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RESUMEN

Se analiz6 el patrén de establecimiento de especies lefiosas en un area de bosque en una
fase sucesional temprana (<20 afios} en la costa norte de la Isla de Chiloé (41° 50° S), en
relacién con la presencia de residuos lefiosos remanentes de la perturbacion, y se
evaluaron posibles hipotesis sobre el origen de este patrén. Para documentar el patrén
de colonizacién del area sucesional, se estimé la cobertura de plantulas y juveniles de
especies lefiosas por tipo de substrato (detritus lefioso, musgos, y hierbas) en cinco
transectos de 50 m de longitud. Se encontrd una correlacién positiva significativa entre
el nmimero de individuos de especies arbdreas colonizadoras y el porcentaje del suelo
cubierto por material lefioso en clases de descomposicién avanzadas, y una correlacién
negativa significativa entre el mimero de individuos de especies arbdreas colonizadoras
y el porcentaje de suelo cubierto por hierbas. No hubo correlacién con los otros tipos de
substratos. Se determind que mas de 70% de las plantas arboreas establecidas en el drea
de estudio estaban asociadas a elevaciones por sobre el promedio del nivel del suelo
formadas por acumulaciones de detritus lefioso post-perturbacion, La sobrevivencia de
plantulas arbdreas de un afio transplantadas sobre material lefioso en descomposicion y
sobre suelo en sitios abiertos fie significativamente mayor sobre substrato lefioso para
el total de plantulas y para cada una de las cinco especies arbéreas utilizadas en el
ensayo. Se demostrd que substratos lefiosos en estados avanzados de descomposicidn
presentaban menores fluctuaciones diarias en sus contenidos de humedad y una menor
tasa de desecacién en periodos sin lluvia que el suelo desnudo, Esta condicidén
microambiental favoreceria la sobrevivencia de las plantulas establecidas sobre

substratos lefiosos, a pesar de que la mayor relacién C/N del substrato lefioso en
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comparacién al suelo sugiere una menor “calidad” del substrato lefioso en términos de
nutrientes. La asociacién de los arboles colonizadores con sitios elevados sugiere que el
anegamiento estacional y la desecacion estival del suelo limitarian Ia colonizacién de
plantas arbdreas en el drea sucesional. Los arbustos no mostraron asociacién con
substratos elevados, por lo que serian mas tolerantes al anegamiento estacional que los
arboles. La permanencia del detritus lefioso en areas de bosques perturbadas
favoreceria la colonizacién de especies arboreas en etapas tempranas de la sucesion,
previniendo la monopolizacidn del substrato por especies arbustivas y reduciendo los

efectos negativos del anegamiento y la sequia estacional sobre la colonizacion.




ABSTRACT

The pattern of establishment of woody species was analysed in an area of forest in an
early successional phase (< 20 years) in the northern coast of the Island of Chiloé (41°
50' S), in connection with the presence of woody residuals from the disturbance. I
evaluated hypotheses about the origin of recruitment patterns. In order to document the
colonization pattern of woody species in the successional area, I estimated the number
of seedlings and juveniles of woody species growing on three substrates (woody
detritus, mosses, and herbs), sampling along five transects of 50 m of length. I found a
positive and significant correlation between the number of individuals of tree species
and the percentage of soil covered by woody material in advanced decomposition
classes, and a negative and significant correlation between the number of individuals of
tree species and the percentage of soil covered by herbs. No correlation was found with
the other substrate types. More than 70% of trees in the area occurred on elevated
substrates above the average level of forest floor. These elevations (“mounds™) were
accumulations of woody detritus. The survival of one-year old ftree seedlings
transplanted on to woody substrate and on bare soil in open sites was significantly
higher on woody substrate for both the total number of seedlings, and for each one of
the five trees species tested. Results document that woody debris in advanced stages of
decomposition had minor daily fluctuations in their moisture contents and lower rates of
desiccation during periods without rain than bare soil. The microhabitat associated with
decomposing wood would favour the survival of established seedlings in spite of the
higher C/N ratios of woody subsirate compared to soils in the same arca. The

association between colonizing trees and elevated microsites, suggests that seasonal
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flooding and drought would limit the colonization of the successional area by trees.
Shrubs did not show associations with elevated substrates, and hence they are probably
more tolerant to flooding than trees. Woody detritus remaining in disturbed forests
favor the colonisation by tree species and prevent the monopolization of the area by
shrubs, thus reducing the negative effects of seasonal flooding and drought on the

colonisation process.
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INTRODUCCION

El cambio de la vegetacién en un area perturbada puede seguir muchas vias alternativas,
dependiendo de la naturaleza de la perturbacién (4rea e impacto sobre los organismos y el
substrato) y de la heterogeneidad inicial de micrositios en el area perturbada (Armesto y
col. 1991; Pickett y col. 1987). Durante la fasé inicial de restablecimiento de la vegetacion,
la heterogeneidad del substrato en el area perturbada es fundamental, ya que constituye un
mosaico de micrositios que difieren en sus condiciones para la germinacion,
establecimiento y crecimiento de las especies pioneras (Harper 1977; Whittaker & Levin
1977). Debido a su influencia sobre la colonizacion, la heterogeneidad del sitio podria tener
consecuencias histéricas de largo plazo, determinando el tipo de comunidad que se
establece después de la perturbacién y se reflejaria en la composicién de especies en las
ctapas sucesionales mas avanzadas. Smith (1972), define un ambiente heterogéneo como
aquel en el cual la tasa de un pr‘oceso varia en el espacio en relacidn a variaciones
estructurales del ambiente. Este punto de vista considera el componente temporal (Kolasa y
Rollo 1991) y evaliia la heterogeneidad del espacio a través de los efectos de la comunidad
establecida sobre el ambiente fisico. La heterogeneidad espacial tiene consecuencias
ecolégicas relevantes para la estructura de las comunidades, en la medida en que es la
expresion de variaciones en la disponibilidad de recursos (como luz, agua, nutrientes)
criticos para ciertos organismos que perciben esta heterogeneidad (Naeem y Colwell 1991),
Seglin Armesto & Pickett (1985), existen factores histdricos y ambientales que

influyen en la invasién, establecimiento y desempefio de las especies durante la sucesion.




Dentro de los factores histéricos se podria considerar la naturaleza de la perturbacion que
dio origen al proceso sucesional, y dentro de los factores ambientales importantes en el
curso de la sucesién se encuentra la heterogeneidad del substrato sobre el se establecen las
pléntulas. Esta heterogeneidad, generada en muchos casos por los remanentes del bosque
original, incluyendo el material lefioso en descomposicién depositado en el suelo, puede
tener efectos determinantes sobre el proceso de regeneracion del bosque sucesional.

