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RESUMEN

En la Isla Grande de Chiloé, la explotacién de los bosques, incendios y habilitacion de
zonas para la ganaderia y agricultura han generado extensas zonas anegadas,
frecuentemente dominadas por arbustos como Gaultheria mucronala, Myrteola
nummularia y Baccharis patagonica, una alta cobertura de helechos, ciperaceas y
musgos, principalmente especies del género Sphagnum que forman cojines entre los
arbustos. El drenaje pobre que caracteriza estos suelos determina que estas areas
presenten largos periodos de anegamiento. En comparacién con terrenos con mejor
drenaje, en muchas 4reas anegadas, el proceso de sucesion secundaria parece ser muy
lento o estar estancado. La alta frecuencia de estas situaciones, en Chiloé y otras areas de
la Décima Regi6n, resalta la importancia de entender como los cambios del ciclo
hidrolégico afectan el proceso sucesional secundario del bosque templado.

La remocion del dosel arboreo altera tanto la hidrologia como la disponibilidad
" de nuirientes en el ecosistema forestal. Después de la tala o quema del dosel, la
evapotranspiracién se reduce substancialmente, debido a la pérdida de superficie foliar
de intercepcién de la lluvia. La reduccién de la evapotranspiracion, incidirfa en un

aumento del agua en los suelos y el nivel de la napa freética podria subir, produciendo
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anegamientos estacionales que limitarfan el crecimiento de las especies lefiosas pioneras.
El suelo puede perder parte de su capital de nutrientes y cambiar sus propiedades fisico-
quimicas. El objetivo de esta tesis fue determinar si las alteraciones del ciclo
hidrologico, las caracteristicas fisico-quimicas del suelo, y la presencia de Baccharis y
Sphagnum limitan la regeneracion arborea en areas de matorral secundario en Chiloé.

Con el propésito de evaluar los factores fisicos que podrian limitar la sucesion, se
desarrollé un modelo del ciclo hidrolégico para predecir los efectos de remocion del
dosel arbéreo sobre las tasas de evapotranspiracién. Usamos la ecuacién de Penman-
Monteith y el modelo de intercepcion de Gash para estimar las diferencias en las tasas de
evapotranspiracién de un bosque templado siempreverde y el matorral post-perturbacién.
Estimamos que la evapotranspiracion en un ecosistema de bosque siempreverde de hojas
anchas representa el 45 % de la precipitacion incidente. En el matorral secundario, que
reemplaza el bosque, este valor se reduce a un 11%, principalmente debido a una
disminucién en la superficie foliar de intercepcion.

También se investigaron los niveles de la napa fredtica en dos matorrales
sucesionales v en el bosque adyacente. Si la remocion del dosel arboreo produce un
cambio significativo en el ciclo hidroldgico del bosque, entonces, s¢ espera un aumento
de! nivel de la napa fredtica en sitios perturbados. Los resultados indican que el aumento
promedio del nivel fredtico en zonas de matorral fue de 35 cm. La napa freatica fluctia a
lo largo del afio, alcanzando niveles mas superficiales durante el invierno. Sin embargo,

el nivel de la napa fredtica en el matorral fue mds superficial que en el bosque durante

todo el afio, incluso durante la estacion seca.
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Se compard la disponibilidad de nutrientes y propiedades fisico-quimicas del
suelo (pH, densidad aparente, contenido hidrico, de amonio, nitrato, carbono y nitrégeno
totales del suelo) a lo largo de transectos que abarcaron sitios de matorral post-
perturbacién y el bosque adyacente. No hubo diferencias en la disponibilidad de
nutrientes (amonio y nitrato) entre sitios de matorral anegado y bosque. La variable que
mejor explica la separacién entre ambos tipos de ambiente (matorral y bosque) es el
contenido hidrico del suelo, siendo éste significativamente mayor en arcas de matorral
que en bosque secundario.

Dentro de los posibles factores bidticos que podrian limitar la sucesién
secundaria, se evaluaron las diferencias en las tasas de germinacién de especies arboreas
pioneras y arbustos de Baccharis en gradientes experimentales de humedad en
invernadero sobre suelo y musgos (Sphagnum). Las plantas arboreas pioneras del bosque
templado serfan menos tolerantes que los arbustos colonizadores a condiciones de
anegamiento post-perturbacién. No hubo diferencias en la tasa de germinacién de
semillas en el gradiente de humedad. Sin embargo, la especie E. coccineum presento
mayor germinacion de semillas sobre Sphagnum magellanicum que sobre suelo.

También se examiné los efectos de la monopolizacién del sustrato por arbustos
de Baccharis patagonica y la alta cobertura de Sphagnum, sobre el establecimiento de
especies de arboles pioneros del bosque templado. La sobrevivencia de plantulas
arbéreas pioneras se veria disminuida bajo los arbustos de Baccharis por efecto sombra,
y sobre cojines de Sphagnum debido a las condiciones desfavorables de pH y humedad

creadas por este musgo. Se evalud la sobrevivencia de plantulas de dos especies arbéreas
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pioneras (Embothrium coccineum y Drimys winteri) transplantadas bajo Baccharis
manipulado experimentalmente (creando situaciones con sombra y sin sombra) y sobre
cojines de Sphagnum vivos y muerfos. No hubo diferencias en la sobrevivencia de
plantulas entre ninguno de los tratamientos. Sin embargo, hubo una diferencia
importante al comparar los tratamientos sobre suelo (bajo B. patagonica) vs. sobre ¢l
musgo Sphagnum magellanicum. Solamente para el arbol pionero E. coccineum, la
sobrevivencia fue mucho mayor sobre S. magellanicum.

Los resultados de esta tesis sugieren que la regeneracion arborea en el matorral
sucesional no estarfa limitada por nutrientes ni por los factores biéticos aqui evaluados,
sino més bien, por las condiciones hidrolégicas creadas por la remocion del dosel del
bosque. Las condiciones de anegamiento limitarfan fuertemente el proceso de

regeneracion de las especies arbéreas, inhibiendo el progreso de la sucesi6n forestal.
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ABSTRACT

The exploitation of forests through the use of fire to clear land for livestock raising and
farming in Chiloé Island, Chile, has often resulted in waterlogged, open areas wi.th a
vegetation dominated by shrubs, such as Gaultheria mucronata, Myrteola nummularia
and Baccharis patagonica, and a dense moss cover, mainly species of the genus
Sphagnum that form thick carpets covering the spaces between shrubs. Poor soil
drainage contributes to waterlogging of lowland areas. In contrast to areas with better
drainage, secondary succession in wetter sites proceeds very slowly or becomes arrested.
The high frequency of these situations in Chiloé Island and other areas of the temperate
forest region highlight the- importance of understanding the physical and biological
controls on secondary succession in temperate forests.

Canopy removal alters hydrology and nutrient availability in ecosystems. The
soil can loose part of its nutrient contents and change its physical and chemical
properties following disturbance. After logging or forest fire, evapotranspiration is
greatly reduced because of the loss of the canopy interception surface, and the rain

impacts directly on the soil or on the herb layer. If the evapotranspiration decreases and

precipitation remains the same, forests receive extra water, and the water table could
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rise, resulting in waterlogged soils that could restrict the establishment of pioneer tree
species. The main objective of this thesis was to determine if changes in the hydrologic
cycle, the physico-chemical properties of the soil, and the presence of Baccharis and
Sphagnum constrain tree regeneration on successional shrubland areas in Chiloé€.

We developed a biophysical model of the hydrologic cycle in Chiloé forests to
predict the effects of canopy removal on evapotranspiration rates and water table
stability. We used the Penman-Monteith equation and Gash’s interception model to
estimate differences in evapotranspiration in an evergreen temperaie forest and a
shrubland established after forest fire. We estimated that evapotranspiration in an
evergreen, broad-leaved forest ecosystem represents 45% of the incident precipitation.
On successional shrublands, that replace the forest, this value is reduced to 11%, the
reduction was accounted mainly by a decrease in the foliar interception surface.

We also monitored changes in water table levels in successional shrublands and
in the adjacent forest. If the removal of the forest canopy significantly changes the forest
hydrological cycle, we predict an increase in the water table in degraded areas. Results
document increases in the water table level of up to 35 cm in shrublands. Water table
fluctuated along the year, with the highest values (i.e., the shallowest water table, near
the soil surface) found during winter. However, the water table level on shrublands was
always shallower than in the forest along the year, even during the dry season.

We evaluated soil factors that could constrain succession. We compared nutrient
availability and physical and chemical properties (soil pH, water content, bulk density,

ammonium, nitrate, total carbon and total nitrogen) of the soil along transects that

xxi




L i

included Baccharis and Sphagnum fields created by disturbance with adjacent forest
stands. There were no differences in nutrient availability between shrublands and forests.
Of the physical variables measured, soil water content explains better the distinction
between shrublands and forest. Soil water content was higher in shrubland areas than in
secondary forests all year long.

To investigate the biotic component that could constrain tree regeneration, we
evaluated the differences in germination rates between pioneer trees growing on
experimental gradients of soil moisture. We hypothesized that pioneer trees would be
less tolerant of water saturated soils developed after disturbance than pioneer shrubs,
which commonly colonize these disturbed sites. We did not find effects of humidity on
seed germination. However, E. coccineum seeds showed their highest germination when
sowed over 8. magellanicum, compared with seeds on soil.

