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RESUMEN

Jubaea chilensis es un arbol endémico de la zona central de Chile (31°15°- 35°22” S). Las principales amenazas actuales a
su conservacion estarian asociadas a diferentes limitantes a su regeneracion natural, en especial la intensa cosecha de sus
semillas. El analisis de patrones espaciales de distribucion puede ser una importante herramienta para entender la dinamica
de los bosques y la interaccion entre los individuos. En este trabajo se estudio el patron espacial de reclutamiento de la
especie y se identificaron las condiciones favorables para su regeneracion. Se estimd una notoria agrupacion espacial
entre los individuos de regeneracion para todos los rangos de distancia analizados, y a su vez una distribucion dependiente
de los individuos adultos, agrupandose mayormente cercano a ellos. Por otra parte, la modelacion espacial reveld que
la regeneracion natural de J. chilensis se relaciona significativamente con sitios de mayor cobertura vegetacional, y
especialmente en sitios con una mayor radiacion solar. Los resultados sugieren que la regeneracion agrupada de J. chilensis
se deberia a la asociacion de condiciones ambientales propicias para el establecimiento de nuevos individuos, su mecanismo
de dispersion de semillas y escape de la depredacion, herbivoria y cosecha de sus semillas, lo que estaria determinando
la estructura espacial de la poblacion. A su vez, los resultados confirman un efecto nodriza, facilitador de la regeneracion
natural de la especie.

PALABRAS cLAVE: Modelos espacialmente explicitos, efecto nodriza, clima mediterraneo, herbivoria.

ABSTRACT

Jubaea chilensis is an endemic tree of Central Chile (31°15°- 35°22° S). The current main conservation threats for this
species should be associated with different factors which limit its natural regeneration, in particular the intense seeds crop.
The analysis of spatial distribution patterns can be an important tool to understand the forest dynamic and the individual
interactions. In this study was studied the spatial pattern of species recruitment and identifying the proper conditions for its
regeneration. We predicted a clear spatial clumped pattern between regeneration individuals for all distance range studied,
and also a clumped distribution associated to adult individuals. Spatial modeling showed that natural regeneration of J.
chilensis is significantly related to higher vegetation cover, and especially in those with higher solar radiation. The results
suggest that clumped regeneration of J. chilensis could be explained by the associated environmental conditions promoting
the establishment of new seedlings, its seed dispersal mechanism, predation avoid, herbivory, and seeds crop. We also
found a nurse effect which facilitates the natural regeneration of this species.

Keyworbps: Spatially explicit models, nurse effect, Mediterranean climate, hervibory.
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INTRODUCCION

La palma chilena (Jubaea chilensis (Molina) Baillon) es un
arbol monotipico, amenazado y endémico de Chile (Gonzalez
et al. 2009). Se distribuye entre la region de Coquimbo
(31°15°S) ylalocalidad de Tapihue (35°22°S), en Chile central.
Esta distribucion es discontinua y altamente fragmentada por
accion antropica (Gonzalez et al. 2009). Se estima que su
poblacion actual es de 120.000 individuos en distintos estados
de desarrollo, lo que representaria aproximadamente un 2,5%
de su poblacion original (Gonzélez et al. 2009). Esta especie
ha visto reducida sus poblaciones en parte, por su explotacion
para la produccion de miel de palma y por la extensiva
deforestacion ocurrida en la zona central de Chile (Cabello
2006). Sin embargo, actualmente existe consenso que las
principales amenazas para su conservacion se relacionan con
diferentes factores antrdpicos que limitan tempranamente
su regeneracion natural (Cabello 2006, Marcelo et al. 2006,
Gonzalez et al. 2009).

Esampliamente validado que para larecuperacion exitosa
de cualquier especie vegetal, es clave entender su dindmica
regenerativa, y en particular conocer los factores ecoldgicos
que facilitan o limitan su regeneracion natural (Jordano et al.
2004). La regeneracion de un nuevo individuo es un proceso
donde se deben superar diferentes barreras que condicionan
la produccion de flores y frutos, la dispersion y germinacion
de semillas, sobrevivencia de plantulas y el desarrollo hasta
llegar al estado adulto (Jordano et al. 2004). El conjunto de
estos procesos ecologicos en su interaccion con el medio
ambiente tienen una expresion particular, determinando la
distribucion espacial de los individuos en diferentes estados
de desarrollo (Law et al. 2002). Por ejemplo, la dispersion
de la semilla determina el rango de distancia en los cuales
podria reclutar un individuo desde la planta madre (Cousens
et al. 2008). Sin embargo, el reclutamiento en ese rango
de distancia se expresard en la medida que exista una
concordancia espacial entre la sombra de semillas y un
habitat favorables para el desarrollo de un nuevo individuo
(Nathan & Muller-Landau 2000, Getzin et al. 2014). En
ambientes muy adversos, esta concordancia entre la sombra
de semillas y condiciones ecologicas para el reclutamiento
puede no ocurrir, pudiendo incluso limitar la regeneracion
de las especies (Gomez-Aparicio 2008).

