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Produccién de semillas de Araucaria araucana (Molina) K. Koch
durante 15 afios en diferentes poblaciones del Parque Nacional

Lanin (Neuquén-Argentina)

JAVIER SANGUINETTI™

Parque Nacional Lanin, Administracion de Parques Nacionales, San Martin de los Andes, Argentina

REesuMEN. Los estudios sobre produccién de semillas en especies arbéreas son importantes para la ciencia y para
el manejo de los bosques nativos. En este trabajo se estudi6 la produccién a largo plazo de conos de araucaria
(Araucaria araucana), cuyas semillas son utilizadas como alimento por el ser humano, en poblaciones ubicadas
en distinta exposicién y altitud, y con diferente composicion y estructura forestal. Se contaron conos en siete
poblaciones del Parque Nacional Lanin (Neuquén, Argentina) durante 15 afios (2000 a 2014), y se estimé la
cantidad de conos y semillas por arbol, por hectdrea y por poblacién. Los afios de méxima produccién fueron
2000, 2007 y 2013, mientras que los de minima fueron 2005, 2008, 2012 y 2014. La produccién media estimada
de conos por arbol fue 19 (rango: 1-62); mientras que la de semillas fue 2372 (rango: 61-9287). La mayor
variacién temporal en la produccién de semillas respecto a la de conos se debi6 a que hubo significativamente
maés semillas por cono en los afios més productivos. El promedio estimado por hectérea fue de 685 conos,
89394 semillas y 273 kilos de semilla. Los bosques puros y densos de araucaria y los mixtos con lenga son, en
promedio, al menos 2.5 y 1.5 veces mas productivos que el resto de los bosques. El niimero de conos por arbol
vario entre poblaciones y asociado principalmente con la exposicién solar. Sin embargo, este efecto difiere
segtin la productividad anual y el patrén observado estarfa vinculado con el mecanismo de formacién de
yemas florales estimulado por la sequia. Estos resultados pueden utilizarse para planificar la conservacién de
estos bosques en Argentina y Chile frente a la mayor presién en la cosecha de semillas y por la presencia de
granivoros introducidos.
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ABSTRACT. Araucaria araucana (Molina) K. Koch seed production during 15 years at different populations in
Lanin National Park (Neuquén-Argentina): Seed production studies on tree species are important for science
and for forest management. The objective of this work was to study the long term seed production of araucaria
(Araucaria araucana), which are a valuable food for humans, at populations located at different aspect, altitude
and with variations on forest structure and composition. Cones were counted at seven populations in Lanin
National Park, Neuquén Province, Argentina for 15 years (2000 to 2014), estimating seeds and cones per tree,
per hectare and per population. Peaks in seed production occurred in 2000, 2007 and 2013, while seed crops
were low during 2005, 2008, 2012 and 2014. Mean cones per tree was 19 (range: 1-62) with 56 fold variation
among years. Mean seeds per tree was 2372 (range: 61-9287) with 152 fold variation among years. The greater
temporal variation in seed production in relation to cones was due to a significant increase in seeds per cone
during mast years. Mean cones, individual seeds and kilograms of seeds per hectare were 685, 89394 and 273,
respectively. Dense and pure Araucaria forests and those mixed with lenga (Nothofagus pumilio) were at least
2.5 and 1.5 fold more productive than the rest of forest types. Cones per tree differed significantly among sites
and were related mainly with sun exposure. However, this effect varied according to the class productive year
and the observed pattern may be related with the floral bud formation associated with drought. Araucaria
showed a synchronous reproduction between trees and populations at regional scale, with a greater temporal
variability than spatial variation between populations. These results could be important for conservation
planning of these forests in Argentina and Chile against the threats posed by increased seed gathering pressure
and by the presence of exotic invasive granivores.

[Keywords: cones, sun exposure, reproduction]

INTRODUCCION

Los estudios sobre produccién de semillas
en arboles son de gran interés tanto desde
el punto de vista cientifico como desde el de
la conservacién y el uso sustentable (Harper
1977). Conocer el patrén temporal y la
magnitud de la produccién de semillas puede
ayudar a los cientificos a entender el proceso
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ecoldgico representado por la produccién y
dispersion de semillas y su vinculacién con
los factores que limitan la reproduccién y la
regeneracion (Herrera et al. 1998). También
este conocimiento puede ayudar a los
administradores y usuarios de estas especies
a definir pautas de manejo, especialmente
cuando son un recurso natural utilizado por
el humano (Lara et al. 1995).

Recibido: 23 de agosto de 2013; Fin de arbitraje: 1 de noviembre,
Version revisada: 5 de marzo de 2014; Aceptado: 21 de abril.



266

La produccién de semillas en arboles es un
proceso complejo y en el caso de las especies
de coniferas puede durar dos o tres afios
(Owens & Blake 1985). Las etapas de este
proceso incluyen el desarrollo y diferenciacién
(induccién floral) de yemas para la formacién
de estrébilos, la formacién de évulos y
su posterior fecundacién via polinizacion
generalmente por viento y finalmente, el
desarrollo y crecimiento de las semillas y de los
conos que las protegen (Owens & Blake 1985).
Cada una de estas etapas esta controlada por
numerosos factores endégenos y exégenos que
interactiian entre si; en condiciones naturales
es casi imposible separar la contribucién de
cada uno y estudiar todas las interacciones
entre ellos (Owens & Blake 1985).