Se ha sugerido que la heterogeneidad del substrato donde se establecen las plantulas
es un factor que permite la coexistencia de especies de plantas, ya que diferentes especies
podrian ocupar distintos micrositios (Grubb 1977, Nakashizuka 1989, Duncan 1993, Lusk
1995). Un ejemplo notable del efecto de micrositios en el patrén de regeneracion de las
plantas ha sido documentado en bosques primarios del Noroeste de EEUU, en donde la
germinacién y establecimiento de plantulas de especies arboreas ocurre predominantemente
sobre troncos caidos bajo el dosel (Franklin & Dyrness 1973). McKee y col. (1982)
estimaron que entre 88 y 97% de las plantulas de las especies arbéreas dominantes del
bosque de Picea-Tsuga en el Olympic National Park, Washington, se establecian sobre los
troncos en descomposicién. Esta proporcidn es ain mas notable si consideramos que sélo
entre un 6 y 11% de la superficie del suelo en dichos bosques se encuentra cubierta por
troncos caidos (Graham & Cromack 1982). En consecuencia, el material lefioso depositado
en el suelo seria una fuente relevante de heterogeneidad del substrato del bosque para el
establecimiento de plantulas. En Chile, Carmona y col. (2000}, han estimado que en un

bosque mixto primario de la Cordillera de Piuchué de Chiloé Insular, dominado por

Nothofagus nitida, Drimys winteri y Podocarpus nubigena, los troncos caidos pueden




cubrir un 8-10% del suelo forestal. Ademas, existen antecedentes sobre los patrones de
establecimiento de plantulas sobre suelo y troncos caidos que apoyan la importancia del
material lefioso. En un bosque lluvioso templado de la Cordillera de la Costa, Osorno, mas
de 60% de la regeneracién de especies lefiosas, principalmente de plantas con semillas
pequefias, ocurre sobre el material lefioso muerto en el suelo (Lusk 1995).

Se han propuesio varias hipétesis para explicar la concentracién de plantulas sobre
material lefioso en descomposicién en ambientes de bosque. Sharpe (1956) sugirié que los
troncos caidos favorecen el crecimiento de las plantulas por sobre el estrato de hierbas y
musgos del sotobosque, los que normalmente limitarian el establecimiento de las plantulas
por competencia. Harmon & Franklin (1989) presentaron evidencia en favor de esta
hipotesis a partir de experimentos de tramsplante de plantulas en terreno. Por otro lado,
Minore (1972) sugirié que las acumulaciones de materia lefiosa descompuesta podrian
caracterizarse por una mayor disponibilidad de nutrientes que los suelos. Una tercera
hipétesis postula que en bosques hiimedos, sujetos a alta precipitacion, largos perfodos de
anegamiento serian responsables de la exclusion de las plantulas del suelo, en tanto que su
sobrevivencia serfa mayor en lugares elevados como troncos (McKee y col. 1982, Graham
& Cromack 1982). Lusk (1995), documenté que las plantulas originadas de semillas
grandes se establecerian preferentemente en el suelo del bosque, mientras las plantulas de
especies con semillas pequefias lo harian principalmente sobre micrositios elevados como

troncos caidos y tocones, debido a que la cobertura hojarasca inhibiria el crecimiento de las

pequefias plantulas originadas de estas semillas.




A diferencia de los efectos documentados por Harmon & Franklin (1989), en
bosques templados de Chile la competencia con hierbas no parece influir en el
establecimiento de plantulas (Lusk 1995), ya que existe escasa cobertura de hierbas en el
sotobosque. Sin embargo, los troncos permitirian una ventaja a las plantulas arboreas sobre
la gran cobertura de bambi (Chusquea sp.) que colonizan rapidamente las 4reas abiertas del
dosel (Veblen y col. 1981).

Read & Hill (1983) han documentado que los troncos muertos remanentes afectan el
proceso de sucesion secundaria en campos de pastoreo abandonados de Tasmania,
Australia. En estas dreas sucesionales, los troncos caidos son el principal substrato sobre €l
cual se establecen las especies arbdreas pioneras del bosque templado. Segun estos autores,
los troncos caidos y material lefioso en descomposicién en general, funcionarian como
centros de conceniracion de propagulos dispersados por aves y, ademas, reducirian el estrés
climatico que afectaria la germinacién y establecimiento de las plantulas colonizadoras
sobre el suelo.

A pesar de que en estos estudios se reconoce la importancia de los sustratos lefiosos
ent el proceso de regeneracion de bosques, en bosques de Chile se carece de datos
cuantitativos sobre la abundancia de material lefioso en descomposicion y, en particular,
sobre su importancia en el proceso de recolonizacién cuando los bosques son perturbados
por ¢l impacto humano.

Para ilustrar cémo la heterogeneidad del sitio afectaria los procesos de colonizacién

y cambio subsecuente de la vegetacion en un drea perturbada, presento un esquema de

cambio sucesional (Figura 1), que podrian ser aplicable a muchos sistemas naturales




(modificado de Pickett y col. 1987). En este esquema se incorpora como factor relevante la
heterogeneidad de microhdabitats, ya que afecta a la mayorfa de los procesos que determinan
el cambio de la vegetacion a través de las etapas iniciales de la sucesion y favorece la
coexistencia de distintas especies. El material lefioso en descomposicién depositado en
areas sucesionales podria actuar como perchas para las aves favoreciendo la dispersién de
semillas hacia estos sitios (Hernindez 1995). Asf también, la heterogeneidad generada por
material lefioso en 4reas sucesionales favoreceria la germinacion de semillas, y el
establecimiento y sobrevivencia de plantulas de distintas especies. Inicialmente, el
principal factor responsable de 1a heterogeneidad espacial en un sitio sucesional es el efecto
de la perturbacion sobre el substrato y los remanentes de la comunidad original (Veblen y
col. 1996). A medida que avanza el proceso sucesional se van incorporando nuevas
especies y su presencia, estructura y efectos sobre el substrato son a su vez fuentes de
heterogeneidad en las etapas mas avanzadas de la sucesion.

Si los troncos caidos, 0 mas en general, el material lefloso en descomposicion en el
suelo representan micrositios claves para la germinacién de semillas y establecimiento de
plantulas de una fraccién importante de especies arbéreas del bosque templado de Chile
(Lusk 1995), entonces estos micrositios deberian jugar un papel relevante en el proceso de

sucesion secundaria, dependiendo de su abundancia después de la perturbacion. Ciertas

perturbaciones naturales, como tormentas de viento, e impactos antropogénicos como
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incendios de intensidad baja o intermedia, pueden acumular gran cantidad de troncos caidos
y desechos lefiosos en el drea perturbada (Perry & Amaranthus 1997), lo que produce
heterogeneidad en el sitio donde ocurre la sucesion.