Two possible biotic factors that can constrain secondary succession are the
monopolization of the substrate by shrubs of B. patagonica, and the effects of the cover
of Sphagnum moss on tree regeneration in landscapes degraded by human impact.
Seedling survival may be reduced underneath Baccharis due to crown shading and on
the top of Sphagnum mounds because this moss cover creates unfavorable conditions of
pH and humidity for tree establishment. To evaluate whether Baccharis and Sphagnum
have negative effects on tree regeneration, we monitored survivorship of seedlings of
pioneer tree species (Embothrium coccineum and Drimys winteri) transplanted directly
under Baccharis shrubs or on moss patches. Shrubs were experimentally manipulated to

create shaded and non-shaded conditions. We also tested the effects of live and dead
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Sphagnum cover on tree seedling survival when growing on these substrates. We did not
find differences between treatments, except for seedlings of E. coccineum, which
showed a higher survivorship over the moss cover compared with seedlings transplanted
directly on the soil under Baccharis with or without cover.

Results from this thesis suggest that tree regeneration on successional fields is
not constrained by nutrient losses neither by the biotic factors evaluated here.
Alternatively we suggest that changes in the hydrological conditions created by canopy
removal, will strongly constrain tree regeneration process, inhibiting the progress of

forest succession.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION

Los bosques templados de Chile se distfibuyen entre el rio Maule (35° S) y Tierra del
Fuego (55° S) (Armesto et al., 1996), y estan geograficamente aislados de otras
formaciones boscosas tropicales y subtropicales del continente (Villagran & Hinojosa,
1997). El clima predominante en este rango latitudinal es de temperaturas moderadas,
debido a la acentuada influencia ocednica, con fuentes de Iluvias originadas en el
cinturén de vientos del oeste que provienen del Pacifico (Aceituno et al., 1993; Arroyo
et al, 1996). La Depresion Intermedia de la region de los bosques templados esta
dominada por un paisaje de lomas morrénicas, lagos en cuencas glaciales y planicies
fluvioglaciales (Veit & Garleff, 1996), con una vegetacién que ha sido fuertemente
transformada por el impacto humano desde el siglo XVII (Armesto et al,, 1994; Lara et
al., 1996).

Ias caracteristicas estructurales y patrones de distribucién actuales de estos
bosques tienen su origen en las grandes perturbaciones ocurtidas durante los periodos

glaciales del Cuaternario. Durante gran parte de este periodo, la Cordillera de los Andes




en la zona templada de Chile fue completamente glaciada y ha sido afectada por intenso
vulcanismo (Stern, 1990; Veblen et al., 1977; Veblen et al., 1981). La Depresion
Intermedia también fue modelada por efecto periglacial (Villagran, 1991). Por el
contrario, la Cordillera de la Costa no fue glaciada y constituyé uno de Jos principales
refugios de los bosques templados sudamericanos durante el Pleistoceno (Villagran,
1991). La morfodindmica periglacial origind la erosién de suelos antiguos y su
acumulacién, como capas sedimentarias en la base de las pendientes y en depresiones
(Veit & Garleff, 1996). Esto explicarfa la escasa profundidad de muchos suelos en zonas
de arrastre glaciar y en las cumbres de la Cordillera de la Costa, donde frecuentemente
las rocas paleozoicas llegan hasta muy cerca de la superficie, generando caracteristicas

edaficas con drenaje pobre (Veit & Garleff, 1996), muy susceptibles a cambios de la
cobertura vegetal.

Durante el tardiglacial y la transicién Pleistoceno-Holoceno (12500 — 9500 afios
A.P.) en sitios bajos de la costa oriental de Chiloé y de la Depresion Intermedia, se ha
descrito el desarrollo de hidroseres que van desde fases con predominio de taxa
acuaticos y palustres hasta la formacién de vegas de Ciperaceas, y eventualmente
especies leftosas, lo que sugiere relleno gradual de lagos con vegetacion (Heusser, 1966,
1984; Villagran, 1988, 1991).

Numerosos humedales y lagunas someras formadas por el retiro de los hielos,
con el paso del tiempo, fueron colonizados por especies del musgo Sphagnum, pioneras
importantes colonizadoras de zonas con drenaje pobre y mérgenes de lagos, formando

asi grandes extensiones de turberas. Las paredes celulares de Sphagnum tienen gran




capacidad de absorber agua. Se ha demostrado que pueden absorber iones basicos y
liberar iones hidrogeno selectivamente, aumentando asi la acidez del suelo. Esta acidez
(combinada con una baja disponibilidad de oxigeno), inhibe la sobrevivencia de varios
organismos, incluyendo a los descomponedores. Por esto, la materia orginica tiende a
acumularse en los habitat dominados por Sphagnum, forméndose asi la turba (Schofield,
1985). Con el paso del tiempo, cojines de Sphagnum y el material no descompuesto
acumulado debajo de éstos, cubren grandes dreas en zonas mal drenadas y sin vegetacion
lefiosa. La turbera formada puede, en periodos de tiempo mas largos, ser reemplazada
por el bosque que invade lentamente el sustrato turboso, como ocurri6 al término del
{iltimo perfodo glacial en Chiloé.

En regiones boreales la presencia de una capa de suclo permanentemente
congelado (permafrost) cercano a la superficie del suelo, impide el drenaje del agua.
Estas condiciones favorecen el crecimiento de Sphagnum, especialmente en areas
abiertas. En sitios abiertos las tempera/turas de verano causan derretimiento de las capas
superiores del permafrost. Después de muchas estaciones de ciclo hielo-deshielo, la capa
de permafrost se hace mas profunda, y el suelo se hace menos saturado. El bosque ahora
es capaz de invadir sitios mejor drenados donde Sphagnum, otros musgos, y pequefias
plantas lefiosas crecen y producen un susirato. Cuando se establece el bosque, la sombra
de éste disminuye las temperaturas del suelo del bosque € impide el derretimiento estival

del permafrost a mayores profundidades. La capa de hielo comienza a moverse hacia la

superficie y el agua superficial comienza a acumularse. Esto causa la muerte de los




arboles, y Sphagnum es capaz de reinvadir el nuevo sitio abierto. En consecuencia, tales

Areas muestran sucesion ciclica de vegetacion de bosque y turberas (Schofield, 1985).

Reversion de la sucesion en tiempo actual

Desde mediados del sigio XIX, al iniciarse la colonizacién europea de las regiones de la
Araucania y Los Lagos, se produjo una gran pérdida de cobertura de bosques debido a la
utilizacién de madera o lefia y al uso indiscriminado del fuego en la habilitacion de
terrenos para la agricultura y ganaderia. Asi, desde 1850 hasta hoy, han tenido lugar los
mayores procesos de explotacién y destruccion del bosque nativo a gran escala (Armesto
et al., 1994).

Debido a las caracteristicas de drenaje de los suelos post-glaciales, la tala del
bosque puede tener efectos negativos sobre la hidrologia y sobre el proceso sucesional
post-perturbacién. En este trabajo postulamos que la regeneracién del bosque podria
verse limitada por los cambios en la hidrologfa del sustrato derivando en una reversion
del proceso sucesional que se caracteriza por la invasion de Sphagnum 'y retarda la
colonizacion arbérea.

La desaparicion del dosel del bosque podria causar una reduccién importante de
la evapotranspiracion del dosel (Fig. 1.1, Jado izquierdo), produciendo inundaciones o
anegamientos estacionales asociados a un aumento en el nivel de la napa fredtica. Estas
areas abiertas son colonizadas por especies arbustivas tolerantes al ancgamiento como

Baccharis  patagonica, Gaultheria mucronaia, Myrteola nummularia, helechos,




Ciperaceas, y musgos de sitios abiertos como Sphagnum, impidiendo la continuacién del

proceso sucesional.

Efecto de la deforestacion sobre el ciclo hidrolégico

Bl fluyjo de agua en un ecosistema forestal ocurre a través de varios procesos:
evaporacion, transpiracién, balance energético, infiltracién, percolacion, flujo lateral y
capilaridad (Waring & Schlesinger, 1985). Durante la estacion de crecimiento, la
evapotranspiracién (principalmente transpiracion foliar) es un factor importante que
regula el flujo hidrologico en las cuencas forestadas (Bormann & Likens, 1979; Likens
et al., 1977).

La nocién de evapotranspiracién potencial fue introducida por Thornthwaite
(1899-1963), quien la definié como el fluyjo de agua cfue se producirfa desde una
superficie cubierta de vegetacién, si la humedad del suelo es suficiente para permitir
libremente la pérdida de agua por transpiracion. La evapotranspiracion potencial
usualmente es comparada con la evapotranspiracion actual o real, definida como la suma
del agua que retorna a la atmosfera desde la superficie del suelo (evaporacion) y la que
fluye a través de tejidos vegetales (transpiracion) en el curso de un afio (Aber & Melillo,
1991; Donoso, 1994; Pefia & Schneider, 1978). Son tres las condiciones necesarias para
que ocurra evapotranspiracién: que haya suficiente humedad del suelo; la existencia de
vegetacién para transferir Ja humedad del suelo a la interfase planta-atmosfera; y energia

solar, para convertir esa humedad (agua) en vapor de agua (Shukla & Mintz, 1982).




