribuye 

a diseñar herramientas para compatibilizar objetivos económicos con objetivos de conservación de la 

biodiversidad. Además, en estos ecosistemas diversos, los atributos funcionales permiten analizar esos 

procesos de manera menos ambigua que el uso de clases discretas definidas a priori. 

 

Palabras claves: Bosque Atlántico semideciduo, atributos funcionales, historia de vida, restauración, 

rehabilitación, sucesión, silvicultura, raleos. 
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Abstract 

 
Tree plantations can provide suitable habitat to native tree species, which can made possible the 

combination of wood production and biodiversity conservation. To establish a strategy of management it is 

necessary to understand the effect of the dynamic of the spontaneous regeneration of native tree species 

and the relationships with the features of the plantation. In this dissertation, the spontaneous regeneration 

of native tree species in plantations of Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze was studied in the northeast of 

Misiones, Argentina (“Campo Anexo Manuel Belgrano”) The main goal of this study was to evaluate the 

functional features of the species and the effect of the difference on the management of plantations. First, it 

was evaluated the species richness, the plant abundance and the abundance per ecological groups (pioneer, 

initial secondary, later secondary, and climax species), as a function of A. angustifolia plantation age, time 

since the last logging, araucaria basal area and canopy openness). Then, it was examined the relationships 

between ecological groups and functional traits associated to the life-history strategies (wood density, plant 

height, and seed mass). Also, it was evaluated the composition gradients of species associated with the 

features of the plantations and functional traits. Finally, it was evaluated weather growth rates and survival 

rates were associated with wood density, plant height, seed mass and foliar functional traits (specific foliar 

area, foliar area, and nitrogen, potassium, or calcium foliar nutrients).  It was sampled 28 araucaria 

plantations between 13 to 67 years old, ranging 67-683 ind/ha and time since the last logging between 2 

and 30 years. The plantations were surrounded by native forest and the majority of them presented native 

forest as previous land cover. Wood density, plant height, and seed mass were taken from literature, and 

foliar functional traits were measured on field. In all plantations, it was found 98 native tree species 

distributed in different sizes of class and functional groups. Plantation age and time since the last logging 

had a positive effect on tree richness, total abundance and the abundance of late-successional species, while 

the abundance of pioneer trees decreased with time since the last logging. The tree species compositional 

gradients were related to plantation age and time since the last logging. Also, these gradients were 

positively associated with wood density for individuals greater than 1 cm DBH.  However, for individuals 

smaller than 1 cm DBH, the species with heavier seeds were only present in old plantations. Pioneer species 

presented lower plant height and wood density than climax species, while secondary species presented a 

high variability in wood density, plant height, and seed mass. The species with low wood density and 

concentration of high foliar nutrients presented higher growth rates and lower survival. In conclusion, the 

age of plantations as well the time since the last logging of A. angustifolia plantations allow to understand 

patterns in the establishment and growths rates of functionally different native tree species. Also, the use of 

quantitative functional traits constitutes a better approach than categorical ecological groups to understand 

and manage plantations as diverse forest ecosystems. 

 

Key words: semideciduous Atlantic Forest, functional traits, life history, restoration, rehabilitation, 

silviculture, sucesion, thinning. 
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Capítulo 1 Introducción general 

1.1  Marco teórico  

1.1.1 Clasificación de especies arbóreas por sus requerimientos para la 

regeneración 

La regeneración de especies arbóreas en los sistemas forestales y su respuesta 

frente a cambios de la estructura es fundamental para entender su dinámica natural y 

establecer estrategias de manejo. En ecosistemas boscosos tropicales y subtropicales, el 

estudio de la composición de especies de árboles y sus patrones de regeneración es 

complejo debido a que en estos ecosistemas existe una gran riqueza de especies, muchas 

de las cuales suelen ser poco frecuentes o raras (Forgiarini et al. 2015). Con el fin de 

encontrar patrones dentro de la complejidad de estos ecosistemas, se ha buscado agrupar 

a las especies de acuerdo a sus estrategias ecológicas, de tal manera que los grupos 

reflejen características claves de las mismas (Gourlet-Fleury et al. 2005, Souza et al. 2014). 

A su vez, la definición de estrategias de vida de plantas, propone reconocer grupos de 

especies que se parecen por su habilidad para la adquisición de recursos, tolerancia a la 

competencia, al estrés y su respuesta frente a los disturbios (Grime 1974, Westoby et al. 

2002). Tradicionalmente, en los bosques tropicales, se han descripto dos grupos 

principales de especies, basados en los requerimientos de germinación y establecimiento: 

pioneras y no pioneras, o también llamadas no tolerantes a la sombra o tolerantes a la 

sombra (Denslow 1987, Swaine y Whitmore 1988, Whitmore 1989, Clark y Clark 1992). Sin 

embargo, las clasificaciones discretas podrían ser inadecuadas, debido a que existe un 

gradiente de tipos de respuesta por parte de las especies. Ambos grupos funcionales 

representan los puntos extremos de un gradiente de comportamientos posibles 

conformados por la combinación especie específica de características ecológicas y 

fisiológicas (Wright et al. 2002, 2003), donde la mayoría de las especies del bosque 

subtropical se encuentran en el intermedio de estos dos extremos (Wright et al. 2003, 

Campanello et al. 2011). Un enfoque basado en atributos funcionales podría reflejar mejor 
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el gradiente de respuestas de las plantas frente al gradiente de condiciones ambientales 

observado en los bosques.  

Los atributos funcionales son características biológicas de los organismos que se 

relacionan tanto con la respuesta de los organismos a factores ambientales como con el 

efecto en las propiedades del ecosistema (ej. McGill et al. 2006, Díaz et al. 2007). Este 

enfoque, genera la identificación de patrones generales (McGill et al. 2006) por lo que son 

útiles para la elaboración de modelos. Globalmente, se han descripto espectros basados 

en relaciones de compromiso entre distintos rasgos funcionales y aspectos fisiológicos o 

poblacionales de las plantas (Loehle 2000, Westoby y Wright 2006, Reich 2014). Uno de 

los espectros describe el compromiso de crecimiento rápido-lento, también planteado 

como adquisición de recursos versus tolerancia al estrés (Grime 1977, Grime y Pierce 

2012, Reich 2014). Las especies adquisitivas, que son capaces de aprovechar los 

ambientes con mayor disponibilidad de recursos, presentan mayor área foliar específica 

(superficie producida para interceptar la radiación solar por unidad de peso seco invertido 

en la construcción de las hojas), baja densidad de madera (biomasa invertida por unidad 

de volumen de madera) y alcanzan menores tamaños a la madurez (Loehle 2000, Díaz et 

al. 2004, Poorter et al. 2006, Reich 2014, Wright et al. 2003, 2010). Por otro lado, las 

especies con características conservativas o de crecimiento lento presentan una densidad 

de madera mayor, menor área foliar específica y alcanzan mayor tamaño a la madurez. Sin 

embargo, en muchas regiones hay escasos estudios que comparen mediante datos 

empíricos las tasas de crecimiento y supervivencia con atributos funcionales (Westoby et 

al. 2002, Falster y Westoby 2005, McGill et al. 2006, Adler et al. 2014). 

1.1.2 Potencialidades de las plantaciones forestales en la conservación de la 

biodiversidad y en la restauración de paisajes boscosos degradados  

En las últimas décadas el área ocupada por bosques nativos se redujo fuertemente 

y aumentó el área ocupada por plantaciones forestales (Keenan et al. 2015). La reducción 

de la superficie de bosques nativos trae aparejada la reducción de bienes y servicios 

importantes, como el mantenimiento de la calidad del agua, control de la erosión, fijación 



 

 3 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

de carbono, como también la reducción en las posibilidades de trabajo relacionadas con la 

obtención de productos madereros y no madereros (Melo et al. 2013). A pesar que a nivel 

mundial, la tasa de deforestación disminuyó, la superficie de bosques sigue decreciendo, 

ocupando actualmente 3999 millones de hectáreas con una disminución de 3,1% desde 

1990 a 2015 (FAO 2015). Sudamérica es la región en la cual se ha registrado mayor 

pérdida de bosques, siendo Argentina uno de los diez países con mayor tasa anual de 

pérdida, la cual se estimó en 297.000 ha/año entre 1990-2015 (FAO 2015). La 

deforestación, está indefectiblemente asociada a la pérdida de biodiversidad (ej. Wilson 

1988, Primack et al. 2001, Fahrig 2003, Laurance 2007) ya que se estima que más de la 

mitad de la biodiversidad se encuentra en los bosques (MEA 2005). Por otro lado, el 

porcentaje de reservas naturales equivale solo a un 13% de la superficie boscosa total 

(FAO 2015), por lo que la superficie boscosa se encuentra fragmentada en parches de 

diferente tamaño los cuales frecuentemente no están conectados, lo que contribuye en 

gran medida a la disminución de la calidad de hábitat de las mismas (Hunter 1990, Murcia 

1995, Wigley y Roberts 1997, Hanski 1999, Lindenmayer y Franklin 2002, Fahrig 2003, 

Henle et al. 2004). En este contexto, se ha propuesto que es necesario manejar la matriz 

productiva del paisaje con el objetivo de aumentar la conectividad entre fragmentos de 

bosques y así reducir los efectos negativos de la fragmentación del paisaje (Ewers y 

Didham 2006, Melo et al. 2013).  

Las plantaciones forestales podrían mitigar los efectos negativos de la 

fragmentación de los bosques si las mismas son manejadas para aumentar la 

biodiversidad dentro de ellas (Hartley et al. 2002, Kanowski et al. 2005a , Barlow et al. 

2007, Stephens y Wagner 2007), ya que por ejemplo pueden: (1) permitir recursos de 

hábitat complementarios o suplementarios (2) favorecer los procesos dispersivos entre 

parches aislados (3) proveer amortiguación a los disturbios, por ejemplo reduciendo los 

efectos bordes en parches de bosque nativo (ej. Kanowski et al. 2005b, Lindenmayer y 

Franklin 2002, Fischer y Lindenmayer 2006). Por ejemplo, Hartley et al. (2002), realizaron 

una revisión de cómo las plantaciones de árboles a gran escala, pueden ser manejadas 

para aumentar la biodiversidad dentro de ellas, con nula o baja declinación de la 
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producción de fibra. Además, las plantaciones forestales pueden desarrollarse para 

facilitar la restauración en aquellos ecosistemas degradados (Parrota et al. 1997, Keenan 

et al. 1997). Por ejemplo, se ha encontrado un ambiente de menor temperatura, mayor 

humedad y menor competición con los pastos debajo de la cobertura arbórea (Guevara 

1986, Vieira et al. 1994) lo que permite contrarrestar los obstáculos que impide el 

reclutamiento natural de especies arbóreas en ambientes degradados (Holl 2000). 

Actualmente existen 110 millones de hectáreas de plantaciones de árboles establecidos 

las cuales presentan diversidad de objetivos (FAO 2015). A pesar de los estudios 

mencionados, el incremento de plantaciones ha suscitado un debate entre distintos 

actores sobre el impacto negativo de las mismas siendo considerado desiertos verdes 

(Brockerhoff et al. 2008). Esta visión negativa del impacto de las plantaciones sobre la 

biodiversidad en gran medida se debe a que la mayoría de las plantaciones con fines 

comerciales, se manejan a escala industrial en grandes extensiones de tierra, con una sola 

especie (Brockerhoff et al. 2008, Bauhus et al. 2009). En un escenario mundial, donde las 

plantaciones siguen en aumento, entender qué variables de la plantación favorecen la 

regeneración de árboles permitiría implementar plantaciones con más de un objetivo. 

Además, en ecosistemas muy diversos, incorporar el enfoque de atributos funcionales 

permitiría evaluar cómo las variables del manejo pueden incidir en diferentes grupos 

funcionales de especies, y con ello entender los ensambles de especies que pueden 

favorecerse o perjudicarse de las prácticas implementadas. Esto ayudaría a comprender y 

a simplificar el efecto de las variables de manejo de la plantación sobre el establecimiento 

de especies arbóreas debajo del dosel de los árboles plantados. 

1.2 Situación actual de conservación del Bosque Atlántico y resumen de los 

trabajos realizados sobre biodiversidad dentro de las plantaciones 

forestales de Misiones, Argentina 

El Bosque Atlántico abarca gran parte de la costa de Brasil, Paraguay y noreste de 

Argentina, el mismo contiene una gran diversidad de especies, muchas de las cuáles son 

endémicas, sin embargo, actualmente se encuentra altamente degradado (Myers 2000). 
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En Brasil se ha estimado que sólo queda alrededor de 17,2% de la superficie original de 

estos bosques (Ribeiro et al. 2009), y en Argentina la mayor superficie remanente del 

bosque se encuentra en la provincia de Misiones, la cual presenta una superficie boscosa 

de alrededor 40% (MAyDS 2017). En el Bosque Atlántico semideciduo, la degradación del 

bosque, el alto grado de fragmentación y el aislamiento de remanentes boscosos son las 

principales amenazas para la conservación de la biodiversidad (Di Bitetti et al. 2003) 

donde la mayoría de las especies maderables de alto valor económico se han extraído (ej. 

Campanello et al. 2019). Específicamente, los bosques con Araucaria angustifolia (Bertol.) 

Kuntze (araucaria) en Misiones han sufrido una gran sobreexplotación durante 1985-2005, 

donde la frontera agrícola ha avanzado por encima del mismo (Rau 2005). En este 

contexto es que en Argentina se ha definido un Plan Nacional de Restauración de Bosques 

Nativos, el cual ha definido 825.958 ha como Áreas Prioritarias para Restaurar el bosque 

nativo en la provincia de Misiones (PNRBN 2018). 

Por otro lado, en Misiones existen unas 419.008 hectáreas de forestaciones 

comerciales instaladas sobre tierras antiguamente ocupadas por bosque nativo, siendo 

una de las actividades productivas más importante de la provincia (SIFIP 2015). Estas se 

destinan principalmente a la producción de madera aserrada y a pasta celulósica. Las 

plantaciones de especies exóticas son las que más se desarrollan, existiendo una 

proporción de alrededor 83% para Pinus spp. y 11% de Eucalyptus spp. del total plantado 

en la provincia (SIFP 2015). Sin embargo, en la provincia existen también plantaciones de 

A. angustifolia con la característica particular de representar la única especie nativa bajo 

cultivo en Argentina, presentando una extensión de alrededor del 6% del total de la 

superficie implantada (aproximadamente 20.000 ha) (SIFP 2015).  A su vez, en Misiones en 

los últimos años, se ha incrementado el número de estudios científicos que evalúan la 

capacidad de las plantaciones para brindar hábitat las especies nativas. Por un lado, se ha 

demostrado que las plantaciones de Pinus taeda L. pueden albergar especies vegetales 

(Dummel y Pinazo 2010, Trentini et al. 2017, Ritter et al. 2018), como también ser hábitat 

para mamíferos (Iezzi et al. 2018).  
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Por otro lado, en un estudio llevado a cabo en Brasil con diversos taxas, se 

encontró que las plantaciones de A. angustifolia resultaron ser las plantaciones más 

semejantes en diversidad de especies con el bosque A. angustifolia frente a plantaciones 

de Pinus spp y de Eucalyptus (Fonseca et al. 2009), tendencia similar encontrada por Zurita 

et al. (2006) que estudió las aves en plantaciones de estas mismas especies en Misiones. 

Actualmente, no existen estudios de la regeneración de árboles debajo del dosel de las 

plantaciones de A. angustifolia en Misiones y no se han efectuado estudios de 

composición de árboles debajo del dosel de las plantaciones teniendo en cuenta un 

enfoque con atributos funcionales teniendo en cuenta un gran número de especies. En el 

Campo Anexo Manuel Belgrano-EEA Montecarlo del INTA, ubicado en el noreste de 

Misiones, en la década de 1960, se plantó A. angustifolia con el objetivo de conservación 

del germoplasma de la especie y producción de madera. Si bien las plantaciones se 

planificaron como un cultivo forestal monoespecífico, actualmente en el interior de los 

mismas se han desarrollado espontáneamente una gran variedad de especies nativas 

(Cabanne et al. 2007, Pietrek y Branch 2011). Por lo cual, estas plantaciones ofrecen una 

oportunidad única de estudio, para evaluar la relación de riqueza, abundancia, 

composición y crecimiento de árboles nativos en relación a grupos ecológicos y a sus 

atributos funcionales. 

1.3 Objetivo general de la tesis 

El objetivo general de la tesis fue analizar la riqueza, la abundancia, la composición 

y el crecimiento de renovales de árboles nativos que se establecieron espontáneamente 

en plantaciones de A. angustifolia del noreste de Misiones en función de variables 

estructurales y características de la plantación y entender las diferencias de abundancia, 

riqueza, composición y crecimiento de los árboles debajo de las plantaciones en términos 

de sus características ecológicas utilizando grupos ecológicos y atributos funcionales de las 

especies. 
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1.4 Estructura de la tesis  

Esta tesis se estructura en seis capítulos. El primero es el capítulo en cuestión 

(Introducción general) donde se describe el marco teórico y principales antecendetes. En 

el capítulo 2, se describe la zona de estudio haciendo hincapié en el sitio de muestreo. Los 

capítulos 3, 4 y 5 comienzan con una introducción que contiene antecedentes, los 

objetivos e hipótesis particulares del capítulo, le sigue la metodología empleada, los 

resultados obtenidos, la discusión y por último las conclusiones y consideraciones 

generales del capítulo. En el capítulo 3, se analizó la riqueza, la abundancia individual y por 

grupo ecológico de los árboles que crecieron debajo del dosel de las plantaciones de A. 

angustifolia en relación a variables estructurales y características de la plantación. En el 

capítulo 4, se analizó los grupos ecológicos de las especies en relación a atributos 

funcionales que reflejan la historia de vida de los árboles y los gradientes de composición 

de especies dentro de las plantaciones. En el capítulo 5, se analizó el crecimiento y 

supervivencia de especies árboles y se lo relacionó con atributos funcionales con el fin de 

entender mejor el comportamiento ecológico de las especies. En el capítulo 6, se resumío 

los principales resultados, y se discutío el alcance y las limitaciones de los resultados de la 

tesis en relación a la posibilidad de manejar plantaciones de A. angustifolia con fines de 

conservación y/o restauración en bosques degradados de Misiones.  
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Capítulo 2 Descripción de la zona de estudio 
 

Todo el muestreo realizado en esta tesis se llevó a cabo en las plantaciones de 

Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze (araucaria) del Campo Anexo Manuel Belgrano 

(CAMB) que depende de la Estación Experimental Montecarlo del Instituto Nacional de 

Tecnología Agropecuaria (INTA).  

2.1 Ubicación, clima, suelo y bosque original de la zona de estudio  

Las coordenadas del CAMB son 26° 04´de Latitud Sur y 53° 45´de Longitud Oeste 

(Figura 2.1 C). El clima de la región se caracteriza por temperaturas medias anuales de 

21°C, con medias anuales de 26°C en enero y 16°C en julio, los eventos de heladas ocurren 

esporádicamente (Correa et al. 2003). El régimen de precipitaciones es isohigro con 

valores de 2.100 mm/año. Los suelos son lateríticos, derivados de rocas basálticas y 

corresponden a los Kandiudultes, desarrollados sobre una topografía plana a ondulada 

(USDA 2006). 

El CAMB se encuentra en la Ecorregión de Bosque Húmedo de Aracuaria la cual es 

una de las 15 ecorregiones del Bosque Atlántico (Di Bitetti et al. 2003), también llamada 

Provincia Paranaense, distrito de las selvas mixtas de Laurel, Guatambú y Pino Paraná 

según Cabrera (1976), y Bosque mixto con Araucaria según Oyarzabal et al. (2018).  

Cabrera (1976), describe al bosque original como un bosque multiestratificado, con tres 

estratos arbóreos, al menos tres estratos de especies herbacéas y arbustivas y uno o más 

estratos de epífitas y lianas. La especie emergente del dosel arbóreo es A. angustifolia y 

las especies características del dosel superior son Nectandra angustifolia (Schrad.) Nees & 

Mart. (laurel negro), Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. (guatambú blanco), Ilex 

paraguariensis A. St.-Hil. (yerba), Cedrela fissilis Vell. (cedro), Cordia americana (L.) 

Gottschling J.S. Mill (guayubira), Bastardiopsis densiflora (Hook. and Arn.) Hassler (loro 

blanco), y Lonchocarpus leucanthus Burkart (Fabaceae) (rabo molle). Las especies 

frecuentes del estrato inferior son Sorocea bonplandii (Baill.) W.C. Burger (ñandipa), Lanj. 
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Wess., Trichilia catigua Adr. Juss. y Trichilia elegans A. Juss. (Srur et al. 2009). Además, se 

encuentra presente la palmera Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman (pindó). Entre 

las herbáceas y arbustivas el estrato de mayor altura está representado por bambúceas y 

arbustos, el estrato intermedio es un estrato herbáceo y el estrato de menor altura es un 

estrato muscinal.  

 

Figura 2.1.Ubicación de la zona de estudio. A) Ubicación de Misiones (rectángulo negro) dentro de 

la cobertura original del Bosque Atlántico (gris oscuro) B) Ubicación del CAMB (rectángulo blanco), 

dentro de la provincia de Misiones, áreas con remanentes de bosque nativo en la provincia de 

Misiones, Argentina (negro) y cobertura original del Bosque Atlántico (gris oscuro). Fuentes de 

información utilizadas: IGN 2018, MAyDS 2018, Olson et al. 2001.  

2.2 Descripción del Campo Anexo Manuel Belgrano (CAMB)  

El CAMB tiene un área total de 2087,64 ha, de las cuales 1034,07 ha están 

ocupadas por bosque nativo, 445 ha corresponden a plantaciones de A. angustifolia y el 

resto de la superficie son plantaciones experimentales de diferentes especies exóticas, 

huertos semilleros y otros. Las plantaciones de A. angustifolia están inmersas en la matriz 

del bosque nativo.  
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2.2.1 Descripción del manejo de las plantaciones de A. angustifolia dentro 

del CAMB 

El CAMB, tuvo varias administraciones, pasando por un periodo en que casi no se 

realizaron actividades de manejo en las plantaciones hasta que en 1997 empezó a ser 

administrado por el INTA. Actualmente, se encuentra en ejecución el Plan de Manejo 

(Goya et al. 2012) el cual es un documento que está disponible en el Laboratorio de 

Investigación de Sistemas Ecológicos y Ambientales (LISEA) y en el INTA pero que no es 

público. A pesar de que hay detalles del manejo que son inciertos debido a las diferentes 

administraciones del CAMB ha tenido desde que se formó, se conoce que las plantaciones 

de araucaria fueron realizadas con los fines compartidos de producción de madera para 

aserrado y conservación del germoplasma de araucaria. Las mismas se efectuaron con 

densidad de plantación aproximada de 1.000 ind/ha donde se realizaron tratamientos 

intermedios, como controles químicos para combatir hormigas durante los primeros dos 

años y control de malezas de forma mecánica durante los primeros 20 años de la 

plantación. Además, en cada plantación se realizaron al menos dos o tres raleos, dejando 

menos del 50% de la densidad inicial de árboles en pie, el método utilizado fue raleo por 

lo bajo (Camacho 1980) y en las plantaciones mayores a 40 años se realizaron diferentes 

cortas de araucarias. Antes del 2012 que se puso en práctica el Plan de Manejo (Goya et 

al. 2012), las intervenciones realizadas en las plantaciones fueron realizadas sin considerar 

el posible daño causado a la regeneración de árboles que se habían establecido ni el 

sotobosque arbustivo ni herbáceo. Sin embargo, en el año 2015, siguiendo la planificación 

del nuevo plan de manejo, en una plantación se cortaron y cosecharon las araucarias 

teniendo en cuenta una intervención que dañara lo menos posible al sotobosque. En esta 

plantación, la intervención se realizó utilizando motosierra para cortar sólo los árboles 

seleccionados, de esa manera se redujo el uso de maquinaria pesada. Además, en esta 

misma plantación se realizaron volteos dirigidos de araucaria y se diseñaron caminos de 

saca para retirar las araucarias cosechadas.  
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2.2.2 Descripción del bosque nativo dentro del CAMB 

El bosque nativo del CAMB presenta distintos grados de alteración ya que fue 

aprovechado entre 1950 y 1960. Un estudio llevado a cabo en el mismo, evidencia el 

estado de alteración del bosque, el cual presenta una baja área basal de A. angustifolia 

con una estructura representativa de un estado del bosque en sucesión secundaria 

(Moscovich et al. 2010) en comparación con estudios previos en el mismo bosque (Gasic 

et al. 1950, Gasic et al. 1951, Gasic et al. 1955, Tortorelli 1956, Cabrera 1976). En el 

estudio llevado a cabo por Moscovich et al. (2010) se encontraron 68 especies y 956 

individuos mayores o iguales que 30 cm (en dos parcelas de 100 x 100 metros cada una). 

El área basal estimada fue alrededor de 25 m2/ha, y la estructura vertical se dividió en 

cinco estratos. La familia que presentó mayor individuos arbóreos fue Meliaceae (154 

individuos) junto con Lauraceae (141 individuos), mientras que las especies con mayor 

valor de importancia (suma de los valores relativos para cada especie de la densidad, el 

área basal y la frecuencia) fueron cedro, Cabralea canjerana (Vell.) Mart (cancharana) y 

Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez (laurel ayuí). A. angustifolia fue la única especie del 

estrato dominante, mientras que en el estrato intermedio (27-30 m) estuvo representado 

por Apuleia leiocarpa (grapia) además de A. angustifolia. El tercer estrato presentó cuatro 

especies (A. angustifolia, Cordia americana (L.) Gottshling J-S Mill (guayubira), 

Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan. (anchico colorado), Schefflera morototoni (Aubl.) 

Maguire. Steyerm. Fodin (cacheta)). El cuarto estrato, fue el que presentó mayor área 

basal (13,9 m2/ha) en 336 individuos y 56 especies, donde las especies de mayor 

importancia fueron C. americana, Cabralea canjerana (Vell.) Mart (cancharana), C. fissilis, 

Chrysophyllum marginatum (Hook. Arn.) Radlk. ssp. marginatum (basuriña), Diatenopteryx 

sorbifolia Radlk. (maría preta), N. angustifolia y O. diospyrifolia. El estrato inferior, 

presentó la mayor cantidad de individuos y de especies (556 individuos y 59 especies); las 

especies dominantes en este estrato fueron B. riedelianum, C. fissilis, D. sorbifolia, N. 

angustifolia, O. diospyrifolia y S. bonplandii. En la Tabla 2.1 se resume estos datos y se 

agrega el área basal calculada para cada estrato (Moscovich et al. 2010). 
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Tabla 2.1 Resumen de estratos arbóreos hallados en 1 ha del bosque nativo del CAMB (Moscovich 

et al. 2010). 