En ecosistemas mediterraneos, es comun que los patrones
espaciales de la regeneracion sean reflejo de la interaccion
planta-planta. Ejemplo de ello es el efecto nodriza, donde
un individuo genera las condiciones apropiadas para la
germinacion y establecimiento de otro, pudiendo ser de
la misma u otra especie (Holmgren et al. 2000, Gémez-
Aparicio et al. 2004, Gomez-Aparicio 2008). Este tipo
de interaccion planta-planta genera un patrén agrupado
de la regeneracion natural en funcion a la distribucion de
los individuos que actian como nodriza, especialmente en
ambientes donde puede ser muy improbable la regeneracion

fuera de ellas (Fuentes ef al. 1984, 1986, Holmgren ef al.
2000). Por otro lado, este positivo efecto podria anularse
en condiciones extremas, donde los individuos pueden
competir por los recursos disponibles (Holmgren et al.
1997). Esto ultimo podria expresarse espacialmente como
un patrén de distribucion regular entre individuos de la
misma u otra especie, como una expresion espacial de la
competencia por recursos (Palik et al. 2003).

Los mecanismos que afectan la sobrevivencia de las
plantas en diferentes estados del ciclo de vida se pueden
expresar en los cambios en la densidad poblacional. La
densidad de individuos puede variar en funcion de factores
bidticos (competencia intra e interespecifica), condiciones
climaticas, atributos del paisaje o bien de perturbacion
humana (Hamill & Wright 1986, Palik er al. 2003,
Fuentes-Castillo et al. 2012). La variacion espacial en la
disponibilidad de agua (Ferreira ef al. 2007), las propiedades
fisicas del suelo (Alameda er al. 2012), caracteristicas
topograficas (Zhang et al. 2010), cobertura vegetacional
(Gomez-Aparicio 2008), estructura y composicion del
bosque (Donoso & Nyland 2005), entre otros factores
que pueden también afectar la densidad a la cual ocurre la
regeneracion.

En la zona central de Chile, las condiciones climaticas
locales o la proteccion de las plantulas en sus primeras
etapas de desarrollo, debido a las prolongadas sequias
y altas temperaturas de verano, y la herbivoria, pueden
generar condiciones favorables para la regeneracion natural
(Fuentes et al. 1984, Newton & Tejedor 2011). Variables
como la exposicion topografica, pendiente, presencia de
cursos permanentes de agua o la cobertura, pueden ser
determinantes en el éxito y densidad de reclutamiento de las
especies (Fuentes-Castillo et al. 2012).

Unodelosprincipales factores que limitalaregeneracion
natural de J. chilensis seria la masiva cosecha de sus
semillas para el consumo humano (Gonzalez et al. 2009).
La reduccién de cobertura vegetal, debido al intensivo
cambio de uso de suelo y continuos incendios forestales en
la region (Quintanilla & Castillo 2009, Schulz et al. 2010),
también afecta la regeneracion natural disminuyendo los
microhabitat disponibles para la supervivencia de semillas
y plantulas (Marcelo et al. 2006, Gonzalez et al. 2009).
Ademas, si bien los incendios forestales, dependiendo
de su severidad, no afectarian significativamente a los
individuos adultos (Gonzalez & Vita 1987), la mortalidad
de plantulas y la eliminacion de la cubierta nodriza se veria
negativamente afectada. Otras limitantes ecologicas son la
herbivoria, la depredacion de semillas y la mortalidad de
plantulas por desecacion (Yates et al. 1994, Marcelo et al.
2006). En esa via, experimentos de campo han observado
una mortalidad de 70% a causa de la herbivoria, lo que
resulta especialmente limitante para la regeneracion de J.
chilensis, ya que no regenera vegetativamente (Cabello
2006).
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Una primera aproximacion para entender el proceso de
regeneracion natural es mediante la determinacion de la
interaccion espacial entre los individuos de regeneracion, o
de la regeneracion en funcion a los adultos. La distancia a
la cual se encuentra un individuo de otro puede ser reflejo
del mecanismo de dispersion de semillas, depredacion,
facilitaciéon, competencia, entre otros, o debido a
limitaciones del ambiente, lo cual definira la estructura
espacial de la poblacion. En segundo lugar, entender como
la heterogeneidad espacial afecta la regeneracion natural,
permite delimitar condiciones en las cuales este proceso se
pueda ver favorecido o limitado, evidenciando relaciones
de los individuos con su medio ambiente. Considerando las
limitantes para el reclutamiento y desarrollo de J. chilensis,
nos preguntamos como éstas pueden afectar la estructura
espacial de la poblacion y la distribucion espacial de la
regeneracion. Por lo tanto, nuestros objetivos son: i) explorar
la interaccion espacial entre individuos en diferentes
estados de desarrollo (especialmente adulto-regeneracion)
y ii) determinar los factores ecoldgicos que determinan la
densidad poblacional.