En esta Tesis se analiza el papel de los micrositios generados por el material lefioso
muerto en el suelo, legado del bosque pre-perturbacion asf como de mortalidad de arboles
remanentes post-perturbacién, durante el proceso de invasién de un 4rea sucesional
incendiada hace dos décadas en la zona norte de la Isla de Chiloé (41° 50' §). Se pondran a
prueba las siguientes hipétesis sobre el proceso de recolonizacion de especies lefiosas en el
area afectada por la perturbacién antropogénica y sus posibles mecanismos causales:

Se postula que la colonizacién de especies lefiosas en areas perturbadas por impactos
moderados estaria fuertemente asociada a la presencia de troncos caidos, remanentes del
bosque original, por lo que la presencia de restos lefiosos determinaria en gran medida la
velocidad y direccién del proceso de cambio sucesional. Por lo tanto, existiria una
asociacién positiva entre la densidad de plantulas de especies lefiosas colonizadoras y los
micrositios generados por material lefioso en descomposicién remanente en el area
perturbada. Este patrén se explicaria porque la sobrevivencia de las plantulas de especies
lefiosas arbdreas seria mayor sobre los restos de material lefioso en descomposicidn que en
el suelo adyacente, y el material lefioso en descomposicién diferiria en: a) susceptibilidad al
anegamiento estacional, b) variacion temporal del contenido de humedad y c¢) contenido de
nutrientes tales como C y N, respecto del suelo adyacente.

Para evaluar estas hipotesis: 1) se documenté el patrén de reclutamiento de plantulas

de especies lefiosas en el 4drea sucesional, y se evalud si elevaciones del relieve



conformadas por detritus lefioso estaban asociadas con una alta densidad de juveniles de
plantas lefiosas establecidas, 2) se realizé un ensayo en terreno para evaluar la
sobrevivencia de plintulas arbéreas trasplantadas en dos substratos: suelo y restos de
material lefioso en descomposicién, y 3) se compararon las variaciones en contenidos de

humedad y relacién C/N de ambos tipos de substratos.



SITIO DE ESTUDIO

Vegetacion y suelos

El sitio de estudio se encuentra en los terrenos de la Estacion Biologica “Senda Darwin”, en
las cercanias de Ancud, al noreste de la Isla Grande de Chiloé (41°50' S) (Fig. 2). Las
observaciones y experimentos se Ilevaron a cabo en un 4rea sucesional secundaria
correspondiente a un bosque del tipo Nor-Patagénico (Veblen y col. 1996). Esta area fue
perturbada por un incendio de moderada intensidad hace aproximadamente 20 afios,
quedando numerosos froncos en el suelo y arboles vivos y muertos en pie, la mayoria de los
cuales posteriormente fueron sumandose a los troncos en el suelo al ser derribados por el
viento, aunque algunos grandes arboles en pie atin persisten (densidad promedio=100
individuos muertos en pie x ha'). La heterogeneidad de substrato en este sitio resulta
particularmente importante debido a diferencias en relieve, depresiones y monticulos
formados por troncos caidos, tocones de arboles originales y grandes cumulos de ramas
remanentes de la corta de arboles realizada después del incendio para abrir el terreno. El
suelo en las depresiones se encuentra frecuentemente anegado y cubierto por hierbas
(mezclas de gramineas, juncaceas y ciperdceas) y gruesas capas de musgos (Sphagnum).
Aravena y col. (2000) extrajeron tarugos de los 10 arboles méas grandes del area
sucesional, encontrando que la edad minima de los individuos colonizadores es de
aproximadamente 12 aflos, Si a esto se suman los afios necesarios para que el 4rbol alcance

la altura a la cual se tomaron estas muestras (1,3 m), estos resultados confirmarian que el

incendio en esta area ocurrié hace aproximadamente 20 afios atras. En la Isla de Chiloé son
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frecuentes los incendios de pequefia escala, especiaimente durante los veranos secos,
generados por los propietarios de las tierras para limpiar el terreno de arbustos, y que se
escapan de control (Willson & Armesto 1996).

El 4drea de estudio se encuentra circundada por densa vegetacidn boscosa,
correspondiente a bosques sujetos a intensa tala selectiva hasta hace unos veinte afios. El
proceso de invasion arbérea en el drea sucesional se ha acelerado desde hace unos siete
afios en que se elimin6 definitivamente el pastoreo por ganado que, en forma ocasional, se
extendia a toda el 4rea. Las especies arbustivas Baccharis magellanica y Gaultheria
mucronata presentaron una mayor densidad y frecuencia en el sitio de estudio que las
especies arbéreas, aunque el nimero de especies arboreas colonizadoras fue mayor (Tabla
3). Los remanentes boscosos circundantes al érea perturbada, que sirven de fuente de
propagulos para los procesos sucesionales, se encuentran dominados principalmente por
drboles siempreverdes como Laureliopsis philippiana (Monimiaceae), Drimys winteri
(Winteraceae), Podocarpus nubigena (Podocarpaceae), Nothofagus nitida (Fagaceae) y
varias especies de Mirticeas. Algunos arboles emergentes en estos remancntes boscosos
corresponden a Nothofagus. A exepcién de L. philippiana, las especies arboreas
colonizadoras registradas en el sitio de estudio son las mismas que en los remanentes
boscosos que la rodean, ademas de encontrarse algunos individuos de Weinmannia

trichosperma (Cunnoniaceae) y Pseudopanax laetevirens (Araliaceae), que son raras como

aduitos en el bosque circundante.
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Mapa de la ubicacion des area de estudio. La flecha indica la ubicacién de la Estacién

Bioldgica "Senda Darwin", en cuyos terrenos se encuentra el sitio de estudio.
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Esta zona de la Isla de Chiloé se caracteriza por tener suelos de origen volcanico o
andisoles, ricos en arcilla amérfica, comiinmente denominados suelos tipo fiadi (Beinroth y
col. 1985). Estos suelos del tipo fiadis son de alta compactacion y presentan caracteristicas
fisicas que reducen su capacidad de drenaje (Aravena 1991), por lo que son lugares
permanentemente inundados en inviemo y comparativamente secos en verano. Se ha
notado que al destruir la formacién boscosa nativa, mediante fuego o tala, se forman
grandes extensiones de praderas permanentes muy hiimedas y pantanosas, dominadas por el
junquillo (Juncus sp.) y especies arbustivas (Barros 1988). Areas con estos tipos de suclos

pueden ser comunes en sitios perturbados en la Isla de Chiloé.