A escala regional, las diferencias entre sitios
en la productividad de semillas puede deberse
a variaciones en la disponibilidad de recursos
(e.g., fésforo o nitrégeno), ya sea por efecto del
clima, de la topografia (exposiciéon y/o altitud)
o por diferencias en la fertilidad de los suelos
(Mathews 1963; Worrell & Malcom 1989). A
escala local, los arboles pueden presentar
diferencias en su productividad reproductiva
debido al efecto de la competencia intra
o interespecifica frente a nutrientes o luz
limitantes (Mattews 1963; Greene et al. 2002;
Meunier et al. 2007).

La araucaria (Araucaria araucana) es una
conifera presente en el norte de Patagonia en un
rango altitudinal amplio (1000-1800 m.s.n.m.)
y sobre distintas exposiciones y condiciones de
suelo, formando comunidades boscosas puras
0 mixtas con especies del género Nothofagus
spp- (Veblen et al. 1995). En este contexto,
es de esperar que existan diferencias en
la produccién de conos entre poblaciones
sometidas a diferentes condiciones abidticas
y biéticas.

Las semillas ("pifiones") de araucaria
constituyen un recurso valioso para humano
(para el Pueblo Mapuche o "Pehuenche") desde
tiempos ancestrales (Herrmann 2006). Sin
embargo, las presiones actuales del mercado
y las demandas futuras por este recurso desde
los centros urbanos pueden generar escenarios
negativos de conservacién, con incrementos
significativos en los niveles de recolecciéon
en comparacion con la productividad de los
bosques.

La araucaria tiene elevada prioridad de
conservacién a nivel nacional e internacional
porsuvaloresecolégicos, estéticos, paisajisticos
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y espirituales (Veblen et al. 1995). Enfrenta
amenazas diversas como la ganaderia, la
recoleccién excesiva de semillas y de lefia por
el ser humano, la invasién de pinos exdticos
plantados masivamente y de mamiferos
invasores, o la ocurrencia de incendios
severos (Rechene et al. 2003; Shepherd &
Ditgen 2005; Sanguinetti 2008; Sanguinetti
& Kitzberger 2010; Zamorano-Elgueta et
al. 2012). En este contexto, y considerando
su fecundidad reducida, su baja capacidad
de dispersién y, por ende, su limitado nivel
de regeneracién (Veblen 1982), se considera
clave generar informacién sobre la magnitud
de la produccién de semillas en esta especie,
conocer su variabilidad espacial y temporal y
los factores que la influyen.

Escasos trabajos estiman la produccién
de semillas de araucaria por hectdrea y por
bosques, y casi todos son de corto plazo
(Mufioz Ibanez 1984; Caro 1995; Donoso et
al. 2010). Sanguinetti & Kitzberger (2008)
determinaron entre 2000-2008 que la especie
presenta una produccién de conos por arbol
altamente sincronizada a nivel regional entre
individuos y entre poblaciones. El presente
trabajo busca profundizar los estudios previos
al estimar la produccién de conos y semillas
por arbol, por hectdrea y por poblacién
(subcuenca), y al evaluar las diferencias
de productividad en bosques ubicados a
distinta altitud y exposicién, lo cual determina
que presenten diferencias en composicién y
estructura. Los objetivos del trabajo son: a)
aportar informacién de largo plazo sobre
la produccién de semillas de araucaria a
distintas escalas espaciales, b) comparar la
productividad de conos entre poblaciones
ubicadas a distinta altitud y exposicién solar,
y ¢) comparar la productividad de bosques con
distinta composicion y estructura.

MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio

El estudio fue realizado en la Provincia del
Neuquén, Argentina, entre los 39°12'37" y los
39°1427" de latitud S y los 71°09'15" y los 71°29'35"
de longitud O, en el norte del Parque Nacional
Lanin (Figura 1). La precipitacién en el area de
estudio oscila entre 1500 y 2600 mm/afio segin
el gradiente de humedad Este-Oeste. Las lluvias
ocurren principalmente en el periodo frio (abril a
septiembre). Los veranos suelen ser secos (De Fina
1972). En un area de ~1540 km?, se seleccionaron
siete poblaciones de araucaria, distanciadas entre 7
y 46 km, para el estudio de la produccién de conos
durante 15 afios (Tabla 1; Figura 1). Ademas, en
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en las otras siete poblaciones. Las poblaciones
estudiadas presentan una superficie neta de
araucaria que varia entre 50 y 500 ha.

La vegetacion de la zona estd caracterizada por
la presencia de bosques de araucaria que forman
distintas asociaciones con especies del género
Nothofagus. Por lo general, los bosques mixtos de
araucaria y lenga [N. pumilio (Poepp. & Endl)] se
ubican en las porciones mas altas de las montafias,
por encima de 1200 m.s.n.m., mientras que la
asociacion con fiire [N. antarctica (G. Forst)], en
los valles y en las zonas bajas de los faldeos mds
secos con exposiciéon norte. La araucaria forma
bosques puros en sectores con actividad volcanica
reciente o en suelos rocosos, pobres en materia
organica (Rechene et al. 2003). En este trabajo, los
bosques estudiados se clasificaron en: araucaria
pura y densa (Aa_denso) o abierta (Aa_abierto) ,
araucaria dominante y acompafiada por lenga (Aa_
Np) o por iiire (Aa_Na), lenga o fiire dominantes
y acompafiada por araucaria (Np_Aa y Na_Aa,
respectivamente) (Tabla 1).