CHILE

Region

MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO
El estudio se realiz6 en el sector Palmas de Ocoa del Parque
Nacional la Campana (35°55°S, 71°5°W) (Fig. 1). El area se
ubica dentro del tipo climatico mediterraneo, caracterizado
por la existencia de una estacion lluviosa en invierno y por
una estacion seca mas prolongada. Pertenece a la formacion
vegetacional del bosque esclerdfilo mediterraneo costero de
Lithrea caustica (Molina) Hook. et Arn. y Cryptocarya alba
(Molina) Looser, la cual es caracterizada por la dominancia
de Lithaea caustica asociado principalmente a Cryptocarya
alba, Peumus boldus y Schinus latifolius (Gill. ex Lindl.)
Engler (Luebert & Pliscoff 2005). En el Parque Nacional se
encuentra la poblacion de J. chilensis de mayor tamafio y es
la que se considera en mejor estado de conservacion en toda
su distribucion geografica (Gonzalez et al. 2009).

El sector del palmar de Ocoa corresponde a una micro
cuenca con exposicion predominantemente noreste ubicada
en la vertiente oriental de la Cordillera de la Costa, con

FiGura 1. A. Imagen QuickBird en composicion falso color estandar del palmar de Ocoa, en el Parque Nacional La Campana y distribucion
espacial de las parcelas de muestreo. B. Individuo adulto de Jubaea chilensis. C. Plantula de J. chilensis. D. Fotografia palmar de Ocoa.

FiGure 1. A. QuickBird imagen in standard false color composition of Ocoa palms in La Campana National Park, and spatial distribution
of sampling field plots. B. Adult of Jubaea chilensis. C. Seedling of J. chilensis. D. Photography of Ocoa palmar.
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precipitaciones aproximadas de 300 mm/aiio. En este sector
habria aproximadamente 80.000 individuos de la especie
(Hechenleitner ez al. 2005), encontrandose distribuidos entre
los 400 y los 1.400 msnm. A pesar de ser un area protegida, se
realiza una extraccion de semillas para el consumo humano
que en algunos casos puede llegar a valores cercanos al
100% (Gonzalez obs. pers.). Esto, sumado a la herbivoria y
otros factores que puedan estar afectando la regeneracion de
la especie, hacen que la mayor parte de las subpoblaciones
presenten estructuras dominadas por individuos adultos,
estimandose una baja regeneracion (aprox. 10 plantulas por
ha para el sector de Ocoa, Michea 1988).

Daros

Se realizd un muestreo estratificado aleatorio en un area
de aproximadamente 1.300 ha. El area se dividido en
microcuencas y se considerd que cada cual tenga al menos
una parcela de muestreo. En total se instalaron 24 parcelas
de muestreo de 100x100 m (Fig. 1) asignadas al azar dentro
de cada microcuenca. Este gran esfuerzo de muestreo se
justifica por la baja densidad de regeneracion esperada,
y la necesidad de abarcar la heterogeneidad ambiental del
sector. En cada parcela se determind la posicion geografica
de cada individuo, utilizando un sistema de coordenadas
local definido en terreno, con coordenadas x e y entre 0 y
100 m. Luego, mediante el posicionamiento geografico
del punto (0, 0) por medio de un GPS, se transform¢é cada
coordenada relativa a un sistema de coordenadas estandar,
especificamente transformado a WGS84 UTM Zona
19s. La posicion geografica de los individuos adultos fue
corroborada en una imagen QuickBird II, con lo que se
mantiene la posicion relativa con los individuos en menor
estado de desarrollo. En terreno, cada individuo de J.
chilensis encontrado al interior de la parcela se caracterizo en
funcion de su estado de desarrollo en: i) individuos adultos:
definidos asi por encontrarse en el periodo reproductivo,
Y ii) individuos de regeneracion: correspondientes a los
individuos que se encuentran en estados de desarrollo
tempranos, incluyendo individuos de regeneracion e
infantiles segtn la categorizacion de Michea (1988).