Clima

El clima dominante de la region es descrito como templado-hiimedo con fuerte influencia
oceanica (Di Castri & Hajek 1976). Los registros meteorolégicos de los tiltimos cuatro afios
en la Estacién Biologica "Senda Darwin" (45° 53' S, 73° 40' W) indican que la precipitacion
anual promedio alcanza 1906 mm y la temperatura anual promedio es de 11°C. A pesar de
que llueve durante todo el afio, el 70% de las precipitaciones se concentran durante los
meses de Abril a Septiembre (Fig. 3). La temperatura méxima mensual (Enero) es de 24°C
y la temperatura minima mensual (Junio-Julio) es de 2.5°C. En Verano las temperaturas
méximas pueden alcanzar los 27°C, con perfodos de una semana hasta un mes sin lluvias

(Willson & Armesto 1996), debido a la extensién de la influencia del clima mediterraneo

que prevalece a latitudes mas bajas (Di Castri & Hajek 1976).
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Diagrama Climatico de la Estacion Biolégica "Senda Darwin", al norte de la Isla de Chiloé.
Se indican los promedios mensuales para el perfodo 1996-2000. Las barras indican la

precipitacién mensual, la linea continua indica la temperatura promedio mensual y las

lineas puntuadas indican las temperaturas minimas y méaximas promedio mensuales.
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METODOS

Colonizacidn de especies lefiosas en relacién al tipo de substrato

Para documentar el patrén de reclutamiento de plantulas en el 4rea sucesional, durante el
verano 1997-1998 se identificé y conté el nimero de plantulas de especies lefiosas en 50
estaciones de muestreo (parcelas circulares), separadas por intervalos de 5 m, a lo largo de
cinco transectos de 50 m de longitud cada uno (Fig. 4), paralelos y distribuidos en tres
zonas generadas por una huella que divide el sitio de estudio (dos transectos al sur del sitio
de estudio, dos al norte, y uno al noreste). En cada una de las parcelas circulares de 2 m de
didmetro, se contabilizaron e identificaron todas las pléntulas lefiosas presentes y,
simultincamente, se estimé el porcentaje del suelo ocupado por las siguientes categorias de
substrato: (a) material lefioso en descomposicion (en adelante MLD), identificando cinco
clases de descomposicién (ver definicion en Tabla 1) y agrupados para los andlisis en:
material lefioso en descomposicién temprana (clases I, Il y III) y material lefioso en
descomposicién avanzada (clases IV y V), (b) suelo cubierto por hierbas (gramineas y
ciperaceas), 6 (c) suelo cubierto exclusivamente por musgo. El porcentaje de cobertura de
cada tipo de substrato se estimé como la proporcién de 20 puntos de contacto distribuidos
al azar dentro del 4rea del circulo. Cada punto se asignd a un tipo de substrato y
corresponde a un 5% de cobertura en cada parcela de muestreo. Para cada especie la
densidad relativa (porcentaje del total de individuos por metro cuadrado) y frecuencia

relativa (porcentaje del total de veces que la especie estaba presente en cada parcela de
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muestreo) se sumaron para estimar un valor de importancia (¥I) por especie en el drea de

estudio (Tabla 3). V7 tiene un valor maximo de 200.

Colonizacion de especies lefiosas en relacion a la topografia

Para determinar si las plantulas lefiosas ocupaban posiciones elevadas sobre el nivel del
suelo, se realizé un elevamiento topogrifico del area de estudio a lo largo de cinco
transectos de 50 m de longitud. Para ello, se fijé una cuerda nivelada a una altura fija sobre
el suelo (aprox. 1 m). Cada 0,5 m de distancia a lo largo del transecto (un total de 101
puntos por transecto) se determiné la distancia perpendicular en metros, desde la cuerda
nivelada hasta el nivel del suelo. Fue posible asi trazar un perfil del relieve, tomando como
referencia el valor medio entre el punto més alto y el mas bajo del relieve. En cada punto a
lo largo del transecto se registré el tipo de substrato (MLD y suelo cubierto con hierbas o
musgos), la presencia o ausencia de especies lefiosas establecidas (arboreas y arbustivas) y

la posicion topografica.

Ensavos de sobrevivencia de plantulas

En bosques cercanos al sitio de estudio se colectaron semillas de las cinco especies arbdreas
con mayor valor de importancia (V7 > 20, Tabla 3); las semillas se sembraron en un
invernadero (en la Estacién Biol6gica) en cajas de germinacién conteniendo suelo y arena y
las plantulas germinadas se mantuvieron vivas por aproximadamente un afio con riego cada
dos dias. Luego de este periodo, en abril de 1999, inicio del periodo de mayores Iluvias en

Chiloé, se plantaron 130 plantulas, la mitad sobre un substraio de MLD clase IV (ver Tabla
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Tabla 1.
Clasificacién de los residuos lefiosos en cinco clases de descomposicién (adaptado de

Maser et al. 1988).

Clase Corteza Hojas Ramas Textura Forma
I Presente  Presente Presente Dura Redonda
II Presente  Ausente Presente Dura Redonda
III Fragmentos Ausente Ausente Dura/ Suave Redonda
IV Ausente  Ausente Ausente Suave Oval / fragmentado

Vv Ausente Ausente Ausente Suave semi-enterrado




1) y la otra mitad en un 4rea de suelo adyacente (<2 m de separacién) al substrato lefioso
(ntimero de individuos por especie ver Tabla 2). El 4rea total (0,3 m?) en que se plantaron
las plantulas y las distancias de separacion entre ellas fueron las mismas en los dos
subsfratos. Se registré mensualmente la sobrevivencia de las plantulas sobre los dos tipos

de subsiratos durante los 12 meses siguientes.

Variacién en el contenido de humedad de los substratos

Para determinar si existian diferencias diarias del contenido hidrico de los dos tipos de
substratos y estimar sus tasas de desecacion in sifu se realizaron dos experimentos:

1) Durante una semana en el mes de febrero de 2000, se colectaron diariamente mediante
un barreno cilindrico de metal tres muestras de MLD avanzada, y tres muestras de suelo
(primeros 10 c¢m) del area de estudio de aproximadamente 50 cm’® cada una. Las muestras
se obtuvieron en puntos seleccionados al azar en cinco dias despejados y calurosos y en dos
dfas con precipitaciones leves. Las muestras diarias se pesaron humedas y luego se secaron
al aire hasta que se obtuvo un peso constante. Se estimé asi la variacién diaria del
contenido de humedad de cada uno de los substratos intactos bajo condiciones de terreno.
2) Ademés, en el drea de estudio, se colectd una muestra de 40 x 60 cm y 5 cm de
profundidad de cada uno de los dos substratos (suelo y lefio en descomposicién), lo mas
intacta posible, y se pusieron en cajas de plumavit de las mismas dimensiones. Estas
muestras se secaron al aire dentro de un invernadero durante 14 dias, sujetas a temperaturas

entre 10° y 27° C, protegidas de las precipitaciones y exceso de humedad. De cada muestra
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Tabla 2.
Nitmero de plantulas arbéreas, por especies y tipo de substrato, usadas en los ensayos de

sobrevivencia.