Especie estudiada

2410 K £ . . - .
‘ : i Araucaria araucana (familia Araucariaceae) es una

Rt 4 conifera endémica, emergente y longeva (>900

Figura 1. Mapa del SO de la Provincia del Neﬁquén, enel afos) .(Burns 1993_') de los bosques templa.dos
norte del Parque Nacional Lanin, mostrando la ubicacién de Chile y Argentina (Veblen et al. 1995). Tiene
de las diez poblaciones de Araucaria araucana evaluadasy ~ una distribucién restringida entre los 37°20" y los
el limite del 4rea protegida. 40°20" S, cubriendo ~400000 ha en ambos paises.
Figure 1. Map of southwestern Neuquén province, north ~ La araucaria estd adaptada a condiciones de estrés
of Lanin National Park, showing the location of the ten luminico e hidrico, es tolerante a la sombra y crece
populations of Araucaria araucana evaluated and the  principalmente en suelos menos productivos.
boundary of the protected area. Presenta adaptaciones al fuego tales como
corteza gruesa y yemas epicérmicas que rebrotan

otras tres poblaciones s6lo se muestreé la densidad ~ luego de un incendio. Estas y otras adaptaciones
de semilleros y se estimé la productividad deconos ~ permiten que araucaria coexista con las especies
por extrapolacion utilizando los datos obtenidos = mas competitivas del género Nothofagus spp.; los

Tabla 1. Ubicacién y caracteristicas generales de los sitios donde se estimé la produccién de conos y la densidad de
semilleros en el norte del Parque Nacional Lanin. Los datos sobre didmetro a la altura del pecho (Dap) y Area Basal
(AB) son exclusivamente de A. araucana (Dap>20 cm). Los sitios Zapata, Pulmari, Cahuel Cura, El Cajén, Calfiquitra,
Lonco Pan y Taquinquin son de Rucachoroy y estdn presentados de Este a Oeste. En los sitios Zapata, Pulmari, y El
Cajén solo se estimé la densidad de semilleros. Araucaria denso (Aa_denso), Araucaria-N. pumilio (Aa_Np), Araucaria-N.
antarctica (Aa_Na), Araucaria abierto (Aa_abierto), N. pumilio-Araucaria (Np_Aa) y N. antartica-Araucaria (Na_Aa).

Table 1. Location and general characteristics of the sites where cone production and seeding tree densities were
estimated. Dbh (Dap) and Basal Area (AB) are from A. araucana (Dbh>20 cm). The sites Zapata, Pulmari, Cahuel Cura,
Calfiquitra, Lonco Pan y Taquinquin are located in Rucachoroy from East to West. At Zapata, Pulmari and El Cajén
sites only tree density was sampled. Dense Araucaria (Aa_denso), Araucaria-N. pumilio (Aa_Np), Araucaria-N. antarctica
(Aa_Na), Open Araucaria (Aa_abierto), N. pumilio-Araucaria (Np_Aa) and N. antarctica-Araucaria (Na_Aa).

Sitio Sigla Ubicacién (?igrt;un?) Exposicion Tipo Bosque Eff) (mf‘/lila)
Zapata ZAP 39°127/71°10° 1350 S Aa_abierto y denso, Aa_Np 60 59.6
Pulmari PUL 39°137/71°10° 1260 Ey sin exposicién Aa_Nay Aa_abierto 51.6 23.8
Cahuel Cura RUE 39°14°/71°10° 1360 N Aa_abierto y denso, Aa_Na 52.8 17.6
El Cajén CAJ  39°157/71°13" 1500 N Aa_Np, Np_Aa 54 45.8
Calfiquitra CAL 39°14" /71°16" 1458 Ny sin exposicién Aa_denso, Aa_Na 42.3 16.5
Lonco Pan RUO 39137/ 71°17" 1348 Sin exposicién Aa_Na 443 27.6
Taquinquin  TAQ 39°127/71°21" 1550 Sin exposicién Aa_Np 783 349
Malalco MAL 39°18°/71°17" 1160 N Aa_Na 42.2 10.3
Tromen oceste  TRO 39°357/71°27" 1210 Sin exposicién Aa_Np, Aa_Na 61.6 36

Tromeneste TRE 39°37°/71°21" 1000 Sin exposicion Aa_Na, Aa_abierto 47.2 19.8
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disturbios naturales juegan un papel relevante en
esta interaccion interespecifica (Veblen 1982).

La araucaria presenta una arquitectura de copa
bastante particular, los individuos jévenes suelen
tener una forma cénica pero a medida que crecen
van perdiendo las ramas inferiores para alcanzar
la llamativa y tipica forma de copa aparasolada.
Esta transformacién de la copa se acelera si los
individuos crecen en condiciones de competencia
y/o si lo hacen en sitios con suelos menos fértiles
(Grosfeld 1994). Los arboles alcanzan la madurez
sexual cuando presentan fustes mayores a 20 cm de
diametro y tienen mas de 30 afios de edad (Mufioz
Ibanez 1984). La araucaria es dioica (raramente
monoica) y el sexo en los arboles usualmente es
determinado por la presencia de conos (aunque
también existen diferencias en la arquitectura
de las ramas entre ambos sexos) (Grosfeld 1994).
Los conos femeninos son producidos en la parte
terminal de las ramas. Son muy grandes (entre 15
y 20 cm de didmetro) y contienen entre 100 y 200
semillas de 3.5 g de peso cada una (Murfioz Ibafiez
1984). Los conos son polinizados por el viento
durante el verano y la maduracién de las semillas
demora de 16 a 18 meses. Esta fenologia prolongada
determina que entre el verano y el otofio puedan
verse las dos generaciones consecutivas de conos.
Las semillas se dispersan en otofio por gravedad
a corta distancia y en primavera comienzan a
germinar (Sanguinetti 2008). La semilla es un
alimento valioso para la cotorra austral o cachafia
(Enicognathus ferrugineus)(Miiller) (Shepherd et al.
2008; Diaz et al. 2012). Sin embargo, el ensamble de
varias especies de roedores nativos conforman el
principal grupo de granivoros (Shepherd & Ditgen
2005). Debido a la baja fertilidad, a la limitada
dispersion de sus semillas y a la fuerte depredacién
que ejercen los granivoros, la especie presenta una
capacidad de regeneraciéon baja (Munoz Ibafiez
1984; Sanguinetti & Kitzberger 2009).