DISTRIBUCION ESPACIAL DE INDIVIDUOS EN DIFERENTES ESTADOS
DE DESARROLLO

Para caracterizar el patron de distribucion espacial de
la regeneracion de J. chilensis, se utilizo la funcion K de
Ripley (K(r)) (Ripley 1981), que corresponde a uno de
los métodos mas utilizados en el analisis de la interaccion
espacial entre plantas (Pelissier & Goreaud 2001, Wiegand
& Moloney 2004, Rozas & Camarero 2005, Law et al.
2009). Este método permite detectar la estructura espacial
de una poblacion (agregada, aleatorio o regular), intensidad
(qué tan agregado o regulares estan los individuos) y rango
espacial (entre qué rangos de distancias se producen estas
estructuras).

Se realizé un analisis univariante entre los individuos
de regeneracion, y un analisis bivariante para describir la
interaccion espacial de los individuos de regeneracion en
funcion de los adultos. Para el calculo de K(r), se utilizo
una distancia maxima de 25 m, debido a posibles errores
de interpretacion en distancias mayores a 1/3 del lado de la
parcela de menor longitud (Baddeley & Turner 2005). Para la
interpretacion de los resultados se utilizo la transformacion
L (r) propuesta por Besag (1977). De esta manera, se
generaron intervalos de confianza que permiten comparar
visualmente el patron observado versus un patrén aleatorio
para el analisis univariado o independiente en el caso del
bivariado. Si el patron observado supera el intervalo de
confianza superior, se interpreta como un agrupamiento de
los individuos. Y si el patron observado esta bajo el limite
inferior, se interpreta como una distribucion agregada.

VARIACION DE LA DENSIDAD POBLACIONAL EN FUNCION A LA
HETEROGENEIDAD AMBIENTAL

Se construyé un modelo estadistico en donde se relaciond la
densidad de individuos de regeneracion (variable respuesta)
con diferentes variables ecoldgicas (variables predictoras).
Se construyeron archivos digitales en formato raster para
todas las variables ecologicas con una resolucion espacial
de 5 m. Se construyeron variables comiinmente utilizadas
en analisis espacial y que pueden potencialmente influir
en la dinamica de regeneracion natural de J. chilensis.
Las variables utilizadas fueron: i) elevacion, ii) distancia
a los fondos de quebrada, iii) exposicion topografica, iv)
pendiente v) indice de humedad topografico, vi) distancia
a individuo adulto mas cercano vii) densidad de individuos
adultos, y viii) indice de diferencia normalizado de
vegetacion (NDVI). Cada variable o una combinacion de
ellas podrian revelar mecanismos ecoldgicos mediante los
cuales se pueda favorecer o inhibir la regeneracion natural
de la especie. En particular, se consider6 que estas variables
son proxis de la accesibilidad a cada rodal, la disponibilidad
de recursos hidricos, la radiacion solar y los valores NDVI
como una aproximacion al efecto nodriza que ejerce la
cobertura vegetal.

Para la construccion de las variables descritas se generd
un modelo digital de elevacion mediante la restitucion de
pares estercoscopicos de fotografias aéreas (Lillesand ef al.
2008). Para ello se utilizo el moédulo /magine OrthoBase
implementado en el software Erdas 8.6 (ERDAS 2002).
Las fotografias utilizadas fueron adquiridas por el vuelo
FONDEF del afio 1994 a una escala 1:20.000.

La pendiente y la exposicion fueron calculadas
utilizando el modulo Spatial Analyst implementado en
el software Arcgis 9.3. El indice de humedad topografico
(TWI) es un indicador del potencial de disponibilidad de
agua (Beven & Kirkby 1979, O’Loughlin 1981). Este indice
se calculé como el In (a/tanb), donde “b” es la pendiente

[T L)

de la superficie analizada y “a” es la superficie aportante
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sobre cada punto, calculado como a= A/L, donde A (en m?)
es la superficie aportante sobre cada punto y L (en metros)
es la longitud de la isolinea. Los valores mayores de TWI
representan zonas relativamente planas con grandes areas
aportantes de humedad (fondos de quebrada), donde es
esperable encontrar una mayor disponibilidad de agua que
en zonas con pendientes mayores o con menores superficies
aportantes (Wilson & Gallant 2000). Para el calculo de
la distancia desde los fondos de quebradas, primero fue
necesario calcular las zonas de acumulacion hidrica,
delineando los fondos de quebradas con una superficie
minima de area de acumulacién de una hectarea. Este
analisis se realizé en el médulo Hydrology implementado
en el software Arcgis 9.3. La distancia a los fondos de
quebrada fue calculada utilizando el modulo Spatial Analyst
implementado en el software Arcgis 9.3.