Especies Substrato  Substrato
lefioso suelo
P. nubigena 15 15
D. winteri 12 12
N. nitida 13 13
A, Meli 15 15
P, laetevirens 10 10

Total 65 65
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de substrato se tomaron, con un barreno cilindrico de metal, 3 sub-muestras, de 50 e’ cada
una, cada dos dias por un periodo de 2 semanas. Se determind el peso hiimedo y el peso
seco de estas sub-muesiras (secadas sobre una estufa hasta obtener un peso constante). Se
obtuvo asi una curva de decrecimiento del porcentaje de humedad inicial del substrato por
gramo de peso seco de cada muestra durante los 14 dias siguientes. La pendiente de la
curva de contenido de humedad vs. tiempo fue usada para comparar la velocidad de

desecacién de cada substrato (% pérdida de humedad / dia).

Contenidos de carbono v nitrégeno de los sustrafos

Adicionalmente se determiné si existian diferencias en los contenidos de carbono y
nitrégeno de muestras de suelo y de MLD clase IV (Maser et. al 1988) provenientes del
sitio sucesional. Con un barreno cilindrico se colectaron al azar 30 muestras de 50 cm’
aproximadamente, a 5 cm de profundidad de suelo, de cada uno de los dos substratos y se
sometieron a combustién instanténea en un analizador de elementos Carlo Erba NA 2500
para obtener el contenido total de carbono y de nitrégeno, con lo que se calculd la relacién
C/N. Esta relacion es indicativa de la calidad general del substrato para el proceso de

mineralizacién de N (Pérez 1996), aungue no refleja directamente la disponibilidad de los

nuirientes en la muestra.
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Anélisis de datos

Colonizacion de especies lefiosas en relacion al tipo de substrato

Se determind si existia una correlacién entre los porcentajes de cobertura de material lefioso
en descomposicion temprana y avanzada, suelo con hierbas y musgos en el drea de estudio,
y ¢l niimero de plantulas (individuos de menos de 30 cm de altura) y juveniles (individuos
de mas de 30 cm de altura) de las especies lefiosas pioneras, mediante un Analisis de
Correlacién de Spearman entre el porceniaje de cobertura de cada tipo de substrato y la
densidad de plantas en cada punto, separando arbustos y 4rboles, tomando en conjunto los
datos de los cinco transectos. Con los datos de todos los transectos se obtuvo la variacién

de los porcentajes de cobertura de cada tipo de substrato en toda el 4drea sucesional.

Colonizacion de especies lefiosas en relacion a la topografia

En cada transecto topogréfico se tomd el valor minimo y el valor maximo de la distancia
vertical en los puntos de muestro desde la cuerda nivelada al substrato y se establecid el
punto medio de esta distancia como el nivel 0 del relieve. Aquellos valores por encima del
nivel O se consideraron positivos (monticulos) y distancias al substrato por debajo del nivel
0 se consideraron negativas (depresiones). Posteriormente, se computaron los puntos en
que se registrd presencia de plantulas lefiosas en nivel positivo, nivel 0, o nivel negativo del
relieve. En base a estos datos se realizé una Tabla de Contingencia y prueba de Chi-
cuadrado para determinar si la distribucién de las especies arboreas y arbustivas era

aleatoria en relacidn con los tres niveles de relieve.
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Ensayos de sobrevivencia de plantulas

Para determinar si las diferencias en las curvas de sobrevivencia de plantulas de especies
arbéreas establecidas sobre troncos y en el suelo adyacente eran estadisticamente
significativas, se compararon las curvas mediante la prueba estadistica de Mantel-Haenszel
(o log rank) (Taucher, 1997, Fox 1993). Este analisis de sobrevivencia evalud si la tasa de
mortalidad sobre uno de los substratos era consecuentemente mas altas que sobre el otro y
que la razén entre ambas tasas de mortalidad, en diferentes tiempos a partir del trasplante,

es constante (Taucher, 1997).

Variacion en el contenido de humedad de los substratos

Para determinar si existe alglin efecto del tipo de substrato sobre las variaciones en el
porcentaje de contenido hidrico de las muestras obtenidas de MLD clase IV y de suelo, los
datos de humedad de los substratos se analizaron por medio de Analisis de Varianza de

medidas repetidas. Las tasas de desecacion se compararon mediante analisis de regresion.

Contenido de Cy N en los Substratos
Se determiné si existian diferencias estadisticamente significativas entre los contenidos
promedio de C y N y la relacién C/N de los substratos MLD y suelo mediante una prueba

de Student.
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RESULTADOS

Colonizacién de especies lefiosas en relacion al tipo de subsirato

La recolonizacion del 4rea sucesional estaba dominada numéricamente por G. mucronata y
B. magellanica, entre las especies arbustivas, y por N. nitida, D. winteri y A. meli, entre las
especies arboreas (Tabla 3). Las especies arbdreas estaban presentes en todos los
remanentes boscosos que rodean el drea sucesional, en cambio los arbustos eran
caracteristicos de sitios abiertos creados por perturbaciones como incendios o tala del
bosque. El total de especies arbéreas registradas en los cinco transectos fue mayor que el
total de especies arbustivas (ocho vs. dos, respectivamente, Tabla 3). El andlisis de las
estaciones de muestreo en los cinco transectos reveld una correlacién positiva significativa
entre la densidad de plantulas y juveniles arbdreos en cada punto y la proporcién del
substrato cubierta por material lefioso en descomposicion clases IV y V (r= 0.83, p <0.001,
para plantulas y para juveniles), y una correlacion negativa significativa entre la densidad
de plantulas y juveniles arbéreos y la cobertura de hierbas (rs= -0.76 para plantulas, y 1~ -
0.67 para juveniles, p <0.001 en ambos casos) (Fig. 5). En ambas correlaciones las
tendencias fueron mads notorias en el caso de los juveniles en comparacién con las plantulas
(Fig. 5), lo que sugiere que el efecto de substrato se acentiia a medida que las plantas
arbéreas crecen. No hubo correlaciones significativas entre la densidad de pléntulas lefiosas
y la proporcién del substrato de cada punto de muestreo cubierta por musgos o detritus
lefiosos en clases de descomposicién menos avanzadas I, II o III. El mismo analisis se

realizd para el total de individuos de las dos especies arbustivas muestreadas en el sitio de
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Tabla 3.
Composicion de especies lefiosas presente en el 4rea sucesional, su densidad relativa (DR),

frecuencia relativa (FR), y valor de importancia (VI). ¥7=DR +FR

Especie Familia Forma de N/m? DR FR

crecimiento (Prom.+SD) (%) (%)

