
En 74 sitios ubicados en las provincias de Bío-Bío, Malleco y Cautín (Chile) se estudió la regeneración natural de 
Nothofagus alpina, N. dombeyi y N. obliqua. Mediante análisis multivariados se examinan las relaciones entre 
presencia y brote de estados juveniles con diversas variables microclimáticas. N. alpina crece en condiciones de 
baja luminosidad relativa (< 27% de la luz a pleno sol), evaporación reducida y temperaturas ambientales (aire y 
suelo) moderadas. No soporta sitios con heladas durante el período de crecimiento vegetativo. En cambio, 
N. obliqua se comporta como típica especie heliófila prefiriendo sitios expuestos, con alta luminosidad y evapora­
ción, e incluso aceptando temperaturas nocturnas cercanas al punto de congelación. Las demandas microclimáticas 
de N. dombeyi en la región investigada son muy similares a las de N. alpina. Se discute la clasificación ecológica 
de esta última especie. 
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INTRODUCCION 

Cuando árboles maduros remanentes de una tala 
continúan fructificando, significa que sus funcio­
nes vitales no han sido dañadas seriamente. La 
copa de un árbol alto, que sobresale del dosel, se 
encuentra en condiciones que no difieren mucho 
del macroclima y por ello la destrucción del bos­
que no altera su ambiente climático. La flora del 
sotobosque, en cambio, crece en un ambiente de 
radiación reducida, lo que provoca efectos micro-
climáticos secundarios, tales como mayor hume­

dad y moderada temperatura. En un bosque cerra­
do existen, por lo tanto, al menos dos microclimas 
superpuestos: el del sotobosque y el del dosel su­
perior. Hierbas y arbustos bajos, así como también 
epífitos, requieren adaptarse sólo a uno de estos 
microclimas. Pero los árboles, y por lo general las 
lianas, viven durante su fase juvenil en condicio­
nes microclimáticas muy distintas a las del indivi­
duo adulto. Cada especie arbórea tiene adaptacio­
nes particulares que permiten la sobrevivencia de 
sus plántulas y con ello la regeneración a partir de 
semillas. Las fases arbóreas juveniles son muy 
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SUMMARY 

The natural reproduction of Nothofagus alpina, N. dombeyi and N. obliqua was examined at 74 locations in Bío-
Bío, Malleco and Cautín provinces (Chile). Relationships between the occurrence and growth of young plants and 
some microclimatic variables were studied by means of multivariate analyses. N. alpina is restricted to conditions 
of low light (<27%) and reduced evaporation, as well as to moderate air and soil temperatures. It avoids situations 
that involve frost hazard during the vegetation period. In comparison, N. obliqua is a typical heliophyte, preferring 
open sites of intensive light and high evaporation rates, and can even survive night temperatures around the freezing 
point. The microclimatic requirements of N. dombeyi were generally very similar to those of N. alpina within the 
investigated region. The ecological classification, particularly of the latter, is discussed in this paper. 
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sensibles a cualquier alteración de su ambiente 
(Geiger, 1961, 1969; Mitscherlich, 1971; Lee, 
1978; Rosenberg et al., 1983). 

Para diseñar métodos silvícolas, con susten-
tabilidad ecológica, es indispensable entender las 
relaciones entre el ambiente y la regeneración de 
las especies. Aunque referencias sobre condiciones 
microclimáticas de las formaciones boscosas chile­
nas son escasas (Del Pozo et al. 1989; Espinosa, 
1972; Müller-Using, 1973; Pimstein, 1974; Rozzi 
et al. 1989; Veblen et al., 1978, 1979; Weinberger, 
1973, 1974, 1978), se ha planteado la necesidad de 
un desarrollo silvícola con especies nativas del país 
(Donoso y Lara, 1999). 

Nothofagus alpina (POEPP. et END.) OERST. 
(Raulí) se considera una especie altamente promiso­
ria como árbol maderero. Esta especie se asocia a 
Nothofagus dombeyi (MIRB.) BL. (Coigüe) y 
Nothofagus obliqua (MIRB.) BL. (Roble) o es 
reemplazada por ellos. La regeneración de todas 
ellas depende de la altitud, la topografía y la co­
bertura arbórea (Weinberger y Ramírez, 1999), 
factores que determinan las características microcli­
máticas del piso del bosque donde se produce la 
regeneración. En el presente estudio se comparan 
74 sitios con presencia de las especies menciona­
das ubicados en cinturones cordilleranos de las 
provincias de Bio-Bío, Malleco y Cautín. Anali­
zando el conjunto de variables microclimáticas se 
trata de interpretar causalmente las relaciones en­
tre el vigor de la regeneración y el ambiente. Los 
factores microclimáticos considerados son lumi­
nosidad, temperatura y evaporación, usando como 
indicador de su importancia el crecimiento de las 
fases juveniles de las especies de Nothofagus en 
su ambiente natural. Se pretende reconocer y ca­
racterizar, mediante análisis multivariados, la in­
fluencia relat iva que los parámetros 
microclimáticos individuales tienen sobre la rege­
neración por semillas de las especies estudiadas. 

MATERIAL Y METODOS 

Sitios e inventarios. La transición latitudinal en­
tre los macroclimas de la Zona Mediterránea 
(mesomórfica) y la Zona Austral (higromórfica) de 
Chile se ubica alrededor de los 38° de latitud Sur 
(Amigo y Ramírez, 1998; Huber, 1975; Romero, 
1985). En dirección ecuatorial aumenta la radiación 
solar efectiva y con ello la probabilidad de períodos 
de sequía prolongados, lo que tiene importantes 

consecuencias, tanto para el desarrollo de los suelos 
(Besoaín, 1985) como también para la composición 
florística y ecología de la vegetación (Donoso, 1995; 
Ramírez y Figueroa, 1987; San Martín y Ramírez, 
1987). En esta región transicional (provincias de 
Bío-Bío, Malleco y Cautín) se encuentra la parte 
central del área de distribución de N. alpina, que 
ocupa considerables extensiones de ambas cordille­
ras, preferentemente en forma de renovales abando­
nados (Ramírez et al., 1997). Allí se establecieron 
ocho áreas de estudio (fig. 1), y en cada una de 
ellas se seleccionaron de 5 a 16 sitios de 30 m2 en 
promedio, que presentaban poblaciones puras o 
mixtas de plántulas de N. alpina, N obliqua o N. 
dombeyi, ocupando al menos un 3% de la superfi­
cie con vastagos de entre 0,25 - 1,25 m de alto. En 
total se trabajaron 74 sitios. Tres cuartos de ellos 
corresponden a una serie sobre la cual ya se infor­
maron resultados sinecológicos (Weinberger y 
Ramírez, 1999). Dichos autores entregan detalles 
relacionados con criterios generales de la selección 
de los sitios y del método fitosociológico utilizado 
(Dierschke, 1994). 