Estrato Altura (m) Área basal (m
2
/ha) Especies dominantes 

I >30 1,0 A. angustifolia 

II 27-30 0,71 A. angustifolia y A. leiocarpa 

III 25-27 1,14 C. americana, P. rigida, S. morototoni 

IV 25-10 13,86 C. fissilis, C. americana, O. diospyrifolia, C. 
marginatum, D. sorbifolia, C. canjerana 

V ≤10 8,11 N. angustifolia, O. diospyrifolia, C. fissilis, D. 
sorbifolia, B. riedelianum, S. bonplandii 
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Capítulo 3 Riqueza, abundancia y abundancia por grupo ecológico 

de especies arbóreas debajo del dosel de plantaciones de A. 

angustifolia en relación a características de la plantación 

3.1 Introducción 

3.1.1 Antecedentes 

Tradicionalmente los sistemas silvícolas se han diseñado para cumplir objetivos 

comerciales. Sin embargo, en los últimos años se han incrementado los estudios acerca de 

cómo las variables estructurales y/o características de la plantación pueden favorecer o 

disminuir el desarrollo espontáneo de especies nativas dentro de la plantación (ej. Utsugi 

et al. 2006, Trentini 2017, Ritter et al. 2018). Por ejemplo, se ha encontrado que la 

elección de la especie plantada puede favorecer el desarrollo de especies nativas dentro 

de la plantación ya que las plantaciones de especies nativas pueden contener mayor 

diversidad que las plantaciones de especies exóticas (Keenan et al. 1999, Hartley et al. 

2002, Fonseca et al. 2009). Por otro lado, la extensión del turno de plantación, que es la 

edad a la que se cosechan los individuos arbóreos, puede tener una relación directa con el 

establecimiento de la vegetación espontánea al aumentar la probabilidad de llegada de 

propágulos y el crecimiento de los individuos ya establecidos. En este sentido, se ha 

encontrado mayor abundancia y riqueza de árboles debajo de las plantaciones que 

presentaron mayor edad (Geldenhuys et al. 1997, Keenan et al. 1997, Loumeto y Huttel 

1997, Kanowski et al. 2003, Barbosa et al. 2009, Dummel y Pinazo 2010, Ritter et al. 2017). 

Sin embargo, esta variación puede no ser lineal (Senbeta et al. 2002), puede depender del 

grupo sucesional que se evalúe (Keenan et al. 1997, Selwyn y Ganesa 2009) o diferir al 

considerar distintos tamaños de las plantas (Ritter et al. 2018).  

Por otro lado, la estructura de la plantación depende de la densidad inicial, el 

arreglo espacial y la regulación de la densidad a lo largo del ciclo de crecimiento mediante 

intervenciones de cortas, como por ejemplo raleos (Smith et al. 1997). El raleo es una 
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práctica silvícola que tiene la finalidad de reducir la densidad de árboles, con el objetivo 

de que los individuos remanentes puedan disponer de mayores recursos (recursos 

subterráneos y energía lumínica), y por lo tanto crecer mejor (Smith et al. 1997). En este 

sentido, se ha encontrado, menor riqueza y abundancia de especies nativas en 

plantaciones con mayor densidad (Loumeto y Huttel 1997, Chen y Chao 2014) o mayor 

área basal (Ritter et. al 2018). Además, se ha encontrado que luego de un raleo la 

diversidad de plantas en el sotobosque de la plantación puede aumentar (Thomas et al. 

1999, Son et al. 2004, Utsugi et al. 2006, Arévalo y Férnandez-Palacios 2008, Otto et al. 

2012, Seiwa et al. 2012, Trentini et al. 2017). Sin embargo, también se ha sugerido, que 

estas intervenciones pueden tener una consecuencia negativa en la vegetación ya que 

promueve un incremento de pocas especies dominantes (Alaback y Herman 1988, Jobidon 

et al. 2004, Nagai et al. 2006, Barbosa et al. 2009). Por ejemplo, en plantaciones densas y 

jóvenes, la aplicación de raleos si ocasionan una notable reducción del área basal de la 

plantación, produce un aumento de disponibilidad de luz (Trentini et al. 2017), y de la 

temperatura del suelo y la vez que reduce la cantidad de hojarasca (Utsugi et al. 2006, 

Seiwa et al. 2012). En estas condiciones, las especies demandantes de luz son más 

eficientes para establecerse y crecer que las tolerantes a la sombra (Campanello et al. 

2011, Seiwa et al. 2012). Además, las cortas pueden ocasionar daño en la regeneración 

establecida o compactación del suelo (Duncan y Chapman 2003, Trentini et al. 2017). 

Por otro lado, es esperable que la complejidad estructural, la cual se incrementa 

con la edad de la plantación, favorezca la visita de animales que pueden dispersar las 

semillas (Parrotta et al. 1997, Vespa et al. 2018). Por ejemplo, en plantaciones de mayor 

edad se ha encontrado que el menor contraste estructural con el bosque nativo resulta en 

una mayor abundancia y diversidad funcional de semillas dispersadas desde bosque nativo 

en comparación con plantaciones de menor edad (Vespa et al. 2018). A su vez, en 

diferentes estudios llevados a cabo tanto en bosques tropicales como subtropicales, han 

encontrado que la abundancia de especies dispersadas por animales se incrementa con el 

tiempo transcurrido desde el disturbio (Tabarelli et al. 2002, Chazdon et al. 2003, Liebsch  
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et al. 2008). 

A nivel paisaje algunas variables han sido relacionadas con la disponibilidad de 

propágulos que podrían ser dispersados hacia las plantaciones, algunas de ellas son la 

estructura, la composición y la proporción de bosques nativos en el entorno de la 

plantación, como así también la distribución de tamaño de los parches de bosque y la 

distancia entre la plantación y los parches de mayor tamaño (Hoppes 1988, Nathan y 

Muller-Landau 2000, Groeneveld 2009, Ritter et al. 2016). En Misiones, el efecto del 

bosque nativo en el entorno, sobre la densidad y riqueza de árboles nativos fue estudiado 

por Ritter et al. (2018). En ese trabajo, se evaluó la relación entre la riqueza y densidad de 

árboles nativos y la proporción de bosque nativo en un área circular con distintos radios 

en torno de cada unidad de muestreo, así como la distancia a parches de bosque nativo de 

diferentes tamaños. La mejor relación se observó con la proporción de bosque nativo en 

un área circular de 300 m de radio, semejante a lo hallado en una plantación de 

Criptomeria japonica en Japón (Igarashi et al. 2016). Por otro lado, en bosques 

secundarios se ha observado que el uso previo también está relacionado con la 

disponibilidad de propágulos, ya que afecta el banco de semillas disponibles (Holz 2007, 

Chazdon et al. 2009).  

3.1.2 Objetivos e hipótesis  

El objetivo general de este capítulo fue evaluar la riqueza, la abundancia total y 

abundancia por grupos ecológicos de los árboles nativos que crecieron espontáneamente 

debajo del dosel de plantaciones de A. angustifolia, y evaluar su relación con la edad, el 

tiempo desde la última intervención y la estructura forestal de las plantaciones. 

Los objetivos específicos fueron: 

Describir la estructura forestal (área basal, densidad y la abertura del dosel) de las 

plantaciones de araucaria seleccionadas. 
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Evaluar el efecto de la la edad de la plantación y el tiempo desde la última 

intervención sobre la estructura forestal.  

Analizar la riqueza y abundancia de los árboles nativos que crecieron debajo del 

dosel de plantaciones de A. angustifolia y su relación con la edad, el tiempo desde la 

última intervención y la estructura forestal de las plantaciones. 

Analizar la abundancia de diferentes grupos ecológicos (pioneras, secundarias 

iniciales, secundarias tardías, climáxicas y especies zoocóricas) de los árboles nativos que 

crecieron debajo del dosel de plantaciones de A. angustifolia y su relación con la edad, el 

tiempo desde la última intervención y la estructura forestal de las plantaciones. 

Las hipótesis a testear fueron: 

Hipótesis 1 y predicciones. A medida que transcurre el tiempo desde el establecimiento 

de la plantación, aumenta la probabilidad de arribo de propágulos y la probabilidad que 

los individuos establecidos crezcan, por lo que la riqueza y la abundancia de árboles 

aumentan en relación directa con la edad de la plantación. Se espera que las plantaciones 

con mayor edad presenten mayor riqueza y abundancia de especies nativas que las 

plantaciones con menor edad, especialmente de individuos de mayor tamaño. 

Hipótesis 2 y predicciones. Las cortas realizadas a lo largo del ciclo de la plantación, 

disminuyen la densidad y el área basal del dosel superior, aumentando la disponibilidad 

de recursos al momento de su aplicación y su disminución con el transcurso del tiempo. En 

consecuencia las especies con diferentes requerimientos de regeneración encuentran 

condiciones apropiadas para su establecimiento en diferentes momentos desde la 

aplicación de esos tratamientos. Se espera que las especies pioneras, que son 

demandantes de luz y pueden aprovechar rápidamente los recursos disponibles, serán 

más abundantes en plantaciones con menor tiempo desde la última intervención, 

mientras que las especies más tolerantes a la sombra (secundarias y climáxicas), serán 

más abundantes en plantaciones con mayor tiempo desde la última intervención. 



 

 17 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

Hipótesis 3 y predicciones. Los animales dispersores de semillas visitan con mayor 

frecuencia las plantaciones de mayor edad que las plantaciones de menor edad, por lo 

que el arribo de semillas de especies zoocóricas aumenta con la edad de la plantación. Se 

espera encontrar mayor proporción de especies zoocóricas en plantaciones de mayor 

edad que en plantaciones de menor edad.  

3.2 Materiales y métodos 

3.2.1 Diseño de muestreo  

Se seleccionaron 28 plantaciones de A. angustifolia, ocho plantaciones menores a 

30 años y 20 plantaciones mayores a 30 años (Figura 3.1). Las plantaciones se 

seleccionaron teniendo en cuenta la edad de las plantaciones y los años desde la última 

intervención de corta, se eligieron aquellas plantaciones que estuvieron rodeadas de 

bosque nativo y que estuvieran, a su vez, distribuidas en el espacio dentro del CAMB. La 

edad de la plantación se consideró como la cantidad de años desde la plantación hasta el 

momento que se realizó el muestreo (2014). El tiempo desde la última intervención de 

corta (tiempo desde la última intervención) se calculó a partir del año que la plantación 

fue raleada o cosechada hasta el mismo año de muestreo. Esta información se obtuvo 

teniendo en cuenta la información del Plan de Manejo (Goya et al. 2012), y mediante 

entrevista con el encargado, el cual contaba con datos desde que comenzó a trabajar en la 

administración del campo (en el año 1997), para las intervenciones anteriores se revisaron 

documentos del CAMB. Para aquellas que no hubo información se estimó como mayor a 

30 años corroborando dicha estimación el plan de manejo de Ordenación para la Estación 

Forestal “General Manuel Belgrano” (año 1967-1971 disponible en LISEA).  
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Figura 3.1 Plantaciones de A. angustifolia muestreadas en el CAMB (San Antonio, Misiones). 

3.2.2 Estructura forestal de las plantaciones 

En cada plantación se realizaron parcelas temporarias para estimar el área basal de 

araucaria (m2/ha) y la densidad de araucaria (ind/ha). Las parcelas temporarias 

consistieron en una unidad muestral conformada por cuatro sub-unidades circulares de 

300 m2, las cuales presentaron una distancia mínima entre sí de 20 m y una distancia 

mínima al borde de la plantación de 30 m, con excepción de una plantación (J-5) que al 

presentar menor superficie se debió reducir la distancia entre cada subunidad. En las 

plantaciones que la superficie lo permitió las subunidades se dispusieron en los vértices de 

un cuadrado imaginario. 

En cada subunidad, se registró el número total de las araucarias plantadas y se 

midió, a cada una de ellas, el diámetro a 1,30 metros de altura (diámetro a la altura del 

pecho-DAP).  

Además, se estimó la abertura del dosel como un indicador de la disponibilidad de 

luz en sotobosque (Roxburgh y Kelly 1995). Para ello, en el punto central de cada sub-
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unidad  circular se tomaron fotos hemisféricas con un trípode a 1,30 m. Se utilizó una 

cámara digital con lente ojo de pez a 180º (Sigma 8). La abertura del dosel fue calculada 

con el programa Hemi View (software HemiView Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). El 

porcentaje de abertura del dosel representa el cielo visible que es visto debajo del 

canopeo (Frazer et al. 1999). Se obtuvo un valor por plantación calculando el valor 

promedio entre las cuatro subunidades muestrales.  

Con el fin de describir el perfil vertical de una plantación mayor de 50 años, se 

realizó una transecta de 50 m de largo y 20 m de ancho donde se midieron todos los 

árboles mayores a 10 cm de DAP. A cada uno, se le midió el DAP, la altura del fuste, la 

altura de la copa, y el eje mayor y menor de la copa. Se estimó la cobertura de la especie 

dominante en el sotobosque herbáceo. Los resultados se muestran en un perfil diagrama 

(Figura 3.14). 

3.2.3 Bosque nativo en el entorno, superficie de las plantaciones y uso previo  

Se determinó el porcentaje del área de bosque nativo en un área circular de 300 m 

de radio en torno de cada punto de muestreo siguiendo a lo hallado por Ritter et al. 

(2018). Para ello, se trabajó con imágenes satelitales Landsat 7, las cuales fueron 

clasificadas mediante el procedimiento ISODATA (Shila y Ali 2010). La clasificación del 

entorno,  bosque nativo y otro uso del suelo, fue evaluada mediante interpretación visual 

de la imagen. Se obtuvo un valor para cada plantación muestreada por plantación 

calculando el valor promedio entre las cuatro subunidades muestrales. La superficie de las 

plantaciones se obtuvo del plan de manejo del CAMB (Goya et al. 2012). Además, se 

obtuvo la información del uso previo de las plantaciones mediante entrevista con el 

encargado y revisión de archivos del CAMB.  

3.2.4 Medición de la regeneración de árboles debajo del dosel de plantaciones de A. 

angustifolia  

En cada plantación se estableció una unidad muestral conformada por cuatro sub-

unidades circulares donde se registraron individuos arbóreos mayores a 50 cm de altura 
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separados en cuatro clases de tamaño. Al establecer la unidad de muestreo dividida en 

sub-unidades es posible captar mayor variabilidad espacial que con una unidad muestral 

contigua (Kangas y Maltamo 2007). A su vez, cada subunidad estuvo conformada por tres 

parcelas circulares anidadas de tres superficies diferentes: 300 m2, 100 m2 y 25 m2 (Figura 

3.2). En las parcelas de 300 m2 (las mismas parcelas de 300 m2, en donde se midieron las 

araucarias para estimar la densidad y área basal de la plantación) se relevaron los árboles 

(> 10 cm DAP) y los renovales 3 (5 cm de DAP < individuos ≤ 10 cm DAP). En parcelas de 

100 m2, se registraron los renovales 2 (1 cm de DAP > individuos ≤ 5 cm DAP). En parcelas 

de 25 m2, se registraron los renovales 1 (50 cm de altura> individuos ≤ 1 cm DAP). En cada 

parcela, se midieron el diámetro a la altura de 1,30 m (DAP) de todos los individuos 

arbóreos y se identificó la especie de cada uno de ellos, a excepción de individuos que no 

alcanzaron 1,30 m de altura (renovales 1), en cuyo caso se registró sólo la especie. Se 

utilizó cinta métrica para los individuos mayores a 10 cm de DAP, registrando el 

perímetro, y se utilizó calibre para los individuos menores a 10 cm de DAP, registrando el 

diámetro. Las especies se identificaron en campo. Para los casos que no se pudo 

identificar en campo, se colectaron las hojas para la posterior identificación en gabinete y 

consulta a expertos. Para considerar si la especie tenía hábito arbóreo se siguió la 

clasificación realizada por el Instituto Darwinion (base de datos consultada en 2014 y 

2015). Esta misma base de datos se utilizó para corroborar el nombre científico. 

Figura 3.2 Esquema de la unidad muestral realizada en cada plantación. A la izquierda, el 

rectángulo mayor representa la plantación, el dibujo de los árboles representan las araucarias 

plantadas, los puntos negros representan el punto central de cada sub-unidad circular de la unidad 
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muestral. A la derecha, se muestran las parcelas anidadas de diferente tamaño con sus respectivas 

referencias. 

3.2.5 Clasificaciones de las especies 

Según los requerimientos para la regeneración las especies de árboles del Bosque 

Atlántico semideciduo han sido clasificadas en especies pioneras, secundarias iniciales, 

secundarias tardías y climáxicas, las cuales muestran un gradiente donde la primeras son 

demandantes de luz, de vida corta y pueden aprovechar los recursos luego de un 

disturbio, mientras las restantes tienen distinta tolerancia a la sombra, son más longevas y 

crecen en condiciones con escasos o nulos disturbios (Ferretti 1995, Ríos 2010). Siguiendo 

a Carvalho et al. (2003) se clasificaron a las especies en grupos ecológicos en pioneras, 

secundarias iniciales, secundarias tardías y climáxicas y de acuerdo al modo de dispersión 

en especies zoocóricas (dispersada por animales) y especies no zoocóricas (dispersadas 

por viento, por autocoria y/o otro) (Apéndice 3). Para aquellas especies que fueron 

clasificadas en más de un grupo ecológico, se optó por la categoría más baja con el 

objetivo de no sobrestimar la capacidad de las plantaciones para retener especies 

tolerantes a la sombra. Se escogió la clasificación de Carvalho et al. 2003 porque incluye la 

mayoría de las especies que aparecieron en el CAMB. 

3.2.6 Análisis de los datos 

Con el objetivo de describir las plantaciones muestreadas se analizaron las 

relaciones entre edad de la plantación y años desde la última intervención con la 

estructura forestal de las plantaciones: área basal de araucaria, densidad de araucaria y la 

abertura del dosel. Primero, se consideraron las variables de forma continua y se 

realizaron gráficos de dispersión y análisis de correlación de Pearson (Zuur et al. 2007). 

Luego, se analizaron las características de la plantación como variables categóricas, para 

ello, se calcularon valores promedio de área basal, densidad y abertura del dosel de 

araucaria para plantaciones menores a 30 años y plantaciones mayores a 30 años y para 

plantaciones que fueron intervenidas 5 años, o menos, antes del muestreo y aquellas que 

fueron intervenidas más de 5 años antes del muestreo. Se evaluaron visualmente las 
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diferencias de área basal, densidad y abertura del dosel entre categorías de edad y tiempo 

desde la última intervención mediante gráficos de caja. La significancia de esas diferencias 

se evaluó mediante la prueba de t Student considerando un valor de significancia de 5% 

(alfa= 0,05) (Daniel 1999). Previo a ello, se realizaron test de normalidad (Shapiro y Wilk 

1965) y homocedasticidad (test de F). En aquellas variables que no cumplieron con el 

supuesto de normalidad se aplicó el test de Mann-Whitney (Mann y Whitney 1947). 

Además, se realizó un gráfico que representa el esquema teórico de manejo en una 

plantación con una densidad de araucaria inicial de 950 ind/ha, con una intensidad de 

corta de 43% realizada cada quince años donde se graficaron las plantaciones 

muestreadas. Este gráfico permite comparar las plantaciones muestreadas con un 

esquema teórico de manejo que se  corresponde aproximadamente con la información 

registrada en el CAMB acerca de frecuencia e intensidad de las intervenciones ya que no 

se dispuso de información precisa de la intensidad de las cortas para cada plantación. El 

porcentaje de bosque nativo y el uso previo se analizaron de forma descriptiva, con el 

objetivo de poder discutir el alcance de los resultados y no de evaluar los diferencias entre 

plantación.  

Con el objetivo de describir los individuos de especies arbóreas que crecieron debajo 

de las plantaciones de araucaria muestreadas, se contabilizaron el número total de 

individuos y riqueza registrados en todas las plantaciones, como también la abundancia 

por clase de tamaño y las especies más abundantes en cada clase de tamaño. Se describen 

las familias, los géneros y especies más abundantes considerando todo el muestreo. 

Además se calcularon, para cada plantación, la riqueza y la abundancia de individuos 

arbóreos por clase de tamaño (renovales 1, renovales 2, renovales 3 y árboles). La riqueza 

de especies se contabilizó como el número de especies halladas en cada plantación y la 

abundancia de individuos, se calculó como la suma total de individuos en cada plantación. 

En esta tesis, el término densidad se utilizó para indicar la abundancia expresada en 

individuos por hectárea. Para los individuos mayores a 5 cm de DAP se calcularon las 

abundancias de cada grupo ecológico como número de individuos hallados de especies 

catalogadas como pioneras, secundarias iniciales, secundarios tardíos y climáxicas y se 
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calculó el número de individuos pertenecientes a especies zoocóricas por unidad de 

muestreo en relación al total de los individuos hallados en cada plantación.  

Con el objetivo de testear las hipótesis propuestas se ajustaron modelos lineales 

generalizados, la variable respuesta fue para cada modelo la riqueza de especies y 

abundancia, calculado para tres clases de tamaño de individuos: renovales 1, renovales 2 y 

los renovales mayores (incluyen los renovales 3, más los árboles). Debido a que todas las 

variables dependientes fueron discretas ya que provienen de conteos (número de 

individuos o número de especies) se asumió una distribución de Poisson y se utilizó la 

función “log” como la función enlace del modelo (Dobson et al. 2008). Para evitar la 

colinealidad de las variables explicativas se siguió lo sugerido por Dormann et al. (2013), 

teniendo un valor de correlación de referencia de 0,7. Además, se ajustaron modelos 

diferentes con aquellas variables que el coeficiente de correlación entre variables resultó 

ser mayor a 0,4 (ej. Suzuki et al. 2008). Para la selección del modelo se consideró el 

criterio Akaike basado en la teoría de información (AIC), el modelo que presentó el menor 

AIC fue el escogido como mejor modelo (Burnham y Anderson 2002). En aquellos modelos 

escogidos se calculó la bondad de ajuste calculando el pseudo R2 (Dobson et al. 2008). 

Para evaluar, si la varianza no explicada por los modelos puede ser explicada por el 

bosque nativo en el entorno se realizó la correlación entre los residuos de los modelos 

elegidos y la proporción de bosque nativo en el entorno. Además para los individuos 

mayores a 5 cm de DAP se  ajustaron otros modelos lineales generalizados, en los que la 

variable respuesta fue abundancia de pioneras, secundarias iniciales, secundarias tardías y 

climáxicas. Por otro lado, se ajustó un modelo lineal generalizado teniendo como variable 

dependiente la proporción de individuos con dispersión zoocórica en relación al n° total 

de individuos hallados en la misma unidad de muestreo, en el cual se utilizó la familia 

binomial, link “logit” (Dobson et al. 2008). Las variables explicativas que se utilizaron en 

estos modelos fueron las mismas que se utilizaron en los modelos anteriores. 
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Los análisis se realizaron utilizando R (R Development Core Team, 2014). El paquete 

“lme4” para los modelos lineales generalizados (Bates et al. 2015), función “glm”, paquete 

“MASS” función “step AIC” (Venables y Ripley 2002).  

3.3 Resultados  

3.3.1 Características y estructura forestal de las plantaciones muestreadas 

La mínima edad de las plantaciones muestreadas fue de 13 años y la máxima de 67 

mientras que el tiempo desde la última intervención varió entre 2 y 30 años (Tabla 3.1). La 

plantación con menor área basal presentó 12,50 m2/ha y la plantación con mayor área 

basal presentó 45,05 m2/ha (Tabla 3.1). La plantación con menor densidad de araucaria 

presentó 67 ind/ha y la que presentó mayor densidad de araucaria tuvo  683 ind/ha (Tabla 

3.1).  

Tabla 3.1. Características de las plantaciones de A. angustifolia muestreadas.  

Nombre de 

 la plantación 

Edad 

(años) 

Área basal 

(m
2
/ha) 

Densidad 

(ind/ha) 

Años desde la 

 última intervención 

 

Uso previo* Superficie (ha) 

J-5 13 16,42 367 5 P 4,54 

J-5 13 24,45 542 5 P 2,39 

J-5 15 29,23 683 5 P 1,58 

J-2 17 12,50 158 2 BN 6,14 

J-2 17 20,93 267 2 BN 3,77 

J-5 19 25,59 483 5 P 4,85 

J-5 19 30,29 558 5 P 3,6 

J-5 19 21,91 467 5 BN 0,82 

I-18 33 32,18 300 18 BN 9,37 

I-4 37 33,48 325 4 BN 4,41 

M-10 52 15,44 108 10 BN 4,32 
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M-4 55 22,63 117 4 BN 4,05 

M-4 56 36,21 192 4 BN 4,29 

M-30 56 43,48 275 30 BN 3,71 

M-4 57 27,14 150 4 BN 5,34 

M-2 58 18,73 133 2 BN 2,88 

M-30 59 39,47 217 30 BN 8,96 

M-4 59 27,98 117 4 BN 9,19 

M-4 59 32,80 125 4 BN 10,8 

M-4 59 36,55 167 4 BN 14,1 

M-30 60 28,43 208 30 BN 9,84 

M-4 61 34,13 175 4 BN 8,66 

M-2 62 25,38 83 2 BN 3,42 

M-4 62 17,83 67 4 BN 7,26 

M-13 65 45,05 350 13 BN 2,24 

M-4 66 17,51 100 4 BN 5,39 

M-9 66 29,07 125 9 BN 7,1 

M-30 67 18,15 183 30 BN 9,9 

*P=uso previo de plantación, BN=uso previo de bosque nativo. 

La edad de la plantación se relacionó de forma negativa con la densidad de 

araucaria (R de Pearson=-0,75 y p=2,135e-06) y el tiempo desde la última intervención se 

relacionó de forma negativa con la abertura del dosel (R de Pearson=-0,54 y p=0,002) 

(Figura 3.3). Las plantaciones menores de 30 años presentaron menor promedio de área 

basal de araucaria, mayor promedio de densidad de araucaria y de abertura del dosel 

promedio (3.4A). Sin embargo, estas diferencias sólo fueron significativas para la densidad 

de araucaria (W =146, p-value = 0,001). Por otro lado, las plantaciones con cinco años o 

menos desde la última intervención, presentaron menor promedio de área basal, menor 

promedio de densidad de araucaria pero mayor promedio de abertura del dosel (Figura 

3.4B). Sin embargo, estas diferencias sólo fueron significativas para la abertura del dosel 

(W = 136,5, p-valor = 0,001).  
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Figura 3.3 Variables estructurales de la plantación en relación a la: A) la edad de la plantación B) el 

tiempo desde la última intervención. 

 

Figura 3.4 Variables estructurales de la plantación en relación a la: A) la edad de la plantación B) el 

tiempo desde la última intervención considerando ambas como variables categóricas.  