Gaultheria mucronata Ericaceae Arbusto 0.85+0.2 25 26
Baccharis magellanica Compositae Arbusto 0.47+0.1 14 21
Nothofagus nitida Fagaceae Arbol 092 +0.2 27 15
Drimys wintwri Winteraceae Arbol 0.39 + 0.1 12 10
Amomyrtus meli Myrtaceae Arbol 0.29+0.1 9 9
Pseudopanax laetevirens ~ Araliaceae Arbol 0.13 £0.05 4 6
Podocarpus nubigena Podocarpaceae Arbol 0.11£0.05 3 5
Weinmannia trichosperma Cunnoniaceae Arbol 0.09 £ 0.04 3 3
Caldcluvia paniculata Cunnoniaceae Arbol 0.06 = 0.03 2 3
Eucryphia cordifolia Eucryphiaceae Arbol 0.04 +0.03 1 1

51

35

42

22

18

10
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Relacién entre porcentaje de cobertura del suelo por dos tipos de substratos distintos,
Material lefioso en clases de descomposicion IV y V (a), y Hierbas (b), y 1a densidad de

plantulas y juveniles (de todas las especies arboreas) en el sitio de estudio.
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estudio y no se observé ninguna relacién estadisticamente importante con los diferentes
tipos de substrato. El 35% de los 50 puntos de muestreo (n= 17) no presentaron substrato
MLD, en clases de descomposicién IV y V, y en ninguno de estos puntos se encontraron
plantas arbéreas (Fig. 5). El punto que presenté la mayor densidad de plantas lefiosas
colonizadoras (15, 3 individuos /m?®) presenté una cobertura de 20% de hierbas, 0% de
musgos, 20% de MLD, en las clases I y III, y 60% de MLD en las clases IV y V (Fig. 5).
Es posible inferir que el establecimientos de plantas arboreas colonizadoras en el area
sucesional seria favorecido por valores de cobertura de detritus lefioso mayores a 30% y
valores de cobertura de hierbas menores a 40%. En el area de estudio, 45% de los puntos
de muestreo presentaron mds de 30% del substrato en forma de detritus lefioso en las clases

avanzadas de descomposicion.

Colonizacién de plantulas lefiosas en relacidn a la topografia

Se comprobd también una asociacién entre la colonizacién de plantas de especies arbéreas
y los microhéabitats elevados por sobre el nivel promedio del suelo. Un 71% de los
individuos de especies arbdreas se establecieron sobre sustratos con valores positivos del
relieve (es decir por sobre el nivel promedio del suelo) y solo 29% de las plantas se
encontraron en el nivel promedio o nivel 0 (Fig. 6). En contraste, no se registraron plantas
de especies arboreas establecidas sobre sustratos con valores negativos del relieve, es decir
en micrositios correspondientes a depresiones del suelo, frecuentemente anegadas. Sin
embargo, este patréon de colonizacién de las especies arbdreas no se observo para las

especies arbustivas (Fig. 6), las cuales se establecieron indiferentemente sobre substratos
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Asociacién entre la posicién topografica de los micrositios y la presencia de arboles y
arbustos en el sitio de estudio. Los monticulos son aquellos sitios por sobre el nivel
promedio del relieve (Nivel 0), y las depresiones son aquellos sitios que se encontraban por
debajo del nivel promedio del relieve. Los arboles se asociaron significativamente (y, =
36,54; p<< 0,0001) con micrositios elevados, formados por material lefioso en

descomposicion.
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con valores de nivel positivos, negativos, ¢ en el nivel 0; incluso hubo una tendencia al
establecimiento de arbustos en depresiones, es decir microhébitats con valores negativos
del relieve (69% de los individuos) (Fig. 6). La prueba de chi-cuadrado indicé que habia
una asociacién significativa entre los distintos niveles de reclieve (depresiones versus
monticulos) vy el tipo de especie lefiosa establecida (arboérea o arbustiva) (%= 36,54, p <<
0,0001).

El 100% de los puntos en los transectos de relieve, en los cuales se registraron
especies arbdreas establecidas correspondieron a substratos MLD, en clases IV y/o V. Los
arbustos en cambio se establecieron indistintamente sobre los substratos hierba, musgo o

MLD (41%, 30% y 29% respectivamente).

Ensavos de sobrevivencia de plantulas

La sobrevivencia de las plantas de especies arbéreas transplantadas sobre suelo y detritus
lefioso decrecié con una funcién exponencial negativa en todas las especies durante el
periodo de 12 meses de observacién (Fig. 7a). Al final del ensayo, un 12 % del total de
plantulas transplantadas se encontraban vivas, correspondiendo a un 2% de las plantulas
establecidas sobre suelo y un 23% de las establecidas sobre material lefioso. Esta
diferencia en las tasas de sobrevivencia de plantulas arboreas entre los dos substratos fue
estadisticamente significativa (p <0.001) corroborada mediante el analisis sobrevivencia de
Mantel-Haenszel (Taucher, 1997, Fox 1993). La tasa de mortalidad de plantulas lefiosas

sobre troncos fue significativamente menor que en el suelo adyacente.
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Las diferencias en sobrevivencia entre substratos también fueron evidentes para cada
una de las distintas especies arbéreas. P. laetevirens y D. winteri presentaron la mayor
mortalidad en ambos substratos (Fig. 7), su sobrevivencia fite cercana a cero después de
seis meses desde el inicio del ensayo. Para Pseudopanax no hubo diferencias
estadisticamente significativas (p= 0,2) en sus tasas de mortalidad y para Drimys esta
diferencia fue marginalmente significativa (p= 0,06). Sin embargo, la Unica plintula
sobreviviente de D. winferi al cabo de 1 afio se encontraba sobre substrato lefioso. P.
nubigena mosiré la mayor diferencia en la tasa de mortalidad entre substratos (p= 0,0002),
con un 47% de sobrevivencia sobre troncos y 0% en el suelo al cabo de 12 meses (Fig. 7b).
Todas las demds especies mostraron mayor sobrevivencia sobre substratos lefiosos, aunque
las diferencias en algunos casos fueron de uno o dos individuos sobreviviendo sobre
troncos y ninguna en el suelo (Fig. 7). Para N. nitida la diferencia entre substratos en las
tasas de mortalidad resulté marcadamente significativa (p= 0,005). Para Amomyrtus meli
esta diferencia fue menor pero aun significativa (p= 0,05). Del total de plantulas de todas
las especies trasplantadas en el suelo (N=65), solo dos plantas de 4. meli sobrevivieron al

final del ensayo (Fig. 7).