Los trabajos de terreno se realizaron en épocas 
con completo desarrollo del follaje arbóreo, com­
prendiendo dos períodos: uno de diciembre de 1996 
hasta abril de 1998 (Serie I, 48 sitios), y otro desde 
diciembre de 1998 hasta abril de 1999 (Serie II, 26 
sitios). La luminosidad relativa se midió durante 
todo el estudio; las temperaturas promedio de aire y 
suelo, desde 1996 a 1998 y las temperaturas extre­
mas junto con la evaporación, de 1998 a 1999. 

Las mediciones se hicieron en períodos con cielo 
casi o totalmente despejado para captar aquellas 
situaciones climáticas que causan estrés en la ve­
getación, situaciones que para los factores evapo­
ración, temperaturas máximas y temperaturas mí­
nimas están ligadas a cielos despejados. Cada pe­
ríodo de medición se extendió normalmente de 
cinco a seis días, prolongándolo cuando el cielo se 
presentó nublado. 

Con los sitios de la Serie I se cubrió un amplio 
rango altitudinal (de 280 m a l 400 m s n m), 
incluyendo hábitats típicos de las tres especies de 
Nothofagus. La Serie II, en cambio, se limitó al 
cinturón altitudinal de 700 m a 1.000 m, preferido 
por N. alpina. 

Morfometría. La respuesta de las plántulas a 
los factores microclimáticos se determinó median­
te su crecimiento anual. Para ello, en cada sitio se 
seleccionaron 15 individuos al azar y en el brote 
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Figura 1. Ubicación de los sitios de estudio (letras mayúsculas) y número de parcelas (entre paréntesis): A = Sector 
Cortico en Parque Nacional Nahuelbuta, B = Sector Lleu-lleu en Cordillera Nahuelbuta, C = Ralco en Alto Bío-Bío, 
D = Reserva Nacional Malleco, E = Parque Nacional Tolhuaca y Fundo Bella Vista, F = Reserva Nacional Malalca-
huello, G = Parque Nacional Los Paraguas y Fundo Laguna Quepe, H = Reserva Nacional China Muerta y Fundo 
Coyam Bajo. 
Location of study areas (capital letters) and number of respective samples (between parentheses): A = Cortico sector in Nahuelbuta 
National Park, B = Lleu-lleu sector in Cordillera Nahuelbuta, C = Ralco in Alto Bío-Bío, D = Forest Reservation Malleco, E = National 
Park Tolhuaca and Fundo Bella Vista, F = Forest Reservation Malalcahuello, G = National Park Los Paraguas and Fundo Laguna 
Quepe, H = Forest Reservation China Muerta and Fundo Coyam Bajo. 

apical más desarrollado de cada uno, se midió el 
crecimiento del año. Esta medición se realizó al 
final de la época de crecimiento. En las especies 
caducifolias (N. alpina y N. obliqua) la separación 
entre el crecimiento de la temporada anterior y el 
de la actual se reconoce, porque en el punto donde 
salió el brote nuevo las hojas son más chicas y 
porque el mismo no está lignificado. N. dombeyi, 
por ser siempreverde, sigue respondiendo con cre­
cimiento a períodos favorables hasta el mes de 
abril. Por la ausencia de una clara periodicidad en 

su crecimiento se estimó la abundancia/cobertura 
de las plántulas, en lugar del crecimiento del brote 
(Dierschke, 1994). En cada sitio se calculó el pro­
medio de los 15 valores individuales y los prome­
dios se clasificaron según tamaño en cinco catego­
rías (cuadro 1). 

Luminosidad. Las mediciones de luminosidad en 
formaciones vegetales secundarias presentan difi­
cultades por la irregular estructura y estratificación 
de ellas. Por ello, para captar el sombreamiento la­
teral provocado por arbustos y árboles bajos, se 
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CUADRO 1 

Categorías de incremento del brote anual (mm) y de la cobertura (%) en fases juveniles 
de especies del género Nothofagus, usada en las ordenaciones. 

Classification of yearly lengthening growth (mm) and cover (%) in young plants of 
Nothofagus species, used in ordinations 

Categorías de incremento 
1 2 3 4 5 

Crecimiento anual (mm) 0 - 50 51 - 100 101 - 150 151 - 200 > 200 

Cobertura (%) 3 - 10 10 - 25 25 - 50 > 50 -
Simbología usada en 
figuras 3 y 5 • • • • • 

empleó un método hemisférico (Anderson, 1964; 
Szeicz, 1968). Con un luxímetro (Testoterm 0500) 
se realizaron una medición vertical y ocho medicio­
nes inclinadas (en un ángulo de 45°) en rumbos 
equidistantes de la brújula. Las mediciones se rea­
lizaron siempre en el lapso comprendido entre tres 
horas antes y después de la culminación del sol 
(hora oficial: 11 a 17 h). Se obtuvieron así 18 valo­
res por parcela, los que se promediaron. Las me­
diciones referenciales en campo abierto, junto a la 
parcela, se tomaron de la misma forma, de manera 
que los promedios resultantes integran la radiación 
directa y difusa. 