Para representar el grado de cobertura vegetal se utilizo
el NDVI. Para esto, una imagen QuickBird II fue pre-
procesada a través de la fusion de imagenes en el software
ERDAS 8.6. Con esto, se obtuvo una imagen multiespectral
con una resolucion espacial de 0,6 metros. Posteriormente,
la imagen QuickBird II fue transformada a radiancia
mediante procedimientos estandar Krause (2003). Se
calculo el NDVI utilizando la formula (NIR-R)/(NIR+R),
donde NIR corresponde a la banda espectral ubicada en el
rango espectral del infrarrojo cercano (760-900 nm), y R
es la banda ubicada en el rojo (630-690 nm). Los valores
mas altos representan vegetacion sana (NDVI >0,3), con
una mayor actividad fotosintética y los valores menores
representarian zonas con menos cantidad de vegetacion
(Lillesand et al. 2008),

Para la construccion del modelo estadistico se utilizaron
los datos de las 24 parcelas prospectadas en terreno. El
modelo general construido es equivalente a un modelo lineal
generalizado, donde la variable respuesta es la densidad de
individuos por unidad de area y las variables predictoras,
todas las variables espacialmente explicitas mencionadas
anteriormente (Baddeley & Turner 2005). Para el ajuste se
utiliz6 una distribucion de Poisson, que corresponde a la
hipotesis de la completa aleatoriedad espacial. Debido a la
posible relacion de la densidad de individuos con variables
ambientales, se utiliz6 un modelo que puede dar cuenta de
un proceso no homogéneo de Poisson, donde la densidad
es dependiente de la variabilidad ambiental (Baddeley &
Turner 2005). Se compararon 18 modelos con diferentes
combinaciones de variables ecologicas.

El proceso no homogéneo de Poisson es utilizado
para la modelacion de procesos puntuales en ambientes
heterogéneos (Penttinen & Stoyan 2000). La heterogeneidad
espacial es expresada mediante las diferentes variables
espacialmente explicitas, las cuales pueden ser reflejo
de distintos procesos ecoldgicos o perturbaciones que
han ocurrido y que han permitido que se establezca un
individuo. La inclusion de estas variables puede dar sefales
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de las condiciones ecologicas en las cuales se favorece el
proceso de establecimiento de individuos de la especie. Las
variables son expresadas como imagenes que son utilizadas
en el ajuste del modelo, incluidas como una lista asociada al
patron de puntos. El procedimiento se realizo en el paquete
SPATSTAT implementado en el software R (Baddeley &
Turner 2005).

La seleccion del modelo final se realizé utilizando
el indice de informaciéon de Akaike (AIC) y el indice
de correlacion entre los valores observados y predichos
por cada uno de los modelos, en donde se contrastd
la densidad de individuos por unidad de area. De esta
manera se seleccion6 el modelo que mayormente se ajusta
a las observaciones realizadas en terreno. Las variables
predictoras seleccionadas por el modelo con el menor AIC
y mayor correlacion seran las consideradas como relevantes
en la configuracion del nicho de regeneracion de la especie.

RESULTADOS

En las veinticuatro parcelas prospectadas en terreno se
encontraron 300 individuos adultos y 229 de regeneracion.
La densidad media de regeneracion fue de 9,6 ind/ha, con
un rango de 0 a 22,7 ind/ha (Fig. 2). En tres parcelas no se
encontr6 regeneracion.
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FiGura 2. Distribucion del nimero de individuos de regeneracion
por cada parcela de muestreo.

FiGURe 2. Distribution of the number of regeneration individuals
for each sampling field plot.

DISTRIBUCION ESPACIAL DE INDIVIDUOS EN DIFERENTES ESTADOS
DE DESARROLLO

Todos los patrones espaciales analizados —interaccion
entre individuos adultos, interaccion entre individuos
de regeneracion y de los individuos de regeneracion en
funcion a los adultos— fueron significativamente diferentes
a un patrén de distribucion aleatorio (p<0,001). Se observd
una notoria agrupaciéon espacial entre los individuos de
regeneracion (juveniles) para todos los rangos de distancia
analizados (Figura 3 a), con agrupamiento relativamente
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constante desde los 5 m. Esto implica que para todos los
rangos de distancia analizados se detecta una agregacion de
la regeneracion. Este patron se repite para los individuos
adultos, pero con una menor intensidad que lo observado
para individuos juveniles (Fig. 3 b).
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Ficura 3. Valores de L(7) entre individuos de Jubaea chilensis para
diferentes escalas espaciales: a) entre individuos de regeneracion
y b) entre individuos adultos, siendo r la distancia de interaccion.
La linea continua corresponde al patron observado; la linea
discontinua representa el intervalo de confianza del 95% de una
distribucion espacial al azar.

FIGURE 3. Values of L(7) between individuals of Jubaea chilensis
for different spatial scales: a) between regeneration individuals, b)
between adult individuals. 7 is the interaction distance. Continued
lines represent the observed pattern; dashed lines represent is the
confident interval of 95% for a random spatial distribution.