Sólo cinco plantaciones muestreadas difirieron claramente en densidad de 

araucaria respecto de lo esperado para un manejo teórico (Figura 3.5). Tres de ellas 

fueron plantaciones menores a 20 años, las cuales tienen menor densidad que las 

modeladas, y dos plantaciones mayores a 50 años que presentaron mayores densidades 

que las modeladas. 
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Figura 3.5 Esquema teórico de manejo de una plantación de araucaria plantada con densidad 

inicial 950 ind/ha, intervenida cada 15 años donde se extraen alrededor del 43% de araucaria en 

cada intervención (líneas) y densidad real de las plantaciones muestreadas en el CAMB (rombos). 

3.3.2 Bosque nativo en el entorno, superficie de las plantaciones muestreadas y uso 

previo  

Todas las plantaciones presentaron bosque nativo en el entorno, y en la mayoría 

tuvieron más del 20 % de bosque nativo (Figura 3.6). La mayoría de las plantaciones (23) 

presentaron uso previo de bosque nativo, sólo cinco presentaron como uso previo otra 

plantación (Tabla 3.1), y se trató en todos los casos de plantaciones menores a 30 años. 

Además todas las plantaciones muestreadas presentaron una superficie menor a 15 ha. 
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Figura 3.6 Histograma de porcentaje de bosque nativo alrededor de la unidad muestral en 28 

plantaciones de A. angustifolia (CAMB). 

3.3.3 Regeneración espontánea de árboles nativos en el sotobosque de plantaciones de 

A. angustifolia 

En total se registraron 98 especies arbóreas en 2913 individuos regenerando en el 

sotobosque de las plantaciones de A. angustifolia, correspondientes a 37 familias y 71 

géneros (Apéndice 3). La familia que presentó mayor riqueza de especies fue Fabaceae (20 

especies), le siguió Euphorbiaceae, Lauraceae, Myrtaceae y Rutaceae (6 especies cada 

una). Las familias con mayor abundancia de individuos fueron: Fabaceae, Meliaceae, 

Lauraceae y Sapindaceas. Teniendo en cuenta todas las clases de tamaño, las especies que 

presentaron mayor abundancia fueron Trema micrantha (L.) Blume (palo pólvora), seguida 

por Cabralea canjerana (Vell.) Mart (cancharana), Cedrela fissilis Vell. (cedro), Nectandra 

angustifolia (Schrad.) Nees & Mart. (laurel negro), Ilex paraguariensis A. St.-Hil (yerba), 

Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan. (anchico colorado), Allophylus edulis (A. St.-Hil, A. 

Juss. Cambess) Hieron. Ex Niederl.(cocu), Albizia niopoides (Spruce ex Benth.) Burkart. 

(anchico blanco), Cecropia pachystachya Trécul. (ambay), Nectandra lanceolata Nees & 

Mart. (laurel amarillo), Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. (guatambú blanco), 

Myrsine balansae (Mez) Otegui (pororoca) y Casearia sylvestris Sw. var. sylvestris (burro 
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caa). Las especies más abundantes de renovales 1 fueron A. niopoides (49 individuos), 

Matayba elaeagnoides Radlk (23 individuos), y el resto de las especies presentó una 

abundancia menor a 20. Las especies más abundantes en renovales 2 fueron T. micrantha 

(91 individuos), C. canjerana (66 individuos), C. fissilis (47 individuos), M. balansae y C. 

sylvestris (41), Solanum granulosum-leprosum Dunal (fumo bravo) (40 individuos), P. 

rigida (39), Muellera campestris (Mart. ex Benth.) M.J. Silva & A.M.G. Azevedo  (raboita) 

(38) y B. riedelianum e Machaerium paraguariense Hassl. (isapui para) (26), A. edulis, N. 

lanceolata (23), Campomanesia xanthocarpa O. Berg. (guabirá), (22) C. pachystachya (20). 

Teniendo en cuenta renovales 3 las especies más abundante fueron T. micrantha (117), C. 

canjerana (66), C. pachystachya (44), A. edulis (42), I. paraguariensis (37), B. riedelianum 

(31), C. fissilis (30), N. lanceolata (27), Jacaranda micrantha Cham. (caroba) (26), P. rigida, 

Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg (mora blanca), Tabernaemontana catharinensis 

A. DC. (horquetero) con 23 e incienso con 21 individuos el resto de las especies 

presentaron menos de 20 de individuos. Teniendo en cuenta a los árboles, C. fissilis fue la 

especie más abundante (74), seguida por N. lanceolata (63), I. paraguariensis (46), C. 

canjerana (39), Prunus brasiliensis (Cham. Et Schldtdl.) D. Dietr (persiguero) (27), P. rigida 

(24), A. edulis (21), A. glandulosa y N. lanceolata (20), el resto presentó menos de 20 

individuos. 

Los individuos de menor tamaño fueron más abundantes en relación a los de 

mayor tamaño, describiendo una curva de J invertida (Figura 3.7). Además, la mayoría de 

los individuos categorizados como “árboles” presentaron diámetros entre 10-20 cm DAP 

(Figura 3.8). 
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 Figura 3.7 Promedio de la densidad (ind/ha) de individuos de especies de árboles nativos hallados 

debajo de 28 plantaciones de A. angustifolia separados por clase de tamaño.  

Figura 3.8 Densidad total (ind/ha) de individuos mayores o iguales de 10 cm de DAP de especies de 

árboles nativos debajo del sotobosque de 28 plantaciones de A. angustifolia. 

3.3.4 Riqueza y abundancia de árboles nativos en relación a las características de las 

plantaciones 

Las plantaciones menores a 30 años presentaron baja área basal de árboles nativos 

si se las compara con las plantaciones mayores a 30 años (Figura 3.9A). La distribución de 
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tamaños de las especies arbóreas nativas siguió una forma de J invertida, es decir, se 

encontró mayor densidad de individuos de clase de tamaño menores (Figura 3.9B). En las 

plantaciones menores a 30 años se encontró mayor densidad de los renovales 1 en 

comparación con plantaciones mayores a 30 años, mientras que en éstas, se encontró 

mayor densidad de renovales mayores y de árboles (Figura 3.9B).  

 

Figura 3.9 A) Área basal de araucaria y área basal de especies arbóreas nativas (individuos 

mayores a 10 cm de DAP). B) Densidad de araucaria y densidad de especies arbóreas nativas 

separado por clases de tamaño (individuos mayores a 50 cm de altura). Las barras indican el desvío 

estándar.  

Para los individuos mayores a 1 cm de DAP, la riqueza y la abundancia tendieron a 

aumentar con la edad de la plantación (Figura 3.10) y el tiempo desde la última 

intervención (Figura 3.11) pero esta tendencia no se observa tan clara al tener en cuenta 

la abertura del dosel (Figura 3.12). La riqueza y la densidad de árboles nativos tuvieron 

una tendencia similar para los renovales 3 y los árboles en relación con la edad y el tiempo 

desde la última intervención. Por otro lado, en las plantaciones, que fueron intervenidas 

en los últimos cinco años se observó una gran variabilidad tanto en la riqueza como en la 

abundancia de especies (Figura 3.11). Además, la riqueza y abundancia de las plantaciones 

que presentaron uso previo otra plantación tienden a mezclarse con la riqueza y 

abundancia del resto de las plantaciones que tienen uso previo bosque nativo (Figura 

3.10, 3.11 y 3.12). 
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Para la selección del mejor modelo se partió de base de dos modelos completos 

con las siguientes variables explicativas: modelo 1: edad de la plantación (años), área basal 

de araucaria (m2/ha) y tiempo desde la última intervención (años) y modelo 2: edad de la 

plantación (años), área basal de araucaria (m2/ha) y abertura del dosel (%). Teniendo en 

cuenta el modelo completo 1, que incluyó la edad, el área basal y el tiempo desde la 

última intervención, las tres variables fueron retenidas (Tabla 3.2) pero los resultados de 

los modelos no resultaron homogéneos para todas las clases de tamaño (Tabla 3.4) y el 

modelo que presentó el mayor grado de ajuste fue para los individuos mayores a 5 cm de 

DAP (Tabla 3.2). La edad de la plantación y el tiempo desde la última intervención se 

relacionó positivamente con la abundancia y la riqueza de todas las clases con excepción 

de la riqueza de los renovales menores a 1 cm de DAP (renovales 1) (Tabla 3.4). El área 

basal se relacionó de forma inversa con la riqueza y abundancia de individuos menores de 

5 cm de DAP, mientras que esta variable no fue retenida en los modelos que incluyeron 

los individuos mayores a 5 cm de DAP (Tabla 3.4). La correlación entre los residuos de los 

modelos elegidos y el porcentaje de bosque nativo en el entorno fue significativa en el 

caso del modelo para la riqueza de renovales 1 (R de Pearson=0,391 y p=0,039) y 

abundancia de renovales 1 (R de Pearson=0,436, p=0,02). Por otro lado, al tener en cuenta 

el modelo 2, la abertura del dosel quedó excluida para todas las clases de tamaño (Tabla 

3.3) y para cada clase de tamaño los modelos retuvieron la edad y área basal de araucaria 

del mismo modo que el modelo anterior (Tabla 3.5).  
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Figura 3.10 Riqueza (número de especies) y densidad (ind/ha) de la regeneración espontánea de 

árboles en relación a la edad de la plantación (años). Los círculos vacíos representan plantaciones 

de uso previo bosque nativo mientras que los círculos llenos representan plantaciones de uso 

previo otra plantación.  
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Figura 3.11 Riqueza (número de especies) y densidad (ind/ha) de la regeneración espontánea de 

árboles en relación con la variable tiempo desde la última intervención (años). Los círculos vacíos 

representan plantaciones de uso previo bosque nativo mientras que los círculos llenos representan 

plantaciones de uso previo otra plantación. 
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Figura 3.12 Riqueza (número de especies) y densidad (ind/ha) de la regeneración espontánea de 

árboles en relación con la variable abertura del dosel (%). Los círculos vacíos representan 

plantaciones de uso previo bosque nativo mientras que los círculos llenos representan plantaciones 

de uso previo otra plantación.  
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Tabla 3.2 Modelo seleccionado para predecir abundancia y riqueza por clase de tamaño. A partir 

del modelo de partida con las siguientes variables explicativas: Edad, Área basal de araucaria, 

última intervención. 

Variable dependiente  Variable explicatoria  AIC Pseudo R
2
 

Riqueza de 
renovales 1 

Área basal 165,73 0,137 

Abundancia de 
 renovales 1 

Última Intervención 
Edad de la plantación 
Área basal 

254,45 0,247 

Riqueza de 
renovales 2 

Última intervención  
Edad de la plantación 
Área basal 

168,75 0,273 

Abundancia de 
renovales 2 

Edad de la plantación 
Área basal 

410,63 0,264 

Riqueza de 
renovales 3 + árboles 

Última intervención   
Edad del de la plantación 

208,8 0,632 

Abundancia de 
renovales 3 + árboles 

Última intervención   
Edad de la plantación 

602,5 0,578 

 

Tabla 3.3 Modelo seleccionado para predecir abundancia y riqueza por clase de tamaño. A partir 

del modelo de partida con las siguientes variables explicativas: Edad, Área basal de araucaria, 

abertura del dosel. 

Variable dependiente  Variables explicativas AIC Pseudo R
2
 

Riqueza de 
renovales 1 

Área basal  165,73 0,137 

Abundancia de 
 renovales 1 

Área basal 259,35 0,197 

Riqueza de 
renovales 2 

Edad + Área basal   
 

170,01 0,219 

Abundancia 
renovales 2 

Edad+ Área basal 410,63 
 

0,264 

Riqueza 
renovales 3 + árboles 

Edad 210 0,615 

Abundancia de 
renovales 3 + árboles 

Edad 615,36 0,563 
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Tabla 3.4 Parámetros de los modelos lineales generalizados elegidos con variable dependiente 

abundancia y riqueza de individuos arbóreos (GLMs) pariendo de base el modelo Edad, Área basal 

de araucaria, última intervención. 

Variable 
respuesta 

parámetro valor 
estimado 

valor de z P 

Riqueza de 
renovales 1 

Ordenada al origen 2,718 11,27 <2e-16 *** 

 Área basal -0,028 -3,09 0,002 ** 

Abundancia de 
renovales 1 

Ordenada al origen 3,129 12,336 < 2e-16 *** 

 Última intervención 0,017 2,745 0,006** 

 Edad de la 
plantación 

0,006 1,397 0,162 

 Área basal -0,043 5,829 -5,56e
-
09 *** 

     

Riqueza de 
renovales 2 

Ordenada al origen 2,683 10,818 <2e-16 *** 

 Última intervención  0,011 1,894 0,058 . 

     

 Edad de la 
plantación 

0,001 0,492 0,623 

      Área basal -0,014 -1,947 0,051 . 

Abundancia de 
renovales 2 

Ordenada al origen 3,561 21,751 < 2e-16 *** 

 Edad de la 
plantación 

0,009 3,374 0,001 *** 

 Área basal -0,022 -5,035 4,77e-7 *** 

Riqueza de 
renovales 3 + 
árboles 

Ordenada al origen 0,989 -0,163 5,01e-7 

 Última intervención   0,009 2,009 0,044* 

 Edad del de la 
plantación 

0,034 5,047 < 2e-16*** 

     

Abundancia 
de renovales 3 
+ árboles  

Ordenada al origen 2,520 6,744 < 2e-16 *** 

 Última intervención 0,008 3,984 9,86e-5*** 

 Edad de la 
plantación 

0,033 9,151 < 2e-16 *** 

 

 

Tabla 3.5 Parámetros de los modelos lineales generalizados elegidos con variable dependiente 

abundancia y riqueza de individuos arbóreos (GLMs) partiendo de base el modelo con las 

siguientes variables explicativas: Edad, Área basal de araucaria, abertura del dosel.  
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Variable 
respuesta 

parámetro valor estimado valor de z P 

Abundancia de 
renovales 1 

Ordenada al 
origen 

3,548 
 

20,282 < 2e-16 *** 

 Área basal -0,039 -5,785 7,24e-9 *** 

Riqueza de 
renovales 2 

Ordenada al 
origen 

2,222 10,124 < 2e-16 *** 

 Edad de la 
plantación 

0,010 3,456 0,001 *** 

 Área basal -0,011 -1,632 0,102 

Riqueza de 
de renovales 3 
+ árboles 

Ordenada al 
origen 

1,005 5,102 3,35e-7 *** 

 Edad de la 
plantación 

0,035 10,376 < 2e-16 *** 

Abundancia 
de renovales 3 
+ árboles  

Ordenada al 
origen 

2,536 27,21 <2e-16 *** 

 Edad de la 
plantación 

0,034 20,92 <2e-16 *** 

3.3.5 Abundancia para distintos grupos ecológicos de individuos de especies arbóreas en 

relación a las características de las plantaciones 

La relación entre la abundancia de renovales mayores y las variables a nivel de la 

plantación resultó ser diferente para diferentes grupos ecológicos (Tabla 3.6). La 

abundancia de especies pioneras, estuvo relacionada con el tiempo desde la última 

intervención de forma negativa, mientras que para el resto de los grupos la relación fue 

positiva (Tabla 3.6). La abundancia de especies pioneras fue menor en plantaciones con 

mayor edad (Figura 3.13). La abundancia de especies secundarias iniciales, secundarias 

tardías y climáxicas fueron mayores en las plantaciones con mayor edad (Figura 3.13 y 

Tabla 3.6) y mayor tiempo desde la última intervención. El área basal solo fue retenida por 

el modelo que consideró como variable respuesta a la abundancia de especies secundarias 

tardías (Tabla 3.6). Las plantaciones con mayor edad y mayor tiempo desde la última 

intervención presentaron menor proporción de individuos de especies zoocóricas (Tabla 

3.6). 
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Figura 3.13 Promedio de la abundancia de individuos arbóreos mayores a 5 cm de DAP separados 

en grupos ecológicos en relación categoría de edad de la plantación (años).  

 

Tabla 3.6 Modelos lineales generalizados con variable dependiente abundancia por grupo 

ecológico (GLMs).  

Variable respuesta Parámetros Valor estimado Valor de z P 

Abundancia de pioneras Ordenada al origen 0,070 43,2 <2e-16 *** 

 Última intervención -0,030 -4,57 4,89e-06 *** 

Abundancia secundarias iniciales Ordenada al origen 0,225 0,445 0,657 
 Última intervención 0,010 2,821 0,004**  

 Edad de la plantación 0,775 6,054 1,41e-9 *** 

Abundancia secundarias tardías Ordenada al origen -2,698 -2,628 0,008** 

 Última intervención 0,028 5,516 3,46e-8*** 

 Edad de la plantación     1,328 5,26 1,44e-7*** 

 Área basal           -0,014 -2,082 0,037* 

Abundancia climáxicas Ordenada al origen -3,839 -2,479 0,013* 

 Última intervención 0,031 4,262 2,03e-5*** 

 Edad de la plantación      1,317 3,415 0,001*** 

Zoocóricas Ordenada al origen 1,580 5,762 8,33e-9 *** 

 Última intervención -0,019 -3,736 0,001e-1 *** 

 Edad de la plantación      -0,011 2,356 0,018 *   
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Figura 3.14 Perfil diagrama de una plantación de más de 50 años. Especies nativas que 

regeneraron espontáneamente: 1: I. paraguariensis, 2: M. elaeagnoides, 3: C. trichotoma, 4: N. 

megapotamica, 5: C. fissilis, 6:A. edulis y 7 A. angustifolia de la plantación. La altura promedio del 

sotobosque herbáceo fue alrededor de 5 m compuesto por sólo una especie: Alsophila setosa Kaulf 

(chachi bravo). 

3.4 Discusión 

En las plantaciones de A. angustifolia estudiadas en el CAMB se encontraron más 

de 90 especies arbóreas distribuidas en diferentes clases de tamaño y grupos ecológicos. 

La mayoría de estas especies pueden hallarse en ecosistemas boscosos de la zona, 

teniendo en cuenta otros estudios realizados en el bosque nativo en el mismo sitio de 

estudio (Moscovich et al. 2010, Goya et al. 2012), en bosques nativos de Misiones dentro 

del área de distribución de A. angustifolia (Cabrera 1976), como también en otros bosques 

nativos del Bosque Atlántico semideciduo (Cabrera 1976, Rodríguez et al. 2006). Por ej. se 

econtraron 64 de las 72 (89%) especies arbóreas encontradas por Moscovich et al. (2010). 

Entre ellas, se hallaron especies arbóreas típicas del dosel del bosque nativo (ej. 

Nectandra spp., C. fissilis, C. americana, P. rigida, B. riedelianum).  
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3.4.1 Efecto de las variables de la plantación sobre la abundancia y la riqueza de 

especies de árboles nativos 

La riqueza y abundancia de los renovales y árboles fue mayor en las plantaciones 

con mayor edad y mayor tiempo desde la última intervención como se esperaba en la 

primera hipótesis, con excepción de los renovales 1. El aumento de la riqueza y de la 

abundancia de árboles nativos en relación a la edad coincide con estudios llevados a cabo 

en plantaciones de Pinus taeda L en el noroeste de Misiones (Dummel y Pinazo 2013, 

Ritter et al. 2018). Además, en este estudio, las dos plantaciones que presentaron entre 

30-40 años, presentaron riqueza y abundancia similar a algunas plantaciones de mayor 

edad, similarmente a lo encontrado en plantaciones de A. angustifolia de Brasil (Barbosa 

et al. 2009). Por otro lado, entre las plantaciones menores a 20 años, se encontró menor 

riqueza de individuos entre 5-10 cm de DAP comparado con otras plantaciones de P. 

taeda de la misma edad en zona similar (Ritter et al. 2018). Las actividades de control de 

malezas realizadas en el campo podrían haber tenido un efecto negativo sobre la riqueza y 

abundancia en las plantaciones menores de 20 años. Por otro lado, el efecto negativo del 

área basal de araucaria sobre la riqueza y la abundancia de árboles nativos tendió a 

observarse en las clases menores contrariamente a lo hallado por Ritter et al. (2018). La 

diferencia en el efecto del área basal entre ambos tipos de plantaciones podría deberse a 

que los individuos de araucaria en los plantaciones estudiadas alcanzaron diámetros 

mucho mayores que los alcanzados en plantaciones de P. taeda (Ritter et al. 2018), 

entonces, el área basal puede ser similar pero con menor densidad de árboles.  

Además, el área basal de los árboles nativos fue mayor en plantaciones de mayor 

edad, lo que refleja cómo la ocupación del sitio por parte de los árboles que crecieron 

espontáneamente puede ir aumentando a lo largo del tiempo. Además, es posible que 

mayor área basal en plantaciones de mayor edad se relacione con el aumento de 

crecimiento de los árboles luego de las cortas de araucaria. Por ejemplo, se ha 

demostrado que las araucarias remanentes luego de una corta pueden aumentar su 

crecimiento aun en plantaciones maduras (Goya et al. 2016) por lo que es esperable un 

efecto similar en los árboles nativos no plantados (Villegas et al. 2009). Sin embargo, la 
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mayoría de los individuos arbóreos que regeneraron espontáneamente no superaron los 

20 cm de DAP, por lo que podría ser necesario estudiar qué condiciones podrían favorecer 

el crecimiento de estas especies arbóreas.  

Si bien se encontró mayor abundancia y riqueza de individuos con mayor tiempo 

desde la última intervención como se esperaba, también se encontró gran variabilidad de 

la abundancia y riqueza de especies para todas las clases de tamaño en las plantaciones 

con menos de cinco años desde la última intervención. Duncan et al. (2003), que 

estudiaron plantaciones forestales en Uganda, encontraron que la riqueza y abundancia 

de plántulas decreció inmediatamente después de efectuarse la cosecha, pero luego de un 

tiempo la riqueza fue similar que antes de realizar la misma. En las plantaciones de A. 

angustifolia estudiadas, las cosechas de araucaria se realizaron de un modo diferente en 

cada plantación, lo que pudo haber generado variabilidad en los efectos del 

aprovechamiento en cada plantación. En consecuencia, en las plantaciones se habrían 

generado marcadas diferencias de riqueza y abundancia de árboles nativos en 

plantaciones con el mismo tiempo desde la última intervención. 

Por otro lado, se encontró menor abertura del dosel en aquellas plantaciones que 

presentaron mayor tiempo desde la última intervención, similarmente a lo hallado en 

bosques del Norte de Canadá, donde encontraron que la abertura del dosel decrecía como 

función del tiempo desde la corta de selección efectuada (Beaudet y Messier 2002). Los 

autores, además, encontraron que a mayor abertura del dosel hubo mayor transmisión de 

luz, con sunfleck (i.e, destellos de radiación directa) más largos, y mayor duración 

acumulada del día de los mismos (Beaudet y Messier 2002). La luz es un factor limitante 

en bosques tropicales, (ej. Denslow 1987) como en subtropicales (Campanello 2008). Sin 

embargo, esta variable está mejor estudiada en bosques primarios (Ej. Chazdon et al. 

1996) que en bosques secundarios (Ej. Guariguata y Ostertag 2008) y es poco conocido en 

plantaciones de Misiones. Por ejemplo, los valores máximos de la abertura del dosel 

hallados en las plantaciones de A. angustifolia son mayores que en los valores registrados 

en el estudio de Trentini et al. (2017) que estudió plantaciones de P. taeda luego de una 

raleo, sin embargo, los valores promedios son similares. Si bien se tomaron fotos 
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hemisféricas para obtener una medida relativa de la disponibilidad de luz que puede llegar 

al sotobosque, estas no fueron indicadoras de luz para renovales o árboles mayores a 1,30 

m de altura debido a la altura de donde se tomaron las fotos. Por ello, similarmente a lo 

hallado por Montgomery y Chazdon (2002) y Trentini et al. (2017), la disminución de la 

abertura del dosel puede deberse también al desarrollo del sotobosque herbáceo y 

arbustivo. Por ejemplo, Pérez Flores et al. (2016) encontraron diferencias de cobertura del 

sotobosque herbáceo y arbustivo en relación a variables estructurales en las plantaciones 

de A. angustifolia del CAMB.  

3.4.2 Efecto de las variables de la plantación sobre la abundancia por grupos ecológicos  

El efecto de las variables de la plantación varío al considerar grupos ecológicos 

diferentes. Como se esperaba (hipótesis 2), se encontró mayor abundancia de especies 

pioneras en relación a un menor tiempo desde la última intervención, mientras que en 

plantaciones de mayor edad y mayor tiempo desde la última intervención se encontró 

mayor abundancia de especies secundarias iniciales, secundarias tardías y climáxicas. 

Además, en las plantaciones de mayores a 30 años se encontraron todos los grupos de 

especies, mientras que en las plantaciones menores a 30 años sólo se encontraron 

especies pioneras y secundarias iniciales teniendo en cuenta los individuos mayores a 5 

cm de DAP. Esto parcialmente coincide con lo hallado en plantaciones forestales 

estudiadas en Australia, donde encontraron las especies más demandantes de luz en 

plantaciones jóvenes (Keenan et al. 1997). Las intervenciones silvícolas de corta alteran las 

condiciones del sotobosque, aumentando la disponibilidad lumínica y la temperatura del 

suelo (Utsugi et al. 2006, Seiwa et al. 2012, Trentini et al. 2017) por lo que las especies 

demandantes de luz aprovechan rápidamente los recursos disponibles (Campanello et al. 

2011, Seiwa et al. 2012). En cambio, al aumentar el tiempo desde la intervención, 

aumenta la competencia por luz y por otros recursos debido al aumento de la ocupación 

del sitio por parte de la especie plantada como de las establecidas espontáneamente. En 

estas condiciones las especies que pueden aprovechar mejor los recursos son aquellas 

especies que pueden tolerar bajo niveles de luz (Loehle 2000).  
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En este estudio, se encontró, que la mayoría de las especies que se establecieron 

en el sotobosque de la plantación presentaron dispersión por animales, en concordancia 

con lo hallado en otras plantaciones del Bosque Atlántico (Barbosa et al. 2009, Dummel y 

Pinazo 2013, Vespa et al. 2014) como también en plantaciones tropicales como 

subtropicales (Denslow y Moermond 1985, Loiselle y Black 1993, Keenan et al. 1999). Sin 

embargo, a diferencia de lo esperado (hipótesis 3), en este estudio la abundancia de 

especies zoocóricas disminuyó con la edad y con el tiempo desde la última intervención. 