Temperatura promedio del aire y suelo (T E F ) . 
Para la medición de temperaturas promedio del 
aire y suelo, se empleó el método de inversión de 
la sacarosa, que permite determinar temperaturas 
integradas durante períodos prefijados (Steubing y 
Fangmeier, 1992). El principio del método se basa 
en la hidrólisis de una solución de sacarosa que 
ante una alta concentración de iones hidrógeno 
forma una mezcla equimolar de monosacáridos 
(glucosa y fructosa). Como esta inversión depende 
de la temperatura, mientras más alta sea ésta, más 
rápidamente se produce el fraccionamiento del azú­
car, que se puede medir con un polarímetro. Una 
relación matemática sirve para calcular la "tempe­
ratura efectiva" (T E F ) expresada en °K. La rela­
ción de la temperatura con la inversión de la saca­
rosa no obedece a una función linear, sino exponen­
cial, de manera que T E F no es estrictamente idén­
tica con la temperatura absoluta y sirve sólo como 
valor comparativo. Cuando por razones prácticas 
algunas temperaturas típicas se expresan en la 

unidad Celsius (°C = °K - 273,15) se las provee 
del signo ~ para indicar su carácter variable (Busch-
mann y Hajek, 1988; Brechtel, 1968; Pimstein, 
1974; Steubing y Fangmeier, 1992). En cada sitio 
se instalaron dos envases de medición a una altura 
de 25 cm sobre suelo, y otros dos se enterraron a 
8 cm de profundidad. 

Fluctuación de temperatura. Las temperaturas 
extremas diarias se registraron con termómetros 
digitales (General Technic GT 7279) instalados en 
el centro de las poblaciones estudiadas a una altu­
ra de 25 cm sobre suelo, protegidos de la radia­
ción solar directa. 

Evaporación. El objetivo de la investigación 
exigía la medición simultánea en diversas parcelas 
diseminadas en terreno de difícil acceso; por ello el 
equipo debía ser de fácil transporte, de rápida insta­
lación, funcionar varios días sin control y entregar 
valores reproducibles. La revisión de literatura no 
permitió encontrar un diseño de evaporímetro que 
cumpliera todos los requisitos mencionados (Häckel, 
1999; Jones, 1992; Lee, 1978; Rosenberg et al., 1983; 
Steubing y Fangmeier, 1992). Por ello, se diseñó un 
atmómetro de yeso de fácil confección e instalación 
en el terreno (Weinberger, 2000). Este atmómetro 
de yeso sirve para la obtención de un gran número 
de datos de evaporación semicuantitativos compa­
rativos. En cada sitio se instalaron tres atmómetros 
a 25 cm sobre el suelo, distribuidos equidistantes 
en la respectiva población. La instalación y colecta 
se realizó siempre durante horas de la tarde, cuando 
la humedad relativa del aire estaba aumentado, para 
disminuir un posible error metodológico. 
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Transformación de datos. Para lograr la com-
parabilidad de los resultados de diferentes áreas, 
los datos crudos se homogeneizaron y estandari­
zaron. Se producen así simplificaciones que son 
convenientes, ya que facilitan la interpretación 
(Digby y Kempton, 1987; Wildi, 1986). 

La luminosidad de los diferentes lugares y pe­
ríodos se usa en forma relativa, es decir, como 
porcentaje de aquella medida simultáneamente a 
campo abierto. 

Para normalizar los promedios de la temperatu­
ra efectiva T E F (aire, suelo) de diferentes períodos 
se utilizaron datos de la caseta meteorológica en 
Malalcahuello (estación base), considerando que 
las diferencias térmicas entre los sitios se mantie­
nen con cualquier temperatura (comparar con fi­
gura 2) y que en toda la región investigada las 
variaciones de temperatura son similares. Aunque 
estas premisas carecen de una validez absoluta, 
son indispensables para diseñar un apropiado mo­
delo de cálculo (Brechtel, 1968; Wildi, 1986). 

La nivelación a la estación base resulta en dife­
rencias que serán positivas o negativas según que 
los sitios son más cálidos o más fríos que la esta­
ción base. Pero como el programa CANOCO 
(Canonical Community Ordination) no acepta va­
lores negativos para los análisis de promedios pon­
derados (Ter Braak, 1988) la temperatura prome­
dio más baja (4,4° K más frío que la estación base), 
correspondiente a un rodal mixto de Coigüe y 
Lenga, se consideró como cero. A partir de este 
valor se aumentaron uniformemente los valores 
individuales en 4,4°. La diferencia, expresada en 
°K, indica cuanto más cálido es cada uno de los 
otros sitios estudiados: 

Dif CPR = TSIT - TBAS +4 ,4° 

(Dif C P R = Diferencia comparable; T S I T = Tem­
peratura del sitio durante el período de observa­
ción; T B A S = Temperatura promedio medida en 
Malalcahuello durante el mismo período). 

Las temperaturas extremas medidas en una ca­
seta meteorológica (2 m de altura) no son compara­
bles con las temperaturas extremas medidas cerca 
del suelo (0,25 m de altura), que muestran una mayor 
fluctuación diaria. Para la transformación de las 
temperaturas máximas y mínimas se utilizó como 
valor referencial el promedio más bajo de cada se­
rie, calculando las diferencias con los otros sitios. 

Dentro de cada área de estudio se eligió un 
lugar, abierto y con vegetación baja, con un fuerte 

potencial de evaporación, para instalar atmómetros 
de yeso cuyos promedios sirvieron como referen­
cia para la evaporación relativa, igualándolos a 
100%. 

Análisis multivariados. Como las series I y II 
fueron muestreadas en forma diferente, se las ana­
lizó en forma separada. Los datos de variables 
ambientales y de crecimiento se correlacionaron 
empleando el programa CANOCO. En primer lu­
gar se calcularon, mediante análisis de correspon­
dencias canónicas (Canonical Correspondence 
Analysis, CCA) los "valores propios" (= medida 
de importancia) de las variables y la explicación 
porcentual de la variación existente en la presen­
cia y morfometría de las plántulas de Nothofagus. 
Luego se realizaron ordenaciones que visualizan 
las relaciones entre variables ambientales y 
plántulas. Mediante análisis de redundancia (RDA) 
se determinaron gradientes que son combinacio­
nes lineales de las variables seleccionadas. Estos 
se presentan en los gráficos como coordenadas 
secundarias e indican la dirección relativa de sus 
efectos (Figueroa et al., 1986; Ter Braak, 1987; 
1988; Ter Braak y Prentice, 1988; Weinberger y 
Ramírez, 1999). 