Superficie de bosque y densidad de semilleros

Dentro del area estudio de 1540 km?, la superficie
de cada tipo de bosque de araucaria fue estimada
por personal especializado del parque a partir del
andlisis de imagenes SPOT (10 m de resolucién)
provenientes de la CONAE (Garcia, comunicacién
personal). La densidad de semilleros de araucaria
se estim6 a partir del método de los Cuadrantes
Centrados, instalando un minimo de 15 puntos de
muestreo por poblacién repartidos segtin los tipos
de bosque (Aa_denso, Aa_Np, etc.) presentes,
totalizando 150 puntos en las siete poblaciones
donde se contaron los conos. En cada uno de
los cuatro cuadrantes establecidos por punto a
partir de lineas perpendiculares se identificaron
las araucarias mas préximas por cuadrante; se
midio6 la distancia de estos individuos al punto de
muestreo, su didmetro a la altura del pecho (Dap) y
se identificé su condicién reproductiva (femenino,
masculino o inmaduro). Sélo se muestrearon los
arboles con un Dap =20 cm. A partir de 28 puntos
de muestreo provistos por un trabajo previo
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(Szymaiiski 2012) se pudo sumar tres poblaciones
(Zapata, Cajon y Pulmari) al conjunto total donde
se estim¢ la produccién de semillas por hectarea y
ampliar la estimacién de la densidad de semilleros
en Calfiquitra (Tabla 1).

Produccién de conos y de semillas por drbol

Cada verano entre los afios 2000 y 2013 se
obtuvieron datos sobre la produccién de conos
de arboles individuales a partir de la observacién
directa con binoculares y se seleccionaron arboles
al azar a lo largo de sendas existentes en cada una
de las siete poblaciones (como se describié en el
trabajo previo) (Sanguinetti & Kitzberger 2008).
Los semilleros sin conos, "en reposo”, fueron
detectados a partir de las diferencias morfolégicas
en la disposicién de las ramas entre ambos sexos y
mediante la deteccién de estructuras reproductivas
enafos previos (Grosfeld 1994). Dadala coexistencia
de ambas generaciones de conos en el mismo arbol y
a que el aborto de conos en esta especie es un evento
muy raro (Sanguinetti 2008), fue posible extender
el registro hasta el 2014. Cuatro poblaciones fueron
muestreadas durante todo el periodo, y desde 2002
y hasta 2004 se agreg6 anualmente una poblacién al
estudio. Por ende, se cuenta con un periodo comtin
de 15 afios para cuatro poblaciones y otro de 11
afios (2004-2014) para las siete poblaciones. Cada
aflo se muestrearon entre 50 y 100 semilleros por
poblacién. En promedio se censaron 670 arboles
por afio y un total de 9379 durante el periodo de
estudio.

Para establecer el niimero de semillas por cono,
durante el periodo 2000-2008 se descolgaron conos
de los éarboles utilizando tijeras largas o con la
ayuda de los pobladores y el uso de lazos. Segtin
la disponibilidad y accesibilidad de los conos, en
los afios que fue posible cosecharlos (en 2005 no
fue posible) se muestrearon entre 19 y 31 conos
totales de arboles diferentes por poblacién. En
las poblaciones TAQ y TRO por presentar arboles
muy altos y de forma aparasolada no fue posible
obtener conos.

Andlisis de los datos

Para cada poblacién se obtuvo el promedio anual
del nimero de conos por arbol y los promedios
globales por afio para el periodo evaluado. A su vez,
se estim¢ el promedio global por afio del namero
de semillas por cono para el periodo 2000-2008,
excepto en 2005, cuando no fue posible conseguir
conos por su extraordinaria escasez.

A partir del analisis temporal de la produccién
de conos, y del calculo de la media y de su EE,
se clasificé la productividad de los afios en "alta",
"intermedia” y "baja". Se definieron como "Alta" y
"Baja" a todo afio con valores superiores o inferiores
a la media del periodo més 1 EE, respectivamente.
Los afios con productividad "Intermedia" fueron
definidos como aquellos con valores incluidos
dentro del intervalo de la media+1 EE.
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La evaluacién de diferencias en el nimero de
conos por arbol entre poblacién y su interaccién
con los afios con distinto rango de productividad se
analizé mediante Modelos Lineales Generalizados,
GLMs) ajustando los datos a una distribucién de
Poisson y utilizando una funcién logaritmica
como enlace. Por medio del software Statistica
7.0 se consider6 al nimero de conos por arbol
como variable dependiente y a la "Poblacién” y
a la "Clasificacién de productividad anual" como
factores. El efecto de factores de sitio sobre la
variacién espacio-temporal en la produccién de
conos por arbol, muestreados cada afio al azar,
también fue analizado mediante GLMs.

Evaluacion de factores que pueden influir la
produccion de conos a escala poblacional

Se consideré como variable dependiente al
ntimero de conos por arbol en cada afio para el
periodo comtin 2004-2014 en los siete sitios, a la
exposicion (norte o sin exposicién), ala composicién
del bosque (puro o mixto) y a la Clasificacién de
productividad anual (Baja, Intermedia o Alta)
como factores y a la altitud o al area basal por
hectérea (como indicador de la estructura) como
covariables. Debido a la correlacién significativa
(r=0.30; P<0.0001) entre el area basal y la altitud,
ambas variables fueron ingresadas de manera
separada en los analisis.