Aunque, algunos estudios proponen que las plantaciones pueden ser usadas por 

pequeños animales que dispersan las semillas de árboles nativos (Parrotta 1995, 

Wunderle 1997, Holl et al. 2000) este fenómeno no fue suficientemente estudiado. Por 

ejemplo, Pryde et al. (2015) en plantaciones de Eucalyptus encontró mayor porcentaje de 

especies dispersadas por animales en plantaciones de mayor edad con respecto a 

plantaciones de menor edad, en concordancia a lo hallado en plantaciones de pino del 

Bosque Atlántico (Ritter et al. 2018). En plantaciones de A. angustifolia de Brasil no se 

encontraron efectos significativos en relación a la edad (Barbosa et al. 2009). La relación 

diferente con la edad, podría estar relacionada con características de la especie A. 

angustifolia en relación a otras especies plantadas. A. angustifolia es una especie 

emergente que además posee una copa grande, extendida horizontalmente lo cual reúne 

características ideales para que las aves la utilicen como perchas (Duarte et al. 2006) y 

también produce semillas grandes y nutritivas utilizadas por aves y por pequeños 

mamíferos (Santos et al. 2002) entonces las plantaciones jóvenes como maduras podrían 

ser visitadas por animales dispersores, independientemente de la complejidad de la 

plantación. 

3.4.3 Regeneración de especies arbóreas debajo del dosel de plantaciones de A. 

angustifolia con baja intensidad en el uso previo y rodeadas por bosque nativo 

En la presente tesis la mayoría de las plantaciones muestreadas estuvieron 

rodeadas por más del 20% de bosque nativo, como también presentaron baja superficie y 

presentaron baja intensidad de uso previo. Además, para la clase 1, la variación no 

explicada por los modelos que incluyen variables a nivel de la plantación puede ser 
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parcialmente explicada por la superficie de bosque nativo en un área circular de 300 m de 

radio a la unidad muestral, similarmente a lo hallado en plantaciones de Pinus taeda L en 

la provincia de Misiones, donde encontraron que la riqueza de individuos arbóreos 

menores a 1 cm de DAP resultó negativamente afectada si el bosque nativo en el entorno  

ocupaba menos de 20-30% (Ritter et al. 2018). Por ello, es esperable que los propágulos 

que llegaron a la plantación provengan desde el bosque nativo cercano, del banco de 

semilla de la plantación como también de aquellas plantaciones maduras que presentaron 

regeneración de árboles avanzada. La capacidad de regeneración de la vegetación de 

bosques secundarios en el neotrópico es alta si la fuente de propágulos está cerca y la 

intensidad del uso de la tierra antes de ser abandonada fue baja (Guariguata y Ostertag 

2001). Por ejemplo, en un estudio llevado a cabo en bosques secundarios de Misiones se 

observó que a partir de los 30 años no se pudo distinguir los bosques secundarios 

establecidos en sitios con distintos usos previos indicando que este período de tiempo es 

necesario como para que la llegada de semillas o el crecimiento de los árboles equilibre las 

diferencias por los distintos usos previos (Holz 2007). Considerando que la mayoría de las 

plantaciones aquí estudiadas tienen más de 30 años, es esperable que haya ocurrido un 

fenómeno similar. Para conocer mejor el efecto del paisaje en la disponibilidad de 

propágulos que pueden llegar  a la plantaciones de A. angustifolia, deberían estudiarse 

otras plantaciones de A. angustifolia de la zona que tengan mayor grado de aislamiento 

y/o otras intensidades en el uso previo.  

3.5 Conclusiones y consideraciones generales 

La riqueza y la abundancia de árboles nativos fue mayor en las plantaciones de 

mayor edad que en las plantaciones de menor edad, y a su vez, la riqueza y la abundancia 

fue mayor en las plantaciones que presentaron mayor tiempo desde la última 

intervención y/o menor área basal de araucaria. Sin embargo, la respuesta de la 

abundancia de las especies, a la edad de la plantación, el área basal y el tiempo desde la 

última intervención, varió entre grupos ecológicos. Las especies pioneras fueron más 
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abundantes en las plantaciones con menor tiempo desde la última intervención, mientras 

que las especies más tolerantes a la sombra (secundarias y climáxicas) presentaron mayor 

abundancia al aumentar la edad y el tiempo desde la última intervención. El área basal, se 

relacionó más con la abundancia y la riqueza de los individuos menores. Las especies 

zoocóricas fueron más abundantes en las plantaciones con menor edad y menor tiempo 

desde la última intervención, al revés de lo esperado, ocasionado probablemente por la 

disminución en la abundancia de especies pioneras las cuales son zoocóricas. Por otro 

lado, las clasificaciones en grupos ecológicos de las estrategias de historias de vida de los 

árboles enfrentan el problema de utilizar categorías discretas para tratar un gradiente de 

respuestas de las especies frente a las condiciones heterogéneas que representa el 

bosque, por lo que estudiar la composición de especies a través de atributos funcionales 

podría aportar información cuantitativa que contribuya a entender con más detalle la 

relación entre las variables de la plantación y el desarrollo de ciertas especies.  
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Apéndice 3. Familias, especies y grupos ecológicos utilizados en esta tesis de las especies de 

árboles halladas en el sotobosque de Araucaria angustifolia del noreste de Misiones. *Fuente de 

grupos ecológicos: Carvalho et al. 2003. s/c: especies sin clasificar debido a que no se encontró 

datos. 

Familia Especies 
Grupo 
ecológico* 

Grupo 
dispersión* 

Anacardiaceae 
Schinus terebinthifolius Raddi var. terebinthifolius 

 
pionera zoocórica 

Annonaceae Annona neosalicifolia H.Rainer 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Annonaceae Annona rugulosa (Schltdl.) H.Rainer  
secundaria 
incial 

zoocórica 

Apocynaceae Aspidosperma australe Müll.Arg. pionera no zoocórica 

Apocynaceae Aspidosperma polyneuron Müll. Arg 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Apocynaceae Tabernaemontana catharinensis A.DC. s/c zoocórica 

Aquifoliaceae Ilex brevicuspis Reissek 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Aquifoliaceae Ilex paraguariensis A. St.-Hil climáxica zoocórica 

Araliaceae Aralia warmingiana (Marchal) J. Wen s/c zoocórica 

Araliaceae Schefflera morototoni (Aubl.) Maguire, Steyerm. & Frodin pionera zoocórica 

Asteraceae Vernonanthura petiolaris (DC.) H. Rob. s/c zoocórica 

Boraginaceae Cordia americana (L.) Gottshling & J.S. Mill. 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Boraginaceae Cordia ecalyculata Vell. 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Boraginaceae Cordia trichotoma (Vell) Arráb. Ex Steud 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Caricaceae Jacaratia spinosa (Aubl.) A. DC pionera zoocórica 

Celtidaceae Celtis iguanaea (Jacq.) Sarg. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Celtidaceae Trema micrantha (L.) Blume pionera zoocórica 



 

 48 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

Erythroxylaceae Erythroxylum deciduum A.St.-Hil. s/c zoocórica 

Euphorbiaceae Alchornea glandulosa Poepp. Ssp. Iricurana (Casar.) Secco 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Euphorbiaceae Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Euphorbiaceae Sapium haematospermum Müll. Arg. pionera zoocórica 

Euphorbiaceae Sebastiania brasiliensis Spreng. 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Euphorbiaceae Sebastiania commersoniana (Baill.) L.B. Sm. & Downs 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Euphorbiaceae Tetrorchidium rubrivenium Poepp. s/c no zoocórica 

Fabaceae Albizia niopoides (Spruce ex Benth.) Burkart. pionera no zoocórica 

Fabaceae Apuleia leiocarpa (vogel) J. F. Macbr 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Fabaceae Ateleia glazioveana Baill. pionera no zoocórica 

Fabaceae Bahuinia forficata Link pionera no zoocórica 

Fabaceae Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong. pionera zoocórica 

Fabaceae Gleditsia amorphoides (Griseb.) Taub. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Fabaceae Holocalyx balansae Micheli climáxica zoocórica 

Fabaceae Inga affinis DC s/c zoocórica 

Fabaceae Inga marginata Willd. 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Fabaceae Inga uraguensis Hook. & Arn. pionera zoocórica 

Fabaceae Jacaranda micrantha Cham. pionera no zoocórica 

Fabaceae 
Muellera campestris (Mart. ex Benth.) M.J. Silva & A.M.G. 
Azevedo 

secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Fabaceae 
Dahlstedtia muehlbergiana (Hassl) M.J. Silva &A.M.G. 
Azevedo 

secundaria 
inicial 

no zoocórica 

Fabaceae Machaerium hirtum (Vell.) Stellfeld. pionera no zoocórica 

Fabaceae Machaerium paraguariense Hassl. 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Fabaceae Machaerium stipitatum (DC.) Vogel. 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 
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Fabaceae Myrocarpus frondosus Allemão. 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Fabaceae Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan. pionera no zoocórica 

Fabaceae Peltophorum dubium (Spreng.) Taub 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Lamiaceae Aegiphila brachiata Vell. pionera zoocórica 

Lauraceae Nectandra lanceolata Nees & Mart. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Lauraceae Nectandra angustifolia (Schrad.) Nees & Mart. 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Lauraceae Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Lauraceae Ocotea lancifolia(Schott) Mez s/c zoocórica 

Lauraceae Ocotea puberula (Rich.) Nees 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Lauraceae Ocotea pulchella (Nees & Mart.) Mez 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Malvaceae Bastardiopsis densiflora (Hook. & Arn.) Hassl. pionera no zoocórica 

Melastomataceae Miconia pusilliflora (DC.) Naudin pionera zoocórica 

Meliaceae Cabralea canjerana (Vell.) Mart. 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Meliaceae Cedrela fissilis Vell. 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Meliaceae Guárea macrophylla Vahl. s/c zoocórica 

Meliaceae Trichilia catigua A. Juss. 
secundaria 
tardia 

zoocórica 

Meliaceae Trichilia elegans A. Juss. climáxica zoocórica 

Moraceae Ficus luschnathiana (Miq.) Miq. 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Moraceae Maclura tinctoria (L.) Steud. ssp. tinctoria 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Moraceae Myrsine balansae (Mez) Otegui 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Moraceae Sorocea bonplandii (Baill.) W.C.Burger, Lanj. & Wess.Boer climáxica zoocórica 
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Myrsinaceae Campomanesia guazumifolia (Cambess.) O. Berg. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Myrtaceae Campomanesia xanthocarpa O. Berg. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Myrtaceae Eugenia burkartiana (D. Legrand) D. Legrand* s/c zoocórica 

Myrtaceae Eugenia involucrata DC. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Myrtaceae Eugenia pyriformis Cambess. var. pyriformis s/c zoocórica 

Myrtaceae Plinia rivularis (Cambess.) Rotman. s/c zoocórica 

Nyctaginaceae Pisonia zapallo Griseb. var. zapallo s/c zoocórica 

Palmae Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Polygonaceae Ruprechtia laxiflora Meisn. 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Primulaceae Myrsine parvula (Mez) Otegui s/c s/c 

Rosaceae Prunus brasiliensis (Cham. Et Schldtdl.) D. Dietr 
secundaria 
incial 

zoocórica 

Rutaceae Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Rutaceae Helietta apiculata Benth. 
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Rutaceae Pilocarpus pennatifolius Lem. s/c no zoocórica 

Rutaceae Zanthoxylum fagara (L.) Sarg. ssp. fagara 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Rutaceae Zanthoxylum petiolare A. St.-Hil. & Tul. s/c no zoocórica 

Rutaceae Zanthoxylum rhoifolium Lam. pionera no zoocórica 

Salicaceae Banara parviflora (A. Gray) Benth s/c zoocórica 

Salicaceae Banara tomentosa Clos. s/c zoocórica 

Salicaceae Casearia decandra Jacq. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Salicaceae Casearia lasiophylla Eichler. climáxica zoocórica 

Salicaceae Casearia sylvestris Sw. var. sylvestris 
secundaria 
tardía 

zoocórica 



 

 51 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

Sapindaceae 
Allophylus edulis (A. St.-Hil, A. Juss. Cambess) Hieron. Ex 
Niederl. 

secundaria 
incial 

zoocórica 

Sapindaceae Cupania vernalis Cambess. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Sapindaceae Diatenopteryx sorbifolia Radlk. 
secundaria 
tardía 

no zoocórica 

Sapindaceae Matayba elaeagnoides Radlk. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Sapotaceae Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler) Engl. 
secundaria 
tardía 

zoocórica 

Sapotaceae 
Chrysophyllum marginatum (Hook. & Arn.) Radlk. ssp. 
marginatum 

secundaria 
tardía 

zoocórica 

Simaroubaceae Picrasma crenata (Vell.) Engl. s/c zoocórica 

Solanaceae Solanum granulosum-leprosum Dunal pionera zoocórica 

Solanaceae Cestrum laevigatum Schltdl. s/c zoocórica 

Solanaceae Solanum pseudoquina A. St.-Hil. pionera zoocórica 

Solanaceae Vassobia breviflora (Sendtn.) Hunz. s/c zoocórica 

Styracaceae Styrax leprosus Hook. & Arn 
secundaria 
tardia 

zoocórica 

Symplocaceae Symplocos celastrinea Mart. ex Miq. s/c zoocórica 

Tiliaceae Luehea divaricata Mart.  
secundaria 
incial 

no zoocórica 

Urticaceae Cecropia pachystachya Trécul. pionera zoocórica 
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Capítulo 4 Grupos de especies y atributos funcionales de las 

especies arbóreas que se establecieron debajo del dosel de 

plantaciones de A. angustifolia 

4.1 Introducción 

4.1.1 Antecedentes 

Los cambios en la vegetación ocurridos después de la incidencia de disturbios 

fueron entendidos como procesos sucesionales, descriptos a nivel de la comunidad o bien 

a partir de la respuesta de las especies a diferentes condiciones a lo largo de dicho proceso 

(ej. Clements 1916, Gleason 1917, Egler 1954, Margalef 1963, Odum 1969). Por ello, las 

clasificaciones por grupo de especies de acuerdo a este enfoque y en función de los 

requerimientos de regeneración en pioneras, secundarias y climáxicas son ampliamente 

usadas. Si bien los diferentes autores que clasifican a las especies difieren poco en la 

definición de cada categoría, ésta no siempre se explicita, así como tampoco se esclarece 

cómo se adjudica la pertenencia de cada especie a un grupo en particular. Por ejemplo, las 

especies de árboles del Bosque Atlántico semideciduo fueron clasificadas por diferentes 

estudios en grupos ecológicos, sobre la base de análisis de caracteres morfológicos (Souza 

et al. 2014), de observaciones de su regeneración a campo (Das Chagas e Silva y Soares-

Silva 2000), o de conocimientos previos no sistematizados (Ferretti 1995, Carvalho et al. 

2003). Por otro lado, un enfoque basado en análisis de rasgos morfológicos podría captar 

mejor las variaciones de los factores ecológicos que las clasificaciones funcionales 

discretas (Turner 2001, Easdale 2007, Picard et al. 2012) debido a que muchas especies 

coexisten formando ensambles en la comunidad (Lohele 2000, McGill et al. 2006) 

dificultando la formación de grupos de especies adecuadamente representados (Wright et 

al. 2003).  

La densidad de madera (DM), la altura de la planta (A) y el peso de la semilla (PS) 

son algunos de los rasgos morfológicos que han sido reconocidos como importantes para 

entender el desempeño de las especies de árboles. Estos rasgos funcionan como ejes 
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independientes que explican diferentes procesos de la regeneración, la supervivencia y el 

aprovechamiento de los recursos (Westoby 1998, Díaz et al. 2016, Kunstler et al. 2016, 

Rüger et al. 2018). La densidad de madera representa la biomasa invertida por unidad de 

volumen (Cornelissen et al. 2003). Las especies con baja densidad de madera pueden 

producir mayor volumen por unidad de masa que especies de alta densidad de madera 

(King et al. 2005), por lo que tienen mayor tasa de crecimiento del tallo (Putz et al. 1983, 

Hacke et al. 2001, Nascimento et al. 2005, Wright et al. 2010, Campanello et al. 2011, 

Rüger et al. 2012a). Sin embargo, las especies de alta densidad de madera tienen mayor 

tasa de supervivencia (Augspurger 1984a, van Gelder et al. 2006) y tolerancia a la sombra 

(Augspurger 1984b, Kitajima 1994, Nascimento et al. 2005).  

La altura que pueden alcanzar los individuos de una especie a la madurez fue 

relacionada con el acceso a posiciones del dosel que permiten mayor o menor 

disponibilidad de luz (Westoby 1998, Falster y Westoby 2005, Moles et al. 2009). De este 

modo las especies de los estratos superiores tienen mayores probabilidades de interceptar 

la energía lumínica que las especies de estratos inferiores, ya que tienen menor cantidad 

de individuos arbóreos que le proporcionan sombra. También, ha sido relacionada con el 

grado de recuperación de la vegetación después de un disturbio. Se ha observado un 

gradiente en el cual en los primeros estadios de la sucesión se desarrollan especies que 

alcanzan menor altura a la madurez, mientras que en estadios más avanzados de la 

sucesión se desarrollan especies que alcanzan mayor altura (Falster y Westoby 2005). A su 

vez, en bosques tropicales, la altura de los árboles ha sido relacionada con la longevidad 

de la especie (Loehle 2000, Rüger et al. 2012a). 

Por otro lado, el tamaño de la semilla, que puede ser medido como el peso de la 

semilla, influye sobre la reproducción y el establecimiento (Mazer 1990, Paz et al. 2005) y 

es un indicador del tipo de dispersión. También refleja la habilidad que tiene la especie de 

establecerse en lugares donde ya se encuentra vegetación desarrollada (Westoby 1998). 

Por ejemplo, las especies que presentan semillas pesadas tienen sustancia de reservas que 

permiten sostener el crecimiento de las plántulas en ambientes con escasos recursos 
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(Kitajima 2002), mientras que las especies que presentan semillas más livianas son 

mejores colonizadoras en sitios recientemente despejados (Dalling et al. 1998). A su vez, 

se ha observado que las especies que tienen semillas livianas tienden a producir un gran 

número de semillas por unidad de esfuerzo reproductivo (Moles et al. 2004), mientras que 

las especies con semilla más pesada invierten el esfuerzo reproductivo en producir pocas 

semillas pero con mayor cantidad de reservas (Harms y Dalling 1997). 

Por otro lado, las especies no se comportan del mismo modo durante todo su ciclo 

de vida, debido a las diferencias microambientales a las que cada estadio está sometido en 

relación a su tamaño (Brokaw y Busing 2000, Montgomery y Chazdon 2002). Por ejemplo, 

se ha observado que las plantas más grandes exhiben una respuesta más rápida a la 

liberación de recursos que las plantas más pequeñas (Brokaw y Busing 2000, Montgomery 

y Chazdon 2002). Por lo tanto, la relación con los atributos funcionales y las tendencias en 

la regeneración pueden depender del tamaño de la planta (Gibert et al. 2016). En el 

capítulo 3 de esta tesis, se analizó si las especies incluidas en grupos ecológicos como 

pioneras, secundarias iniciales, secundarias tardías y climáxicas (P, SI, ST y C 

respectivamente) diferían en la respuesta a las variables de la plantación, especialmente 

edad, área basal y tiempo desde la última intervención. Se observó que las especies 

pioneras fueron más abundantes en plantaciones con menor tiempo desde la última 

intervención, y las especies secundarias y climáxicas, que son más tolerantes a la sombra, 

fueron más abundantes en plantaciones con mayor edad y con mayor tiempo desde la 

última intervención como cabría esperar, pero que las especies zoocóricas fueron más 

abundantes en plantaciones de menor edad. El análisis de la influencia de las 

características de la plantación sobre el establecimiento de árboles nativos podría 

abordarse desde el análisis de gradientes de la composición de especies y su asociación 

con atributos funcionales.  

4.1.2 Objetivos e hipótesis  
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El objetivo general de este capítulo fue comparar el enfoque de grupos ecológicos 

con el análisis de atributos funcionales cuantitativos para evaluar la respuesta de las 

especies de árboles nativos establecidos en las plantaciones de A. angustifolia con la edad 

de la plantación, el tiempo desde la última intervención, el área basal y la abertura del 

dosel.  

Los objetivos específicos fueron: 

Analizar si los grupos ecológicos clasificados a priori (P, SI, ST y C) difieren en sus 

valores de atributos funcionales cuantitativos que reflejan la historia de vida de los árboles 

(DM, A y PS). 

Analizar el gradiente de composición de especies arbóreas establecidas debajo del 

dosel de las plantaciones clasificadas en cuatro clases de tamaño y su relación con la edad, 

el tiempo desde la última intervención, el área basal y la abertura del dosel de las 

plantaciones.  

Analizar si los gradientes de composición de especies relacionados con variables de 

la plantación representan gradientes en los atributos funcionales que reflejan la historia de 

vida de los árboles (DM, A y PS).  

Hipótesis 1 y predicciones. Las especies incluidas en diferentes grupos ecológicos 

difieren en atributos funcionales que están relacionados con aspectos vegetativos, 

reproductivos y demográficos, como la densidad de la madera, la altura a la madurez y el 

peso de las semillas. Se espera que la densidad de la madera, la altura a la madurez y el 

peso de las semillas aumenten en la secuencia de los grupos ecológicos: pioneras-

secundarias iniciales-secundarias tardías-climáxicas.  

Hipótesis 2 y predicciones. Las diferencias entre plantaciones respecto de la edad y 

el tiempo desde la última intervención, promueven el establecimiento de especies con 

diferentes requerimientos y en consecuencia, la conformación de diferentes ensambles de 

especies. Se espera que los gradientes en la composición de especies se correlacionen con 
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la edad de la plantación, el tiempo desde la última intervención, el área basal y la abertura 

del dosel. 

Hipótesis 3 y predicciones. La probabilidad de ocurrencia de los individuos de 

menor tamaño depende de sus requerimientos dispersivos y germinativos, mientras que 

para los individuos mayores esa probabilidad depende de sus requerimientos para su 

crecimiento y supervivencia. Por lo que se espera que para los renovales con tamaños 

menores (renovales 1 y 2) el gradiente de composición de especies se correlacione con el 

peso de las semillas mientras que en los renovales mayores (renovales 3) y árboles se 

espera que se correlacione con la densidad de la madera y/o la altura a la madurez. 

4.2 Materiales y métodos 

4.2.1 Diseño de muestreo 

Los datos utilizados en este capítulo sobre los individuos de especies de árboles 

establecidos debajo del dosel de A.angustifolia provienen del muestreo desarrollado en 28 

plantaciones en el CAMB descripto en el capítulo 3.  

4.2.2 Grupos ecológicos 

Los grupos ecológicos fueron los mismos utilizados en el capítulo 3 de esta tesis: 

pioneras, secundarias iniciales, secundarias tardías y climáxicas. Sin embargo, se amplió  la 

información utilizando varias fuentes para adjudicar el grupo ecológico de cada especie: 

Ferretti (1995), Das Chagas e Silva y Soares-Silva (2000) y Carvalho (2003). Estos autores 

difieren la categorización para algunas especies (Apéndice 4C). 

4.2.3 Atributos funcionales 

Los valores de densidad de madera (DM), la altura que pueden alcanzar los 

individuos a la madurez (A) y el peso de la semilla (PS) fueron obtenidos desde fuentes 

bibliográficas. La DM se expresó en g/cm3 y fue obtenida de diferentes fuentes: Mainieri 

(1989), Atencia (2003),  Rodríguez (2015), y Zanne et al. (2010). Cuando el valor de DM no 

estuvo disponible para la especie, se utilizó el valor para el género (Slik 2006, Swenson et 
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al. 2007). La altura a la madurez fue obtenida de Ortega Torres et al. (1989), López et al. 

(2002) y Carvalho et al. (2003). Se calcularon valores promedios para aquellas especies que 

se contó con más de una fuente y el correspondiente desvío estándar (Apéndice 4B). El PS 

es el peso seco de un promedio de semillas, se expresa en gramos (Cornelissen et al. 2003) 

y se obtuvo de Carvalho et al. (2003). Los valores de los atributos obtenidos desde 

bibliografía pueden estar sujetos a variación ambiental, geográfica y metodológica (Wright 

et al. 2010) por lo que se eligieron aquellas fuentes en las que se contó con un mayor 

número de especies estudiadas con el objetivo de reducir las posibles diferencias 

metodológicas, y cuando fue posible se optó por los valores obtenidos de fuentes que 

tomaron los datos dentro del Bosque Atlántico semideciduo. Se asumió que la variación 

intra-específica en los valores de los atributos fue menor que la variación inter-específica. 

4.2.4 Análisis de los datos 

Los análisis se realizaron utilizando el software R (R Development Core Team, 

2014). La relación entre los atributos funcionales y la categoría de las especies de acuerdo 

a grupos ecológicos se evaluó mediante la prueba de correlación de Mantel (Mantel 1967). 

Debido a que esta prueba muestra el grado de relación entre dos matrices de distancia, 

este tipo de análisis es más adecuado que realizar análisis de la varianza entre los grupos 

(Legendre y Fortin 2010) ya que permite comparar la matriz de distancia entre especies 

calculada a partir de la clasificación en grupos realizada por diferentes autores con la 

matriz de distancia entre especies calculada a partir de los valores de tres atributos 

funcionales (ver apéndice 4C). Para ello, se utilizaron dos matrices: una matriz de especies 

por grupos ecológicos: P, SI, ST y C, donde se codificó “1” si la especie fue categorizada en 

ese grupo o “0” si no lo fue. Y por otro lado una matriz de especies por atributos (DM, A y 

PS), como presentan diferentes escalas la misma fue estandarizada a media = 0 y varianza 

= 1. Además, la distribución de cada atributo funcional (DM, A y PS) en relación a los 

grupos ecológicos (P, SI, ST y C) se mostró mediante gráficos de caja (boxplot). Para ello a 

las especies que fueron clasificadas además de pioneras como secundarias se les asignó 

sólo la categoría de pioneras (Jacaranda micrantha Cham. (caroba), Jacaratia spinosa 
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(Aubl.) A. DC. (yacartiá), Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan (anchico colorado), 

Schefflera morototoni (Aubl.) Maguire, Steyerm & Frodin (cacheta), Albizia niopoides 

(Spruce ex Benth.) Burkart. (anchico blanco), Aegiphila brachiata Vell. y Zanthoxylum 

rhoifolium Lam. (fagara)). Por otro lado, a las especies que fueron clasificadas como 

secundarias iniciales y secundarias tardías se las llamo como “SI-ST”. Por último, se realizó 

un Análisis de Componentes Principales (ACP) con el fin de analizar la relación 

multivariada entre las especies a través de sus atributos funcionales (DM, PS y A). Syagrus 

romanzoffiana (Cham.) Glassman (pindó) no se consideró en este análisis debido a que no 

desarrolla un leño verdadero (Familia Arecaceae). Esta especie fue clasificada como 

secundaria inicial y tiene un peso de semilla de 7 g. 

Con el objetivo de analizar la relación entre el gradiente de composición de 

especies de las plantaciones, las variables de la plantación y los atributos funcionales. 