CANOCO incluye como paso rutinario un exa­
men de los datos elaborados con respecto de cova-
riables perturbantes y, en caso positivo, ellas son 
consideradas en el cálculo de los valores propios. 
Diferencias ambientales entre los sitios ubicados en 
la Cordillera de la Costa y en la Cordillera de los 
Andes teóricamente podrían causar tales efectos, 
sin embargo el examen respectivo resultó negativo. 

Justificación de la premisa adoptada. En Na-
huelbuta se comparó el microclima de 5 sitios dis­
tribuidos en un área de aproximadamente 30 km 2 , 
donde existía regeneración de Nothofagus alpina, 
N. dombeyi, N. obliqua, N. antárctica o N. pumilio. 
La figura 2 muestra las fluctuaciones de tempera­
tura en tres de ellos, medidas en una semana en la 
cual se presentó un enfriamiento paulatino. Para 
saber si las temperaturas variaron en forma similar 
y con qué grado de similitud entre ellas, se realizó 
un cálculo de correlaciones, ya que si dos micro-
climas varían en forma similar, las temperaturas 
deberían mostrar correlaciones positivas significa­
tivas. Con los 5 sitios de Nahuelbuta se dan 20 
posibles comparaciones y todas resultaron positi­
vas (cuadro 2). Las correlaciones entre máximas 
fueron más altas que entre mínimas, debido a la 
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Correlaciones entre temperaturas extremas (25 cm sobre suelo) de sitios en la Cordillera de 
Nahuelbuta con regeneración de especies de Nothofagus (6 - 13.01.1972). 

Correlations between extreme temperatures (25 cm above soil) of sites in Nahuelbuta Cordillera 
with regeneration of Nothofagus species (6 - 13.01.1972). 

Especies 

Temperatulras máximas 

Especies N. pumilio N. dombeyi N. antarctica N. alpina N. obliqua 

N. pumilio - +0,92 ** +0,90** +0,88 ** +0 97 *** 
N. dombeyi +0,77 * - +0 99 *** +0,98 *** +0,98 *** 
N. antarctica +0,85 ** +0,74 * - +0,98 *** +0 97 *** 
N. alpina +0,76 * +0 99 *** +0,76 * - +0,95 *** 
N. obliqua +0,77 * +0 97 *** +0,79 * +0,96*** -

Temperaturas mínimas 

*, **, ***: Significativas a los niveles de 10, 1 y 0,1%. 

fuerte influencia de los factores topográficos en el 
segundo caso. Microclimas de biótopos con pre­
sencia de las especies consideradas en este trabajo 
estuvieron más estrechamente relacionados entre 
ellos, que con los de N. antárctica y N. pumilio, 
aunque también tuvieron correlaciones positivas. 
Este resultado se consideró como prueba de que la 
mencionada premisa es aceptable, y que el lapso 
de una semana es suficientemente largo como para 
estudiar el tipo de relaciones analizadas. 

RESULTADOS DEL ANALISIS 
MULTIVARIADO DE LAS MEDICIONES 
MICROCLIMATICAS 

Valores propios y correlaciones ponderadas. 
Las diversas variables de cualquier constelación 
microclimática influyen en la vegetación con dife­
rente intensidad; esto puede ser evidenciado a tra­
vés de la determinación de sus valores propios. 

La serie I presenta un 17,7% de la variación 
atribuible a la "altitud", mientras que la serie II 
sólo un 2,5% de ella (cuadro 3), debido a la dife­
rente extensión de los rangos altitudinales de am­
bas series. En cambio, la influencia de la lumino­
sidad relativa fue similar en ambos casos, dado 
que los espectros de cobertura arbórea y densi­
dad eran idénticos. En ambas series existe una 
correlación negativa alta entre luminosidad y 
cobertura (r = -0,95 y -0,88, respectivamente). 

En la serie I interesaba saber cómo se segregan 
las tres variables considerando sus diferentes efec­
tos sobre la regeneración. Los datos (cuadro 3) de­
muestran que la variable "temperatura del suelo" 
está primero, ya que explica el 27,9 % de la varia­
ción total. La correlación ponderada entre tempera­
tura edáfica y vegetación mostró un coeficiente de 
r = 0,68. La temperatura del aire y la luminosidad 
relativa son menos efectivas, pero sí moderadamen­
te significativas, con valores propios y coeficientes 
de correlación casi idénticos (r = 0,58). 

Al examinar los valores propios de la serie II 
(cuadro 3) se observa que las temperaturas míni­
mas diarias explican una alta variación vegetal, en 
cambio, las temperaturas máximas diarias sólo el 
9,4%. El valor propio de la variable "fluctuación 
térmica" se ubica entre los de las dos variables 
básicas. La regresión entre fluctuación y tempera­
tura máxima posee una alta correlación (r = + 0,94), 
en cambio, con la mínima es poco significativa 
(+0,45). Tales relaciones señalan efectos muy di­
ferentes en la distribución y crecimiento de las 
especies estudiadas de las temperaturas bajas y 
altas. 

Para la variable "evaporación" se determinaron 
coeficientes de correlación que no sobrepasaron 
r = 0,54, vale decir, que su influencia en la varia­
ción vegetal fue independiente. Sin embargo, es 
importante, ya que explica un 39,4 % de la va­
riación. 

CUADRO 2 
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Figura 2. Curvas típicas de temperaturas extremas diarias en sitios con existencia de fases juveniles de especies del 
género Nothofagus, en el mes de enero. 
Typical curves of temperature extremes at sites with young Nothofagus plants in January 
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Valores propios y porcentaje explicativo de variables microclimáticas independientes, es decir, 
sin consideración de las correlaciones mutuas. 