Variacién en el contenido hidrico v desecacion de los substraios

En el 4rea de estudio, los substratos comparados presentaron una variacion de hasta un 30%
en su contenido de humedad durante muestreos diarios a lo largo de siete dias, a pesar que
durante este periodo se registraron solamente leves diferencias climaticas, con temperaturas

extremas aproximadas de 8 y 18°C y con precipitaciones solo los dias 2, 3 y 4 del muestreo
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(3, 3, 10 mm respectivamente). Las muestras de suelo tuvieron una variacién diaria
considerablemente mayor (CV=27% promedio} que las muestras de MLD (CV=4%), es
decir, los contenidos hidricos fueron menos fluctuantes en el detritus lefioso que en el suelo
del 4rea de estudio (Fig. 8a). El Analisis de Varianza indicé que el tipo de substrato tuvo
un efecto significativo sobre los niveles diarios de variacién en contenido de humedad (F=
504,5; P<0,001).

Por otro lado, un segundo ensayo mostré que ambos tipos de substratos se
caracterizaban por diferentes tasas de desecacién (pérdida de su contenido hidrico /dia). En
el caso del suelo sucesional, 1a tasa media de pérdida de humedad durante doce dias de
ensayo fue de 1.3% * 0.02 (X * 1EE) al dia, en tanto que el detritus lefioso mostro una tasa
de pérdida de su contenido hidrico inicial de solamente 0,3% =% 0.05 diario en el mismo

periodo, es decir al menos cuatro veces menor al suelo adyacente (Fig. 8b) (ANOVA, F=

310,83, P<0,001).

Relacion C/N de los substratos

La relacién C/N resulto significativamente mayor para las muestras de material lefioso en
clases de descomposicién avanzada (IV y V), que en las muestras de suelo (media + 1 error
estandar, 138 + 42 y 29 * 0,3 respectivamente ) (p < 0,0005, Prueba de Student). Estas
diferentes proporciones reflejan un mayor contenido de carbono y menor contenido de

nitrégeno total de las muesiras de material lefioso.
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a) Fluctuaciones diarias en el contenido hidrico de los substratos material lefioso en
descomposicién y suelo, durante una semana en Febrero de 2000. Se destaca en
paréntesis la cantidad de agua caida (en mm) los tres dias que se registraron

precipitaciones durante el muestreo
b) Pérdida de contenido hidrico para los dos substratos, bajo condiciones de temperatura y

humedad ambiental controladas, durante dos semanas en Febrero de 2000
El anélisis de varianza indica que el tipo de substrato tiene un efecto significativo en las
variaciones diarias del contenido de humedad y en las tasas de desecacion de ambos

substratos
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DISCUSION

En este estudio se documenta que el proceso de colonizacién de especies arboreas en un
drea de Chiloé en que el bosque han sido perturbado por fuego estaria fuertemente
restringido a microhébitats elevados por sobre el nivel del suelo, formados por
acumulaciones de detritus lefioso, troncos caidos, o tocones remanentes del bosque original.
La estrecha asociacion entre los micrositios elevados y el reclutamiento de plantas arbdreas
sugiere fuertemente que el anegamiento del substrato puede limitar o impedir el
establecimiento de plantas de especies arboreas en sitios sucesionales. Sin embargo, la
colonizacién por arbustos no parece estar limitada a los monticulos, por lo que las especies
arbustivas dominantes del area de estudio, particularmente las especies de Baccharis y
Gaultheria, serian mas tolerantes a las condiciones de anegamiento estacional de los suelos
de sitios perturbados que las especies arbéreas colonizadoras. En un recorrido por los
caminos del secior norte de la Isla de Chiloé, es posible comprobar que muchos sectores,
donde los bosques han sido quemados o cortados, a menudo son invadidos por una densa
cobertura de arbustos, principalmente de estas dos especies. En una inspeccion répida de
varios de estos sitios, se observd evidencias de establecimiento escaso o nulo de especics
arbéreas colonizadoras, y evidencias de severo anegamiento de los suelos, tales como pozas
de agua estancada y densos parches de musgos. La presencia de tocones quemados en todos
los sitios, sin embargo, indica que estos matorrales arbustivos estuvieron originalmente

cubiertos por bosque.
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Sobre la base de los resultados de esta tesis, se puede postular que las dominancia de
especies arbustivas en grandes 4reas sucesionales post-incendios en la Isla de Chiloe,
particularmente en el sector norte, responderia a la mayor tolerancia de los arbustos al
anegamiento estacional de los suelos. La remocién mecénica o quema de los desechos
lefiosos, incluyendo desraizamiento de tocones, que se practican frecuentemente después de
incendios de bosques intencionales o accidentales, elimina componentes que podrian servir
como substrato para el establecimiento de los arboles colonizadores. Asi, 1a destruccién de
los remanentes lefiosos tenderia a retardar la colonizacién de las especies arboreas en
sectores perturbados, favoreciendo una completa dominancia de los arbustos, al menos, por
varias décadas.

La sobrevivencia diferencial de las plantulas arbéreas en micrositios generados por
detritus lefiosos, tales como los troncos cafdos, comparado con 2l suelo adyacente, podria
ser responsable del patrén de reclutamiento de especies arbéreas en el 4rea sucesional. Los
micrositios elevados podrian ser mas favorables para el establecimiento debido a que
reduciria la probabilidad de anegamiento de las plantulas y juveniles durante las estaciones
mas lluviosas y su desecacién durante el verano. Las plantulas colonizan preferentemente
material lefioso fragmentado y sin corteza (clases de descomposicion IV y V) lo que sugiere
que este tipo de material lefioso tendria propiedades fisicas que favorecerian el
establecimiento de las plantulas. Las diferencias en sobrevivencia registradas en el
experimento de transplante de planfulas explicarfan la distribucion observada de las plantas
de especies arbéreas, independientemente de la distribucién de la lluvia de semillas, aunque

algunos autores han registrado ademas mayor depositacion de semillas de frutos carnosos
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sobre los substratos lefiosos donde se posan las aves (Read & Hill, 1983). Hernandez
(1995) mostré que en 4reas abiertas del norte de la Isla de Chiloé las semillas dispersadas
por aves se concentraban bajo estructuras de percha, sugiriendo que los troncos caidos
remanentes en sitios abiertos, recibirfan una elevada lluvia de semillas de especies arboreas
con frutos carnosos, contribuyendo asf a su reclutamiento sobre estos substratos.