Primero, se calculó la frecuencia de cada especie en cada plantación, contabilizando “0” si 

la especie no fue registrada en alguna de las cuatro sub-unidades de muestreo y “4” como 

valor máximo si es que fue registrada en las cuatro sub-unidades. Con el fin de reducir la 

variabilidad por especies raras se calculó la frecuencia por plantación sólo para aquellas 

especies que aparecieron en al menos tres plantaciones. Segundo, se realizaron Análisis de 

Componentes Principales (ACP), teniendo en cuenta los valores de frecuencia por especie 

en cada plantación, para analizar las diferencias de composición de especies entre las 

plantaciones, lo cual se hizó para cada clase de tamaño. Se utilizó la función “rda” del 

paquete “vegan” (Oksanen et al. 2015). Debido a que las mayores tendencias de variación 

de la composición entre plantación representaron tendencias monótonas de variación de 

la frecuencia de especies, se consideró que los datos resultaron adecuados para la 

aplicación de ACP según lo recomendado por ter Braak y Prentice (1988). Se analizó el 

gradiente teniendo en cuenta todas las plantaciones a excepción del ordenamiento para 

árboles (individuos de más de 10 cm de DAP), en el cual no se incluyeron las plantaciones 

menores a 20 años, ya que en estas no presentaron o presentaron escasos individuos en 

esta categoría de tamaño. Tercero, se analizó la relación entre los valores que presentaron 

las plantaciones en los Componentes Principales 1 y 2 de los ordenamientos del ACP y las 
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características de la plantación: edad de la plantación, densidad de araucaria, área basal 

de araucaria, tiempo desde la última intervención y abertura del dosel mediante el análisis 

de regresiones múltiples con la función “envfit” (Oksanen et al 2015). En los gráficos de los 

ACP se representaron sólo los vectores de aquellas variables que resultaron ser 

significativas mediante este análisis. Y finalmente, se analizó la variación funcional 

asociada con el gradiente composicional reflejado por cada los Componente Principales 1 

y 2 del ACP mediante análisis de regresión múltiple. Estos análisis se llevaron a cabo 

tomando como variable dependiente el puntaje (score) de cada especie en cada uno de los 

tres primeros ejes en análisis diferentes. En cada caso las variables independientes fueron 

DM, A y PS. Para el análisis del gradiente de composición se tuvieron en cuenta las 

especies en las cuales se contó con los tres valores de los rasgos funcionales (DM, A y PS). 

Se analizó tanto la significancia del modelo y la relación de cada una de las variables 

independientes, donde fueron retenidas en el modelo final aquellas con p<0,05. Primero, 

se analizaron las relaciones bivariadas entre variables independientes mediante la 

correlación de Pearson con la finalidad de detectar colinealidad. La linealidad y la 

homocedasticidad se evaluaron mediante inspección visual de residuos.  

4.3 Resultados 

4.3.1 Relación entre grupos ecológicos y caracteres funcionales  

La densidad de madera, el peso de la semilla y la altura se encontraron disponibles 

para el 66,6%, 66,6% y 77,4% respectivamente de las especies halladas en las plantaciones 

(Apéndice 4B). De las 98 especies arbóreas registradas en el CAMB se encontraron 

disponibles los datos de las tres variables para 61 especies. De estas 61 especies, 12 

fueron clasificadas como pioneras, 8 como climáxicas, 32 como secundarias iniciales y 35 

como secundarias tardías (Apéndice 4C). Los valores de altura para una misma especie 

presentaron un promedio de variación entre fuentes bibliográficas de 5 m y la densidad de 

madera presentó un promedio de la variación de 0,09 g/cm3, mientras que para el peso de 

semilla se contó con un valor por especie por lo que no se calculó ni el promedio ni el 

desvío estándar (Apéndice 4B). 
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Se observó una correspondencia significativa entre la matriz de especies con las 

clasificaciones ecológicas (P, SI, ST y C) y la matriz con los tres atributos funcionales (DM, A 

y PS) (r=0,22; p=0,003). Además, al considerar cada atributo por separado las 

correlaciones fueron significativas al utilizar la DM (mr=0,12; p=0,019) y la A (mr=0,12 y 

p=0,03), ambas positivamente correlacionadas; mientras que al utilizar sólo el PS resultó 

marginalmente significativo (mr=0,11 y p=0,08). Al adjudicar una sola clasificación para 

cada especie, las especies pioneras presentaron menor densidad de madera (Figura 4.1 A), 

hubo variabilidad en los datos con respecto a la altura (Figura 4.1 B) y en las especies 

climáxicas se observó una tendencia a presentar mayor peso de semilla (Figura 4.1 C).  

Figura 4.1. Caracteres funcionales por grupos ecológicos para 61 especies arbóreas del Bosque 

Atlántico semideciduo en Misiones, Argentina. P: pioneras, SI: secundarias iniciales, SI-ST: especies 

clasificadas como secundarias iniciales y tardías, ST: secundarias tardías, C: climáxicas. DM: 

densidad de madera, A: altura a la madurez, PS: peso de semilla. 

En el Análisis de Componentes Principales (ACP) se observó que el Componente 

Principal 1 (PC1) del ACP (42,3 % de varianza explicada) se asoció positivamente con la 

DM, el PS y la A mientras que el Componente Principal 2 (PC2) del ACP (32,7 % de la 

varianza explicada) se asoció positivamente con el PS y negativamente con la A (Figura 

4.2). Hacia el extremo negativo del PC1 se localizaron especies con baja DM, semillas 

livianas y baja A (Trema micrantha (L.) Blume (palo pólvora), Solanum granulosum-

leprosum Dunal (fumo bravo) y Cecropia pachystachya Trécul. (ambay). Teniendo en 

cuenta las especies con mayor DM (lado positivo del PC1) por un lado se ubicó la especie 

climáxica (Holocalyx balansae Micheli (alecrín) que presentó mayor PS, mientras las 

especies que se dispusieron hacia el lado negativo del PC2 (especies que presentaron 

menor PS y mayor A) fueron Aspidosperma polyneuron Müll. Arg. (palo rosa), Apuleia 
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leiocarpa (Vogel) J. F. Macbr (grapia) y Peltophorum dubium (Spreng.) Taub (caña fistula). 

No se encontraron especies con muy baja DM que alcancen altos valores de A, y además, 

las especies con altos valores de los tres caracteres estuvieron poco representadas.  

Figura 4.2 Análisis de componentes principales de los atributos funcionales de 61 especies de 

árboles del Bosque Atlántico semideciduo de Misiones. (DM=densidad de madera, A=altura a la 

madurez y PS=peso de semilla), los códigos de las especies están en el apéndice 4A). Los círculos 

negros corresponden a especies que han sido clasificadas solo como pioneras, los círculos vacíos 

son especies que han sido clasificadas solo como secundarias (ya sea inicial o tardía), los cuadrados 

negros corresponden a especies que han sido clasificadas solo como climáxicas y los rombos grises 

corresponden a especies que han sido clasificadas en más de un grupo ecológico.  
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4.3.2 Gradiente de composición de especies en relación a las características de la 

plantación  

La edad de la plantación estuvo asociada con el  PC1 de ACP en todas las clases de 

tamaño (Figura 4.3). La relación de las restantes variables con el gradiente de composición 

fue distinta para cada clase de tamaño (Figura 4.3). En los renovales 2 (1 cm de DAP > 

individuos ≤ 5 cm DAP), renovales 3 (5 cm de DAP < individuos ≤ 10 cm DAP),  y en los 

árboles (individuos > 10 cm DAP), el gradiente de composición representado por el PC1 

estuvo asociado con la edad de la plantación y los años desde la última intervención 

(Figura 4.3B, 4.3C, 4.3D). En el ordenamiento de árboles se observa que las variables edad 

y tiempo desde la última intervención tienen sentidos opuestos (Figura 4.3D), mientras 

que para los renovales 2 y 3 tienen el mismo sentido (Figura 4.3B, 4.3C). La abertura del 

dosel estuvo relacionada solo con el PC1 de los renovales 2 (Figura 4.3B).  

Figura 4.3 Análisis de Componentes principales (ACP) basado en la frecuencia de especies halladas 

plantaciones de A. angustifolia del CAMB mostrando las plantaciones y las variables externas 

significativas del análisis de envfit. Las plantaciones menores a 20 años están representadas con 

círculos, las plantaciones entre 30 y 40 años están representadas por triángulos y las plantaciones 

mayores a 30 años están representadas por cuadrados. Las formas sin color indican que fueron 

intervenidos en los últimos 10 años y lo contrario para las formas en negro. Edad: Edad de la 

plantación de araucaria (años) Última intervención: años desde la última cosecha o raleo de 

árboles de araucaria. Abertura del dosel: % de luz visible obtenido a partir del análisis de fotos 
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hemisféricas. Renovales 1 (50 cm de altura> individuos ≤ 1 cm DAP), Renovales 2 (1 cm de DAP > 

individuos ≤ 5 cm DAP), Renovales 3 (5 cm de DAP < individuos ≤ 10 cm DAP) y Árboles (individuos > 

10 cm DAP). 

Figura 4.4 Análisis de Componentes principales (ACP) de los renovales 1 (50 cm de altura> 

individuos ≤ 1 cm DAP), basado en la frecuencia de especies por plantación halladas en 

plantaciones de A. angustifolia del CAMB, mostrando las especies.Los nombres completos de las 

especies se encuentran en el apéndice 4A al final de este capítulo. 

En los renovales 2, las especies asociadas a menor edad de las plantaciones fueron 

C. pachystachya, A. brachiata y J. micrantha (Figura 4.5) y las especies positivamente 

asociadas con plantaciones de mayor edad fueron P. rigida, M. balansae, Allophylus edulis 

(A. St.-Hil, A. Juss. & Cambess) Hieron. Ex Niederl. (cocu), Muellera campestris (Mart. ex 

Benth.) M.J. Silva & A.M.G. Azevedo (raboita), Casearia decandra Jacq., Trichilia elegans A. 

Juss., Helietta apiculata Benth (canela venado) y A. niopoides (Figura 4.5). Las especies 

asociadas a mayor abertura del dosel fueron: M. stipitatum, P. dubium y Ocotea puberula 

(Rich.) Nees (laurel guaicá) (Figura 4.5). La especie que estuvo asociada a menor edad de la 

plantación y menor tiempo desde la última intervención fue T. micrantha y, 
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contrariamente, las especies que estuvieron relacionadas con mayor tiempo desde la 

última intervención y mayor edad de la plantación fueron Sorocea bonplandii (Baill.) W.C 

Burger, Lanj. & Wess. Boer (ñandipa), Nectandra lanceolata Nees & Mart. (laurel amarillo), 

Machaerium paraguariense (isapui pará) y Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. 

(gutambú blanco) (Figura 4.5). 

 

Figura 4.5 Análisis de Componentes principales (ACP) de los renovales 2 (1 cm de DAP > individuos 

≤ 5 cm DAP), basado en la frecuencia de especies por plantación halladas en plantaciones de A. 

angustifolia del CAMB mostrando las especies. Los nombres completos de las especies se 

encuentran en el apéndice 4A al final de este capítulo. 

Teniendo en cuenta los renovales 3, en un gradiente conjunto de edad y tiempo de 

intervención hacia el lado negativo del PC1 quedan las plantaciones de menor edad y con 

menor tiempo de intervención asociadas con las especies C. pachystachya, J. spinosa, T. 

micrantha y Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg. (mora). Por otro lado, hacia el lado 

positivo del PC1 las especies asociadas a plantaciones con mayor edad y mayor tiempo 
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desde la última intervención fueron N. lanceolata, Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez 

(laurel ayuí) e Ilex paraguariensis A. St.-Hil (yerba). Además, C. canjerana, J. micrantha, C. 

fissilis, B. riedelianum y C. sylvestris estuvieron asociadas a las plantaciones de mayor edad 

pero menor tiempo desde la intervención (Figura 4.6).  

 

Figura 4.6 Análisis de Componentes principales (ACP) de los renovales 3 (5 cm de DAP < individuos 

≤ 10 cm DAP), basado en la frecuencia de especies por plantación halladas en plantaciones de A. 

angustifolia del CAMB, mostrando las especies. Los nombres completos de las especies se 

encuentran en el apéndice 4A al final de este capítulo. 

Teniendo en cuenta el ordenamiento para los árboles, las especies asociadas a 

plantaciones con menor tiempo desde la última intervención y menor edad fueron C. 

canjerana, J. spinosa, C. pachystachya, A. glandulosa y Prunus brasiliensis (Cham. Et 

Schldtdl.) D. Dietr (persiguero). Las especies asociadas a plantaciones con mayor edad y 

menor tiempo desde el última intervención fueron: P. rigida, H. balansae, H. apiculata, 
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Casearia lasiophylla Eichler., C. decandra, Diatenopteryx sorbifolia Radlk. (maría preta), 

Cordia americana (L.) Gottshling & J.S Mill (guayubira) y Matayba elaeagnoides Radlk. 

(camboatá blanco) (Figura 4.7). 

 

Figura 4.7 Análisis de Componentes principales (ACP) de los árboles (individuos > 10 cm DAP), 

basado en la frecuencia de especies por plantación halladas en plantaciones de A. angustifolia del 

CAMB, mostrando las especies. Los nombres completos de las especies se encuentran en el 

apéndice 4A al final de este capítulo. 

4.3.3 Análisis del gradiente de composición de especies en las plantaciones y la relación 

con atributos funcionales  

Los gradientes de composición de especies representados por los Componentes 

Principales de ACP se relacionaron con atributos funcionales en las tres clases de 

individuos mayores a 1 cm de DAP, sin embargo, los modelos presentaron bajo porcentaje 

de varianza explicada (Tabla 4.1). De todos estos modelos, el único atributo funcional que 

presentó un ajuste significativo en relación con el PC1 fue la DM. Excepto para el gradiente 
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de composición de los renovales 1, las especies con valores más altos de DM estuvieron 

asociadas a plantaciones de mayor edad. A su vez, para el caso de renovales 3 este 

atributo también se relacionó con el PC2 que tendió a separar plantaciones de edad 

similar con diferente tiempo desde la última intervención.  

Tabla 4.1. Valor de la varianza explicada y la significancia para los modelos significativos de 

regresión entre los valores de los Componentes Principales 1 y 2 (CP1 y CP2) del Análisis de 

Componentes Principales (ACP) de cada tamaño de individuos y los atributos funcionales. 

Variable respuesta R
2
 p 

CP1 de ACP renovales 2 
 

0,203 0,002 

CP1 de ACP renovales 3 
 

0,059 0,041 

CP2 de ACP renovales 3 
 

0,101 0,010 

CP1 de ACP de árboles 0,126 0,028 

Tabla 4.2. Modelos significativos de regresión entre los valores de los Componentes Principales 1 y 

2 (CP1 y CP2) del Análisis de Componentes Principales (ACP) de cada tamaño de individuos y la 

densidad de madera. 

Variable respuesta Parámetro Valor estimado Valor de t 
 

P 

CP1 de ACP renovales 2 Ordenada al origen -0,254 -2,877 0,006** 

 Densidad de madera 0,451 -3,31 0,002** 

CP1 de ACP renovales 3 
 

Ordenada al origen -0,049 -0,797 0,429 

 Densidad de madera 0,195 2,092    0,041* 

     

CP2 de ACP renovales 3 
 

Ordenada al origen 0,223 3,079 0,003** 

 Densidad de madera  -0,288 -2,649 0,011 * 

CP1 de ACP árboles Ordenada al origen -0,228 -2,008 0,054 , 

 Densidad de madera 0,397 2,312 0,028 * 

     

Teniendo en cuenta el gradiente de composición de especies de árboles asociado a  

plantaciones con la edad (Componente Principal 1) se observó que las especies que 

presentaron DM menor a 0,5 g/cm3 tuvieron mayor frecuencia en plantaciones de menor 

edad, mientras que las especies que presentaron DM mayor de 0,5 g/cm3 se hallaron 

principalmente en plantaciones de mayor edad, con excepción de C. canjerana (Figura 

4.8). Por otro lado, aunque el ordenamiento para renovales 1, no presentó ningún atributo 
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significativo que explique la variación de sus ejes, las especies con semilla más pesada 

tendieron a ser más frecuentes en las plantaciones de mayor edad (Figura 4.9). 

 

Figura 4.8 Densidad de madera versus los valores de las especies para el Componente Principal 1 

del ACP de las especies de árboles. Los nombres completos de las especies se encuentran en el 

apéndice 4A al final de este capítulo. 
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Figura 4.8 Peso de semilla versus los valores de las especies para el Componente Principal 1 del ACP 

renovales 1. Los nombres completos de las especies se encuentran en el apéndice 4A al final de este 

capítulo. 

4.4 Discusión 

4.4.1 Relación entre grupos ecológicos y caracteres funcionales 

Las clasificaciones ecológicas de las especies analizadas se corresponden 

parcialmente con los caracteres funcionales que reflejan diferencias de crecimiento, 

tolerancia a la sombra, longevidad y estrategias reproductivas, lo cual se encuentra 

parcialmente de acuerdo con lo planteado en la hipótesis 1. Las diferencias más claras se 

observan al comparar la densidad de la madera entre las especies que fueron clasificadas 

como pioneras y el resto de las especies. Sin embargo, existe una amplia superposición 

entre los valores de estos caracteres considerando a las especies con categorías 
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intermedias. En este estudio las especies de baja densidad de la madera (menores a 0,4 

g/cm3) y con bajos valores de altura (menor a 15 m) corresponden a especies de mayor 

crecimiento, más demandantes de luz y menos longevas o también llamadas pioneras de 

vida corta: T. micrantha y S. granulosum-leprosum (Vázquez-Yanes 1998, Carvalho et al. 

2003). En el otro extremo se encontró sólo una especie (H. balansae) que presentó alta 

densidad de la madera (mayor a 0,8 g/cm3), alto peso de semilla (1,9 g), la cual es 

clasificada como climáxica. Por otro lado, la mayoría de las especies fueron clasificadas 

como secundarias y tienen densidades de madera entre 0,4 y 0,8 g/cm3 presentando 

diferencias en la altura a la madurez y en el modo de dispersión de la semilla. Estos 

resultados concuerdan con Wright et al. (2003) y Campanello et al. (2011) ya que existe 

mayor proporción de especies con características intermedias respecto de las que 

claramente se identifican como pertenecientes a los extremos de las especies pioneras y 

no pioneras propuesto por Swaine y Whitmore (1988). Además, la superposición entre 

diferentes compromisos funcionales en el Bosque Atlántico semideciduo puede deberse a 

que en esta ecorregión conviven especies características de bosques secos y húmedos 

(Oyarzabal et al. 2018), que presumiblemente han evolucionado en diferentes condiciones 

ambientales. Las especies de bosques secos presumiblemente evolucionaron en 

ambientes con alta radiación y sequía estacional, mientras que las de ambientes húmedos 

evolucionaron en ambientes sin estacionalidad hídrica pero con menor disponibilidad de 

radiación en general, por ello tendrían diferente combinación de atributos. Además, en los 

bosques subtropicales, las especies tienen menores tasas de crecimiento y mayor 

densidad de madera si se las compara con las de bosques tropicales (Souza et al. 2014). 

La asociación parcial entre la densidad de la madera y el peso de las semillas 

encontrada en el ACP, sugiere que las especies de menor densidad de la madera, y en 

consecuencia mayor crecimiento, tendieron a presentar semillas livianas propias de 

especies con características reproductivas de ruderales (Grime 1974). Sin embargo, entre 

las especies de mayor densidad de la madera, se observó una amplia variación en el peso 

de las semillas reflejada en la relación del peso de la semilla con el PC2 del ACP. Este 

resultado sugiere que entre las especies de mayor densidad de la madera, existe una 
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amplia variación de estrategias reproductivas, coincidiendo con lo propuesto por Forgiarini 

et al. (2015). La mayoría de las especies estudiadas que pueden alcanzar el dosel superior 

presentaron semillas livianas y son dispersadas por viento (ej. P. rigida), mientras que en 

los estratos inferiores las especies presentaron mayor peso de semilla y son dispersadas 

por animales (ej. Guárea macrophylla Vahl (cedrillo). En este sentido la dispersión de las 

especies anemócoras estaría facilitado por su altura (Greene y Johnson 1989), mientras 

que las especies de los estratos inferiores son las que podrían ser más dependientes de la 

presencia de animales dispersores. 

El uso de la densidad de la madera para caracterizar la historia de vida de árboles 

tropicales y subtropicales resulta más confiable que otros caracteres, ya que la relación 

inversa entre la densidad de la madera y el crecimiento y la demanda de luz representa un 

resultado consistente, tanto en el Bosque Atlántico de Misiones (Campanello et al. 2011, 

Rodríguez 2015) como en bosques amazónicos (Nascimento et al. 2005) y bosques 

tropicales en Panamá (Wright et al. 2010, Rüger et al. 2012a). Por otro lado, en árboles 

tropicales la tolerancia a la sombra es independiente de la altura del árbol (Kooyman y 

Westoby 2009, Wright et al. 2010). Por ejemplo, en un bosque tropical de Bolivia, donde 

se estudiaron los anillos de crecimiento de seis especies no pioneras, se observó que entre 

las especies que forman parte de la estructura del dosel existe una amplia variación en sus 

estrategias de crecimiento (Brienen y Zuidema 2006). Además, Falster y Westoby (2005) 

proponen que la altura puede estar asociada a dos gradientes. Uno es el sucesional, en el 

que las primeras especies que aparecen, alcanzan menor altura a la madurez, presentan 

menor densidad de madera, son colonizadoras de rápido crecimiento y presentan tejidos 

poco durables, por ello presentan ciclo de vida más corto que luego son reemplazadas por 

especies que presentan mayor altura, mayor densidad de madera, y ciclo de vida mas 

largo. El segundo gradiente, es el que se establece en bosques maduros, con estructura 

vertical más compleja, donde las especies más bajas son especies del sotobosque mientras 

que las especies más altas son las que pueden alcanzar el dosel y aprovechar mayor 

disponibilidad de luz. 
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4.4.2 Composición de especies en relación con las variables de la plantación y a los 

atributos funcionales 

Las variaciones de la composición de especies se asociaron a variables de la 

plantación en coincidencia con lo planteado en la hipótesis 2. A su vez, esos gradientes de 

la composición de especies se relacionaron con variaciones de los atributos funcionales en 

acuerdo con lo planteado en la hipótesis 3, aunque con un grado bajo de variación 

explicada. En los árboles, renovales 2 y renovales 3, el gradiente de composición de las 

especies que fue asociado a la edad de las plantaciones se relacionó sólo con la densidad 

de madera reflejando un gradiente en términos de adquisición de recursos. Por otro lado, 

aunque las variaciones de composición en los individuos menores de 1 cm de DAP 

(renovales 1) no fueron significativas, las semillas más pesadas se encontraron en 

plantaciones de mayor edad.  

T. micrantha y S. granulosum-leprosum estuvieron asociadas a plantaciones de 

menor edad y con menor tiempo desde la última intervención. T. micrantha es una especie 

de alta demanda de luz (intolerante a la sombra) (Carvalho et al. 2003), de vida corta y 

exhibe una rápida respuesta a la ocurrencia de disturbios que ocasionan una reducción de 

la cobertura del dosel (Vázquez-Yanes 1998). Además, posee semillas pequeñas que 

pueden permanecer en el banco de semillas (Dalling et al. 1997), pero también puede ser 

dispersada por variedad de aves (Trejo 1976). Otras especies con mayor frecuencia en 

plantaciones de menor edad y menor tiempo desde la última intervención fueron C. 

pachystachya y Alchornea spp., las cuales tienen características similares a las 

mencionadas anteriormente, pero alcanzan mayores alturas (entre 15-25 m) y podrían ser 

más longevas. Por ejemplo, C. pachystachya fue la única especie pionera que se encontró 

en estadios sucesionales avanzados del Bosque Atlántico de Paraguay (Kammesheidt 

1998). Por otro lado, A. edulis, S. bonplandii, Eugenia spp. presentaron mayor frecuencia 

en plantaciones de mayor edad y mayor tiempo desde la última intervención, estas 

especies presentan alturas menores que 20 m, pero presentan densidad de madera mayor 

que T. micrantha y S. granulosum-leprosum y son especies que caracterizan el estrato 
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arbóreo inferior de bosques maduros (Srur et al. 2009). La mayor presencia de estas 

especies en plantaciones de mayor edad podría indicar una diferenciación estructural en 

las plantaciones, probablemente similar a lo que ocurre en bosques de regeneración 

avanzada.  

En el presente estudio las especies C. canjerana, C. fissilis, J. micrantha, N. 

lanceolata, que presentan densidad de madera intermedia, presentaron mayor frecuencia 

en plantaciones de mayor edad, pero con menor tiempo desde la última intervención. En 

algunas de estas especies, se ha demostrado que tienen capacidad de aclimatarse a 

nuevas condiciones de radiación, ajustando características hidráulicas y fotosintéticas, 

presentando tasas de crecimiento mayores que especies con mayor densidad de madera 

(Campanello et al. 2008, Moretti et al. 2019). Esto puede estar indicando que estas 

especies pueden responder a un disturbio, ya sea ocasionado por un claro en el bosque de 

forma natural o por las aberturas del dosel provocadas por las intervenciones silvícolas. 

Además, C. canjerana es una especie que tiene alta capacidad de rebrote y propagación 

vegetativa, y ha sido asociada a disturbios en Bosque Atlántico de Paraguay (Zanini et al. 

2014). Por otro lado, especies del dosel con densidad de madera alta (ej. P. rigida, H. 

balansae, D. sorbifolia y M. frondosus) aumentaron claramente su frecuencia con la edad 

de la plantación y el tiempo desde la última intervención.  

Se propone un modelo conceptual que tiene como objetivo reunir los resultados 

empíricos aquí expuestos con los datos teóricos discutidos (Figura 4.10). La densidad de la 

madera (asociada al eje x) está relacionada a un gradiente de tolerancia a la sombra, 

mientras que la altura de la planta (asociada al eje y) relacionada con el acceso a la luz. 

Pero además, entre las especies de mayor altura hay mayor proporción de especies 

dispersadas por viento y entre las especies que alcanzan menor altura hay mayor 

proporción de especies dispersadas por animales. En este estudio los atributos funcionales 

densidad de madera, la altura y el peso de semilla se utilizaron para identificar diferencias 

cuantitativas entre los grupos ecológicos discretos interpretables en términos de 

requerimientos para la regeneración dentro de las plantaciones de A. angustifolia. La 



 

 74 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

obtención de estos datos desde la bibliografía, en lugar de la utilización de datos locales, 

implica una pérdida de exactitud, sin embargo, permite evaluar un número grande de 

especies. Además, las diferencias entre especies en la tolerancia a la sombra y su 

capacidad de aclimatación también pueden estar relacionadas con atributos foliares como 

el área foliar específica (Campanello et al. 2011). Es posible que la variación de especies 

que no fue captada por la densidad de madera pueda explicarse parcialmente por este 

carácter. En el capítulo siguiente de esta tesis se presentan valores de crecimiento de un 

número menor de especies y se analizan la relación con estos atributos funcionales y 

valores de área foliar, área foliar específica y concentración en hojas obtenidos de hojas 

cosechadas en el CAMB. 