Eigenvalues and percentage variance accounted for by independent microclimatic variables 
(correlations between them are not considered). 

Período 

Dic. 1996 - Abr. 1998 Dic. 1998 - Abr. 1999 

Valores propios Absoluto % Absoluto % 
Altitud 0,26 17,7 0,03 2,5 
Luminosidad relativa 0,30 20,3 0,26 24,4 
Temperatura del suelo 0,42 27,9 - -
Temperatura del aire 0,31 20,5 - -
Temperatura máxima diaria - - 0,10 9,4 
Temperatura mínima diaria - - 0,54 49,8 
Fluctuación térmica diaria - - 0,20 18,3 
Evaporación - - 0,44 39,4 

Luminosidad. Debido a que la radiación solar 
constituye el factor primordial del clima, se podría 
esperar para la luminosidad relativa valores propios 
más altos que aquellos presentados (cuadro 3). El 
resultado indica que gran parte de su influencia en 
la distribución vegetal se realiza a través de varia­
bles secundarias, particularmente de la temperatu­
ra. En forma acumulada, las variables "luminosi­
dad" y "temperatura del aire" dan cuenta del 30,7% 
de la varianza total (fig. 3). Las líneas trazadas 
delimitan los sectores del espacio abstracto que 
ocupan N. alpina y N. obliqua. La distribución de 
especies resultante de esta ordenación debe 
interpretarse considerando tales relaciones secun­
darias. 

Generalmente la regeneración de N. alpina en 
la región se limita a lugares donde los arbustos o 
árboles otorgan cierta protección mínima (Wein-
berger y Ramírez, 1999). Con vista al eventual 
empleo silvícola de la especie cabe preguntarse: 
¿cuál es su tolerancia y bajo qué condiciones de 
luminosidad alcanza un crecimiento óptimo? El 
desarrollo de plántulas más eficientes fue determi­
nado en las dos series con 17,6% y 21,0% de lu­
minosidad relativa. A la derecha de la ordenación 
(fig. 3) están algunos sitios cuya luminosidad muy 
baja condiciona un crecimiento reducido. En las 
parcelas más oscuras (2%) se constató muerte de 

plántulas después de un año. Pero con un 6% de 
luz el desarrollo fue absolutamente normal. 

El óptimo de N. dombeyi (23,8%) se ubicó entre 
los valores de las dos especies congéneres. En la 
región investigada el Coigüe ocupa los hábitats de 
alta luminosidad (>40%) pero solamente a gran al­
titud (>1.050 m). Con relativa frecuencia se encon­
traron plántulas en sitios de muy baja luminosidad 
aunque es probable que no logren sobrevivir. Lo 
cierto es que, respecto de la luz, las exigencias para 
germinación y primer desarrollo de N. dombeyi fue­
ron menores que las de N. obliqua. Para esta últi­
ma, en ambas series, los valores óptimos resultaron 
más altos (35,1% y 43,2%). 

Temperatura promedio del aire. La figura 3 
muestra las diferencias térmicas (+°K) frente al 
sitio más frío del muestreo (marcado con asteris­
co) que correspondió a un rodal de N dombeyi de 
transición hacia bosque de N. pumilio, a 1.360 m 
de altitud en Malalcahuello, en el cual durante el 
período estival se determinó una temperatura efec­
tiva del aire de 284,8 °K (~11.6°C). 

N. alpina fue bastante plástico a la temperatura 
comparable, ya que su rango comprendió valores 
promedios entre +1 y +9°K y su valor óptimo fue 
de +4,4°K (~16°C). N. dombeyi manifestó una li­
gera tendencia hacia temperaturas ambientales 
menores. En cambio N. obliqua tuvo, de acuerdo 
con su rango de luminosidad preferido, también 
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Figura 3. Ordenación CANOCO de las parcelas de serie I: Relaciones entre factores microclimáticos (luminosidad 
relativa, temperatura del aire comparativa a 25 cm sobre el nivel del suelo) y crecimiento/cobertura de plántulas de 
especies de Nothofagus. El tamaño de símbolos indica las categorías respectivas (cuadro 1). Líneas punteadas 
delimitan sectores del espacio abstracto ocupados por N. obliqua y N. alpina, respectivamente. (*) = Parcela 
referencial. 
CANOCO ordination of series I sites: Relationships between microclimatic variables (percentage light intensity, comparative air 
temperature 25 cm above soil) and growth/cover of young Nothofagus plants. Symbol size shows the respective categories of 
Table 1. Dotted lines delimit fields of the abstract space occupied by N. obliqua and N. alpina, respectively. (*) = Reference site. 

un óptimo térmico más alto (valor comparativo 
+7,3°K, ~19°C). 

Temperatura del suelo. Aunque la temperatura 
edáfica varía gradualmente en profundidad, los 
promedios analizados se midieron a una profundi­
dad definida (8 cm). El respectivo coeficiente de 
correlación señaló una dependencia de la insola­
ción más fuerte que la de la temperatura del aire 
(+0,45 versus 0,36). El sitio referencial en el grá­
fico (fig. 4) fue un denso rodal de Coigüe en el 
Volcán Llaima, situado a 1.260 m s n m, donde se 
midió un promedio de 281.1°K (~8°C). Los 

biotopos de Raulí y Coigüe fueron bastante simi­
lares en cuanto a esta variable, en cambio, Roble 
se regeneró solamente en lugares con suelos más 
temperados. El hallazgo más frío de esta última 
especie superó los ~13°C, mientras que el más 
temperado, alcanzó el alto valor de ~26°C. 