El principal factor que controla la tasa de transpiracion de las hojas es la apertura
de los estomas (Jarvis & McNaughton, 1986}, por lo que la conductancia estomatica es
Ja variable biolégica més relevante en la estimacion de las tasas de evapotranspiracion.
La variable fisica més relevante es la temperatura debido a que la tasa de evaporacion se
duplica por cada 10° C. Los estomas foliares se cierran cuando las temperaturas exceden
los 30°-35° C (Raven et al., 1992). Si el aire es muy htmedo, el viento disminuye la
transpiracién enfriando la hoja, por el contrario, una brisa seca puede aumentar la
evaporacion (Larcher, 1995).

La reduccién de la evapotranspitacién puede causar la saturacién de los suelos,
con efectos complejos sobre la disponibilidad de los nutrientes para las plantas. Ademas,
puede afectar la capacidad de las raices para absorber nutrientes (Veit & Garleff, 1996).
La falta de oxigeno en suelos inundados puede inhibir la actividad de las raices e incluso
dafiarlas (Ruthsatz & Villagran, 1991). En suelos inundados, el aire es desplazado y el
oxigeno en el agua se agota rdpidamente por la respiracion de las rafces y de
microorganismos (Larcher, 1995; Waring & Schlesinger, 1985).

Aungque no se ha comparado el nivel de la napa fredtica en sectores con arboles, y
en sectores deforestados, es esperable que, dependiendo del drenaje del suelo, el nivel de
la napa suba considerablemente en dreas intervenidas produciéndose anegamientos
superficiales de larga duracién. Roy (1998) documenté que las condiciones hidroldgicas
de un sitio son fuertemente dependientes de la cobertura vegetal y del drenaje del suelo.

El nivel promedio de la napa fredtica subiria después de la tala del bosque (Roy, 1998).




Estos cambios hidrolégicos post-intervencion afectarfan la regeneracién de las
especies arboreas en estos sitios deforestados. El problema de falta de regeneracion
arbérea en estos sitios de matorral anegado puede tener causas mitltiples (Papic, 2000).
Luego de un incendio o tala de drboles, sectores perturbados de Chiloé son invadidos por
especics arbustivas, tales como Baccharis patagonica y Gaulitheria mucronata entre
otras (Papic, 2000). Otras plantas de las familias Cyperaceae, Poaceae y Juncaceae son
comunes en i_as praderas himedas de origen antropico, que se forman al cortar el bosque
y abrir terrenos de pastoreo (San Martin et al., 1990), también invaden las dreas

inundadas por tala del bosque.
1

El est;ablecimiento de plantulas de 4rboles en 4reas sucesionales estacionalmente
H
anegadas es favorecido por la presencia de detritus lefioso grueso originado por la
perturbacién, Papic (2000) sugiere que la permanencia de detritus lefioso en dreas
perturbadas favoreceria la colonizacion de especies arboreas en ctapas tempranas de la
sucesion en bosques de Chiloé, previniendo la monopolizacién del sustrato por especies
i
arbustivas y! amortiguando los efectos negativos dél anegamiento del suelo. Se ha

demostrado también que la presencia de detritus lefioso es favorable para la regenracion

de muchas especies arbdreas en habitats boscosos (Christie & Armesto, 2003; Lusk,

1995).

Efecto de la'deforestacién en suelos y nutrientes

La tala o quema del bosque podria producir cambios en las propiedades fisico-quimicas

det suelo, lo que podria reflejarse en una disminucién del capital de nutrientes en el




ecosistema (Likens et al., 1978) (Fig. 1.1, lado derecho). Las concentraciones de
elementos quimicos disueltos en el agua de los rios pueden incrementarse varias veces
después de la perturbacién debido a la erosion del suelo y el transporte de material
particulado (Likens et al., 1978). También se producc un aumento de temperatura y
humedad del suelo, que llevaria a aumentos de la tasa de descomposicion del detritus
organico, y por ende, disminucién en la cantidad de materia organica en el suelo dei
bosque (Likens et al., 1978). Las pérdidas de nitrogeno del suelo, por ejemplo, pueden
ocurrir por erosién, quema de materia organica, lavado y percolacion. El nitrato y el
nitrito son aniones méviles, por lo tanto, muy susceptibles a ser lavados por la Huvia. Un
estudio realizado en bosques boreales sugicre que la tala rasa produce una pérdida
significativa de nitrégeno a través del lavado de nitrato del suelo (Holmes & Zak, 1999).
Estos factores podrian afectar negativamente el establecimicnto de plantulas en sitios
perturbados, la regeneracién arborea podria estar limitada por disponibilidad de recursos,

ademas del exceso de humedad del suelo.

Efecto de la desaparicion del dosel en la Sucesién Forestal

Ia sucesion es fundamentalmente un proceso de reemplazo de especies y un cambio en
las condiciones del sitio a través del tiempo (Clements, 1916). Los procesos sucesionales
son esencialmente demograficos y tienen resultados a nivel de composicion y estructura
de la comunidad, y funcién ecosistémica (Pickett et al., 1987). Después de una
perturbacion, plantas pioneras invaden o regeneran in situ 'y se establecen en el sitio

perturbado, ésta es la primera fase de la sucesion secundaria (Clements, 1916). Connell




& Slatyer (1977) propusieron tres modelos para explicar la influencia de plantas
pioneras sobre la invasién y crecimiento de especies mas tardias en la sucesion. Estos
son: facilitacion, inhibici6n y tolerancia. Especies sucesionales tempranas podrian tener
efectos positivos (facilitacién), negativos (inhibicién) o no tener efecto (tolerancia) sobre
el establecimiento de especies tardias. Estos autores sugieren que los-tres modelos son
hipétesis alternativas, pero Pickett y colaboradores (1987), sostienen que los tres
mecanismos pueden operar en una misma serie sucesional. Si las especies que colonizan
el sitio abierto post-perturbacién inhiben el establecimiento de especies sucesionales mas
tardias por inhibicidn, la sucesion puede ser detenida en su etapa inicial. En estos casos,
la composicién de la comunidad tiende a mantenerse en un estado estable hasta que
algiin tipo de perturbacién altere las condiciones, permitiendo el establecimiento de otras
especies. Algunos autores han descrito este tipo de situaciones como estados estables
alternativos (Gilpin & Case, 1976; May, 1977; Noy-Meir, 1975).

Luego de una perturbacion, distintos ensambles de especies podrian representar
un estado alternativo persistente, por un periodo que puede durar mientras no ocurra un
cambio significativo en el ambiente. En el caso de las areas deforestadas de Chiloé, el
matorral  sucesional podria representar un estado alternativo persistente si las
condiciones de drenaje no cambian sustancialmente para permitir una recolonizacién del
bosque y la continuacion del proceso sucesional.

En la Isla de Chiloé, la explotacién de los bosques, los incendios y la habilitacion
de zonas para la ganaderfa y agricultura han transformado el paisaje de bosques

originalmente continuos en fragmentos de bosque rodeados por extensas zomas de
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matorrales y praderas antropogénicas. Muchas zonas de matorral abierto y pradera
presentan anegamientos estacionales. La presencia de restos de troncos de drboles y
tocones, muchas veces mostrando sefiales de fuego, en estas areas de matorral indican
que fueron originalmente dreas boscosas.

Segin el Informe Regional de la Décima Region, presentado en el Catastro y
Evaluacién de Recursos Vegetacionales Nativos de Chile (1999), la superficie de
praderas, matorrales y humedales alcanza el 27,8% de la superficie total de la décima
regién. En particular, en la provincia de Chilog, y més especificamente en la comuna de
Ancud, praderas, matorrales y humedales ocupan 72.984,7 hectareas, lo que representa
un 41% de la superficie total de la comuna. Este porcentaje es importante si
consideramos que gran parte del matorral en Chilo¢ se desarrolla sobre terrenos sujetos
a anegamiento estacional, que ocuparian areas previamente forestadas. En muchas de
estas areas anegadas el proceso de recuperacién del bosque parece ser muy lento o estar
estancado. Asi lo indican la escasa o nula presencia de plantulas y juveniles de especies
arboreas (Papic, 2000). El proceso de colonizacion de especies arboreas en sitios de
matorral anegado en Chiloé, estaria fuertemente restringido a hdbitats elevados por sobre
el nivel del suelo, formados por acumulaciones de detritus lefioso, troncos caidos o
tocones remanentes del bosque original. La frecuencia de matorrales himedos en Chiloé
y otras areas de la X Region, asociadas a la intervencion humana del bosque, resalta la

importancia de entender los factores hidrologicos y biolégicos que limitan el proceso

sucesional.
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Analisis de fotos satelitales del norte de Chiloé registran un aumento marcado de
las dreas de matorral arbustivo en las Gltimas décadas, a expensas de la superficie de
bosques. En la comuna de Ancud, en el afio 1985 habia 4.750,6 hectdreas de matorral
abierto (Fig. 1.2), lo que corresponde a un 2,67% de la superficie total de la comuna.
Catorce afios después, en 1999, el 4rea de matorrales secundarios aumenté a 13.076,65
hectdireas (Fig. 1.3), es decir, se triplico en desmedro de las areas cubiertas de bosque. El
irea de matorrales aumentd a 7,35% de la superficie total de la comuna, casi 3 veces de
fo que habia hace catorce afios. En este trabajo se propone que estos matorrales abiertos
representarian un estado de sucesion persistente debido a que los suelos generalmente se
encuentran anegados y la regeneracion arborea es escasa o nula en todas estas dreas. La
remocion del dosel arbérfjo por tala o quema de bosques, proceso que se ha intensificado
en el siglo XX, provocaria un retrocesc en la sucesién, que llevd a la colonizacién
postglacial del bosque, formandose matorrales dominados principalmente por especies
arbustivas de Baccharis patagonica, Gaultheria mucronata, helechos como Blechnum

chilense, entre otros, y grandes parches cubiertos por capas de musgos del género

Sphagnum en los espacios entre arbustos.