Las diferencias observadas en la sobrevivencia de plantulas arbéreas establecidas en
material lefioso y en el suelo adyacente no parecen deberse, al menos en principio, a
diferencias en la “calidad” o contenidos de nutrientes de los sustratos, ya que la alta
relacién C/N de los troncos en descomposicién indica una condicién menos favorable para
Jos procesos de mineralizacién del N, y menor disponibilidad de N en el material lefioso
que en ¢l suelo. La evidencia de este estudio sugiere, en cambio, que son las diferencias en
la capacidadl de mantener la humedad del detritus lefioso y del suelo, las que explicarian, al
menos en parte, la sobrevivencia diferencial de las plantas arbéreas en los dos sustratos.
Tanto las variaciones diarias en el contenido hidrico de los dos substratos en condiciones no
perturbadas, asi como las diferencias en la tasa de desecacién de los dos susiratos en el
tiempo, a partir de una condicién inicial equivalente, indican que el detritus lefioso es un
microh4bitat més favorable para el establecimiento de las plantulas arboreas, caracterizado
por una menor fluctuacién diaria y menor tasa de desecacién. Los resultados sugicren que
en el suelo, especialmente en depresiones, los propigulos y las plantulas podrian quedar
expuestos a extensos periodos de anegamiento en el invierno, que limitarian la
sobrevivencia, sumado a condiciones fluctuantes de humedad, que pueden llevar a una

desecacién rapida en el verano. Las precipitaciones registradas durante cuatro afios (1996-




36

2000) en la “Bstacién Biologica Senda Darwin” muestran que no hay meses sin
precipitacién. Sin embargo, el 70% del agna caida anualmente se concentra entre los meses
de Abril y Septiembre (Fig. 3). Durante ocho meses consecutivos (Abril a Noviembre) las
precipitaciones superan los 100 mm mensuales, lo que implicaria una alta probabilidad de
periodos de anegamiento prolongade a lo largo de por lo menos % partes del afio. La
susceptibilidad de las plantas al anegamiento se podria ver acentuado por las caracteristicas
de mal drenaje que presentan la mayorfa de los suelos en esta zona de la Isla de Chiloé
(Barros, 1988).

Ademas, la comparacién de las tasas de desecacién de los dos substratos (Fig. 8b)
sugiere que ¢l suelo podria secarse completamente en 38 dias sin lluvias, mientras que el
material lefioso puede manterier st humedad por un tiempo cuatro veces mayor. De
acuerdo a los datos de climéticos de la zona de estudio, la temperatura promedio mensual
de los meses de verano puede Ilegar a 14° C con temperaturas maximas de hasta 27° C, y
fluctuaciones diarias de 20° C. Sc han registrado periodos de hasta 25 dias sin
precipitaciones en Febrero de 1997, con temperaturas extremas de 5 y 24° C (Fig. 3). Esto
sugiere que los propagulos y las plantulas arboreas establecidas directamente en el suelo
podrian estar expuestas a la desecacién durante la estacién de verano. Las plantulas
trasplantadas por Hernandez (1995) en el suelo desnudo, excluyendo las depresiones, no
sobreviven en 4reas abiertas del norte de la Isla de Chiloé, y presentaron una alta
mortalidad en los periodos secos del verano.

Armesto & Smith-Ramirez (1994) sugieren cinco importantes criterios para el

disefio ecolégico de planes de manejo forestal. Tres de estos criterios sefialan la
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importancia de no remover los restos de material lefioso en descomposicién (troncos,
tocones, ramas, corteza, hojarasca y raices) de las 4reas de bosque que han sido perturbadas
por caida de troncos o corta de drboles. Estas propuestas resultan relevantes desde el punto
de vista de la regeneracion de areas perturbadas, tal como ha sido demostrado en este
estudio, ya que el proceso de colonizacién podria ser seriamente retrasado por la
eliminacion completa del detritus.

En base a los resultados de esta tesis, se puede postular que la heterogeneidad
espacial generada por material lefioso en descomposicién depositado en el suclo, tanto
antes como después de las perturbaciones, contribuiria en gran medida a acelerar los
procesos de regeneracién del bosque, en particular el establecimiento de especies arbdreas.
Harmon y col. (1986) enfatizaron la funcién ecolégica que tiene el detritus lefioso en los
ecosistemas forestales, como hébitat y fuente de nutrientes para muchos organismos,
ademés de las plantas, tales como microbios, invertebrados y vertebrados (e.g., Maser y col.
1988). De acuerdo a estos autores, la retencién del detritus lefioso es una condicion para el
mantenimiento de la biodiversidad y de la productividad a largo plazo en el manejo de
bosques.

Tanto en los bosques sucesionales templados del sur de Chile como en los bosques
sucesionales de Tasmania (Read & Hill, 1983), el material lefioso depositado en el suelo
resulta muy importante en los procesos iniciales de la sucesién., Como se postula en el
esquema inicial (Fig. 1), la heterogeneidad espacial generada por el material lefioso en
descomposicién depositado en el suelo post-perturbacién, favoreceria multiples procesos

asociados con el cambio sucesional. Estos micrositios atraerian las semillas proveyendo
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perchas para los dispersores de semillas (Read & Hill, 1983; Beckwith, 1954; Gleadow &
Ashton, 1981; Houssard y col., 1980). También estimularian el proceso de germinacion de
semillas de algunas especies (Rasmussen & Whigham, 1998; Anderson & Winterton,
1996); y lo més importante, de acuerdo con los resultados de esta Tesis, la heterogeneidad
en la distribucidn del material lefioso en descomposicién, determinarian el patrén espacial
de reclutamiento de plantulas arbdreas, a través de su sobrevivencia diferencial en areas
sucesionales. El papel de los monticulos de material lefioso serfa muy importante en la
velocidad de cambio a partir de una comunidad potencial, constituida por los individuos
cuyos propagulos arriban y son capaces de germinar en el drea sucesional, hacia la
comunidad realizada, conformada por las especies que sobreviven en el tiempo. En los
bosques de Chiloé, la colonizacion de los 4rboles depende totalmente de la presencia de
“monticulos” lefiosos, en tanto que los arbustos pueden establecerse en distintos substratos.
Las causas fisioldgicas para este comportamiento diferencial de los arboles y arbustos
colonizadores deben ser estudiadas. En casos en que el material lefioso muerto es escaso, o
ha sido removido, la comunidad podrfa ser dominada por arbustos y esto determinaria una

menor heterogeneidad espacial y una velocidad de sucesion mas lenta.
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