SERIE II 

Temperatura máxima. Debido a la estrecha co­
rrelación entre fluctuación y temperatura máxima, 
no fue posible obtener una información definitiva 
considerando ambas simultáneamente (Ter Braak, 
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Figura 4. Diferencias térmicas de los sitios con regeneración de Nothofagus alpina, N. dombeyi y N. obliqua con 
el promedio (281,1°K ~8°C) del sitio referencial más frío del muestreo (Volcán Llaima 1.260 m de altitud). Las 
líneas horizontales indican los promedios de las especies. 
Temperature comparison of the sites with regeneration of Nothofagus alpina, N dombeyi and N. obliqua with the coolest stand 
(stand 281, 1°K ~ 8°C) of the entire sample (Llaima volcano, 1,260 m altitude) Honzontal lines indicate species means. 

1988). Por consiguiente, sólo se consideró la tem­
peratura máxima. Los promedios ponderados de 
N. alpina y N. dombeyi fueron similares, encon­
trándose con 3 a 4 °K por debajo de aquellos de 
N. obliqua (~30°C; comparar con figura 2). Pero 
los rangos de ambas fueron bastante amplios, y en 
ciertos sitios con presencia de N. alpina se regis­
traron temperaturas máximas semejantes a sitios 

con N. obliqua. Esto se manifiesta en grandes des­
viaciones estándares de la temperatura máxima, 
valores que para Raulí y Coigüe alcanzaron tres 
veces el valor para plántulas de Roble. Debido a 
estas circunstancias, la variable "Temperatura 
máxima" apenas permite diferenciar entre las tres 
especies, siendo muy bajo el valor propio corres­
pondiente (cuadro 3). 
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Temperatura mínima. De todas las variables 
utilizadas, la temperatura mínima entregó el más 
alto valor explicativo de la variación vegetal es­
tudiada (cuadro 3). En la mayoría de los biótopos 
de N. alpina se mantuvieron los valores de las 
temperaturas nocturnas, por lo menos en 2,5°K 
por encima del sitio referencial más frío, es de­
cir, en el rango de -5,5 a ~8°C. N. obliqua ocupó 
generalmente los sectores de temperaturas míni­
mas más bajas (figs. 2 y 5). El promedio ponde­
rado de N. alpina se ubicó sólo 2,4°K por sobre 
él de N. obliqua, diferencia que numéricamente 
parece poco importante, sin embargo, dada la 

reducida oscilación de los valores individuales y 
la pequenez de las desviaciones estándares puede 
tener importancia. Lo esencial es el carácter com­
parable de los valores presentados: N. alpina evita 
estrictamente los sitios donde las temperaturas 
nocturnas estivales pueden descender al punto de 
congelación, y N. dombeyi se ubica en una posi­
ción intermedia entre las otras especies congéne­
res investigadas (comparar con figura 2). 

Evaporación. En todos los sitios con presencia 
de N. obliqua se registraron tasas de evaporación 
que por lo menos alcanzaron el 70% de la parcela 

Figura 5. Ordenación CANOCO de las parcelas de la serie II: Relaciones entre factores microclimáticos (evapora­
ción relativa, temperatura mínima comparativa) y crecimiento/cobertura de plántulas de especies del género 
Nothofagus. El tamaño de símbolos indica las categorías del cuadro 1. La línea punteada separa los rangos de 
luminosidad baja y alta. Tipos de biotopos: A = Luminosos, térmicamente equilibrados y secos; B = Sombríos, 
térmicamente equilibrados y húmedos; C = Sombríos, térmicamente variables y húmedos. (*) = Parcela referencial. 
CANOCO ordination of series II sites: Relationships between microclimatic variables (relative evaporation and comparative 
minimum temperature) and growth/cover of young Nothofagus plants. Symbol sizes show respective categories of Table 1. Dotted 
line separates ranges of low and high percentage light intensity. Biotops: A = High light intensity, balanced temperature and dry; 
B = Shady, balanced temperature and humid; C = Shady, variable temperature and humid. (*) = Reference site. 
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referencial. Los factores determinantes de esta 
variable son la temperatura, el déficit de satura­
ción del aire y el viento. Los sitios con presencia 
de plántulas de Roble fueron los normalmente 
abiertos, de modo que presentaron una intensiva 
evapotranspiración. Para N. obliqua se determinó 
el promedio ponderado de 82,2%, en cambio, para 
N. alpina y N. dombeyi fue un 25% más bajo. Las 
dos últimas especies se limitaron a biótopos con 
estrés hídrico moderado. Los promedios de algu­
nos sitios oscilaron entre 35% y 40%, lo que sig­
nifica que los días de evaporación poco significa­
tiva fueron frecuentes. 

La ordenación de la figura 5 visualiza los efec­
tos combinados de temperaturas mínimas y eva­
poración en forma acumulada que explican el 
59,7% de la variación florística. También señala 
la distribución en el espacio abstracto de los ran­
gos de la luminosidad relativa. Alta luminosidad 
es el resultado de una cobertura arbórea reducida, 
y esto conduce generalmente al riesgo de heladas 
nocturnas y/o aumento del estrés hídrico. En tales 
biótopos predominó la regeneración de N. obliqua 
(figura 5, lado derecho). En condiciones más mo­
deradas prevalecieron N. dombeyi y N. alpina. Esta 
distribución espacial en el gráfico permite separar 
tres tipos de biótopos: 

En los biótopos del tipo A, la luz es relativa­
mente fuerte, pero la topografía (pendiente, agua 
corriente) evita la formación de bolsones de frío, 
la evapotranspiración es relativamente intensa. El 
tipo B se caracteriza por presentar temperaturas 
nocturnas también de rango mediano, pero poca 
luz y reducida evaporación; en ellos se asocian 
con N. alpina algunas especies típicas del bosque 
siempreverde, a saber: Weinmannia trichosperma 
CAV. (Tineo), Laureliopsis philippiana LOOSER 
(Tepa), Hydrangea serratifolia F. PHIL. (Pehuel-
den), Aextoxicon punctatum R. et P. (Olivillo), 
Azara lanceolata HOOK. fil. (Corcolén), Drimys 
andina (REICHE) R. A. RODR. et QUEZ. (Cane­
lo enano) (Weinberger, 1997). En los tipos A y B 
hay escasa regeneración vigorosa de N. dombeyi. 
En el tipo C la luminosidad y evapotranspiración 
son bajas, pero las temperaturas nocturnas son 
particularmente altas. En tales condiciones sólo se 
observó débil crecimiento de N. alpina y algunas 
especies típicas de comunidades ecotonales, tales 
como: Gevuina avellana MOL. (Avellano), Loma­
ría dentata (R. et PAV.) R. BR. (Piñol), Sophora 
macrocarpa SM. (Mayú), Libertia elegans POEPP. 
(Calle-Calle) (Weinberger y Ramírez, 1999). 