Estimaciones de la produccién de conos y
semillas por hectdrea y por poblacién

Para la estimacién bruta de la produccién de conos
y semillas por hectdrea y por poblacién, se estimé
la densidad de semilleros por poblacién a partir
del célculo de la densidad total del bosque y de la
proporcién de semilleros en la muestra. A partir
de la estimacion de la densidad de semilleros en
38 lugares y del nimero de conos y de semillas por
arbol en siete poblaciones, se estim¢ la produccién
de conos y semillas por unidad de superficie (ha).
Utilizando el promedio del ntimero de conos y
semillas por hectdrea para cada tipo de bosque
(mixto o puro; denso o abierto) y con el apoyo
del mapa detallado sobre la distribucién de la
especie, se estim6 la produccién de semillas para
cada poblacién (subcuenca) presente en el drea de
estudio a partir de la extrapolacién de los datos a
los parches donde no hubo muestreo ni de conos
ni de densidad de semilleros.

La evaluacién de las diferencias en el porcentaje
de arboles en reposo o en el niimero de semillas por
cono entre afios asf como el andlisis estadistico de
las diferencias en la produccion bruta de semillas
por hectarea y por poblacion se realizé mediante
Modelos Lineales Generales (ANOVA). Previo a
los analisis los porcentajes fueron transformados
aplicando el arcoseno de la raiz cuadrada mientras
que al resto de las variables se les aplicé el logaritmo
natural (In valor+1) con el objeto de reducir la
correlacion entre la media y la varianza y para
normalizar los datos.
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RESULTADOS

Produccion de conos y semillas por drbol y su
variacion temporal

La produccién promedio de conos contados
por arbol para el periodo 2000-2014 fue de 19.4
(1.3 EE), con una variacién interanual de 56
veces (1 a 62 conos; Figura 2a). Los afios de
maxima produccién fueron 2000, 2007 y 2013,
mientras que los de minima fueron 2005, 2008,
2012y 2014. El patrén reproductivo entre sitios
fue altamente sincrénico (Figura 2b).
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Figura 2. Produccién media de conos (+EE): a) para el
conjunto de datos en el periodo 2000-2014; b) para cada
una de las siete poblaciones en dicho periodo.

Figure 2. Mean (+SE) cone production: a) overall mean for
the period 2000-2014; b) for each of the seven populations
during 2000-2014.

El porcentaje promedio anual estimado
de semilleros sin conos ("en reposo") fue
18.6% (+2.2 EE; rango: 0-58%), y varid
significativamente entre afios (F ,,,=45.6;
P<0.0001); en promedio, fue 36% en afios de
baja productividad y casi cero (0.9%) en afios
muy productivos. La proporciéon de arboles
"enreposo"” en la poblacién decrece de manera
exponencial con el aumento del ntimero de
conos por arbol, y asume valores cercanos a
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cero a partir del promedio de 42 conos por
arbol.

Laproduccién promedio estimada desemillas
por arbol fue 2372 (+701 EE), con una variacién
interanual de 152 veces (61-9287 semillas). La
mayor variaciéon temporal en la produccién
de semillas respecto a la de conos se debié
al hecho de que hubo significativamente mas
semillas por cono en los afios mas productivos
(F ;260=15.2; P<0.0001). Por ejemplo, en 2000
hubo 135+8 (EE; n=31) semillas / cono; en 2001,
90+12 (EE, n=19); en 2002, 120+5 (EE; n=53), y
en 2008, 58+9 (EE; n=22).

En afios de "Baja", "Intermedia” y "Alta"
productividad en los arboles se cont6 en
promedio 5.2 (+0.7 EE; rango: 3.9-8.6), 17 (+1;
rango: 12.4-20) y 42.9 (+2.6 EE; rango: 33.9-
47.8) conos, respectivamente, y produjeron
una estimacién media de 462 (+58 EE; rango:
367-704), 1844 (+82 EE; rango: 1520-2088) y
6050 (£359 EE; rango: 4740-6956) semillas/
arbol, respectivamente.

En el periodo comtin 2004-2014 se detectaron
diferencias significativas entre sitios (Wald
=2122; P<0.0001). En los sitios CAL
y k)UE se encontraron, en promedio, mas
conos/arbol que en el resto de los sitios
(P<0.0001), mientras que TAQ presentd
los arboles con menos conos en promedio,
aunque soélo significativamente distinto a
CAL, RUE y RUO (Figura 3a). El patrén de
disminucién en la productividad de conos
es coincidente con el eje longitudinal (Este-
Oeste; Figura 3a). Se detectaron variaciones
significativas entre sitios y afios segl’m el
nivel de product1v1dad (Wald y> 1) =3855;
P<0.0001). En afios de "Alta" product1v1dad
en CAL se contaron significativamente mas
conos que en el resto de los sitios (P<0.001).
En afios con productividad "Intermedia”, en
TRE se contaron més conos que en casi todos
los sitios (excepto RUE; P<0.001), y en TAQ
se contaron significativamente menos conos
que en los otros lugares (P<0.001). Mientras
tanto, en afios de "Baja", en RUE-CAL se
contaron méas conos que en TRO-TRE-MAL
(P<0.001), y en TAQ, mas conos que en TRO-
TRE (P<0.01).

Evaluacion de factores que pueden influir la
produccion de conos a escala poblacional

De las dos variables continuas evaluadas,
sélo el area basal/ha presenté un efecto
significativo sobre la produccién de conos al
observarse una tendencia negativa en los tres
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Figura 3. Variacion entre poblaciones en la produccién de
semillas por arbol y por hectdrea para el periodo comtin
2004-2014: a) logaritmo natural del nlimero promedio
(+EE) de conos+1 por arbol, y; b) kg de semillas/ha
(promedio + EE). Las letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.001). En a) los sitios estan ordenados
de este a oeste.