Hipétesis de trabajo

Con todos estos antecedentes, y con el propésito de evaluar los factoxes fisicos y bidticos
que podrian limitar la colonizacién arborea en matorrales anegados producidos por la

tala o incendio de bosques, se plantean las siguientes hipétesis:
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Uno de los factores abidticos que podria limitar la sucesién secundaria es el
anegamiento de los suelos. Luego de una perturbacion se producen cambios hidrologicos
importantes. Las tasas de evapotranspiracion disminuyen por la ausencia del dosel, lo
cual provocaria un aumento de la napa fredtica en sitios perturbados, generando

matorrales anegados comunes en la Isla Grande de Chiloé.

Hipodtesis 1: La remocidn del dosel arbéreo produce un cambio significativo en el ciclo
hidrolégico, disminuyendo las tasas de evapotranspiracion y elevando el nivel de la napa

freatica en sitios perturbados.

La tala de arboles o un incendio puede provocar grandes cambios en las
propiedades del suelo, tanto fisicas como quimicas, incluyendo la pérdida de nutrientes.
Este podria ser uno de los factores limitantes para la continuacion del proceso sucesional
secundario. Los cambios en el suelo pueden traducirse en aumentos en el contenido

hidrico y disminucion en ¢l nitrdgeno disponible para las plantas.

Hipétesis 2: La remocion del dosel arboreo causaria grandes pérdidas en el capital de
nutrientes del ecosistema. Esto, se veria reflejado en una menor disponibilidad de
nitrégeno para las plantas (nitrato y amonio) en el suelo de sitios perturbados en

comparacion al suelo de un bosque no intervenido en la misma drea.
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La alta cobertura de arbustos en sitios sucesionales, estacionalmente anegados,
sugiere también que los arbustos serian més tolerantes a las condiciones de anegamiento
que las especies arbéreas colonizadoras (Papic, 2000). Se ha comprobado una asociacion

H
entre la colonizacién de plantas de especies arboreas y los microhdbitats elevados por
sobre el nivel del suelo (Papic, 2000). Por el contrario, no se registran plantas de
especies arboreas en micrositios correspondientes a depresiones del suelo,

frecuentemente anegadas.

Hipdtesis 3: Las plantas arboreas pioneras del bosque templado germinarian menos en

sustratos anegados.

En praderas abandonadas y estacionalmente htimedas, el arbusto Baccharis
patagonica alcanza coberturas superiores al 50%. Una vez que Baccharis se establece en
el 4rea, no se observa colonizacién arborea. La colonizacién de los érboles pioneros
sombra-intolerantes (Aravena et al., 2002) podria estar limitada entre otros factores por

el menor acceso de luz de las plantulas, debido a la densa cobertura de Baccharis y

Gaultheria.

Hipbtesis 4: Las plantulas arboreas pioneras, sombra-intolerante, sobrevivirian menos

bajo la sombra de Baccharis que en sitios abiertos.
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Por lo general, sitios anegados después de la remocion del dosel son invadidos
por cojines de musgos del género Sphagnum, que ocupan los espacios abiertos entre
arbustos. Se ha propuesto que las especies de Sphagnum poseen propiedades
morfolégicas, anatémicas y fisiologicas que generan sustratos organicos poco
permeables, pobres en nutrientes, acidos y aislantes de calor (Van Breemen, 1995). Estas
condiciones de habitat, producidas por Sphagnum a través de acumulacién de materia
orginica, son limitantes del crecimiento de muchas plantas lefiosas, manteniendo
condiciones locales de alta disponibilidad de luz y saturacion de humedad. Estos factores

favorecen la persistencia de los cojines de Sphagnum (Van Breemen, 1995).

Hipotesis 5: Las condiciones de habitat producidas por Sphagnum setian desfavorables

para la germinacion, crecimiento y sobrevivencia de plantulas arboreas pioneras.

Objetivo general

El objetivo principal de esta tesis fue determinar si las alteraciones del ciclo hidrolégico,
las caracteristicas fisico-quimicas del suelo, y la presencia de Baccharis y Sphagnum
limitan la regeneracién arborea en dreas de matorral secundario en Chilo€.

Otro propésito de esta tesis es evaluar la factibilidad de una posible recuperacién

del bosque en estos sitios anegados, dominados por especies arbustivas y musgos.
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Objetivos especificos

D

2)

3)

4)

5)

6)

Registrar las fluctuaciones estacionales de la napa fredtica en sitios sucesionales

dominados por arbustos y musgos, y compararlas con un bosque no intervenido.

Comparar las tasas de evapotranspiracion en bosques y afeas de matorral

secundario usando un modelo fisico del ciclo hidroldgico (Bigelow, 2001).

r

Comparar las condiciones de humedad y las propiedades fisico-quimicas del
suelo tales como densidad aparente, pH y disponibilidad de nutrientes entre
bosques no intervenidos y sitios adyacentes, con dominancia de arbustos y

Sphagnum. Relacionar estas propiedades con el tipo de vegetacién nativa

existente.

Evaluar las diferencias en germinacién de semillas de especies lefiosas pioneras

en gradientes de humedad del suelo, establecidos en forma experimental.

Evaluar, mediante transplantes, la sobrevivencia de plantulas de dos especies de
arboles pioneros (Embothrium coccineum y Drimys winteri) bajo y fuera de la

cobertura de Baccharis.

Evaluar ¢l efecto de Sphagnum en la sobrevivencia de plantulas de arboles

pioneros (Embothrium coccineum 'y Drintys winteri) en terreno.
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Estructura de esta tesis

Los capitulos siguientes se presentan en formato de articulos individuales, con su
resumen, introduccién, métodos, resultados y discusion.

El capitulo dos, denominado “Alteracion del ciclo hidrolégico de un bosque
templado siempreverde en Chiloé, luego de una perturbacién del dosel”, examina los
aspectos hidrologicos del problema (Fig. 1.1, lado izquierdo). Se utiliza un modelo
hidrolégico para bosque secundario y matorral sucesional, con el fin de estimar la
disminucion en las tasas de evapotranspiracion (hipétesis 1). También sc evaltan las
variaciones de la napa fredtica en sitios forestados y matorral abierto.

El tercer capitulo, titulado “Diferencias en propiedades fisico-quimicas del suelo
entre matorral sucesional y bosques siempreverdes de Chiloé: efectos sobre la sucesion
secundaria”, pone a prueba la hipétesis 2 evaluando diferencias entre el suelo del bosque
no intervenido y sitios adyacentes abiertos post-perturbacion (Fig. 1.1, lado derecho). Se
hace un andlisis por separado de cada pardmetro, y finalmente se determina cudl de las
variables explica mejor la separacion entre los tipos de vegetacion de cada sitio.

El cuarto capitulo, “Limitantes a la regeneracion arbérea en matorrales
sucesionales post-perturbacion por fuego en la Isla Grande de Chiloé”, pone a prueba las
tres Gltimas hipétesis de esta tesis. Aquf se evaltian los efectos bidticos que podrian ser
limitantes de la sucesién secundaria. Se hace una evaluacién en terreno de la

sobrevivencia de dos especies arboreas pioneras bajo distintos tratamientos en el
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matorral sucesional. Ademés, se cuantifico la regeneracién arborea en las dreas de

matorral,
Finalmente, en el quinto capitulo, se integran los resultados de los efectos
abidticos y bidticos sobre la regeneracién en arcas deforestadas re-examinando el

modelo presentado en la introduccién y se discuten las estrategias de manejo que

podrian acelerar Ia sucesion en el matorral inundado.
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FIGURAS
Figura 1.1. La destruccién del bosque y sus consecuencias sobre el suelo y el balance

hidroldgico. Esquema del planteamiento del problema de esta tesis.
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Figura 1.2. Tmagen satelital donde en gris-verde se muestran las areas cubiertas de
matorral en la comuna de Ancud, en el afio 1985. El érea total de matorrales para la

comuna es de 4.752.60 hectareas (2,67 % de la superficie total de la comuna).