DISCUSION 

La luminosidad fue muy alta en la región in­
vestigada. De acuerdo, sobre todo con la hora, las 
mediciones de la radiación directa variaron entre 
105 y 120 kLx. Es sabido que los árboles logran 
generalmente el máximo de actividad fotosintética 
con intensidades luminosas muy por debajo de la 
plena luz solar. Por encima de la saturación de 
luz, un aumento de la luminosidad no provoca una 
intensificación de la fotosíntesis, valor límite que 
en los árboles heliófitos oscila en el rango de 25 a 
50 kLx. Arboles esciófitos siempreverdes se satis­
facen con 5 a 10 kLx (Daubenmire, 1974; Larcher 
1973, 1994; Müller, 1991; Rosenberg et al., 1983). 
En la región investigada N. alpina y N. dombeyi se 
comportaron como representantes del último grupo 
(figs. 3 y 5). Abundante regeneración de N. obliqua 
se encontró generalmente con alta luminosidad, pero 
la figura 3 demuestra que esta especie es capaz de 
lograr buen crecimiento también con sólo 23% de 
luminosidad relativa. 

Aparte de los efectos fotosintéticos de la luz tam­
bién merecen consideración los morfogenéticos. 
Pokorny (1995) constató que brinzales de N. alpina 
privilegian el crecimiento de longitud, mientras que 
los de N. obliqua y N. dombeyi, el crecimiento en 
grosor. El acelerado crecimiento de elongación de 
N. alpina es una propiedad típica de plantas 
esciófitas, la que les permite sobreponerse a otras 
especies menos adaptadas a los hábitats sombríos. 
Frecuentemente se observa que la decoloración foliar 
de los árboles adultos de N. alpina comienza tem­
pranamente en febrero, lo que implica un cierto 
aumento de luminosidad dentro de los rodales, si­
tuación que aprovechan las plántulas del piso del 
bosque para mantener la actividad fotosintética por 
más tiempo. Resumiendo, se advierte que la fase 
juvenil de N. alpina reúne varias propiedades que 
la caracterizan como esciófita (tolerante a la som­
bra) mientras que N. obliqua se comporta como 
típica heliófita (intolerante a la sombra). 

En algunos lugares N. alpina manifestó tasas 
elevadas de brote con luminosidades por encima 
del promedio ponderado de la especie (fig. 5). El 
correspondiente tipo de biótopo (sitios reunidos 
en el tipo A) favorece la economía hídrica. Más 
abajo de las parcelas estudiadas conten riachuelos 
correntosos que causan turbulencias y vientos as­
cendentes con altas concentraciones de vapor de 
agua. Los efectos respectivos son reconocibles por 
una fuerte gutación de los colihuales (Chusquea 
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culeou DESV.), fenómeno que en tales situacio­
nes se mantiene por largo tiempo durante la maña­
na. El tipo A representa una situación hidrográfica 
que es especial y también relativamente escasa. 

La transformación de energía solar en energía 
química por la fotosíntesis (0,65-1,00% de la lumi­
nosidad total) es muy baja (Larcher, 1973, 1994; 
Müller, 1991), otras transformaciones alcanzan 
proporciones más importantes. Así, la transforma­
ción de la radiación de onda corta en energía sensi­
ble, es decir, en calor constituye uno de éstos pro­
cesos, el cual se concentra en la superficie activa de 
los ecosistemas que recibe la mayor parte de la 
radiación y que en rodales densos corresponde al 
dosel superior, mientras que en lugares expuestos, a 
la vegetación baja y al suelo. El último constituye 
un importante acumulador de energía. Donde falta 
un dosel arbóreo, las temperaturas más altas se 
miden a nivel de suelo o inmediatamente por enci­
ma de él. La temperatura del suelo tiene importan­
cia para la germinación, la respiración de las raíces 
y la absorción de agua y nutrientes. Más que de la 
temperatura del aire, ella depende de la insolación. 
En hábitats con regeneración de N. obliqua, la tem­
peratura promedio del suelo sobrepasa frecuente­
mente la del aire. La diferencia puede alcanzar has­
ta 2,5 °K, aunque también la última especie alcanza 
la mejor tasa de crecimiento donde los dos prome­
dios se aproximan. En cambio, en todos los hábitats 
de N. alpina se midieron promedios edáficos más 
bajos que los atmosféricos. 

La temperatura mínima del día se presenta nor­
malmente poco antes de la salida del sol. Durante 
noches de fuerte radiación terrestre, las hojas y ye­
mas de la vegetación baja casi siempre tienen tem­
peraturas de 1 a 5°K por debajo de la temperatura 
del aire (Hackel, 1978; Larcher y Bauer, 1981). Los 
detalles de la figura 5 deben estimarse tomando 
esto en cuenta. Durante el invierno, la resistencia al 
frío de las dos especies caducifolias N. alpina y 
N. obliqua es más o menos igual, ya que ambas 
soportan temperaturas inferiores hasta -14°C (Deans 
et al., 1992; Murray et al., 1986). Pero es obvio que 
durante el verano N. obliqua mantiene un grado 
considerablemente más alto de resistencia al frío 
que N. alpina, y que los tejidos de la última son 
fácilmente lesionados en forma irreparable si se pro­
ducen temperaturas de congelación (Alberdi 1976, 
1996). También en este caso, se ubica N. dombeyi 
entre las dos especies congéneres. 