Figure 3. Population variation on seed production per
tree and per hectare for the common period 2000-2014: a)
natural logarithm of mean (+SE) cones+1 per tree, and; b)
mean (+SE) kg seeds/ha. Significant differences (P<0.001)
are shown by different letters. On a) sites are ordered
from East to West.

tipos de afios productivos definidos (Tabla
2). Sin embargo, el ajuste predictivo de esta
variable es muy pobre (en las tres clases
de productividad siempre el r* fue <0.03).
La altitud mostré una tendencia positiva y
negativa respecto a la produccién de conos en
afios de productividad "Alta" e "Intermedia”,
respectivamente, y sin tendencia en afios de
"Baja".

El ntiimero de conos contados por arbol
vari6 significativamente en sitios con distinta
exposicién solar y en menor medida en
bosques con diferente composicién forestal
(Tabla 2). Se contaron més conos en arboles
ubicados en exposicién norte (Figura 4a) y
marginalmente mas en bosques mixtos que
en los puros. Sin embargo, los efectos de la
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Figura 4. Efectos de la exposicién, y su interaccién con la composicion forestal sobre el ntimero de conos/4rbol en afios
con distinto nivel de productividad: a) promedio (+EE) e Intervalo de confianza para el niimero de conos por arbol en
individuos creciendo en exposicién norte y sin exposicion; b) niimero promedio (+EE) de conos/arbol segtin exposicién
y composicion forestal y en afios con alta, intermedia y baja productividad en la produccién de conos. "P<0.001

Figure 4. Aspect, and their interaction with forest composition, on cone number/tree during years with different
cone production productivity: a) mean (+SE) and confident intervals for cone number/tree on individuals growing
on different aspect; b) mean (+SE) cones per tree according to aspect and forest composition and during high, regular

and poor cone productive years. "P<0.001

exposicién y de la composicién forestal no
fueron homogéneos en las tres clases de afios
de productividad (Tabla 2; Figura 4b). En
afnos de productividad "Alta" e "Intermedia”,
el efecto de la exposicién sélo se observé en

Tabla 2. Efectos de la altitud o Area basal /ha (covariables),
de la exposicién, composicién y clase de afios segtin
productividad sobre la produccién de conos por arbol
examinado mediante Modelos Lineales Generalizados
(GLMs) con datos obtenidos entre 2004-2014 en siete
poblaciones de araucaria.

Table 2. Altitude or basal area/ha (covariables), aspect,
forest composition and cone productive year class effects
on cone production per tree evaluated by Generalized
Lineal Model (GLMs) with data obtained during 2004-
2014 period on seven araucaria populations.

¢/ Altitud ¢/ Area Basal
gl Wald ?? P Wald?? P

Altitud o Area 1 35 0.06 310 < 0.0001
Basal
Clase de afio 1 67799 <0.0001 67666 < 0.0001
Exposicion 2 1438 <0.0001 1246 <0.0001
Composicién 1 003 0.87 55 <0.05
Ano*Exposicion 2 297 <0.0001 283 <0.0001
Afno*Composicién 2 1397 <0.0001 1396 < 0.0001
Exposicién* 1 197 <0.0001 96 <0.0001
Composiciéon

arboles ubicados en bosques mixtos, mientras
que en afios de "Baja" lo fue s6lo en bosques
puros (Figura 4b).

Produccion bruta de conos y semillas por
hectdrea y por poblacion

En el periodo 2000-2014, la produccion
promedio por hectérea, estimada en las siete
poblaciones, fue 685 conos (+166 EE; rango:
38-2223) y 89394 semillas (+18903 EE; rango:
2958-415730) (Tabla 3). El promedio estimado
de conos/ha en afios de produccién Baja,
Intermedia y Alta fueron 211 (+53 EE), 653
(=81 EE) y 1546 (+296 EE), respectivamente.
La produccién promedio estimada de kg/ha
en 15 afios fue 273 (+75 EE; rango: 13-1052).

En el periodo comun 2004-2014, la
estimacion de produccién promedio de kilos
de semillas/ha varié significativamente
entre sitios (F 6160)=8.16; P<0.0001; Figura
3b). Los sitios CAL, RUE y TRO tuvieron
una productividad promedio de conos o

semillas/ha significativamente mayor que
TAQ y RUO.
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Tabla 3. Ntimero de conos y semillas promedio (+EE) por
Table 3. Mean (+SE) cones and seeds per tree for seven po
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arbol en las poblaciones evaluadas entre 2000 y 2014.
pulations sampled during the period 2000-2014.

Poblacién Conos/éarbol Semillas/arbol Conos/ha Semillas/ha Periodo
TRE 19.4 (+4.7) 2369 (+ 667) 680 (+159) 82906 (+23347) 2000-2014
TRO 15.7 (£3.9) 1952 (£567) 817 (£194) 101503 (+29487) 2000-2014
RUE 21.2 (£5.3) 2619 (£796) 805 (+194) 99541 (+30231) 2000-2014
RUO 21.1 (¢6.2) 2657 (+870) 549 (£56) 69093 (£22613) 2000-2014
CAL 24.1 (+7.8) 3031 (x1210) 851 (+250) 107047 (+38726) 2002-2014
MAL 16.5 (£5.3) 2080 (+839) 567 (+152) 70387 (£24063) 2003-2014
TAQ 16.1 (¢5.9) 2077 (£938) 370 (x116) 47068 (+18472) 2004-2014

Promedio 19.4 (+1.3) 2399 (+134) 685 (+166) 85232 (+25590)

La produccién bruta total de semillas
por poblacién varié significativamente
como consecuencia de diferencias en la
productividad por unidad de superficie y
por variaciones entre sitios en la extension de
bosque de araucaria (F 70=3-35; P<0.01; Tabla
4). En el periodo comun 2004-2014, para las
siete poblaciones se estimé un promedio de
65 t de semillas (+24 EE; rango: 8-188) en una
superficie promedio neta de araucaria de
255 ha (rango: 35-482). La produccién bruta
estimada por extrapolacion en las restantes tres
poblaciones vari6 entre 29 y 187 t (Tabla 4).