 

Figura 4.10 Síntesis y modelo conceptual basado en la densidad de madera y altura a la madurez 

para 61 especies arbóreas estudiadas en plantaciones de A. angustifolia del Bosque Atlántico semi-

deciduo de Misiones, Argentina. Las especies que están en negrita presentan dispersión zoocórica. 

Los nombres completos de las especies se encuentran en el apéndice 4A al final de este capítulo. 

4.5 Conclusiones y consideraciones generales 

Las clasificaciones de las especies en grupos ecológicos definidos en clases 

discretas se corresponden parcialmente con los atributos funcionales analizados, densidad 

de madera, peso de semilla y altura. Las mayores diferencias en los atributos funcionales 

se encuentran entre las especies clasificadas como pioneras y las clasificadas como 
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climáxicas, sin embargo, la mayoría de las especies analizadas presentan valores 

intermedios de estos atributos. La correspondencia entre las clasificaciones y los atributos 

detectada por la prueba de Mantel sugiere que las especies difieren en la combinación de 

los atributos más que en los atributos considerados individualmente. El uso de otro tipo de 

atributos funcionales podría ser necesario para encontrar diferencias dentro de las 

especies que se encuentran en el intermedio del gradiente.  

La densidad de madera fue el atributo funcional que estuvo relacionado con el 

gradiente de composición asociado a la edad de las plantaciones, lo que sugiere que ese 

atributo permite diferenciar especies que pueden establecerse y crecer en sitios con 

distinta disponibilidad de recursos. Además, en estas plantaciones de A. angustifolia se 

encontraron especies que pueden alcanzar diferentes alturas, reflejando diferencias en la 

estructura vertical. Por lo que, la densidad de madera junto con la altura permitió 

entender la diferenciación composicional en las plantaciones, en términos de tolerancia a 

la sombra y posición de las especies en el dosel. Analizar la respuesta de la supervivencia y 

crecimiento de las especies teniendo la edad de la plantación y el tiempo desde la última 

intervención y relacionarla con atributos funcionales, permitirá comprender mejor los 

patrones aquí descriptos.  
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Apéndice 4A. Familia, nombre científico y código de especies utilizados en los Análisis de 

Componentes Principales *especies presentes en al menos tres plantaciones. 

Familia Especie Código Renovales 1 Renovales 2 Renovales 3 Árboles 

Annonaceae Annona neosalicifolia H.Rainer rolsal     *   

Annonaceae Annona rugulosa (Schltdl.) H.Rainer  annrug   * *   

Apocynaceae Tabernaemontana catharinensis A.DC. tabcat     *   

Apocynaceae Aspidosperma polyneuron Müll. Arg. asppol   *     

Aquifoliaceae Ilex brevicuspis Reissek ilebre * * *   

Aquifoliaceae Ilex paraguariensis A. St.-Hil ilepar   * * * 

Araliaceae 
Schefflera morototoni (Aubl.) Maguire, 
Steyerm. & Frodin 

schmor     *   

Boraginaceae Cordia americana (L.) Gottshling & J.S Mill corame * * * * 

Boraginaceae Cordia ecalyculata Vell. coreca     *   

Boraginaceae Cordia trichotoma (Vell) Arráb. Ex Steud cortri   * *   

Caricaceae Jacaratia spinosa (Aubl.) A. DC jacspi   * * * 

Celtidaceae Trema micrantha (L.) Blume tremic * * * * 

Euphorbiaceae 
Alchornea glandulosa Poepp. Ssp. Iricurana 
(Casar.) Secco 

alcgla   * * * 

Euphorbiaceae Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll. Arg. alctri   * * * 

Euphorbiaceae Sebastiania brasiliensis Spreng. sebbr   * * * 

Euphorbiaceae 
Sebastiania commersoniana (Baill.) L.B. Sm. 
& Downs 

sebcom   * *   

Fabaceae 
Albizia niopoides (Spruce ex Benth.) 
Burkart. 

albnio * * * * 

Fabaceae Apuleia leiocarpa (Vogel) J. F. Macbr apulei     * * 

Fabaceae Ateleia glazioveana Baill. atglaz * * *   

Fabaceae 
Enterolobium contortisiliquulum (Vell.) 
Morong. 

entcon     * * 

Fabaceae Holocalyx balansae Micheli holbal     * * 

Fabaceae Jacaranda micrantha Cham. jacmic   * * * 

Fabaceae 
Muellera campestris (Mart. ex Benth.)  
M.J. Silva & A.M.G. Azevedo 

mue 
cam 

* * *   

Fabaceae Machaerium paraguariense Hassl. macpar   * *   

Fabaceae Machaerium stipitatum (DC.) Vogel. macsti * * *   
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Fabaceae Myrocarpus frondosus Allemaao. myrfro * * * * 

Fabaceae Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan. parrig * * * * 

Fabaceae Peltophorum dubium (Spreng.) Taub peldub * * * * 

Lamiaceae Aegiphila brachiata Vell. aegbra * *     

Lauraceae 
Nectandra angustifolia (Schrad.) Nees & 
Mart. 

necang * * * * 

Lauraceae Nectandra lanceolata Nees & Mart.  neclan * * * * 

Lauraceae Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez ocodyo   * * * 

Lauraceae Ocotea lancifolia(Schott) Mez ocolan     *   

Lauraceae Ocotea puberula (Rich.) Nees ocopub * * *   

Melastomatac
eae 

Miconia pusilliflora (DC.) Naudin micpus * *     

Meliaceae Cabralea canjerana (Vell.) Mart cabcan * * * * 

Meliaceae Cedrela fissilis Vell. cedfis * * * * 

Meliaceae Guárea macrophylla Vahl. guamac   * *   

Meliaceae Trichilia elegans A. Juss. triele * * *   

Moraceae Ficus luschnathiana (Miq.) Miq. ficlus     *   

Moraceae Myrsine balansae (Mez) Otegui. myrbal * * *   

Moraceae 
Sorocea bonplandii (Baill.) W.C Burger, 
Lanj. & Wess. Boer 

sorbon * * * * 

Myrtaceae Campomanesia xanthocarpa O. Berg. camxan * * *   

Myrtaceae Eugenia involucrata DC. euginv     *   

Myrtaceae 
Eugenia pyriformis Cambess. var. 
pyriformis 

eugpyr     *   

Nyctaginaceae Pisonia zapallo Griseb. var. zapallo piszap       * 

Palmae Syagrus romanzoffiana (cham.) Glassman syarom     * * 

Polygonaceae Ruprechtia laxiflora Meisn. ruplaxi   * *   

Rosaceae 
Prunus brasiliensis (Cham. Et Schldtdl.) D. 
Dietr 

prubra   * * * 

Rutaceae Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. balrie   * * * 

Rutaceae Helietta apiculata Benth. helapi   * * * 

Rutaceae Zanthoxylum fagara (L.) Sarg. ssp. fagara zanfag     *   

Rutaceae Zanthoxylum petiolare A. St.-Hil. & Tul. zanpet     *   
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Rutaceae Zanthoxylum rhoifolium Lam. zanrho     *   

Salicaceae Banara parviflora (A. Gray) Benth banpar     *   

Salicaceae Banara tomentosa Clos. bantom     *   

Salicaceae Casearia decandra Jacq. casdec   *   * 

Salicaceae Casearia lasiophylla Eichler. caslas   * * * 

Salicaceae Casearia sylvestris Sw. var. sylvestris cassyl   * * * 

Sapindaceae 
Allophylus edulis (A. St.-Hil, A. Juss. 
Cambess) Hieron. Ex Niederl. 

alledu * * * * 

Sapindaceae Cupania vernalis Cambess. cupver   * *   

Sapindaceae Diatenopteryx sorbifolia Radlk. diasor     * * 

Sapindaceae Matayba elaeagnoides Radlk. matela * 
* * * 

Sapotaceae 
Chrysophyllum gonocarpum (Mart. &  
Eichler) Engl. 

chrgon * 
* * 

 
Sapotaceae 

Chrysophyllum marginatum (Hook. & Arn.) 
Radlk. 

ghrmar 
 * * 

 
Simaroubaceae Picrasma crenata (Vell.) Engl piccre 

 

 
* 

 
Solanaceae Solanum granulosum-leprosum Dunal solgra 

 * * 
 

Solanaceae Cestrum laevigatum Schltdl. ceslae 
 * 

  
Solanaceae Solanum pseudoquina A. St.-Hil. solpse 

 

 
* 

 
Symplocaceae Symplocos celastrinea Mart. ex Miq. symcel 

 

 
* 

 
Tiliaceae Luehea divaricata Mart.  Zucc. luediv 

 

 
* 

 
Urticaceae Cecropia pachystachya Trécul. cecpac 

 * * * 

Apéndice 4B. Atributos funcionales por especie. A: Altura a la madurez (m). PS: Peso de semilla (g). 

DM: Densidad de madera (g/cm3). *El primer valor es el valor promedio del valor del atributos si se 

conto con mas de una fuente, el segundo valor es el desvío stándar. Los nombres completos de las 

especies se encuentran en el apéndice 4A. 

Código A (m)* PS (g) DM(g/cm
3
)* 

aegbra 15,0 0,031 0,66 

albnio 30,0 ±5 0,028 0,63 ±0,01 

alcgla 25,0 0,051 0,41 ±0,04 

alctri 21,7 ±2,89 0,022 0,45 ±0,02 

alledu 20,0 ±0,00 0,033 0,6 

annrug 15,0 0,351 0,44 

apulei 37,3 ±6,80 0,062 0,81 ±0,01 
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aspaus 23,5 0,171 0,74 

asppol 45,0 ±5 0,175 0,77 ±0,06 

ategla 25,0 0,059 0,53 ±0,00 

balried 35,0 ±0,00 0,400 0,79 ±0,09 

cabcan 28,7 ±5,50 0,498 0,64 ±0,10 

camgua 25,0 0,048 0,82 

camxan 22,5 ±3,53 0,056 0,84 ±0,03 

casdec 18,0 0,213 0,66 

caslas 15,0 0,048 0,67 

cassyl 20,0 0,008 0,72 

cecpac 19,3 ±5,13 0,001 0,37 ±0,06 

cedfis 37,5 ±3,53 0,043 0,51 ±0,04 

chrgon 22,5 ±3,53 0,323 0,67 ±0,10 

corame 30,0 0,045 0,73 ±0,05 

coreca 17,5 ±3,53 0,185 0,84 ± 0,44 

cortri 25,0 ±5 0,038 0,63 

cupver 22,3 ±2,52 0,294 0,73 

diasor 30,0 ±7,07 0,078 0,85 ±0,15 

entcon 36,7 ±5,77 0,206 0,44 ± 0,08 

euginv 15,0 0,143 0,76 

ficlus 15,0 0,000 0,56 ±0,20 

helapi 25,0 ±0,00 0,020 0,9 ±0,06 

holbal 25,0 ±0,00 1,941 0,95 ±0,14 

ilebre 23,5 ±2,12 0,003 0,54 

ilepar 25,0 ±7,07 0,008 0,54 

inguru 20,0 1,428 0,62 

jacmic 30,0 0,008 0,53 ±0,05 

jacspi 25,0 ±7,07 0,035 0,27 

muecam 12,0 0,8 0,81 

luediv 30,0 ±5,53 0,004 0,56 

macpar 25,0 ±0,00 0,323 0,75 ±0,09 

macsti 20,3 ±4,51 0,172 0,83 ±0,02 

mactin 26,0 0,003 0,79 

matela 18,3 ±2,89 0,211 0,74 ±0,01 

myrbal 20,0 0,017 0,71 

myrfro 33,3 ±2,89 0,049 0,86 ±0,05 

necang 23,3 ±2,88 0,500 0,56 ±0,05 

neclan 23,3 ±2,89 0,788 0,57 ±0,04 

ocopub 25,0 ±0,00 0,062 0,45 ±0,03 

ocopul 30,0 0,207 0,65 

parrig 33,3 ±2,88 0,024 0.78 

peldub 37,5 ±3,53 0,139 0,82 ±0,11 
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pliriv 15,0 0,001 0,95 

prubra 22,5 ± 3,53 0,238 0,86 ±0,10 

ruplax 33,5 ±2,12 0,053 0,7 

schmor 27,5 ±3,53 0,037 0,48 ±0,06 

sebbra 14,3 ±6,02 0,172 0,61 ±0,09 

sebcom 20,0 0,018 0,64 

solgra 12,0 0,010 0,39 ±0,02 

sorbon 11,7 ±3,51 0,333 0,62 

stylep 21,0 ±3,60 0,132 0,41 ± 0,01 

tremic 16,0 ±5,66 0,006 0,33 ±0,11 

zanfag 25,0 0,019 0,65 

zanrho 25,5 ±3,53 0,014 0,57 

Apéndice 4C. Grupo ecológico por especie. Los nombres completos de las especies se encuentran 

en el apéndice 4A 

Código Pionera 
Secundaria 
inicial 

Secundaria 
tardía 

Climax Fuente 

aegbra 1 1 0 0 1 

albnio 1 1 0 0 1 

alcgla 0 1 0 0 1, 2, 3 

alctri 0 1 0 0 1 

alledu 0 1 1 0 1,2,3 

annrug 0 1 0 0 1 

apulei 0 1 1 0 1, 2 

aspaus 0 0 1 0 1 

asppol 0 0 1 1 1,2,3 

ategla 1 0 0 0 1 

balried 0 0 1 0 1,2,3 

cabcan 0 1 1 0 1,2 

camgua 0 0 1 0 1 

camxan 0 0 1 0 1 

casdec 0 0 1 0 1,2 

caslas 0 0 0 1 1 

cassyl 0 0 1 0 1 

cecpac 1 0 0 0 1,2,3 

cedfis 0 1 1 0 1,3 

chrgon 0 0 1 0 1, 2 

corame 0 1 1 0 1,2,3 

coreca 0 1 1 0 1,2,3 

cortri 0 1 1 0 1,2,3 

cupver 0 0 1 0 1,2 

diasor 0 0 1 0 1,2 
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entcon 1 1 0 1 1,2,3 

euginv 0 1 0 0 1 

ficlus 0 1 1 0 1 

helapi 0 1 1 0 1 

holbal 0 0 0 1 1,2,3 

ilebre 0 1 1 0 1,2 

ilepar 0 0 0 1 1 

inguru 1 0 0 0 1 

jacmic 0 1 0 0 1,4 

jacspi 1 0 1 0 1,2,3 

muecam 0 1 1 0 1 

luediv 0 1 1 0 1,2,3 

macpar 0 0 1 0 1,2 

macsti 0 0 1 0 1,2,3 

mactin 0 1 0 0 1,2,3 

matela 0 0 1 0 1,2 

myrbal 0 1 0 0 1 

myrfro 0 1 1 0 1,2,3 

necang 0 1 1 0 1,2,3 

neclan 0 0 1 0 1,2 

ocopub 0 1 0 0 1 

ocopul 0 0 1 0 1,2 

parrig 1 1 1 0 1,2,3 

peldub 0 1 0 0 1,2 

pliriv 0 0 0 1 2 

prubra 0 1 0 0 1 

ruplax 0 0 1 0 1 

schmor 1 1 1 1 1,2 

sebbra 0 1 0 0 1,2 

sebcom 0 1 0 0 1,2 

solgra 1 0 0 0 1 

sorbon 0 0 0 1 1,2 

stylep 0 0 1 0 1 

tremic 1 0 0 0 1,2,3 

zanfag 0 0 1 0 1 

zanrho 1 1 0 0 1 

*Autores: 1: Carvalho (2003), 2: Das Chagas e Silva and Soares-Silva (2000) y 3: Ferretti (1995). 
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Capítulo 5 Crecimiento, supervivencia y atributos funcionales en 

renovales de especies de árboles debajo del dosel de plantaciones 

de A. angustifolia 

5.1 Introducción  

5.1.1 Antecedentes 

          Los principales moduladores del crecimiento de la regeneración arbórea son la 

competencia y la distribución de los recursos dentro del bosque (Coates et al. 2003, Kobe 

2006). En renovales de especies arbóreas en Misiones, la disponibilidad de luz es el factor 

más importante que determina el crecimiento y supervivencia, y esto ha sido estudiado 

mayormente en renovales creciendo en bosques nativos (Campanello 2004, Villagra  

2013). En plantaciones comerciales las intervenciones silvícolas cambian la disponibilidad 

de recursos y las relaciones competitivas (Battaglia 2002, Coates 2003, Sprugel et al. 

2009), por ejemplo, la disponibilidad de luz está afectada por la aplicación de las 

intervenciones silvícolas como los raleos (Trentini et al. 2017). Además, la estructura 

vertical, horizontal y distribución espacial de los árboles dentro de las plantaciones 

pueden incidir en los niveles de luz que llegan al sotobosque de la plantación, tal como 

incide en los boques nativos (Kohyama et al. 2015).  

Por otro lado, las diferencias entre especies en su respuesta a las condiciones de 

crecimiento en el bosque nativo y en las plantaciones pueden caracterizarse como 

diferentes estrategias de historia de vida. La teoría de estrategias de historia de vida 

explica cómo diferencias en la asignación de recursos a distintos órganos se traduce en 

diferencias de crecimiento, supervivencia, reproducción y dispersión (Westoby et al. 

2002). A nivel global, se ha reconocido, que diferentes atributos reflejan las estrategias de 

historias de vida de las plantas, como ser las tasas demográficas, aptitud reproductiva y 

capacidad para aprovechar recursos después de un disturbio (Westoby 1998, Kunstler et 

al. 2016, Rüger et al. 2018) y con ello comprender el gradiente de las estrategias de las 

especies con crecimiento rápido y especies con crecimiento lento, también planteado 



 

 83 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

como adquisición de recursos versus tolerancia al estrés (Grime 1977, Grime y Pierce 

2012, Reich 2014). Las especies con estrategias adquisitivas se desarrollan en ambientes 

con alta disponibilidad de recursos debido a que presentan una baja inversión en tejidos 

durables, pero una alta tasa de retorno, mientras que las especies con estrategias 

conservativas pueden desarrollarse en ambientes con baja disponibilidad de recursos ya 

que presentan mayor inversión tejidos durables y el retorno es más lento (Wright et al. 

2004, Reich et al. 2014). Por ejemplo, las especies con mayor área foliar específica, 

presentan baja inversión estructural reflejada en un menor contenido de materia seca 

foliar y una menor dureza, además presentan altas tasas de fotosíntesis y respiración, 

como también, presentan una alta concentración de nutrientes en las hojas (nitrógeno y 

fósforo) (Reich et al. 1999, Niinemets 2001, Wright et al. 2004, Poorter y Bongers 2006). 

Esta combinación de características las hace vulnerables al ataque de herbívoros (Coley et 

al. 1983). En el otro extremo, las especies que tienen bajos valores de área foliar 

específica, presentan baja concentración de los mismos nutrientes, y una mayor inversión 

en estructuras foliares que incrementan la longevidad de la hoja y la hacen más resistente 

frente a los herbívoros (Coley et al. 1983, Westoby 1998, Reich et al. 1999). Por otro lado, 

las especies con baja densidad de la madera, invierten los recursos adquiridos en un 

rápido crecimiento con baja inversión en compuestos resistentes a los herbívoros y 

experimentan altas tasas de mortalidad (Enquist et al. 1999), mientras que las especies 

con mayor densidad de la madera presentan menores tasas de crecimiento (Poorter et al. 

2008, Kunstler et al. 2016), mayor estabilidad mecánica (van Gelder et al. 2006) y 

experimentan menores tasas de mortalidad (Putz et al. 1983, Hacke et al. 2001, 

Augspurger y Kelly 1984). En condiciones de baja disponibilidad de recursos, la selección 

favorece el almacenamiento y desarrollo de defensas, como estrategia de acumulación y 

conservación de los mismos (Kitajima 1996). En este sentido, las especies con densidades 

de madera intermedias, tienen mayor capacidad para aclimatarse a situaciones 

fluctuantes (Campanello et al. 2008) por lo que pueden aprovechar las nuevas condiciones 

generadas luego de un disturbio.  
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Además, se ha propuesto que las tasas intrínsecas de crecimiento de especies 

diferentes deberían ser comparadas al mismo tamaño y disponibilidad de luz, ya que, las 

especies pioneras pueden tener altas tasas de crecimiento porque se desarrollan 

principalmente en claros donde reciben mayor luz o porque tienen un crecimiento 

intrínseco mayor o ambas características (Rüger et al. 2012b). Además, se ha observado 

que las especies con historias de vida conservativas, que tienen bajas tasas de crecimiento 

y alta tolerancia a la sombra tienen poco aumento del crecimiento como respuesta a la 

disponibilidad de luz (Strauss-Debenedetti y Bazzaz 1996, Valladares y Niimements 2008). 

En Misiones se encontró que el crecimiento de renovales de árboles nativos en 

plantaciones de Pinus taeda L (pino) respondió positivamente a la abertura del dosel solo 

para las especies de rápido crecimiento (Ritter 2017). Sin embargo, no se sabe cómo se 

relaciona esa respuesta con atributos funcionales de esas especies ni cómo podrían 

responder en plantaciones con características diferentes como las de Araucaria 

angustifolia  

5.1.2 Objetivos e hipótesis  

El objetivo general de este capítulo fue evaluar el crecimiento y supervivencia de 

individuos de especies de árboles establecidos debajo del dosel de plantaciones de A. 

angustifolia agrupados a través de atributos funcionales que reflejen características de 

historia de vida de las especies. 

Los objetivos específicos fueron: 

Determinar el crecimiento, supervivencia y reclutamiento de renovales de especies 

de árboles que regeneraron espontáneamente en plantaciones que representan un 

gradiente de condiciones de manejo definido por la edad y el tiempo desde la última 

intervención. 

Determinar el área foliar (AF), el área foliar específica (AFE) y la concentración de 

nitrógeno, fósforo y potasio foliar (N, P y K) para estas mismas especies. 
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Analizar si el crecimiento de estos mismos renovales se relaciona con atributos 

funcionales que han sido reconocidos como indicadores de estrategias adquisitivas-

conservativas (AFE, AF, N, P, K, DM, A y PS). 

Determinar grupos de especies en función de los atributos nombrados y analizar si 

los grupos de especies presentan diferencias en crecimiento en relación a la edad de la 

plantación y el tiempo desde la última intervención. 

Hipótesis 1 y predicciones. Las diferencias de crecimiento y supervivencia entre las 

especies dependen de sus atributos funcionales. Se espera que las especies que presentan 

atributos funcionales con bajo costo de construcción (menor DM y A, mayor AFE, AF, N, P 

y K) presentarán mayores valores promedio de crecimiento y menores valores 

supervivencia que las especies que presentan atributos funcionales con alto costo de 

construcción (mayor DM y A y menor AFE, AF y nutrientes). 

Hipótesis 2 y predicciones. La disponibilidad de recursos disminuye con la edad de 

la plantación y con el tiempo desde la última intervención por lo que especies agrupadas 

por sus atributos funcionales en adquisitivas, intermedias y conservativas responderán de 

diferente manera a estas variables. Se espera que las especies adquisitivas disminuyan el 

crecimiento y la supervivencia más acentuadamente que las especies intermedias y las 

conservativas en plantaciones con mayor edad y mayor tiempo desde la última 

intervención.  

5.2 Materiales y métodos 

5.2.1 Crecimiento y supervivencia 

En el CAMB, en julio del año 2015, se instalaron parcelas permanentes para medir 

el crecimiento y la supervivencia de renovales arbóreos en el sotobosque de diez 

plantaciones de A. angustifolia. Las diez plantaciones seleccionadas representaron un 

gradiente de distinta edad y tiempo desde la última intervención (Tabla 5.1). Previamente, 

se eligieron las especies más frecuentes que regeneraron en el sotobosque de las 

plantaciones de A. angustifolia y que además representan un gradiente de 
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comportamiento ecológico según los análisis anteriores (capítulo 4). En cada plantación, 

se marcaron individuos de árboles de las especies seleccionadas que presentaran entre 1-

10 cm de DAP. Se midieron como máximo cinco individuos de la misma especie en cada 

plantación, los cuales estuvieron al menos a tres metros de distancia entre sí. Cada 

individuo se rotuló con una chapa, se marcó con aerosol y se registró su ubicación 

mediante un Sistema de Posicionamiento Geográfico (GPS). A los individuos más chicos (1-

5 cm de DAP), se le sujetó la chapa a un alambre que se les colocó alrededor del tallo y el 

DAP se midió teniendo una referencia fija a 1,30 m del suelo y se marcó el perímetro del 

tallo con un marcador indeleble blanco. En los individuos mayores (5-10 cm de DAP), la 

chapa se le colocó mediante un clavo a 1,30 m desde el suelo y el DAP se midió por 

encima del clavo. Luego de dos años y finalizada la estación de crecimiento (julio del 2017) 

se remidieron los individuos marcados: se registró el DAP, y si estaba vivo o muerto. Se 

consideraron muertos a aquellos individuos que se encontró algún resto que permitiera 

reconocer la marca o la chapa. Debido a que las remediciones se hicieron con calibre 

forestal y/o cinta diamétrica se puso énfasis en repetir las mediciones exactamente en los 

lugares marcados, con el fin de reducir errores de muestreo.  

Además, en julio del 2015 se seleccionaron un subconjunto de cuatro plantaciones 

donde se realizaron parcelas de 10 x 50 m, en las cuales se marcaron todos los individuos 

entre 1-5 cm de DAP. En julio del 2017, se realizó la remedición en donde se anotó la 

especie de los individuos que estuvieran en el rango de 1-5 cm de DAP que no estuvieran 

marcados y se los consideró como un ingreso a la clase (individuo reclutado). Se registró el 

número y especie de los reclutamientos. 

 

 

 

 



 

 87 Patrones de regeneración de árboles nativos en plantaciones de Araucaria angustifolia 
(Bertol.) Kuntze de noreste de Misiones 

 

Tabla 5.1 Características de las plantaciones donde se midió el crecimiento y la supervivencia de 

renovales de especies arbóreas (CAMB). *Plantaciones que también se registró el reclutamiento. 