El patrén observado de la interaccion espacial entre los
individuos de regeneracion y los adultos (analisis bivariado)
muestra una distribucién dependiente de la regeneracion
hacia los individuos adultos, habiendo una mayor densidad
de regeneracion en torno a los individuos adultos (Fig. 4).
Sin embargo, esta interaccion es mas intensa en un intervalo
entre los 5 y 7 m, donde se observa la mayor densidad de
individuos de regeneracion. El 48% de los individuos de
regeneracion se encuentran a menos de 8 m de un posible
arbol madre. Por otra parte, el patron observado muestra
una interaccion a cortas distancias que no difiere, o es muy
similar, a una distribucion aleatoria hasta aproximadamente
los 2 m desde la planta madre. El agrupamiento de la
regeneracion hacia los adultos se mantiene a mayores
rangos de distancia, en donde es relativamente constante
luego de los 12 m.

VARIACION DE LA DENSIDAD POBLACIONAL EN FUNCION A LA
HETEROGENEIDAD AMBIENTAL

El modelo seleccionado retuvo tres de las ocho variables
utilizadas inicialmente como predictoras: distancia a
individuo adulto mas cercano, NDVI y la exposicion (norte-
sur), todos con parametros altamente significativo (p<0,001)
(Tabla I).

Agrupado
10

P RN L il
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0 5 10 15 20 25
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Ficura 4. Estadistico L(r) de la interaccion espacial entre
individuos de regeneracion en funcion a los adultos de Jubaea
chilensis, siendo r la distancia de interaccion. La linea continua
corresponde al patron observado; la linea discontinua representa
el intervalo de confianza >95% para un proceso espacial aleatorio.

FIGURE 4. L(r) statistic of spatial interaction between regeneration
individuals and adults of Jubaea chilensis., r is the interaction
distance. Continued lines represent the observed pattern; dashed
lines represent the confident interval of 95% for a random spatial
distribution.
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El modelo seleccionado predice que la mayor densidad
de regeneracion natural ocurriria a cortas distancias de
los individuos adultos, en sitios con mayor cobertura
vegetacional, y especialmente en sitios con una mayor
radiacion solar —relacion positiva entre densidad y exposicion
topografica norte—. El modelo a su vez predice correctamente

la presencia de al menos un individuo de regeneracion y
también las zonas en las cuales la regeneracion natural de la
especie estaria ausente. La presencia/ausencia de individuos
de regeneracion es predicha acertando en un 61% de la
presencia de al menos un individuo de regeneracion y en un
80% de las ausencias.

TaBrLa . Evaluacion de modelos inhomogéneos de Poisson. NDVI: indice normalizado de vegetacion, DISTAD: distancia al adulto mas
cercano, NORTH: cos (exposicion* n/180), EAST: sen (exposicion * n/180), DEM: elevacion, TWI: indice de humedad topografica,
DENAD: densidad de individuos adultos. Se muestran el indice de Akaike (AIC), el coeficiente de correlacion entre lo observado y lo

predicho (r). (¥) corresponde al modelo seleccionado.

TaBLE 1. Evaluation of in-homogeneous Poisson models. NDVI: Normalized difference vegetation index, DISTAD: distance to nearest
adult, NORTH: cos (aspect® n/180), EAST: sen (aspect * n/180), DEM: elevation, TWI: topographic wet index, DENAD: density of adult
individuals. We show the Akaike index (AIC), the correlation coefficient between observed and predicted values (r). (*) Selected model.

MODELOS AIC (1)

~NDVI 3493 0.640
~DISTAD 3465 0.671
~NORTH 3512 0.634
~DEM 3512 0.630
~EAST 3512 0.630
~TWI 3512 0.626
~DENAD 3481 0.655
~NDVI + DISTAD + NORTH + DEM + EAST + TWI + DENAD 3432 0.698
~NDVI + DISTAD + NORTH + EAST + TWI + DENAD 3432 0.706
~NDVI + DISTAD + EAST + TWI + DENAD 3440 0.626
~NDVI + DISTAD + EAST + DENAD 3438 0.627
~DISTAD + EAST + DENAD 3462 0.623
~NDVI + EAST + DENAD 3444 0.617
~NDVI + DISTAD + DENAD 3437 0.624
~NDVI + DISTAD + EAST 3441 0.629
~NDVI + DISTAD + NORTH (*) 3428 0.710
~EAST + DENAD 3474 0.617
~EAST + DISTAD + NDVI 3441 0.629