Imagen Landsat 5 TMI Composicion 8 0 8 18 Kilometers
25 de Enero 1985 Falso Color e
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Figura 1.3. Imagen satelital donde en gris-verde se muestran las areas de matorral en la
comuna de Ancud en el afio 1999. El 4rea total de matorrales para la comuna es de

13.076,65 hectareas (7,35 % de la superficie total de la comuna).

Imagen Landsat 7 ETH+  Composicién 8 0 8 16 Kilometers
23 de Octubre. 1999 Falso Color e —
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ALTERACION DEL CICLO HIDROLOGICO DE UN BOSQUE TEMPLADO

SIEMPREVERDE EN CHILOE, LUEGO DE UNA PERTURBACION DEL

DOSEL

RESUMEN

Basados en un modelo simple del ciclo hidroldgico de un bosque, estimamos el balance

hidrico de dos ecosistemas comunes en el paisaje antropogénico de la Isla de Chiloé: un

bosque secundario siempreverde en crecimiento, y un matorral sucesional establecido

post-perturbacion del bosque. Postulamos que la remocion del dosel del bosque,

mediante el uso de tala y fuego, podria causar una reduccidn importante de la

evapotranspiracién, favoreciendo anegamientos prolongados de! suelo y alteracion del

nivel de la napa freatica.
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Usamos la ecuacion de Penman-Monteith y el modelo de intercepcion de Gash
para estimar las diferencias en la tasa de evapotranspiracién de un bosque templado
siempreverde y el matorral post-perturbacion. Este proceso regula en gran medida el
flujo hidrologico del ecosistema. Los niveles fredticos en el bosque y matorral
secundario de Chiloé fueron medidos mensualmente durante un afio y medio.

Estimamos que la evapotranspiracion en un ecosistema de bosque siempreverde
representa un 45 % de la precipitacién incidente. En el matorral secundario, que
reemplaza ¢l bosque, este valor se reduce a un 11%, principalmente debido a una
disminucion en la superficic foliar de intercepeion. Esta importante disminucion en las
tasas de evapotranspiracion se ven reflejadas en un ascenso promedio de 35 cm en el
nivel freatico en zonas de matorral. El nivel de la napa fredtica en el matorral es mas
superficial que en el bosque durante todo el afio, incluso llegando a la superficie en
meses con mayor precipitacion. Estas condiciones de anegamiento limitarian

fuertemente el proceso de regeneracion de las especies arboreas, inhibiendo el progreso

de la sucesion forestal.

Palabras claves: evapotranspiracion, matorral sucesional, napa freatica, Penman-

Moateith, Chiloé.




INTRODUCCION

Las condiciones hidrolégicas de un sitio son [uertemente dependientes de la cobertura
vegetal y drenaje del suelo. La remocién del dosel de un bosque, altera la hidrologia y
eleva los niveles de la napa fredlica en sitios perturbados. Diversos estudios han
documentado cambios en los niveles fredticos después de la tala de bosques (Roy, 1998;
Ruprecht & Schofield, 1991). Roy (1998) demostré que fos controles hidrologicos
fueron modificados por la tala y cambios de drenaje. El nivel promedio de la napa
fredtica subié después de la tala en 13 y en 5 cm en suelos tipo mineral y organico
respectivamente.

Los arboles influyen fuertemente en la hidrologia de los ecosisiemas terrestres.
Las principales vias-de pérdida de agua de un ecosistema forestal son la evaporacion de
superficies htunedas, transpiracion de las hojas, y el drenaje de los suelos. Los arboles
extraen agua del suelo y la devuelven a fa atmésfera via transpiracion y/o evaporacion y,
por lo tanto, su presencia puede ser critica para el balance hidrico de un ecosistema
forestal, Jones y colaboradores (1994) han propuesto que los arboles actuarian como
ingenicros ecosistémicos, es decir, especies con un gran control sobre procesos y
funciones del ecosistema y cuya presencia crea condiciones de habitat (e.g., microclima)
de las cuales otras especies dependen. Puede decirse que parte de su efecto en la
comunidad biolégica es la de ingenieros fisicos, ya que poseen estructuras que controlan
el flujo de recursos para otras especies (e.g., doscl controla el escurrimiento o

intercepcion de la precipitacion). Los drboles podrian asi actuar como una “bomba de
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agua” natural, controlando el nivel de agua del suclo, a través de absorcion por las raices
y transpiracion foliar. Si los arboles son removidos o reemplazados por otras plantas de
diferente biomasa y estructura, el flujo de agua cambiaria debido a que se alteraria la
intercepcion y transpiracion. Si las superficies de transpiracion e intercepcion son
menores y el drenaje es pobre, se crearian condiciones de anegamiento que alterarian el
proceso de sucesion, favoreciendo especies capaces de tolerar el anegamiento.

Si las especies tolerantes que colonizan el sitio post-perturbacion, o las nuevas
condiciones hidrolégicas, no permiten el establecimicnto de especies arboreas, la
sucesion podria quedar detenida en su etapa inicial. En estos casos, la composicion de la
comunidad sucesional podria mantenerse en un estado estable hasta que algln tipo de
perturbacion altere las condiciones, permitiendo el establecimiento de otras especies.
Tales situaciones han sido consideradas como cjemplos de estados estables alternativos
(Gilpin & Case, 1976; May, 1977, Noy-Meir, 1975).

Partiendo de un modelo simple del flujo hidrolégico en un ecosistema forestal
(Fig. 2.3), es posible hacer predicciones sobre la magnitud de los vectores hidroldgicos
componenties del ciclo, a nivel de rodal, después de una perturbacion como la tala de
arboles o un incendio. Del total de la precipitacion incidente (P), un porcentaje €s
interceptado (I) por el follaje del dosel y devuelto a la atmosfera por evaporacion. El
resto. fluye al interior del bosque infiltrada por cl follaje (precipitacion directa, Pq) ¥
troncos (escurrimiento fustal, Ep), lo que representamos en el modelo como precipitacion
neta (Pye). Una pequefia parte de la precipitacién directa es interceptada por el estrato

herbaceo o sotobosque, el resto llega al suclo, donde una fraccién es capturada por la
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vegetacion ¢ incorporada a su biomasa, y el resto se infiltra en los diferentes horizontes
del suelo hasta convertirse en agua de drenaje que [inalmente va a dar a los rios 0 a las
napas subterrdneas. Ademas de la precipitacion interceptada por ¢l dosel y cl sotobosque
que puede ser evaporada directamente, las plantas transpiran (T), contribuyendo asi a
evaporar el agua contenida en el suelo forestal. Tanto la intercepcién como la
transpiracién de las plantas contribuyen al proceso de evapotranspiracion (I T).

Durante la estacién de crecimiento, ET es un [actor importante que regula el flujo
hidroldgico en las cuencas forestadas (Bormann & Likens, 1979; Likens et al., 1977). La
nocion de evapotranspiracion potencial fue introducida por C. W. Thornthwaite (1899-
1963), quien la definié como el flujo de agua que se produciria desde una superficie
cubierta de vegetacion, si la humedad del suelo y del aire fuese suficiente para permitir
libremente la transpiracién. El principal factor que controla fa tasa de transpiracion foliar
es la apertura de los estomas (Jarvis & MecNaughton, 1986), por lo que la conductancia
estomatica es una variable bioldgica relevante en la estimacion de ET. La variable fisica
mas relevante es la temperatura del aire debido a que la tasa de evaporacién se duplica
por cada 10° C. Los estomas se cierran cuando las temperaturas exceden los 30°-35° C
(Raven et al., 1992). Si el aire es muy humedo, ci viento disminuye la transpiracion,
enfriando la hoja, pero una brisa seca puede aumentar la evaporacion (Larcher, 1995;
Raven et al., 1992).

El vapor de agua contribuye a la precipitacion en la Tierra, especialmente en
dreas costeras. A escala global, el 65% del agua que cae en el planeta proviene del

reciclaje asociado a la evapotranspiracion (Shukla & Mintz, 1982). El tipo de vegetacion




presente, influye también en las tasas de cvapotranspiracion. Esta puede disminuir hasta
en un 45% en ausencia de arboles (Waring & Schlesinger. 1985). En bosques deciduos
del hemisferio norte, la evapotranspiracion da cuenta de mas del 50% de la precipitacion
incidente (Aber & Federer, 1992; Jarvis et al., 1997; Kimball et al., 1997; Larcher, 1995,
White et al., 1998).