Plantación Edad al 2017 
(años) 

Última intervención al 2017 
(años) 

J-3* 15 3 

J-4 19 4 

J-1 21 1 

I-6* 39 6 

M-32* 58 32 

M-6* 61 6 

M-4 68 4 

M-32 69 32 

M-3 59 3 

M-6b 59 6 

5.2.2 Medición de área foliar específica, área foliar y concentración de nutrientes 

Para la medición de área foliar específica (AFE), área foliar (AF) y contenido foliar 

en hojas se siguió el protocolo de Cornelissen et al. (2003). Alrededor de las parcelas 

permanentes, se realizaron transectas para buscar como mínimo cinco individuos de las 

mismas especies seleccionadas para crecimiento y supervivencia. Para escoger los 

individuos se tuvo en cuenta que: (1) estuvieran dispersos en la plantación, por lo que no 

se colectaron hojas de aquellos individuos que estuvieran al lado, con un máximo 3 de 

individuos de una misma especie en una misma plantación, y que (2) los individuos 

presentaran entre 5 a 10 cm de DAP, que estuvieran sanos y lo más iluminados posible. De 

cada individuo se colectaron al menos dos hojas. Se buscaron hojas sanas, expandidas y 

que estuvieran expuestas a la luz. Sin embargo, esto no pudo alcanzarse para el 100% de 

las especies debido a que muchos individuos se encontraron debajo del dosel. Para 

alcanzar las hojas, se utilizó una pértiga de 10 m. Las hojas se colectaron en bolsa plástica 

con su correspondiente rótulo. El mismo día de ser colectadas se escanearon y pesaron en 

fresco con balanza de precisión. Luego de escaneadas se volvieron a guardar en bolsas 

plásticas en heladera y se transportaron en una conservadora. Se colectaron como mínimo 

dos hojas de 128 individuos pertenecientes a 25 especies. En gabinete se descartaron las 

hojas enfermas. En caso de contar con hojas de diversos tamaños se eligió la mayor, la del 

tamaño medio y la menor. A las hojas compuestas, se les saco el raquis tanto para calcular 
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área foliar como para el análisis de nutrientes pero se les dejo el raquídeo. En el caso de 

las pinnaticompuestas se escanearon solo los foliolulos de un folíolo (Albizia niopoides 

(Spruce ex Benth.) Burkart (anchico blanco), Holocalyx balansae Micheli (alecrín), 

Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan (anchico colorado), Peltophorum dubium (Spreng.) 

Taub. (caña fístula)), por lo que para estimar el área total de la hoja se multiplicó dicha 

área por la cantidad de folíolos. En los casos en que los tamaños de los foliolulos no fueran 

similares se escogió el mayor y el menor y se contaron por separado para hacer la 

estimación, para luego calcular el promedio. Por otro lado, para el caso de Cecropia 

pachystachya Trécul (ambay), que es una especie que presenta hojas grandes palmadas, 

las hojas fueron más grandes que el tamaño del escáner, por lo que se dividió la lámina 

foliar y se procedió a escanear cada partición. Luego, para obtener el área foliar se 

sumaron todas las divisiones pertenecientes a una misma hoja (Cornelissen et al. 2003). 

Posteriormente, se calculó el área foliar a través de las imágenes escaneadas 

utilizando el programa Image Tool 3.00 software, desarrollado por la Universidad de Texas 

Health Science en San Antonio (UTHSCSA 2002). Es decir, se estimó el área foliar fresca de 

la lámina proyectada. El valor se expresó en cm2. Para obtener la masa seca primero se 

colocó el material foliar en una estufa a 60°C durante 48 h y luego se la pesó con balanza 

de 0,1 g de precisión (PB1502 Metler Toledo). El área foliar especifica (AFE: m2/kg) se 

calculó dividiendo el AF por la masa seca de la misma. 

Se calculó concentración de nitrógeno (N), potasio (K) y fósforo (P) foliar por 

especie. Para ello se utilizó el material foliar seco en los cuales se calculó AFE, pero se 

juntó todas las hojas provenientes de los individuos de la misma especie y se lo trituró en 

un molino de mesa tipo Wiley con una malla de 500 micrones. Se envió al laboratorio de 

Servicios Analíticos de Suelos de Plantas y Ambientes de Bahía Blanca (CERZOS-CONICET-

UNS) con el fin de determinar las concentraciones de N, K y P. Las determinaciones de N 

se realizaron por el método semi-micro Kjeldahl. Los otros nutrientes (K y P) se 

determinaron mediante una digestión ácida de la muestra y lectura por espectrometría de 

emisión por plasma inducido. El AFE, AF y la concentración de nutrientes en hojas (N, P y 
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K) se calcularon sin el pecíolo. Además, se utilizaron las mismas citas para obtener los 

valores de densidad de madera (DM), peso de semilla (PS) y altura (A) que se utilizaron en 

el capítulo 4 de esta tesis (apéndice 5A).  

5.2.3 Análisis de los datos 

Para los atributos foliares medidos en campo, se llevaron a cabo análisis 

descriptivos mediante medidas de tendencia central y variabilidad, así como la asociación 

entre atributos mediante la correlación de Pearson. Se realizó un análisis de componentes 

principales (ACP) con el fin de reducir el número de variables utilizadas para describir los 

atributos foliares. Se consideraron los valores promedio por especie de AF y AFE y la 

concentración total por especie N, P y K. Debido a que las variables estuvieron expresadas 

en diferentes unidades se llevó a cabo una estandarización de los datos previamente a 

realizar los análisis. 

Luego, en base a estos resultados, se designaron: especies “adquisitivas” a las 

especies que presentaron mayor concentración de nutrientes, mayor AF o AFE pero 

menor DM; especies “intermedias” a las especies que presentaron valores intermedios 

entre los extremos; y especies “conservativas” a las especies que tuvieran menor 

concentración de los tres nutrientes, menores valores de AF y AFE y valores más altos de 

DM. 

Para analizar el crecimiento, la supervivencia y el reclutamiento se realizaron los 

siguientes cálculos: (1) Se calculó el incremento periódico (IPA) como la diferencia entre la 

medida de final y la inicial del tallo al DAP dividido por el período de seguimiento y se 

expresó en cm/año. Además se calculó el Crecimiento Relativo (CR) como la diferencia de 

los DAP de las dos mediciones dividido el promedio de los mismos. Para el cálculo de tasas 

de crecimiento, se usaron sólo las especies que estuvieran representadas por al menos 

tres individuos. Además, en los muestreos en campo de seguimiento del crecimiento es 

frecuente que se observen valores negativos de crecimiento lo cual puede ser atribuido a 

errores de medición en plantas que presentaron escaso crecimiento o a procesos de 
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decaimiento del crecimiento debido a una sequía (Martínez Pastur et al. 2006) como 

también a una pérdida de vigor previa a la muerte de la planta (Chao et al. 2008, 

Rodríguez 2015). Estos valores negativos, pueden ser transformados con un factor de 

corrección (Rüger et al. 2012b), o pueden ser eliminados considerando que son errores de 

medición. Debido a la imposibilidad de determinar en cada caso, cual es la causa de la 

variación negativa del DAP, en este trabajo se consideró que en ambas situaciones 

reflejaron individuos sin crecimiento, por ello los valores negativos de crecimiento fueron 

reemplazados por 0. (2) La supervivencia se calculó, como la proporción de individuos 

vivos al final del período de observación respecto del número de individuos marcados 

inicialmente. En los gráficos, con fines visuales, se llevó el valor de probabilidad a 

porcentaje. Se obtuvieron valores promedio de IPA, CR y supervivencia por especie y por 

plantación. (3) El reclutamiento se analizó describiendo las especies y el número de 

individuos reclutados en cada parcela.  

Para analizar la relación entre crecimiento (IPA y CR) y los atributos funcionales, 

(densidad de madera (DM), altura de la planta (A), peso de semilla (PS) área foliar (AF), 

área foliar específica (AFE), concentración foliar de nitrógeno (N), fósforo (P) y potasio (K)) 

primero se realizó un análisis exploratorio de las variables respuestas de forma uni-variada 

y de forma bi-variada. Luego se ajustaron modelos lineales generalizados tomando el IPA y 

el CR como variables dependientes y los mencionados atributos funcionales como 

variables explicativas. Debido a que tanto el IPA como CR son variables continuas, se 

analizaron gráficamente las familias de distribución normal y gamma como también se 

analizó la log-normal, esto se hizo con gráficos de distribución de frecuencia acumulada y 

de cuartiles de los datos versus datos esperados para cada distribución. Para seleccionar 

las variables que se ajustaron mejor a las variables explicativas se comenzó con un modelo 

que incluyó a todas las variables y luego se ajustaron modelos sucesivos cada uno con una 

variable menos. El modelo que presentó el menor Criterio de Información de Aikaike (AIC) 

fue el modelo considerado como el más adecuado (Burnham y Anderson 1998). El ajuste 

del modelo se evaluó mediante el cálculo de seudo R2 (Dobson et al. 2008).  
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Para analizar el crecimiento de acuerdo a los grupos funcionales (especies 

adquisitivas, intermedias o conservativas) en relación a las variables de la plantación, se 

llevaron a cabo modelos lineales generalizados con el mismo procedimiento descripto en 

el párrafo anterior; pero como variables respuestas se utilizaron el promedio de CR y el 

promedio de IPA de las especies adquisitivas, intermedias o adquisitivas y como variables 

explicativas: a la edad y al tiempo desde la última intervención. No se realizaron modelos 

lineales generalizados con variable dependiente supervivencia porque la mayoría de los 

individuos presentaron valores de supervivencia de 1, por ello solo se realizó un análisis 

descriptivo de los valores promedio de supervivencia por plantación. Por otro lado, se 

describieron las especies que presentaron individuos muertos, como también el número 

de individuos reclutados por plantación. 

Los análisis se realizaron utilizando R (R Development Core Team 2014). Se utilizó 

el paquete Vegan (Oksanen et al. 2015), función “rda” para el Análisis de Componentes 

Principales. El paquete “fitdistrplus” para analizar la distribución de probabilidades 

(Delignette-Muller y Dutang 2015). El paquete “lme4” para los modelos lineales 

generalizados, función “glm” (Bates et al. 2015).  

5.3 Resultados 

5.3.1 Crecimiento y supervivencia de renovales de especies arbóreas del sotobosque de 

las plantaciones de A. angustifolia  

De un total de 502 individuos marcados 389 sobrevivieron, 36 fueron encontrados 

muertos, y 72 no se encontraron. Los individuos no encontrados pertenecieron a 

diferentes especies, entre las más abundantes fueron Cabralea canjerana (Vell.) Mart. 

(cancharana) (diez individuos), Cedrela fissilis Vell. (cedro misionero) (ocho individuos), 

Solanum granulosum-leprosum Dunal (fumo-bravo) (seis individuos), Sorocea bonplandii 

(Baill.) W.C. Burger, Lanj. & Wess.Boer (ñandipá), Trema micrantha (L.) Blume (palo 

pólvora) y Ilex paraguariensis A. St.-Hil. (cinco individuos), P. rigida y Myrsine balansae 

(Mez) Otegui (pororoca) (cuatro individuos), entre otras. Por otro lado, se asignó valor “0” 
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de crecimiento a 26 individuos que presentaron valores negativos de crecimiento. Los 

valores de IPA negativo variaron entre -0,3 y -0,015 cm con promedio de -0,1 cm y un 

desvió estándar de 0,08 cm y los valores de CR negativo variaron entre -0,17 y -0,005 cm, 

con un de promedio -0,05 cm y un desvió 0,04 cm.  

Las especies que presentaron mayores CR e IPA fueron Alchornea glandulosa 

Poepp. Ssp. Iricurana (Casar.) Secco (mora blanca), C. pachystachya, Muellera campestris 

(Mart. ex Benth.) M.J. Silva & A.M.G. Azevedo (raboitá), Nectandra lanceolata Nees & 

Mart. (laurel amarillo), T. micrantha y S. granulosum-leprosum (Figura 5.1A), estas 

presentaron al menos un individuo con valores de IPA mayores a 1,5 cm en los dos años 

de medición (Figura 5.1B).  

 

Figura 5.1 Crecimiento promedio por especie arbóreas del sotoboque de plantaciones de A. 

angustifolia (renovales de 1-10 cm de DAP). A) Crecimiento relativo (CR) B) Incremento periódico 

anual (IPA). Período de seguimiento de los individuos dos años en plantaciones de A. angustifolia 
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del CAMB. Los nombres completos de las especies se encuentran en el apéndice 5 al final de este 

capítulo. 

5.3.2 Crecimiento y supervivencia en relación a variables de la plantación 

Los renovales establecidos en plantaciones de menor edad presentaron mayor 

crecimiento promedio (CR e IPA) que los renovales establecidos en las plantaciones de 

mayor edad, con excepción de una plantación de 61 años de edad la cual fue intervenida 

cinco años antes del muestreo (Figuras 5.2A y 5.2B).  

 

 

Figura 5.2 Crecimiento promedio de los individuos del sotoboque de plantaciones de A. angustifolia 

(renovales de 1-10 cm de DAP) en relación a la edad de la plantación.: A) Crecimiento relativo (CR) 

B) Incremento periódico anual (IPA)  

Por otro lado, de los 36 individuos encontrados muertos, 24 se encontraron en 

plantaciones de menor edad, por el contrario los renovales establecidos en plantaciones 

de mayor edad presentaron mayor promedio de supervivencia con excepción de una 

plantación de 61 años de edad (M-6) que presentó similares valores de supervivencia que 

plantaciones de menor edad. (Figura 5.3).  
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   Figura 5.3 Promedio de supervivencia por plantación.  

Los individuos muertos pertenecieron a distintas especies, se encontraron 18 

individuos muertos de la especie T. micrantha, seis individuos de la especie S. granulosum-

leprosum, dos de la especie de C. fissilis y dos de C. canjerana, mientras que de las 

siguientes especies se encontraron un individuo muerto: C. pachystachya, I. 

paraguariensis, M. balansae, N. lanceolata, Prunus brasliensis (Cham. Et Schldtdl.) D. Dietr 

(persiguero), Ocotea puberula (Rich.) Nees (laurel guaica), P. dubium y Machaerium 

stipitatum (DC.) Vogel. (isapui moroti). El resto presentó valores de supervivencia de 1.  

Además, la plantación de menor edad presentó mayor número de individuos 

reclutados, mientras que la plantación de mayor edad e intervenida hace más 30 años al 

momento del muestreo, no presentó ningún individuo reclutado (Figura 5.4). Las especies 

que reclutaron fueron: C. fissilis, N. lanceolata, C. pachystachya, T. micrantha, M. 

stipitatum, Casearia sylvestris Sw. (burro caa), A. glandulosum, Chrysophyllum 

gonocarpum (Mart. Eichler) Engl. (aguaí), P. rigida y Matayba elaeagnoides Radlk. 

(camboatá blanco). En la Tabla 5.4 se describen las especies que reclutaron en cada 

plantación. 

Figura 5.4 Número de individuos reclutados por plantación. 

Tabla 5.4 Especies de individuos reclutados en cada plantación.  
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Plantación Especie 

J-3 C. fissilis, N. lanceolata, P. rigida, T. micrantha, M. stipitatum. 

I-6 N. lanceolata, C. sylvestris, A. glandulosa, N. lanceolata, C. gonocarpum 

M-6 M. elaeagnoides, C. fissilis, S. granulosum-leprosum, C. pachystachya, A. glandulosa 

 

5.3.3 Atributos foliares 

El valor promedio de concentración foliar de nitrógeno (N) fue de 36,87 mg/g con 

un desvío estándar de 1,5 mg/g la especie que presentó mayor N fue Balfourodendron 

riedelianum (Engl.) Engl. (guatambú blanco) (59,3 mg/g) y la especie que presentó menor 

N fue C. fissilis (17,2 mg/g). El valor promedio de la concentración foliar de fósforo (P) fue 

1,6 mg/g con un desvío estándar de 0,49 mg/g la especie con mayor P fue C. pachystachya 

(2,5 mg/g) y la que presentó menor fue Campomanesia xanthocarpa O. Berg. (1 mg/g). El 

valor promedio de la concentración foliar de potasio (K) fue 13,25 mg/g con un desvío 

estándar de 0,51 mg/g, la especie que presentó mayor K fue Jacaratia spinosa (Aubl.)A. DC 

(25,7 mg/g) y la que presentó menor K fue P. dubium (5,6 mg/g). Considerando todos los 

individuos de todas las especies, el valor promedio de AFE fue 24,10 m2/kg con un desvío 

estándar de 7,67 m2/kg, y el promedio para AF fue 327,84 cm2, con un desvió estándar de 

356,81 cm2, aunque cinco especies (C. canjerana, C. pachystachya, C. fissilis, J. micrantha y 

P. dubium,) presentaron mayores valores que el promedio, el promedio sin contar estas 

especies fue 153,43 cm2. La especie con menor AFE fue S. bonplandii, (promedio de 

muestras de 5 individuos fue 11,97 m2/kg), mientras que la de mayor fue P. rigida. 41,66 

m2/kg. La especie que presentó menor AF fue H. balansae con 25,56 cm2 y la que presentó 

mayor AF fue C. fissilis 1502,55 cm2. 

En el Análisis de Componentes Principales se observó que las concentraciones de 

nutrientes (P, N y K) estuvieron asociadas con el Componente Principal 1 (CP1) (varianza 

explicada 33%) (Figura 5.5). Sin embargo, la concentración de nitrógeno (N) también 

estuvo asociada con el Componente Principal 2 (CP2) (varianza explicada 26%) con sentido 

opuesto al AF. A lo largo del gradiente de concentración de nutrientes foliares, 
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representado por el CP1, se diferenciaron C. pachystachya y T. micrantha hacia el extremo 

de mayor concentración de nutrientes mientras que N. lanceolata, S. bonplandii y C. 

xanthocarpa hacia el extremo de menor concentración de nutrientes foliares. Por otro 

lado, en el CP2, se diferenciaron C. fissilis y C. canjerana como las especies de mayor área 

foliar y menor concentración de N mientras que A. niopoides y B. riedelianum se ubicaron 

hacia el extremo opuesto, como las especies de menor área foliar y mayor concentración 

de N. Además, S. granulosum-leprosum, A. glandulosa y T. micrantha presentaron mayor 

concentración de los tres nutrientes. C. canjerana, P. dubium y C. pachystachya 

presentaron el mayor tamaño de la hoja pero se separaron porque la última presentó 

mayor concentración de P y K que las dos primeras. En el Componente Principal 3 (CP3) 

(varianza explicada 25%) tuvo mayor relevancia el AFE, donde en el extremo del gradiente 

con mayor valor de AFE se dispusieron P. rigida, Jacaranda micrantha Cham. (caroba) y en 

el extremo con menor AFE se dispusieron M. balansae, C. gonocarpum e I. paraguariensis. 

 

Figura 5.5 Análisis de componentes principales para la economía foliar A) Componente Principal 1 

vs Componente Principal 2 B) Componente Principal 1 vs Componente Principal 3. Las especies 

están representadas por círculos y la relación con atributos foliares por vectores: área foliar, área 

foliar específica, concentración de fósforo (P), Potasio (K) y Nitrógeno (N). El código de la especie 

consta de las tres primeras letras del género y las tres primeras letras del epíteto específico. Los 

nombres completos de las especies se encuentran en el apéndice 5 al final de este capítulo. 

5.3.4 Crecimiento en relación con atributos funcionales 
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El análisis de la relación entre el crecimiento y los atributos funcionales se llevó a 

cabo para 22 especies. El crecimiento absoluto (IPA) se correlacionó significativamente 

(r=0,59) con la DM (r=-0,68) (Figura 5.6A), con P (r=0,77) (Figura 5.6E) y con el 

Componente Principal 1 (CP 1) (Figura 5.6G). Similares relaciones se encontraron para el 

crecimiento relativo (CR) que resultó significativamente correlacionado con CP1 (r=0,54), 

con DM (r=-0,56) (Figura 5.7A), con P (r=0,67) (Figura 5.7E) pero también resultó 

significativo para A (r=-0,49) (Figura 5.7B). Las especies que presentaron DM menor que 

0,4 g/cm3 tendieron a tener mayores crecimientos (Figura 5.6). 

 

Figura 5.6 Incremento periódico anual en relación a los atributos funcionales. DM=densidad de 

madera, A=altura de los árboles a la madurez, PS=peso de semilla, N=concentración de nitrógeno 

foliar, P=concentración de fósforo foliar, K=concentración de potasio foliar, CP1= Componente 

Principal 1 del ACP de atributos foliares, CP2= Componente Principal 2 del ACP de atributos foliares 

y CP3= Componente Principal 3 del ACP de atributos foliares. Las líneas de tendencias se 

representaron en aquellas relaciones bi-variadas con correlación de Pearson significativas (p<0,05). 
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Figura 5.7 Crecimiento relativo en relación a los atributos funcionales. DM=densidad de madera, 

A=altura de los árboles a la madurez, PS=peso de semilla, N=concentración de nitrógeno foliar, 

P=concentración de fósforo foliar, K=concentración de potasio foliar, CP1= Componente Principal 1 

del ACP de atributos foliares, CP2= Componente Principal 2 del ACP de atributos foliares y CP3= 

Componente Principal 3 del ACP de atributos foliares. Las líneas de tendencias se representaron en 

aquellas relaciones bi-variadas con correlación de Pearson significativas (p<0,05). 

La distribución de probabilidades de la variable respuesta que mejor se ajustó a los 

datos fue log-normal. En los GLM ajustados las variables independientes retenidas fueron 

DM, y CP1 y CP3 (Tabla 5.1), los modelos no retuvieron otro atributo funcional. Tanto el 

crecimiento absoluto (IPA) como relativo (CR) resultaron mayores para especies con 

menor densidad de la madera, mayor concentración de nutrientes en las hojas y mayor 

AFE. El pseudo R2 para el primer modelo fue 0,599 y para el segundo modelo fue 0,471. La 

significancia de las tres variables en el mismo modelo indicó una contribución 

independiente de esos atributos.  
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Tabla 5.2. Resultado de los modelos seleccionados que mejor se ajusta al crecimiento relativo (CR) 

e incremento periódico anual (IPA) en función de los atributos funcionales. DM=densidad de 

madera, CP1 y CP3= Componente Principal 1 y 3 del ACP de atributos foliares. 

Variable 
respuesta 

Parámetro Valor estimado Valor de z P 

IPA (promedio 
por especie) 

Ordenada al 
origen 

0,401      1,083   0,005 ** 

 DM 
CP1 
CP3 

-1,785 
 1,420  
1,313             

-3,181   
3,007   
3,046   

0,005** 
0,007 ** 
0,007 ** 

CR (promedio 
por especie) 

Ordenada al 
origen 

-0,721      -1,662    0,114   

 DM -1,570      -2,388    0,028 * 

 CP1 1,284      2,321    0,032 * 

 CP3 1,242      2,461    0,024 * 

5.3.5 Crecimiento de especies adquisitivas, intermedias y conservativas en relación a las 

variables de la plantación 

En relación a los resultados anteriores se analizó el crecimiento de los renovales 

agrupados en tres categorías de especies: “adquisitivas” que presentaron mayor 

concentración de nutrientes y menor DM (A. glandulosa, C. pachystachya, S. granulosum-

leprosum y T. micrantha), “intermedias” que presentaron valores intermedios de DM y 

con mayor AF (C. canjerana, C. fissilis, y P. dubium) y conservativas al resto de especies 

que presentaron menor concentración de los tres nutrientes, menores valores de AF y AFE 

y valores mayores de DM. En las especies caracterizadas como conservativas el 

crecimiento decreció al aumentar la edad de la plantación y el tiempo desde la última 

intervención (Figura 5.8 A y Tabla 5.2). En las intermedias se observó una tendencia similar 

pero con mayor dispersión, y los modelos no ajustaron (Figura 5.8B y Tabla 5.2). En las 

adquisitivas no hubo ninguna tendencia de variación con la edad de la plantación ni con el 

tiempo desde la última intervención teniendo en cuenta el conjunto de las plantaciones 

analizadas, sin embargo se observó como el crecimiento declinó con la edad si se sacan 

del análisis dos plantaciones maduras recientemente intervenidas (Figura 5.8C y Tabla 

5.2). 
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Tabla 5.2 Modelos significativos de promedio de crecimiento relativo (CR) e incremento periódico 

anual (IPA) de especies conservativas en relación a la edad y al tiempo desde la última intervención 

de las plantaciones de A. angustifolia. Nivel de significancia *p<0,05, ** p<0,01, *** p<0,001.  

Variable respuesta Parámetro Valor estimado P Pseudo R
2 

del 
modelo

 

CR 
conservativas  

Ordenada al origen -0,473 0,317   0,534 

 Edad -0,027 0,016 *  

CR  
conservativas 

Ordenada al origen 
 
Tiempo desde  
la última intervención  

-1,267 
 
-0,044    

0,002 ** 
 
0,044 * 

0,417 

IPA 
conservativas 

Ordenada al origen 
 
Edad 

0,142 
 
-0,022 

0,739 
 
0,028 * 

0,473 

IPA  
conservativas 

Ordenada al origen 
 
Tiempo desde  
la última intervención  

-0,473 
 
-0,040 

0,075 . 
 
0,342 

0,448 

 

Figura 5.8 Promedio de crecimiento relativo (CR) y del incremento periódico anual (IPA) de los 

renovales por plantación en relación a los grupos funcionales, plantaciones ordenadas según la 

edad y plantaciones ordenadas según años desde la última intervención al 2017. A) especies 

conservativas B) especies intermedias C) especies adquisitivas. 
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5.3.6 Supervivencia en relación con atributos funcionales  

T. micrantha y S. granulosum-leprosum presentaron los menores valores de 

supervivencia. Estas especies, además, presentaron menor A, menor DM y mayores 

concentración foliar de nutrientes. Las especies que presentaron valores altos de 

supervivencia conformaron un gradiente para los atributos funcionales DM, PS, A, CP 

foliar (Figura 5.9). Sin embargo, entre las relaciones bi-variadas la única que resultó 

significativa fue la concentración foliar de P, opuesta a la supervivencia (r Pearson=-0,54, p 

=<0,05) (Figura 5.9B).  

 

Figura 5.9 Supervivencia expresado en valores de probabilidad en relación a los atributos 

funcionales. DM=densidad de madera, A=altura de los árboles a la madurez, PS=peso de semilla, 

N=concentración de nitrógeno foliar, P=concentración de fósforo foliar, K=concentración de potasio 

foliar, CP1= Componente Principal 1 del ACP de atributos foliares, CP2= Componente Principal 2 del 

ACP de atributos foliares y CP3= Componente Principal 3 del ACP de atributos foliares. Las líneas de 

tendencias se representaron en aquellas relaciones bi-variadas con correlación de Pearson 

significativas (p<0,05). 
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5.4 Discusión 

5.4.1 Crecimiento, supervivencia y atributos funcionales 

Los atributos funcionales descritos se relacionaron con las tasas de crecimiento de 

la manera esperada para un gradiente entre especies adquisitivas-conservativas en 

acuerdo con lo planteado, ya que las especies que presentaron mayores crecimientos 

fueron las especies con mayor concentración de nutrientes foliares, mayor área foliar 

específica y menor densidad de madera (hipótesis 1). Además, los caracteres foliares se 

relacionaron con el crecimiento de manera independiente de la densidad de la madera. 