Variacion de la produccién de semillas entre
tipos de bosque

La producciéon promedio estimada de kg
semilla/ha vario significativamente entre
los distintos tipos de bosque estudiados
(F5,7,=3.34; P=0.018; Figura 5). Los bosques
densos de araucaria (Aa denso) y los de
araucaria-lenga (Aa_Np) son, al menos, 2.5y
1.5 veces més productivos que los restantes
tipos forestales, respectivamente (P<0.01;
Figura 5). No se encontraron diferencias
significativas entre los bosques mixtos de
araucaria y fiire y aquellos donde la conifera

9007 a
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Figura 5. Peso promedio de semillas de araucaria/ha
(+EE) en bosques monoespecificos o mixtos de Araucaria-
Nothofagus spp. dominados o no por la conifera. Araucaria
denso (Aa_denso), Araucaria-N. pumilio (Aa_Np),
Araucaria-N. antarctica (Aa_Na), Araucaria abierto (Aa_
abierto), N. pumilio-Araucaria (Np_Aa) y N. antartica-
Araucaria (Na_Aa). Letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.05)

0

Aadenso Aa_Np

Figure 5. Mean (+SE) araucaria seed kg/ha on pure or
mixed Araucaria-Nothofagus spp. forests where the conifer
dominates or not. Dense Araucaria (Aa_denso), Araucaria-
N. pumilio (Aa_Np), Araucaria-N. antarctica (Aa_Na), Open
Araucaria (Aa_abierto), N. pumilio-Araucaria (Np_Aa) and
N. antarctica-Araucaria (Na_Aa). Significant differences
(P<0.05) are shown by different letters.

Tabla 4. Produccién promedio de toneladas totales por poblacién durante afios “Baja”, “Intermedia” y “Alta” en el
periodo 2000-2014. Los valores de PUL, ZAP y CAJ fueron calculados a partir de la extrapolacién de los datos promedio
sobre conteo de conos y semillas en las restantes poblaciones.

Table 4. Seed gross production (tonnes) for the sampled populations during "Poor", "Regular” and "Productive" years

during 2000-2014. The values for PUL, ZAP and CAJ wer
values obtained from the other populations.

e estimated using cones per tree and seeds per cone mean

Poblacién  Superficie Semilleros Toneladas totales Promedio
(ha) (arboles/ha) ~ Baja  Intermedia  Alta 2004-2014
TRE 48 35 4 11 29 13 (£3)
TRO 61 52 6 19 44 20 (+5)
RUE 206 38 23 50 157 68 (+24)
RUO 481 26 20 84 275 91 (34)
CAL 517 44 38 160 475 188 (+75)
TAQ 432 23 12 50 167 65 (+28)
MAL 35 35 2 6 19 8 (+3)
ZAP 353 70 48 181 579 187 (+52)
PUL 453 41 36 135 432 140 (+38)
CAJ 50 78 8 28 91 29 (+8)
Promedio 271 (+62) 43 (+6) 20 (+5) 73 (£20) 227 (+64) 81 (£29)
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es acompafnante. Las variaciones en la
productividad entre bosques se explic6 por
la diferencia significativa en la densidad
de semilleros (F, =5.35; P<0.001) y no por
diferencias en el tamarfio (Dap) de los mismos
(F 5.56=2-18; P=0.08).

(5,36

Discusion

En el presente trabajo se muestra que el patrén
espacio-temporal de la produccién de conos
en araucaria estd influenciado primariamente
por la exposicién solar y de manera secundaria
por la composicién y la estructura forestal.
Los arboles mas productivos estan ubicados
en poblaciones con exposiciéon norte y en
altitudes intermedias y en bosques mixtos
con valores moderados de area basal/ha.
Araucaria, al parecer, presenta picos maximos
de produccién de conos cada 6-7 afios y una
variaciéon media de 8 veces entre afios de Alta
y Baja productividad.

Existirfa un patrén espacial caracterizado
por la reduccién de la produccién de conos
por arbol de este a oeste, probablemente en
relacion con el incremento de la altitud, del
drea basal/ha y de la pérdida del efecto de
la exposicién solar con el incremento de la
densidad del bosque hacia el oeste. Sanguinetti
& Kitzberger (2008) determinaron que la sequia
2 afios antes de la produccién de conos seria la
clave ambiental que dispara la diferenciacién
de yemas para la formacién de conos en forma
sincrénica entre arboles y entre poblaciones.
Las diferencias en el efecto de la exposicion
norte (seca) entre afios de "Alta", "Intermedia”
y "Baja" productividad en bosques mixtos
respecto a los puros se explicarian por la
ubicacién de estos bosques respecto al
gradiente de humedad y al nivel de estrés
hidrico que éstos perciben. Por lo general, los
bosques mixtos se ubican a mayor altitud y
hacia el oeste; por ende, los arboles en estos
bosques "sentirdn" con mayor intensidad el
estrés hidrico que estimularia la formacién de
yemas florales s6lo en afios de sequia extrema
y en la exposicién mas seca de la montafia. Por
el contrario, los afios de "Baja" productividad
estdn asociados con una humedad fuerte al
momento de la induccién floral, y sélo los
bosques ubicados en sitios mas secos y a menor
altitud, como los bosques puros en exposicion
norte, recibirian el estimulo climéatico. A su
vez, los bosques puros mostrarian mayores
niveles de competencia intraespecifica y/o
limitaciones de nutrientes al presentar una
mayor densidad de individuos y crecer sobre
suelos usualmente rocosos; esto explicaria la
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falta de respuesta de los semilleros al efecto
"exposicién” en afios de productividad "Alta"
e "Intermedia”.