DISCUSION analizadas son altamente heterogéneas, especificamente en

INTERACCION ESPACIAL DE INDIVIDUOS EN DIFERENTES ESTADOS DE
DESARROLLO

En la regeneracion de J. chilensis se observa un patron de
distribucion espacial que difiere significativamente de la
aleatoriedad. Se constata un patron agrupado para todos los
rangos de distancia analizado (Maltez-Mouro et al. 2007).
Los patrones espaciales agrupados de regeneracion pueden
deberse a procesos enddgenos (e.g. dispersion de semillas)
0 a procesos exdgenos, en donde la regeneracion responde
a otros factores que se producen de manera agrupada (e.g.
depresiones en el terreno, parches de bosque, sitios con mayor
concentracion de humedad) (Austin 2002). Las parcelas
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cuanto a la cobertura vegetacional, caracteristica distintiva
de las exposiciones norte de los bosques escleroéfilos, donde
se puede observar un mosaico de zonas con alta cobertura
vegetacional y suelos desnudos (Fuentes et al. 1984). Por
otra parte, debido al mecanismo de dispersion de semillas
por gravedad, se puede inferir grandes concentraciones
de semillas a cortas distancias de la planta madre. Ambos
factores pueden estar dando cuenta del patrén agrupado de
distribucion, o bien, por la alta dependencia de las plantulas
por un sotobosque que las proteja (Cabello 2006, Marcelo et
al. 2006, Gonzalez et al. 2009). Esto sugiere la generacion
de nucleos de regeneracion debido a la conjugacion de
condiciones ambientales propicias para el establecimiento
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de nuevos individuos, observado también en otras especies
de este bosque (Fuentes-Castillo ef al. 2012). Este patron
puede a su vez sugerir la concentracion de la regeneracion
en zonas donde las plantulas logren escapar a la depredacion
de semillas, desecacion y a la herbivoria. Siendo este tltimo
uno de los principales factores de mortalidad en las primeras
etapas de desarrollo (Marcelo et al. 2006). La distribucion
agregada de los individuos de regeneracion sugiere que no
habrian desventajas asociadas a competencia intraespecifica
en J. chilensis o que esta seria relativamente débil en las
primeras etapas de desarrollo. No obstante, como es
esperable en estadios de desarrollo mas avanzados, se
evidencia una distribucion mas regular de individuos a corta
distancia.

El agrupamiento de individuos de regeneracion se
produciria principalmente a cortas distancias de la planta
madre. Este agrupamiento se puede ver acentuado en
especies con frutos de gran tamaifio, donde la dispersion de
sus semillas es esperable sea a cortas distancias (Cousens
et al. 2008). En otras especies de palma, con el mismo
mecanismo de dispersion en ecosistemas semiaridos, se
ha encontrado una mayor densidad de plantulas cercanas
a la planta madre, disminuyendo con la distancia (Barot
et al. 1999, Wehncke et al. 2009). En J. chilensis, si bien
el maximo de densidad de plantulas ocurre cercano a la
planta madre, este patron difiere en cuanto a la densidad
de individuos de regeneracion predecible por el mecanismo
de dispersion de semillas, en donde la mayor concentracion
de semillas ocurre con una mayor densidad bajo la copa de
planta madre, disminuyendo con la distancia. En este caso,
se observa que la mayor densidad ocurre en un rango de
distancia entre los 5 y 7 m desde el adulto mas cercano.
El patron observado para J. chilensis sigue mas bien el
mecanismo planteado por Janzen (1970), donde el mayor
reclutamiento ocurre a distancias intermedias desde la
planta madre. Se produciria un punto de equilibrio (maxima
densidad de regeneracion) entre la curva de dispersion de
semillas (decreciente desde la planta madre) y la probabilidad
de supervivencia (creciente desde la planta madre).

Se observa un patron discordante entre la lluvia de
semillas esperada y el reclutamiento, proceso similar al
observado en Araucaria araucana (Molina) K. Koch
(semilla de gran tamafio y dispersion por gravedad), el cual es
modelado principalmente por las altas tasas de depredacion
de semillas a corta distancia de la planta madre (Sanguinetti
& Kitzberger 2009). Al igual que en A. araucana, el patron
espacial de reclutamiento en J. chilensis podria ser reflejo de
la depredacion de semillas por parte de Octodon degus que
compone su dieta principalmente de semillas de J. chilensis
(Yates et al. 1994). Sin embargo, la extraccion comercial
de semillas de J. chilensis hace suponer un mecanismo
conjunto de depredacion y extraccion cercano a los arboles
semilleros, por lo que el reclutamiento estaria respondiendo
a este proceso.