No se encontró relación del crecimiento con el peso de la semilla y los modelos no 

retuvieron la altura. Los resultados por lo tanto, acuerdan parcialmente con lo encontrado 

en otros estudios. Por ejemplo,  en bosques neotropicales se observó una relación 

significativa entre el crecimiento de árboles y la densidad de madera, altura, peso de 

semilla y en menor medida relacionado con área foliar (Poorter et al. 2008). Las 

diferencias halladas podrían deberse a que en el caso de Poorter et al. (2008) se midieron 

en árboles y en esta tesis se midió el crecimiento en renovales (individuos menores a 10 

cm de DAP). Sin embargo, en un estudio llevado a cabo en el Bosque Atántico 

semideciduo de Brasil, encontraron una correlación negativa entre el crecimiento de 

renovales y la densidad de madera sólo bajo condiciones favorables de crecimiento y no 

encontraron el compromiso esperado para los árboles, lo que atribuyen a la ausencia de 

pioneras y la sobre-representación de especies de crecimiento lento con madera pesada 

(Forgiarini et al. 2015).  

En este estudio, las especies con mayor área foliar y mayor concentración de 

nutrientes fueron A. glandulosa, C. pachystachya, S. granulosum-leprosum y T. micrantha. 

A su vez, las dos últimas presentan menor altura y menor densidad de madera y tuvieron 

la menor supervivencia y el mayor crecimiento, lo que se corresponde con las 

características descriptas para especies adquisitivas de vida corta. T. micrantha es una 

especie de crecimiento rápido y de ciclo de vida corto (Vázquez-Yanes 1998), la misma 

tiene un tasa de recambio foliar alta (Ewel 1976) lo que permite mantener una alta 
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captación de energía lumínica a través de las hojas frescas. Las hojas con mayor 

concentración foliar tienen la ventaja de poder tener mayores tasas fotosintéticas pero 

tiene como desventajas ser más susceptibles a la herbívora (Wright et al. 2001).   

En cuanto a las especies con menor concentración de nutrientes, debido a que el 

Componente Principal 2 (Análisis de Componentes Principales) que estuvo relacionado al 

área foliar también podría ser un eje que refleje la tolerancia a la sombra, por ejemplo, C. 

canjerana, C. fissilis y P. dubium se separaron por poseer mayor área foliar que el resto de 

las especies. Las especies arbóreas con mayor área de la lámina corresponden a especies 

más demandantes de luz (Poorter y Bongers 2006), lo que permitiría aprovechar la energía 

lumínica cuando se abre un claro en un bosque (Carvalho 2003, Campanello et al. 2011). 

Por otro lado, considerando que muchas especies no tendieron a separarse en el análisis 

multivariado, podría interpretarse que existe una proporción importante de especies con 

requerimientos similares para la regeneración, correspondiendo a tolerantes o semi-

tolerantes a la sombra. Las especies con densidades de madera mayor y con menor área 

foliar específica tienen mayor tolerancia al estrés (Chave et al. 2006, Poorter et al. 2008, 

Kraft et al. 2010, Fan et al. 2012), asociadas a mayor concentración de sustancias de 

defensa como taninos y/o resinas, lo que se traduce en tasas de mortalidad menores.  

Para entender mejor la relación entre el crecimiento y los atributos funcionales 

podría requerirse de datos obtenidos en períodos de observación mayores de dos años. 

Las especies arbóreas crecen lentamente, son de vida larga por lo que requieren el 

monitoreo de grandes poblaciones a lo largo de un periodo mayor de tiempo (Poorter et 

al. 2008). Por otro lado, podría ser necesario incorporar otros atributos funcionales. Por 

ejemplo, en un estudio tropical fue necesario incorporar densidad estomática, densidad  

de la venación foliar y tasa de asimilación de dióxido de carbono además del área foliar 

específica y la concentración de fósforo con el objetivo de ajustar modelos para predecir 

tasas vitales con mayor grado de ajuste (Medeiros et. al 2018). Así mismo, de los 502 

individuos marcados en 2017, se pudieron remedir alrededor de 86% de los individuos, 

esto puede deberse tanto a la dinámica propia de los renovales como también puede 
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estar relacionado con el método de parcela permanente elegido. Es probable que algunos 

de los individuos no encontrados hayan muerto, y que su rápida descomposición haya 

dificultado su reconocimiento. Por ejemplo para las especies, T. micrantha, S. granulosum-

leprosum y J. spinosa, se observó una rápida descomposición. También es posible que 

algunos individuos no encontrados hayan quedado debajo de fustes muertos de A. 

angustifolia. A pesar de que se registró la posición de los individuos con un GPS y se les 

colocó cinta de color, la cual permaneció los dos años del estudio, es posible que con otro 

método de parcelas permanentes se obtengan mejores resultados. Por ejemplo, el 

método de mapeo por cuadrantes podría ser más adecuado, ya que al registrar la posición 

exacta de los individuos, permite que si un individuo no se encuentra pueda ser 

considerado como muerto con mayor grado de certidumbre.  

5.4.2 Crecimiento y supervivencia en relación a variables de la plantación 

A diferencia de lo esperado en la hipótesis 2, las especies agrupadas como 

adquisitivas e intermedias no presentaron una disminución del crecimiento en relación a 

la edad de la plantación y al tiempo desde la última intervención, por el contrario las 

especies conservativas sí presentaron una disminución del crecimiento en relación a estas 

variables. En las especies adquisitivas e intermedias resultaba esperable una mayor 

respuesta del crecimiento frente las variables que reflejaban mayor o menor 

disponibilidad de recursos, de manera similar a lo encontrado por Ritter (2017) y Rüger et 

al. (2012). Que no se hayan encontrado esas relaciones podría deberse a que los 

individuos de esas especies se ubicaron en micrositios cuyas condiciones diferían de las 

predominantes en la plantación. En una escala menor de análisis es frecuente que haya 

distribución desigual de los recursos tanto como nutrientes en el suelo y disponibilidad de 

agua como también disponibilidad lumínica (Boyden et al. 2012). Los individuos de las 

especies poco tolerantes a la sombra, en general, mueren al no encontrar condiciones de 

alta disponibilidad de radiación, por lo cual se los encuentra generalmente sólo en 

micrositios favorables en donde además su crecimiento es muy rápido (Campanello 2004). 

Por otro lado, en un estudio llevado a cabo en el Parque Nacional Iguazú, con especies con 
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distinto grado de tolerancia a la sombra, plantadas en claros, las especies tolerantes a la 

sombra crecieron más que las menos tolerantes, debido a que estas últimas presentaron 

mayor porcentaje de herbívora (Villagra et al. 2012). A la vez, en un estudio llevado a cabo 

en plántulas plantadas en un Bosque subtropical de China encontraron que las especies de 

sucesión temprana tuvieron mayores tasas de crecimiento que las intermedias/tardías a 

altos niveles de irradiación (Li et al. 2014). La edad y el tiempo desde la última 

intervención resumieron el efecto de diferentes factores que afectan el crecimiento de los 

renovales que no fueron medidos. La existencia de esas relaciones permite el uso de estas 

variables en el diseño de un manejo de plantaciones que tenga como objetivo un aumento 

de diversidad.  

5.5 Conclusiones y consideraciones generales 

Las diferencias de crecimiento se asociaron con atributos funcionales que 

caracterizan al eje de diferenciación entre adquisitivas y conservativas. Las especies que 

presentaron mayor concentración de nutrientes en combinación con mayor área foliar 

específica y menor densidad de madera tuvieron mayor promedio de crecimiento. Entre 

las especies con menor concentración de nutrientes, se separaron aquellas especies con 

mayor área foliar. Pero la mayoría de las especies presentó baja concentración de 

nutrientes en hoja, baja área foliar específica y área foliar pero densidad de madera de 

intermedia a pesada, con lo cual otros atributos funcionales podrían ser necesarios para 

entender o predecir el crecimiento en este juego de especies.  

Se encontró que todos los grupos analizados crecieron en todas las plantaciones 

pero se encontró que las especies conservativas crecieron más en plantaciones de menor 

edad, mientras que en las especies adquisitivas e intermedias no se encontró una 

respuesta del crecimiento a la edad de la plantación y el tiempo desde la última 

intervención. 
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Apéndice 5. Atributos funcionales de las especies. N=concentración de nitrógeno foliar (mg/g), 

K=concentración de potasio foliar (mg/g), P=concentración de fósforo foliar (mg/g), AFE= área 

específica foliar (m2/kg), AF= área foliar (cm2), A=altura de los árboles a la madurez (m), PS=peso 

de semilla (g), DM=densidad de madera (g/ cm3). 

Nombre de la especie Código N  P  K  AFE  AF  A  PS  DM 

Albizia niopoides (Spruce ex Benth.) Burkart. albnio 57,8 1,3 8,6 25,42 99 30 0,028 0,63 

Alchornea glandulosa Poepp. Ssp. Iricurana (Casar.) Secco alcgla 42,9 2,3 10,1 19,2 129,2 25 0,051 0,41 

Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. balried 59,3 1,5 13,7 19,22 109,7 35 0,4 0,79 

Cabralea canjerana (Vell.) Mart cabcan 21,6 1,8 11,7 20,01 817,2 28,7 0,498 0,64 

Campomanesia xanthocarpa O. Berg. camxan 30,6 1 6,4 19,7 24,1 22,5 0,056 0,84 

Cecropia pachystachya Trécul. cecpac 32 2,5 19,9 22,72 533,1 22,5 0,001 0,37 

Cedrela fissilis Vell. cedfis 17,2 1,6 11,4 23,55 1502,6 37,5 0,043 0,51 

Chrysophyllum gonocarpum (Mart. &  Eichler) Engl. chrgon 37,1 1,4 14,4 15,49 53,7 22,5 0,323 0,67 

Cordia americana (L.) Gottshling & J.S Mill corame 29,8 1,3 16,7 21,45 18,2 30 0,045 0,73 

Diatenopteryx sorbifolia Radlk. diasor 27,6 1,8 13,8 32,68 53,6 30 0,078 0,85 

Ilex paraguariensis A. St.-Hil ilepar 37,9 1,2 16,5 18,14 47,2 25 0,008 0,54 

Jacaranda micrantha Cham. jacmic 42,3 1,6 7,4 34,43 445,4 30 0,008 0,53 

Matayba elaeagnoides Radlk. matela 32,6 1,7 19,6 16,71 185,7 18,3 0,211 0,74 

Muellera campestris (Mart. ex Benth.) M.J. Silva & A.M.G. Azevedo muecam 41,7 1,7 11,9 31,18 51,1 12 0,8 0,81 

Myrsine balansae (Mez) Otegui. myrbal 21,3 1,3 17,8 18,95 66,3 20 0,017 0,71 

Nectandra angustifolia (Schrad.) Nees & Mart. necang 27 1,5 12,4 21,39 18,6 23,3 0,5 0,56 

Nectandra lanceolata Nees & Mart. neclan 33,5 1,3 10,1 13,46 47 23,3 0,788 0,57 

Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan. parrig 50,2 1,4 6,5 41,67 128,9 33,3 0,024 0,78 

Peltophorum dubium (Spreng.) Taub peldub 35 1,2 5,6 35,73 773,2 37,5 0,139 0,82 

Solanum granulosum-leprosum Dunal solgra 56,9 2,6 20,2 20,74 56,9 12 0,01 0,39 

Sorocea bonplandii (Baill.) W.C Burger, Lanj. & Wess. Boer sorbon 31,3 1,2 9,4 11,97 25,9 11,7 0,333 0,62 

Trema micrantha (L.) Blume tremic 31 2,2 16,4 29,75 32,8 16 0,006 0,33 
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Capítulo 6 Principales conclusiones de la tesis, limitaciones y 

perspectivas futuras 

6.1 Principales conclusiones de la tesis y limitaciones del estudio  

En el presente estudio se analizó por primera vez la riqueza, la abundancia, la 

composición y el crecimiento de las especies arbóreas que se establecieron 

espontáneamente debajo del dosel de plantaciones de A. angustifolia ubicadas en el 

Bosque Atántico semideciduo de Misiones (Argentina). El Bosque Atlántico semideciduo 

reúne especies de bosques tropicales estacionalmente secos y de bosques húmedos, que 

han evolucionado en condiciones ambientales diferentes, por lo cual es un ecosistema 

interesante, aunque complejo, para el estudio de las relaciones entre historias de vida de 

las especies y sus respuestas bajo diferentes condiciones de manejo. Para entender los 

ensambles de especies de árboles en función de variables de la plantación se utilizaron 

grupos ecológicos discretos determinados a priori y atributos funcionales recopilados de la 

bibliografía y medidos a campo. Esto permitió, por un lado, avanzar en modelos 

conceptuales para caracterizar a las especies del Bosque Atlántico de Misiones, y por otro 

lado entender el efecto de las variables de la plantación en la composición de especies de 

árboles desde un enfoque cuantitativo. En ambos casos, utilizando atributos funcionales 

como clases discretas, se obtuvieron resultados similares: en las plantaciones estudiadas 

las características de la plantación como edad, tiempo desde la última intervención y área 

basal afectaron de distinto modo el establecimiento de especies con diferentes 

requerimientos. De forma general, las especies más demandantes de luz, fueron más 

abundantes y frecuentes en plantaciones con menor edad y menor tiempo desde la última 

intervención. Estas especies tuvieron características coincidentes con especies con una 

estrategia adquisitiva en cuanto al uso de los recursos (presentaron menor densidad de 

madera, ciclo de vida corto, y mayores tasas de crecimiento). Las especies tolerantes a la 

sombra fueron más abundantes y frecuentes en plantaciones con mayor edad y mayor 

tiempo desde la última intervención, y coincidieron con una estrategia conservativa 
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(mayor densidad de madera, ciclo de vida más largo y menores tasas de crecimiento). Sin 

embargo, el uso de atributos funcionales aportó información menos ambigua que el uso 

de grupos ecológicos discretos lo que permite entender mejor el comportamiento de las 

especies como también comparar los resultados con otros estudios.  

En coincidencia, con muchos estudios en el Bosque Atlántico, como de otros 

bosques tropicales y subtropicales del mundo, la densidad de la madera estuvo 

relacionada inversamente con el crecimiento en diámetro. Además, los atributos foliares, 

como la concentración de nutrientes y el área foliar específica explicaron variaciones de 

crecimiento no explicadas por la densidad de la madera. Este resultado indica que, entre 

las especies analizadas, esos caracteres resultaron independientes y que los caracteres 

foliares pueden complementar la diferenciación entre especies adquisitivas y 

conservativas. Además, la altura de la planta permite realizar una diferenciación en la 

posición que ocupa la especie en el dosel. Por otro lado, el uso de valores tomados de la 

bibliografía para los atributos funcionales representa otra fuente de variación dado que 

pueden existir diferencias relacionadas con variaciones geográficas así como con las 

condiciones de crecimiento de los individuos. Se espera poder obtener resultados más 

ajustados si se amplía las bases de datos disponibles sobre estos atributos funcionales en 

Misiones. 

En este estudio las variables de edad y el tiempo desde la última intervención se 

utilizaron para resumir el efecto de diferentes factores que afectan la regeneración de 

especies arbóreas dentro de las plantaciones. La edad como un indicador de ocupación del 

sitio, ya que a medida que transcurre el tiempo desde la plantación aumenta el tamaño de 

los fustes de las araucarias plantadas, como también de otros árboles nativos debajo del 

dosel de la plantación y el desarrollo de vegetación arbustiva y/o herbácea. El tiempo 

desde la última intervención como una relación con el tiempo desde el momento que se 

efectuaron las intervenciones y por ende las que permitieron la liberación de los recursos 

tanto lumínicos como subterráneos. Debido a que durante todo el ciclo de la plantación se 

realizaron intervenciones como raleos y cosecha de araucaria, las plantaciones de mayor 
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edad presentaron menor densidad de araucaria, por lo que el efecto de esta variable 

estuvo asociado a la edad, mientras que el área basal de araucaria solo fue retenida en los 

modelos para explicar la riqueza y/o abundancia de individuos arbóreos de tamaños 

menores. Por otro lado, la abertura del dosel no fue retenida en los modelos para explicar 

la riqueza y abundancia de especies arbóreas en las plantaciones, y solo fue retenida en 

los modelos para explicar el gradiente de composición de especies de los renovales 2. 

Como se indicó anteriormente esta falta de asociación podría deberse a que la abertura 

del dosel fue tomada con fotos hemisféricas a una altura del piso de 1,3 m, por lo cual 

representó el efecto conjunto de la cobertura arbórea y arbustiva. Además, la incidencia 

del sotobosque en la disminución de la abertura del dosel a partir del momento de las 

intervenciones podría ser lo suficientemente rápida como para determinar las marcadas 

diferencias en esta variable observada entre plantaciones con 5 o menos años desde la 

última intervención respecto de aquellas en las que transcurrió más tiempo. Dado que la 

variable no fue retenida por los modelos, es probable que las diferencias entre 

plantaciones en la cobertura del dosel de araucarias, la cobertura aportada por árboles 

nativos establecidos así como por vegetación arbustiva, y su efecto sobre la regeneración, 

hayan sido captados por la edad de la plantación, el tiempo desde la última intervención y 

en menor medida por el área basal que fueron las variables retenidas por los modelos. 

Las plantaciones de araucaria del CAMB estudiadas, ofrecieron una oportunidad 

única de estudio, para evaluar la relación de riqueza, abundancia, composición y 

crecimiento de árboles nativos en relación a grupos ecológicos y a sus atributos 

funcionales, y principalmente a variables a nivel de la plantación, ya que las mismas se 

desarrollan dentro de una matriz de bosque nativo, presentan edades mucho mayores al 

turno típico de la zona, y fueron intervenidas durante todo el ciclo de la plantación. Sin 

embargo, dado que todos los muestreos se llevaron a cabo en una única área con 

características singulares en la provincia de Misiones, el estudio carece de repeticiones y 

por lo que los resultados podrían no resultar directamente generalizables. Especialmente 

porque no existen actualmente en la provincia plantaciones de araucaria con rasgos 

similares de edad, o no presentan altas proporciones de bosque nativo en el entorno y en 
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general presentan una historia de uso más intensivo del suelo que las plantaciones aquí 

estudiadas. Por ello, es posible que las tendencias de riqueza o la abundancia por grupos 

ecológicos, observadas en el CAMB, resulten diferentes en otras áreas de la ecorregión del 

Bosque Atlántico semideciduo, en función de diferencias en la disponibilidad de 

propágulos y diferencias en las condiciones de crecimiento. Los resultados de esta tesis 

podrían representar un valor de referencia observado en las mejores condiciones respecto 

de esos factores. Estas relaciones también podrían haber sido afectadas por variables no 

tomadas en cuenta, o por simplificaciones asumidas respecto de otras. Por ejemplo, no se 

dispuso de información cuantitativa respecto de la intensidad de las intervenciones 

realizadas en las plantaciones, como tampoco se dispuso con detalle el modo de realizar la 

cosecha en cada plantación. Además, no se tomaron en cuenta variaciones en el sustrato 

entre plantaciones muestreadas que podrían afectar las probabilidades de 

establecimiento de algunas especies. Por otro lado, el efecto del bosque nativo en el 

entorno se cuantificó como una proporción areal sin considerar diferencias estructurales o 

de composición florística en el área estudiada, como tampoco se evaluaron las diferentes 

formas de las plantaciones de araucaria y en consecuencia distinta longitud de borde en 

contacto con bosque nativo. La eventual incidencia de esas simplificaciones pudo 

aumentar la variación no explicada por los modelos ajustados.  En consecuencia se puede 

concluir que las relaciones encontradas entre los patrones de regeneración y las variables 

de la plantación resultan observables a pesar de esas simplificaciones y podrían mejorar si 

se adoptan aproximaciones de mayor detalle. La coincidencia de los resultados de esta 

tesis con otros estudios permite admitir la confiabilidad de las principales conclusiones. En 

este caso, las relaciones observadas podrían considerarse conservadoras y la inexistencia 

de relaciones debería revisarse en estudios más detallados.  
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6.2 Perspectivas futuras: potencialidades de las plantaciones de A. 

angustifolia con fines de conservación de la biodiversidad y/o restauración 

de bosques degradados 

En esta tesis la mayoría de las plantaciones de A. angustifolia presentaron mayor 

edad y menor densidad que las plantaciones de P. taeda estudiadas por Ritter (2017) y es 

posible que las plantaciones de A. angustifolia presenten mayor heterogeneidad producto 

de tener más tiempo de crecimiento y varias intervenciones de cosecha. Sin embargo, en 

ambos estudios desarrollados de forma similar en la provincia de Misiones se observó 

mayor riqueza, abundancia y especies más tolerantes a la sombra en plantaciones de 

mayor edad. Además, en las plantaciones de A. angustifolia estudiadas se encontraron 

renovales de individuos arbóreos de mayor tamaño. Esto indica que plantaciones 

manejadas con turnos largos son más favorables para el desarrollo de especies arbóreas 

que plantaciones con turnos menores coincidiendo con resultados en diferentes regiones 

del mundo. Estos resultados son relevantes para el diseño de plantaciones comerciales 

que además de tener el objetivo productivo de madera para aserrado tengan como 

objetivo aumentar la diversidad debajo del dosel de la especie plantada. Esto es contrario 

a la tendencia actual de los productores ya que actualmente existe un aumento de la 

superficie de plantaciones de especies que requieren menores turnos como es el caso del 

aumento plantaciones de Eucalyptus como también una disminución de las hectáreas 

plantadas con Araucaria. Una pregunta que sería interesante resolver es si las diferencias 

encontradas en cuanto a la regeneración de árboles nativos en plantaciones de Pinus spp. 

y A. angustifolia pueden ser debido a las características propias de la especie plantada o si 

en realidad las diferencias encontradas depende de las intervenciones silvícolas de cada 

sistema (o de ambas).  

Por otro lado, los resultados de la tesis son relevantes teniendo en cuenta la 

degradación que existe en el Bosque Atlántico y su necesidad de restauración. Un trabajo 

reciente llevado a cabo en plantaciones de A. angustifolia abandonadas, bosques de A. 

angustifolia y plantaciones de Pinus en el bosque subtropical de Brasil concluyó que la 
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regeneración pasiva puede ser la mejor estrategia de restaurar el bosque de araucaria 

(Malysz et al. 2019). Esto es coincidente con Zanini y Ganade (2005) que proponen que en 

el Bosque Atlántico el establecimiento de especies arbóreas está condicionado por 

procesos de dispersión y facilitación. A su vez, estudios realizados en bosques secundarios 

de Misiones han demostrado que la capacidad de la recuperacíon de la vegetación luego 

de un disturbio suele ser alta (Holz 2007, Ríos 2010). En este sentido, los árboles plantados 

pueden actuar como perchas, funcionando como atractivos a frugívoros, favoreciendo la 

dispersión de semillas debajo del sotobosque (Wunderle 1997). Por ejemplo, dentro de las 

plantaciones del CAMB se encontraron fructificadas a las siguientes especies: A. 

angustifolia, Cabralea canjerana (Vell.) Mart (cancharana), Jacaratia spinosa (Aubl.) A. DC 

(yacaratia), Allophylus edulis (A. St.-Hil, A. Juss. Cambess) Hieron. Ex Niederl. (cocu) y 

Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman (pindó) (observación personal) estas especies 

poseen un fruto nutritivo que representan recursos importantes para aves y pequeños 

mamíferos (ej. Gris et al. 2012). Por otro lado, la probabilidad de éxito de las estrategias 

para la restauración de ecosistemas en regiones tropicales se incrementa cuando la 

inversión monetaria inicial es mínima pero además cuando existe la posibilidad a mediano 

o corto plazo de que la inversión tenga un retorno real (Aronson et al. 2006). Por ello, 

plantaciones forestales de A. angustifolia podrían planificarse con el objetivo de 

restablecer la cobertura arbórea, y mediante intervenciones silvícolas de corta ir 

obteniendo una renta de los árboles plantados, a la vez que una densidad y área basal de 

araucaria adecuada, que favorezca el establecimiento y el crecimiento de árboles nativos. 

El hecho de tratarse de una especie nativa de la cuál se conoce muchos aspectos de su 

biología y silvicultura, la convierte en una especie ideal para utilizar en proyectos de 

restauración de la cobertura arbórea en áreas de bosque nativo degradado que no 

pueden ser convertidas a otros usos pero sí aprovechadas de manera sostenible. 

Por otra parte, en las plantaciones de A. angustifolia estudiadas, como también en 

las plantaciones de P. taeda estudiada por Ritter 2017, se han encontrado especies de 

árboles con aptitud comercial: C. canjerana, Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. 

(guatambú blanco), Cedrela fissilis Vell. (cedro), Cordia trichotoma (Vell) Arráb. Ex Steud 
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(loro negro), Nectandra megapotamica (Spreng.) Mez (laurel negro) y Peltophorum 

dubium (Spreng.) Taub (caña fistola) (Tortorelli 1956). De estas especies en las 

plantaciones de A. angustifolia se hallaron 57,37 árboles por hectárea y a su vez 

estuvieron representadas en distintas clases de tamaño. Lo que indica la posibilidad de 

poder desarrollar plantaciones mixtas entre A. angustifolia y otras especies de árboles 

nativas y comerciales, ya sea manejando la regeneración natural si es que llegan los 

propágulos, como en el caso del CAMB o estableciendo plantaciones mixtas desde 

plantines (Olguin datos no publicados). Para ello es necesario entender mejor las 

situaciones que favorecen el crecimiento y supervivencia de dichas especies como 

también analizar la factibilidad evaluando la rentabilidad de estos sistemas a corto, 

mediano y a largo plazo. Más estudios son necesarios, para evaluar qué zonas serían más 

aptas para proyectos de restauración o rehabilitación, o qué zonas son más aptas para 

plantaciones comerciales manejadas además con fines conservación y/o plantaciones 

mixtas.  

En conclusión, plantaciones de A. angustifolia establecidas cerca de fuente de 

propágulos manejadas con turno largos y varias intervenciones en su ciclo generan las 

condiciones adecuadas para que se establezcan diversas especies de árboles de distintos 

grupos funcionales. Dependiendo de los objetivos de la plantación, podría conducirse la 

regeneración espontánea para aumentar la diversidad estructural de la plantación, 

aumentando la riqueza y la abundancia de otras especies como también podrían 

aumentarse el crecimiento de aquellas especies deseadas.  
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