Desde el siglo XIX, al iniciarse. la colonizacion europea de las regiones de la
Araucania y Los Lagos la cobertura de bosques ha ido declinando debido al uso
indiscriminado del fuego, la utilizacién de madera o leffa y habilitacion de terrenos para
la agricultura y ganaderia. Desde 1850 hasta hoy, han tenido lugar los mayores procesos
de explotacion y destruccion del bosque nativo (Armesto et al., 1994; Lara et al., 19906).
Debido a las caracteristicas de pobre drenaje de los suelos post-glaciales, la tala del
bosque puede tener efectos irreversibles sobre la hidrologia del ecosistema. La
desaparicion del dosel de los bosques templados siempreverdes puede causar una
reduccidon importante de la evapotranspiracion, produciendo inundaciones en tierras
bajas y depresiones con drenaje pobre (Willson & Armesto, 1996). La regeneracion del
bosque podria verse limitada por los cambios en la hidrologia del suelo derivando en un
proceso sucesional retardado debido a periodos prolongados de anegamiento (Papic,
2000). El establecimiento de plantulas de drboles en Areas sucesionales cstacionalmente
anegadas es favorecido por la presencia de detritus lefioso grueso originados por la
perturbacion. Papic (2000) sugiere que la permanencia de detritus leflosos en areas
perturbadas favoreceria ia colonizacion de especies arboreas en etapas tempranas de la

sucesion en bosques de Chiloé, previniendo la monopolizacién del sustrato por especies




arbustivas como Baccharis 'y amortiguando los efectos negativos del anegamiento del
suelo. El establecimiento de arboles pioneros como Drimys winteri y Nothofagus nitida,
parece ser muy lento o inexistente en comparacion con sitios mas secos. Este cambio en
el paisaje puede ser irreversible debido a que el anegamiento de los terrenos podria
impedir la invasién arborea.

En Chiloé, y especificamente en Ancud, la superficie de praderas, matorrales y
humedales, ocupan 72 mil hectdreas, lo que respresenta el 41% del total de la superficie
comunal (INFOR, 1999). Este porcentaje es importante si consideramos que gran parte
del llamado matorral en Chiloé estd en arcas sujetas a anegamicnto eslacional y que
probablemente ocupaban dreas previamente forestadas. Postulamos que la desaparicion
del dosel arbéreo podria causar una reduccion importante de la evapotranspiracion,
favoreciendo inundaciones o anegamientos prolongados por aumento en el nivel de la
napa fredtica, especialmente en suelos de drenaje pobre (e.g., Lipo fiadli). La saturacion de
los suelos por una reduccion de ET puede tener ademds clectos sobre la disponibilidad
de nutrientes y concentracion de elementos toxicos (e.g. amonio) para las plantas, y
afectar la capacidad de las raices para absorber nutrientes. La falta de oxigeno en suelos
inundados puede inhibir la actividad de las raices e incluso dafiarlas (Ruthsatz &
Villagran, 1991). En suelos inundados el aire es desplazado y el oxigeno en cl agua se
agota rapidamente por la respiracion de las raices y de microorganismos (Larcher, 1995;
Waring & Schlesinger, 1985), favoreciendo pérdidas de nitrogeno por desnitrificacion
(Pérez. et al., 2003). Estos antecedentes nos lievan a plantearnos la necesidad de modelar

y entender el ciclo hidroldgico en un ecosistema de bosque siempreverde y en cl
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matorral establecido post-perturbacion del bosque. para determinar los cambios en ¢l
balance hidrico que siguen a la tala ¢ ineendio del doscl. y cuantificar sus efectos sobre

jos niveles de la napa fredtica y el proceso sucesional.

AREA DL ESTUDIO

El estudio se realizo en la' Estacion Biologica Senda Darwin, comuna de Ancud, al
noroeste de la Isla Grande de Chiloé (41° 50' S) (Fig. 2.1). La precipitacion anual oscila
entre 2000 y 2500 mm, de los cuales un 11 % cae durante los mescs de enero y febrero
(Di Castri & Hajek, 1976). Los suclos predominantes son del tipo “fadis” (Veit &
Garleff, 1996), correspondientes al orden de los andosoles segin el sistema canadiense
de clasificacion de suelos (FAQ-UNESCO, 1971). Estos suclos se caracterizan por
presentar saturacion hidrica prolongada, especialmente durante los meses de invierno,
debido a la presencia de una capa impermeable de oxidos de ferro y aluminio que en
estos sitios se encuentra a una profundidad de 52 & 3 cms bajo la superficie del suelo .
Ocupan depresiones del relicve, asi como planicies Auvioglaciales caracterizadas por un
drenaje pobre (Aravena, 1991).

En el norte de la Isla de Chiloé. el uso del fuego para despejar areas de bosque
para ¢l ganado y agricultura ha generado un MOsAICO de bosques, pradcras y extensas
arcas dominadas por especies arbustivas tales como Baccharis patagonica, Gaultheria
prucronata, Myrteola mummularia, con abundantes helechos como Blechiun chilense y

Blechnum penna-marina, y parches cubiertos de musgos, principalmente especies del




género Sphagnum, que cubren los espacios entre los arbustos. El estrato herbaceo de
estos matorrales estd formado fundamentalmente por especies palustres de Cyperaceac,
Apiaceae y Juncaceae. Es comiin observar en estas dreas de matorral la presencia de
troncos caidos y tocones que son evidencia de que los sitios tuvieron originalmente una

vegetacion boscosa,

Los bosques adyacentes a las areas de matorral estian dominados por un dosel de
Drimys winteri, Podocarpus nubigena y Nothofagus nitida, y un sub-dosel compuesto
principalmente por Amontyrius meli. Amomyrtus luma, Tepualia stipularis y Caldcluvia

paniculata, entre otros.

Para realizar este estudio, se seleccionaron dos areas: un bosque secundario en
crecimiento, y un matorral sucesional adyacente a este bosque. Las comparaciones de
ET se hicieron en un sitio con estas dos dreas. Las mediciones de napa [redtica se

hicieron en dos sitios, cada uno de ellos con un bosque y matorral adyacente.

METODOS

Estimacion del balance hidrico

Precipitacion incidente (P): Para modelar el ciclo hidrologico, se instalaron 12
pluviémetros en dos sitios sin dosel arbéreo, los cuales nos permitieron estimar la
precipitacion incidente. Ademds, se usaron los registros cada una hora de la estacion

meteorologica de la Estacion Biologica Senda Darwin, Chiloé, para los datos de
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temperatura del aire, humedad relativa, radiacion solar, y un dato adicional de

precipitacion.

Precipitacién directa (Pa) ¥ escurrimiento fustal (Ep: Se instalaron 12 colectores de
precipitacién directa bajo el dosel y 10 de escurrimiento fustal, en una parcela de 30 x 30
m en un area de bosque adyacente al matorral. Se estimd la precipitacion neta (Puet)s
caleulando el volumen de lluvia que alcanza el piso del bosque, sumando la
precipitacion directa bajo el dosel (i.e. lluvia que cae a través de claros del dosel y por
goteo de las hojas) y el escurrimiento fustal (Ppa = Pd + Ef). Este dato fue luego
comparado con el valor estimado de intercepeion a través del modelo de intercepcion de
Gash y colaboradores (1995). Para obtener el valor final se utilizo el valor minimo de la
diferencia de suma de cuadrados entre lo que el modelo predice y el Pret observado. Los
colectores de precipitacién bajo el dosel consistian en embudos de 22 cm de diametio,
instalados a 1 m de altura, conectados por una manguera a un bidon de polietileno de 5
litros (Fig. 2.2a). Los colectores de escurrimicnto fustal consistian en un canal de goma
de 2 cm de grosor, colocado alrededor del tronco de un arbol a una altura aproximada de
1.5 m del suelo formando un collar que rodeaba ¢l tronco del arbol con forma de espiral
(Fig. 2.2b). Este canal, daba cuatro vueltas al tronco. y (erminaba cn una manguera que
llevaba el agua desde el punto mas bajo del espiral a un bidon de polietileno de 25 litros.
Los arboles seleccionados para el muestreo tenian troncos entre 9 y 24 cm de diametro a

1.5 m de altura sobre el suelo y eran representativos de la distribucion de tamaiios del

rodal (Aravena et al., 2002). La precipitacion bajo el daosel (Pg) se midio mensuaimente y
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el escurrimiento fustal (Ep), semanalmente. Para ¢l andlisis. se considerd un tota! de 20
eventos cortos (1-2 dias) de lluvia distribuidos a lo largo de 12 meses entre julio de 2002
y julio de 2003, considerados como eventos discretos en los cuales se contd con ambas
mediciones. Con estos datos se obtuvieron estimaciones de precipitacion neta del bosque

(P = precipitacion directa y escurrimiento fustal).

Intercepeion (I): La simple resta de Ia precipitacion total incidente menos la suma de la
precipitacion directa del dose!l y el escurrimiento fustal Heva a una sobreestimacion de
las pérdidas de agua por intercepcion. Por esto, para estimar la intercepcion nos basamos
en el modelo analitico de Gash y colaboradores (1995). La capacidad del dosel para
retener el agua que cae de la lluvia (C,) depende de la precipitacion total en un area sin
dosel (P), la fraccion de claros del dosel (p.), la transpiracion del dosel htimedo (£ y el
agua almacenada en ol dosel antes de que comience el evento de fluvia (C.y) (Ec. D).
Para estimar la capacidad méaxima del dosel para retener agua (3), ¥ asi también la
precipitacion neta bajo el dosel (Paa), s€ simuld Pue con distintos S, lo cual fue
comparado posteriormente con la Py medida en terreno (Ec. 2). Asi, se determiné la
cantidad de agua de iluvia retenida por of dosel. El exceso de precipitacion fue
convertido directamente en precipitacion neta (Valente et al., 1997). Para el caso del

matorral, se usd un valor de S obtenido de la literatura (Navar & Bryan, 1994).