Generalmente la temperatura desciende con un 
aumento de la altitud, pero en relación con la to­

pografía y flujos locales de aire se producen dis­
tribuciones anormales del aire frío con consecuen­
cias para la distribución de la vegetación. Un ejem­
plo ilustrativo se encuentra en el sector más norte­
ño del Parque Nacional Nahuelbuta. Esta montaña 
geológicamente antigua está bastante erosionada 
en las partes altas, de manera que en altitudes de 
1.000 m a 1.100 m se formaron mesetas ondula­
das que en la actualidad están ocupadas por rodales 
de Roble con intensa regeneración. Durante la 
noche fluyen desde esta altitud masas de aire frío 
hacia planicies ubicadas entre 750 m y 800 m. 
Allí nuevamente prospera N. obliqua, junto con 
N. dombeyi y Araucaria araucana MOL. (Pehuén). 
En cambio, en las laderas intermedias con tempe­
raturas nocturnas más altas, existen rodales puros 
de N. alpina. Durante el día cuando dominan los 
vientos de ladera ascendentes, no existen estos 
enclaves fríos. Este efecto topográfico se observa 
generalmente en las montañas (Daubenmire, 1974; 
Geiger 1961, 1969; Lee, 1978) como también en 
la distribución de N. alpina (Weinberger, 1973). 

Las temperaturas mínimas pueden permanecer 
por varias horas durante la noche, causando por 
ello notorios efectos en la vegetación. Al contra­
rio, se encontró poca influencia explicable de las 
temperaturas máximas en la varianza. En la mayo­
ría de las comunidades boscosas, y particularmen­
te en los renovales de estructura irregular, hay cla­
ros cuya luminosidad se desplaza por el sotobosque 
durante el día. Como consecuencia de este despla­
zamiento, se registran a veces máximos térmicos 
altos que, sin embargo, influyen muy poco en los 
promedios de temperatura por ser momentáneos. 

Aunque sólo pequeñas cantidades de agua se 
integran al metabolismo, la vegetación transpira 
enormes cantidades de ella. El cambio permanente 
del agua entre fase líquida y gaseosa enlaza en 
cada hábitat la economía hídrica con la energética. 
La evapotranspiración (evaporación del suelo + 
transpiración de la vegetación) requiere energía 
que proviene de la radiación solar, del calor am­
biental y del viento (Häckel, 1999; Lee, 1978; 
Rosenberg et al., 1983). Estos parámetros son re­
lativamente bajos en rodales cerrados, por lo que 
presentan una correlación negativa (-0,46) entre 
cobertura arbórea y evaporación. N. alpina queda 
normalmente limitado a los hábitats de moderado 
estrés hídrico, mientras que N. obliqua soporta 
considerables grados del mismo. No se dispone de 
cifras concretas sobre el consumo de agua del 
Raulí. Una comparación de Roble y Coigüe ha 
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demostrado que bajo condiciones idénticas el pri­
mero con 2,4 L. m-2

. d-1 consume 170% más que 
el segundo (Huber et al., 1983), cifra que la cali­
fica como especie heliófila. Las plantas de sombra 
son más cautelosas respecto del uso y regulación 
de la economía hídrica (Larcher, 1973). 

CONCLUSIONES 

La interpretación precedente está basada en 
valores óptimos y tolerancias que se visualizan 
mediante diagramas de ordenación. Debe recalcarse 
que estos parámetros no tienen carácter absoluto o 
definitivo, así una "temperatura óptima" no cons­
tituye realmente un punto, sino un rango mucho 
más delimitado que él de tolerancia. La plastici­
dad ecológica que se concreta a través de la interac­
ción con los factores ambientales es también apli­
cable a las "estrategias" que sirven para garantizar 
la sobrevivencia y regeneración de los organismos 
(Caswell, 1989; Grime, 1979; Southwood, 1988). 
Conceptos semejantes se han empleado para inter­
pretar la dinámica de ciertas formaciones boscosas 
en Chile, sin embargo, en ellos se limita la catego-
rización ecológica de los árboles forestales a un 
solo factor aislado la luminosidad (Donoso, 1995; 
Veblen et al., 1981). En la actualidad se considera 
N. alpina como especie "semitolerante a la som­
bra", mientras que N. dombeyi sería de alta lumi­
nosidad, por lo cual la primera se reproduciría más 
fácilmente en claros pequeños, mientras que la 
segunda, en los grandes (Espinosa, 1972; Müller-
Using y Schlegel , 1981; Rosenfeld, 1972; 
Uebelhor, 1984; Veblen et al., 1981). 

Los resultados aquí presentados sugieren una 
restricción regional del mencionado concepto, que 
parece estar determinada por el hecho de que la 
mayoría de los estudios se efectuaron en la zona 
austral de Chile. Hacia el norte, tanto N. alpina 
como N. dombeyi se ponen cada vez más depen­
dientes de la sombra. La concentración natural de 
N. alpina se encuentra en las provincias de Cautín, 
Malleco y Bío-Bío y, según los resultados de la 
presente investigación, allí esta especie se com­
porta como "intolerante a la insolación", en lugar 
de "semitolerante a la sombra". Este diferente com­
portamiento regional está determinado por varia­
bles que dependen de la radiación solar. En la 
zona austral, caracterizada por abundante precipi­
tación y clima térmico menos favorable, una lige­
ra apertura del dosel, es decir, mayor luminosidad, 

condiciona un ascenso de las temperaturas, lo que 
es favorable para el desarrollo juvenil. También se 
produce un aumento de las fluctuaciones térmicas 
diarias requeridas para numerosos procesos fisio­
lógicos y de regeneración (Daubenmire, 1974; 
Deans et al., 1992; Donoso, 1994; Murray et al., 
1986). En cambio, en zonas más septentrionales, 
con clima más temperado y menos lluvioso, el 
estrés hídrico es un factor limitante de la regene­
ración. Se concluye que aunque N. alpina tiene, a 
lo largo de su distribución geográfica, un amplio 
rango de adaptación lumínica, sus estrategias de 
reproducción no dependen sólo de la luz, sino de 
otros factores medioambientales, que en este caso 
serían la temperatura y la economía hídrica. 
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