J. chilensis tiene una alta capacidad germinativa cercana
al 70%. Sin embargo, ésta tendria una latencia profunda ya
que este porcentaje es alcanzado a los 21 meses (Cabello
2006), dejando expuestas las semillas a la depredacion o
colecta por un largo periodo de tiempo en el campo. Debido
a esto, es posible que un nimero reducido de semillas
logren escapar a este efecto conjunto de depredacion bajo
la copa. La sobreexplotacion y depredacion de semillas,
ademas de moldear la estructura poblacional (Gonzalez et
al. 2009) estaria moldeando a su vez la estructura espacial
de la poblacion. Por lo tanto, la regeneracion de la especie
ocurre de manera agrupada posiblemente por un efecto
paralelo entre el mecanismo de dispersion de semillas, que
naturalmente produciria patrones agrupados, la depredacion
de las mismas y acentuado por el efecto nodriza producido
por la cobertura de arboles y arbustos que incrementa la
probabilidad de sobrevivencia de las plantas en su etapa
temprana de desarrollo.

VARIACION DE LA DENSIDAD POBLACIONAL EN FUNCION A LA
HETEROGENEIDAD AMBIENTAL

La mayor densidad de individuos de regeneracion se
encontrd cercana a los individuos adultos, especialmente
bajo la cobertura de la vegetacion acompafiante. Este
resultado es concordante con los patrones de distribucion
espacial agregada detectados en los analisis anteriores.
El efecto nodriza ha sido ampliamente reportado en
comunidades de plantas mediterraneas (Gomez-Aparicio et
al. 2004), al igual que en los bosque esclerofilos de la zona
central de Chile (Fuentes et al. 1984, Holmgren ef al. 2000,
Newton & Tejedor 2011, Fuentes-Castillo et al. 2012). La
disminucion de la temperatura y el aumento de la humedad
podrian ser esenciales en la supervivencia de las plantulas
en ecosistemas mediterraneos debido a la prolongada sequia
de verano (Goémez-Aparicio et al. 2004). En J. chilensis
se ha encontrado un efecto positivo de arboles y arbustos
acompafantes independiente de la especie. Solo se encontrd
que las plantulas bajo Acacia caven y Retanilla trinervis
fueron depredadas antes que las ubicadas bajo otras especies,
lo que podria ser explicado por un mecanismo de proteccion
de micromamiferos bajo el dosel espinoso, aumentando asi
la herbivoria (Marcelo et al. 2006). Este efecto facilitador
de la cobertura en la supervivencia de J. chilensis se
deberia principalmente a una menor pérdida de agua por
transpiracion debido a la menor temperatura en la sombra
bajo el dosel (Marcelo et al. 2006). Por otro lado, la relacion
positiva y significativa entre la densidad de reclutamiento
y la exposicion topografica se explica posiblemente debido
a la mayor produccion de semillas asociada a individuos
mayormente expuestos a la radiacion solar, la cual podria
incluso inhibirse en lugares muy sombrios y humedos, al
igual que en rodales muy densos, ocasionando una mayor
disponibilidad de semillas para el reclutamiento en estas
condiciones ambientales (Cabello 2006).
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Los resultados muestran que el modelo de regeneracion
seleccionado predice correctamente la presencia/ausencia
de individuos en aproximadamente el 70% de los casos. Sin
embargo, el porcentaje de variacion de la densidad explicada
por el modelo fue s6lo de un 20%. Esta discordancia sugiere
que a pesar de un valor predictivo alto, hay otros factores
ecologicos, no considerados en este estudio, que también
pueden explicar la densidad poblacional de regenerantes:
la masiva colecta de semillas y la depredacion de semillas/
plantulas (Marcelo et al. 2006). Este ultimo efecto es muy
relevante pues genera desviaciones importantes de la
estructura de tamafios de las poblaciones (escasez de plantas
jovenes). Sin embargo, no existen evaluaciones de sus efectos,
lo cual no permite tener una comprension mas profunda del
futuro de estas poblaciones. Estos aspectos pueden resultar
dificil de predecir teniendo en cuenta la poca regulacion sobre
la extraccion de semillas y el efecto de Oryctolagus cuniculus
(Simonetti 1989), uno de los principales responsables de
la herbivoria de plantulas en los bosques mediterraneos de
Chile central (Fuentes et al. 1984, Newton & Tejedor 2011) y
también para esta especie (Fleury et al. 2015).

Elestablecimiento se maximizaaunadistanciaintermedia
de los individuos adultos (con una mayor probabilidad bajo
arbustos nativos) en la cual se pueden estar generando
zonas protegidas de los depredadores cerca de las plantas
madres. La estructura espacial de la regeneracion podria
estar modelada por la fuerte presion extractiva que existe
sobre las semillas. Este trabajo confirma la facilitacion
de J. chilensis por la vegetacion acompaifiante en su ciclo
reproductivo. Por lo cual, la restauracion de la especie
debe necesariamente considerar la restauracion del bosque
esclerdfilo y la regulacion de las actividades extractivas de
semillas de la especie.
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