C=P (1 -po)- £+ Cu (1)

Pp=C—8+ P*# pe (2)
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Transpiracién: Para estimar la transpiracion del dosel en matorral sucesional y bosque
secundario, se usd la ecuacion de Penman-Monteith (Monteith & Unsworth, 1990)

modificada por Bigelow (Bigelow, 2001):

R (3)
A A+ (1 +2d8)
Esta ecuacion tiene parametios fisicos y biolégicos. En el numerador de la ecuacion
estan los términos que afectan la demanda evaporativa: radiacion neta absorbida por el
dosel (R,); el efecto integrado del déficit de saturacion atmosférica ({e(T) - e}); y la
conductancia aerodindmica (g,) del dosel. Fue modificada agregando (I — po), que
representa la cobertura relativa del dosel. En el denominador de la ecuacion estan los
términos que restringen la transferencia de vapor de agua desde las hojas,
especificamente, la razon entre la conductancia aerodinamica (g4) y la conductlancia del
dosel (g.). Los otros términos son constantes fisicas definidas en el Anexo 1. El modelo
se corrio6 en intervalos de 1 hora de acuerdo con la frecuencia de coleccién de datos de la

estacion meteoroldgica.

La transpiracion del sotobosque fuc estimada a través de la siguiente ecuacion:

E, = -ermmmmmommee—- 4)
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estimada al multiplicar la tasa de evaporacion en equilibrio, por la fraccion de claros en
el dosel. Las estimaciones de paramctros como conductancia acrodindmica (ga) ¥

conductancia de dosel (go) fueron detivadas de acuerdo a Bigelow (2001).

Conductancia estomsitica: La conductancia estomatica fue medida en' un dia despejado
de otofio en el mes de abril con un Analizador de gases Infra Rojo “IRGA” (Infra Red
Gas Analyser, CIRAS-1, PP-Systems Haverhill, MA, U.S.A), cada 2 horas, desde las 9
am a las 5 pm, en hojas de sombra en 5 individuos de D. winteri en el interior del
bosque, y hojas de sol en 5 individuos de la misma especie ubicados en el borde con un
matorral (para estimar la situacion del follaje sobre €l dosel). En el matorral, las
mediciones se realizaron en hojas de sol de 7 individuos de B. patagonica. Se
scleccionaron estas dos especies porque son dominantes del dosel del bosque secundario
y del matorral establecido después de la perturbacion del bosque respectivamente. Los
valores de conductancia estomdtica se usaron para estimar la conductancia del dosel (ge).
La estimacion de la conductancia estomatica contribuye en menos del 1% a la incerteza
del analisis por fo que no es una fuente de error importante (Bigelow 2001).

indice de Area foliar (IAF): Para determinar ¢! indice de area foliar del bosque y
matorral secundario (necesario para las estimaciones de conductancia del dosel, ge) sc
usaron dos analizadores de dosel LAI-2000 (Li-Cor, Lincoln, Nebraska, USA). Se

tomaron puntos al azar para comparar dos lecturas simultaneas del LAI-2000 bajo dosel




y en una pradera abierta, sin dosel. Estas mediciones nos proporcionaron también, datos

de porcentaje de aperiura del dosel (pe).

Mediciones de profundidad de la napa fredtica: Se registraron los niveles de la napa
{reatica en el matorral y bosque adyacente, usando tubos de PVC de 1 metro de largo
instalados en dos sitios representativos de cada tipo de vegetacion. Se instalaron 6 tubos
en ¢l matorral y 6 en areas de bosque. Los tubos se perforaron en la parte inferior para
permitir el libre ingreso del agua y se enterraron en &l suelo hasta alcanzar el suelo
mineral en donde la penetracion ya no era posible. Tanto en el matorral como en el
bosque, el suelo mineral se encuentia a und profundidad de 52 % 3 cm bajo la supetficie
del suelo. Cada mes, durante 2002 y 2003, se registraron los niveles de la napa {reatica
en cada sitio mediante un flotador localizado en el interior del tubo. Para el andlisis

ostadistico de estos datos se usé un andlisis de varianza de medidas repetidas,

considerando el factor vegetacion (bosque y matorral).

RESULTADOS

Evapotranspiracion

La evapotranspiracion ¢s un componente importante en ¢l balance hidrico del bosque
templado siempreverde de Chiloé (Tabla 2.1), contribuyendo un 45% a las pérdidas de
agua del ecosistema. La energia proveniente de la radiacion neta estimada para el bosque
(Rn = 240.2 mm eq) no serfa suficiente para evapotranspirar los 951.77 mm (Tabla 2.1),

esto sugiere que el calor esta siendo extraido de masas de aire por adveccion. Esto es
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consistente con lo que plantea Calder (1 998) para climas templados htunedos. En el caso
de! matorral, los arbustos son menos capaces de extraer este tipo de energia ya que no
estan fuertemente acoplados a la atmdslera, por lo tanto, son mucho mas dependientes
de la radiacion neta como fuente de calor para la evapotranspiracion.

Los indices de dvea foliar son marcadamente diferentes entre el bosque y el
matortal secundario (Tabla 2.2), valores que reflcjan las caracteristicas contrastantes de
ambos habitats. El matorral presenté un [AF de 2.2 + 0.25 y el bosque de 5.0 £0.1. La
fraccion de claros (p.) en cada tipo de vegetacion también reflejan estas diferencias. Los
sitios de matorral secundario son mas abiertos que ¢l bosque, con amplios espacios entre
los arbustos. La cobertura arbustiva estd constituida principalmente por Baccharis
patagonica.

El balance hidrico del bosque de Chiloé (Fig. 2.3), segun el modelo, indica que el
45% del agua de lluvia que recibe el bosque retorna a la atmosfera por
evapotranspiracién. Mas de la mitad de este valor corresponde a la intercepcion del dosel
que alcanza el 31% de la precipitacion incidente. La transpiracion del dosel y del
solobosque contribuye en menor medida al total de ET, con sélo un 14%. El agua que no
es intetceptada por el dosel, cae al suelo como precipitacién directa (Py) a través del
dosel 0 como escurrimiento fustal (Eg). Ambos componentes suman 67% del agua caida.
Esta agua puede ser reutilizada por las plantas o infiltrada a capas mas profundas del
suelo alcanzando las napas subterraneas.

Al excluir los arboles del modelo hidrolagico del rodal, simulando el efecto de

una tala o roce (Fig. 2.4), ET declina considerablemente. De un 45% en el bosque
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intacto, ET disminuye a un 11%, debido a que la intercepeion y transpiracion del dosel
se reducen a 8% y 3% respectivamente. Consecuentemente, el agua de lluvia que
alcanza el suelo (Pue) asciende a 91%, lo que tiene un impacto directo en los niveles de

la napa fredtica en bosque y matorral (F ig. 2.5).

Profundidad de la napa freditica

Nuestras mediciones indican que los niveles de la napa fredtica del bosque y matorral
secundario fluctuaron estacionalmente a través del afio (Fig. 2.5). En el matorral, donde
el bosque fue eliminado, el nivel de la napa fue siempre mucho mas superficial que el
bosque. El nivel promedio para ¢l afio fue de 10 cm de profundidad para el matorral
secundario, v de 45 cm bajo el suelo en el bosque. Esta diferencia es estadisticamente
significativa (F 20 = 67.92, p < 0.001). El nivel [reatico del matorral fue mds superficial
que ¢! del bosque durante todo el afio, incluso alcanzando la superficie en los meses con

mayor precipitacion (Fig. 2.5).

DISCUSION

La precipitacion que entra a una cuenca, puede salir por tres vias: a) evaporacion desde
las hojas y superficie del suclo a la atmoslera (evapotranspiracion), b} infiltracién hacia
las capas mas profundas del suelo, incluyendo transferencia lateral a través del estrato
geolégico profundo, y c¢) por los rios a través de escorrentia superficial. La

evapotranspiracion es considerada uno de los factores fundamentales que regulan el flujo
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de los rios que salen de la cuenca. Debido a que el flujo quimico esta intimamente ligado
al ciclo hidrolégico, los efectos de los eventos de perturbacion que alteran los {lujos
hidrologicos tienen efectos en los presupuestos de nutrientes del ecosistema terrestre y
acudtico. Existen diversos estudios que documentan la variacion de los nutrientes via
hidrolégica (Godoy et al., 1999; Likens et al., 1978; Perakis & Hedin, 2002; Salmon et
al., 2001). Se ha documentado que la disminucion de la evapotranspiracion después de

una perturbacion de la vegetacion de la cuenca (Huber et al., 1985; Swilt et al., 1975;

Whitehead & Kelliher, 1991), produciria un aumento del flujo de los rios.

El tipo de cobertura vegetal de una cuenca determina la tasa de
evapotranspiracion y puede también ejercer un control indirecto de las precipitaciones
regionales. Pero esta conexion entre evapotranspiracion y precipitacion ha sido dificil de
demostrar de forma precisa, ya que depende de un gran ntmero de procesos dindmicos y

termodinamicos, que deben ser cuantificados (Shukla & Mintz, 1982).