Si bien entre poblaciones hubo diferencias en
el ndmero de conos/arbol durante los afios de
minima y méxima productividad, la variacién
en la produccién entre poblaciones se debié no
tanto a diferencias en la escala de arbol, sino
a las diferencias por hectarea y por poblacién
debido a la variabilidad en la densidad de
semilleros y en la superficie neta de araucaria.
Las poblaciones con mayor productividad
promedio por unidad de superficie (e.g., CAL,
RUE o TRO) son aquellos que tienen arboles
mas productivos o una mayor densidad de
semilleros. Los bosques densos (>200 arboles/
ha) y puros de araucaria compensarian la
existencia de arboles menos productivos con
la mayor densidad de semilleros.

Las diferencias de productividad entre
arboles ubicados en distintas poblaciones
podrian estar relacionadas con el tamafio, la
forma y el volumen de copa de los arboles y
con la competencia con los drboles vecinos méas
cercanos. A futuro se considera importante
avanzar en esta linea de investigacién para
dilucidar atin mas la importancia de estos
factores intrinsecos o locales.

Las estimaciones en este trabajo del nimero
promedio de semillas/ha en el periodo 2004-
2010 serfan 2 veces maés altas que el promedio
publicado en Chile para los mismos afios
(119600 vs 51835 semillas/ha) (Donoso et al.
2010). A su vez, la productividad estimada es
siempre superior a las publicadas en Chile en
décadas previas (Mufioz 1984; Caro Caro 1995).
Esto podria indicar que los bosques evaluados
en el Parque Nacional Lanin en Argentina
serian mas productivos que los estudiados en
Chile en la comuna de Lonquimay. De estos
estudios también se desprende que existiria
no sélo una sincronizacién regional de todas
las poblaciones en Argentina (Sanguinetti
& Kitzberger 2008), sino que éstas también
estarfan sincronizadas con las poblaciones
chilenas.

La mayor variabilidad en la produccién
de conos a escalas espaciales crecientes
podria tener implicancias importantes
sobre el patrén de ocurrencia y abundancia
de la regeneracion en esta especie, que se
distribuye en forma fragmentada por factores
ecolégicos intrinsecos y por perturbaciones
humanas. A pesar del extraordinario nivel
de sincronia reproductiva, es posible que los
parches méas pequefios de araucaria tengan,
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proporcionalmente por unidad de superficie,
mayores presiones de granivoria y, por lo
tanto, menores niveles de regeneracién. Por
esto se esperaria que sélo en los bosques més
extensos exista "escape espacial” frente a la
granivoria producida por animales méviles.
Esto fue verificado en bosques muy densos y
productivos como TRO, donde la fluctuaciéon
en la produccién de conos estaria saciando a
especies invasoras como Rattus norvergicus
(Berkenhout) (Shepherd & Ditgen 2005)
y Sus scrofa (Linnaeus) (Sanguinetti &
Kitzberger 2010). Por el contrario, en bosques
menos productivos y con mayor presién de
granivoria por ganado y por el hombre, la
supervivencia de semillas es minima o nula
(Sanguinetti 2008).

Enlas dltimas décadas, la competencia por la
semilla de araucaria con la fauna doméstica y
las demandas del mercado por el recurso han
alentado al humano a realizar la cosecha desde
el arbol utilizando diversas técnicas para
golpear los conos con lazos, gomeras o varas.
Estas técnicas aumentan significativamente
la eficacia de la cosecha y permiten la colecta
del 50-75% de conos/arbol (Hermann 2006).
En 1200 ha netas de araucaria en Rucachoroy,
la cuenca mas utilizada del norte del Parque
Nacional Lanin, el ser humano anualmente
cosecha entre 10 y 80 t de semillas. Segiin
los resultados de este trabajo, estos valores
representarian entre 5 y 25% de la producciéon
bruta, siendo mayor la presién en los afios de
baja productividad. En esta zona se observa
con claridad una tendencia alcista de los
volumenes de cosecha desde 1993 a 2013,
vinculados con el aumento de la poblacién
humana y con el cambio en las técnicas
de cosecha (datos estadisticos del Parque
Nacional Lanin).

En el marco de planes de manejo para las
areas utilizadas por los Mapuches, tanto
dentro del Parque Nacional Lanin como
en el resto de la provincia del Neuquén, la
informacién generada en este trabajo puede
servir para fijar cuotas de cosecha de semillas
segtin la productividad en cada sector para
garantizar que sobre el recurso para la fauna
y para la regeneraciéon. El preocupante
aumento del ganado en los bosques y de
especies silvestres invasoras consumidoras
de la semilla (i.e., jabali, ciervo colorado,
liebre, conejo y rata noruega) amerita con
urgencia que el Estado arbitre los medios
para minimizar estas amenazas que ponen
en duda la conservacion de largo plazo de este
increible, fragil y raro ecosistema.
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