La pérdida del dosel del bosque debido a una perturbacion como la tala o fuego,
elimina completamente la superficie de intercepcion de la precipitacion, 0 al menos la
reduce considerablemente en el caso de que cl sitio sea colonizado por arbustos
tolerantes a suelos humedos (Papic, 2000). El modelo hidrologico del bosque sin
perturbacion, usando datos estimados en este trabajo, predijo que el 45% del agua que
cae por precipitacion retorna a la atmosfera en forma de vapor de agua. En areas de
matorral secundario, ta mayor parte de la precipitacion llega directamente al suelooala
cobertura de arbustos, los cuales tienen una superficie de intercepcion mucho menor que

los arboles que conforman varios estratos cn el bosque templado siempreverde
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(Gutiérrez et al., 2004). Eso hace que el vector de ET haya disminuido a un 11% de la
precipitacion incidente. Esta disminucion en la ET entre el bosque y el matorral
secundario (c. 75%) fue mucho mayor que la reduccion en el indice de drea foliar
estimado en este trabajo (c. 56%). Igualmente, se observéd una marcada disminucién en
la intercepcion por el follaje (77%). Una consecuencia directa de este cambio en la
superficie de intercepcion asociada al tipo de cobertura fue el aumento en el nivel
fredtico. La precipitacién neta aumenté en el caso del matorral a un 91%, es decir,
practicamente toda el agua caida impactaria directamente al suelo, provocando el
aumento del nivel freatico y anegamiento superficial en el caso de suelos de pobre
infiltracion como son los del drea de estudio. El nivel de la napa freatica fue mas
superficial en suelos de matorral secundario que en el bosque adyacente, duraute todo el
afio.

Estos cambios de los flujos hidroldgicos debido a perturbaciones antropogénicas
pueden tener consecuencias en el proceso de sucesion de los sitios alterados, limitando la
regeneracion arbérea (Papic, 2000). Esta interrupcion del proceso sucesional podria ser
irreversible, al menos por un periodo prolongado hasta que el drenaje cambie. La
regeneracion arborea en los matorrales secundarios producidos por perturbacion humana
es muy baja (ver capitulo 4), quizas porque la mayoria de las especies que podrian
regenerar en estas dreas adyacentes a bosques no son capaces de sobrevivir en habitat
anegados (Papic, 2000). En bosques de Chilo¢ se ha demostrado que gran parte de la

regeneracion arbdrea ocurre’sobre troncos o detritus lefioso (Christie & Armesto, 2003;
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Lusk, 1995), lo que aparentemente permiticia a las plantulas sobrevivir cortos periodos
de anegamiento.

El uso de modelos biofisicos nos permite obtener una visién general de las
consecuencias hidrologicas de la perturbacion de un ecosistema por remocion y cambio
de la vegetacion (e.g. Shukla & Mintz 1982). El modelo analitico propuesto por Gash y
colaboradores (1995) nos fue de utilidad para estimar la intercepcion del dosel, ya que la
simple resta de la precipitacion total incidente menos la suma de la precipitacion direcla
del dosel y el escurrimiento fustal lleva a una sobreestimacion de las pérdidas de agua
por intercepcion. El modelo de Gash considera eventos discretos de [luvia, cada uno
comprendiendo un periodo de humedecimiento del follaje, cuando la precipitacion es
menor al valor necesario para saturar el dosel, un periodo de saturacién, y un periodo de
desecamiento posterior del follaje cuando la [luvia ha cesado. Este modelo ha sido
utilizado con éxito para estimar intercepeion de diferentes tipos de bosques, como por
ejemplo, bosques de coniferas en Gran Bretafia (Gash et al,, 1980), bosques
siempreverdes de hojas anchas en Nueva Zelanda (Pearce & Rowe, 1981), similares a
los del 4rea de estudio, y bosques tropicales lluviosos en el Amazonas (Lloyd et al.,
1988).

Historicamente, los modelos de evaporacion han reflejado mejor los climas
templados hiunedos, ya que éstos son controlados principalmente por la meteorologia
més que por la fisiologia de las especies. En el caso de ambientes dridos, se da lo
contrario, importa mas la fisiologia de las plantas y disponibilidad de agua para la

evaporacion (Calder, 1998). En este estudio, se puede comprobar que las diferencias en
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evapotranspiracion entre el sitio perturbado y el bosque estdn dadas por el tipo de
vegetacion, lo que influiria en el tipo de control sobre la evaporacion del agua en estos
ambientes. Segin Calder (1998). en ¢l caso del bosque. las pérdidas de agua por
evaporacion, considerando transpiracion ¢ intercepcion, requeririan de calor latente
proporcionado por adveccion, es decir, el transporte de las propiedades de una masa de
aire (en este caso, calor latente) producido por el campo de velocidades de la atmosfera.
No asi en el matorral, donde las tasas de evaporacion estarian mas ligadas a la energia
radiante propia del lugar, debido a que la rugosidad aerodindmica es mucho menor que
en el bosque. Por lo tanto, esta vegetacion arbustiva evapora menos agua, debido.a la
menor energia advectiva.

Finalmente, el gran contraste entre los modelos hidrologicos del drea de bosque
antes y después de la perturbacion, resalta la importancia del andlisis del ciclo
hidrologico en cuencas forestadas bajo manejo. Los cambios en el uso del suelo son uno
de los impactos mas importantes de la actividad humana en el sur de Chile (Lara et al.,
1996). Los suelos post-glaciales de drenaje pobre. caracteristicos de la Isla Grande de
Chiloé¢ (Aravena, 1991), favorecen la formacion de dreas anegadas, con bajo valor
productivo cuando los bosques son convertidos en praderas,.y baja o nula tasa de

regeneracion cuando los bosques son convertidos a matorrales secundarios.




45

Tabla 2.1. Principales componentes del balance hidrico para un area dc bosque
secundario y un matorral sucesional, post-perturbacion del bosque. Los valores en
paréntesis indican el porcentaje con respecto al total de precipitacion incidente (P),
correspondiente al promedio anual para ¢l norte de Chiloé. £, transpiracion del doscl
seco; L, evaporacién y transpiracion del sotobosque; E; transpiracion del dosel
hamedo; ET: evapotranspiracion (ET = E. + £, + E) ; R, radiacion neta; Ppec

precipitacion neta; P: precipitacion incidente.

Ec + Eu Et' ET Ru Pncl P
(mum) {mm) (mum) (mm eq) {mmn) (mm)
Matorral 55.76 170.79 226.55 230.11 1905.22  2102.27
sucesional (2.65) (8.12) (10.78) (90.63)

Bosque  296.15  655.62 95177 24020  1407.40 210227
secundario  (14.09)  (3L.19) (4527 (66.95)
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Tabla 2.2: indice de drea foliar (IAF) y fraccion de claros (pc) en ¢l doscl del bosque

secundario y del matorral sucesional del norte de Chiloé. Los valores corresponden a

promedios & error estandar.

[AF Pe

Bosque 5.0+0.13 0.02 £0.002

Matorral 2.2+0.25 0.3 +0.06
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FIGURAS

Figura 2.1. Sitio de estudio. Ubicacion de la Estacion Biologica Senda Darwin (punto
rojo), en la comuna de Ancud, al norte de la Isla Grande de Chilo€. Los triangulos rojos

| indican las ciudades mas importantes de Chiloe.
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Figura 2.2. a) Colector de precipitacion directa, agua de lluvia que llega al suelo del

bosque a través de los claros o por goteo de las hojas, b) Colector de escurrimiento

fustal.
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Figura 2.3: Modelo del balance hidrico de un bosque secundario en el norte de la Isla de
Chiloé basado en datos estimados en este trabajo para el periodo 2002 — 2003.
Porcentajes calculados con respecto a la precipitacion total incidente (P). I: intercepcion,
T: transpiracion, E: evaporacién, ET: evapotranspiracion, Er: escurrimiento fustal, Pg:

precipitacion directa, Ppe: precipitacion neta.

Modelo hidrolégico, bosque no perturbado Chiloé
. g B 2002-2003
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‘.‘...'..
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Figura 2.4. Balance hidrico del matorral sucesional, post-perturbacién del bosque en el
norte de la Isla de Chiloé. Se muestran las diferencias debido a la eliminacion del dosel
arboreo. Datos basados en estimaciones de este estudio para el periodo 2002 — 2003.
Porcentajes con respecto a la precipitacion total incidente (P). I: intercepcion, T:

transpiracion, E: evaporacion, ET: evapotranspiracion, Pye: precipitacion neta.
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Figura 2.5: Profundidad de la napa freatica en un sector del bosque secundario y
matorral sucesional adyacente. Los puntos de color naranja corresponden a los valores
promedios mensuales + error estandar en el matorral sucesional, los puntos verdes al
bosque. Las barras indican la precipitacion mensual en mm durante el mismo periodo de
estudio. La linea horizontal a los 60 m de profundidad indica el nivel miximo de
deteccion del método. Valores bajo esa linea estan subestimados. En el eje de

profundidad de la napa el 0 indica el nivel del suelo.
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ANEXO 1: simbolos usados en ¢l texto

Simbolo Unidad Valor Definicidn

Ct mm 1 Capacidad de retencién de agua del dosel

¢ Jg"l{" 1.010 Capacidad de calor del airc a presion constante

e kPa Presion de vapor atmas{érica

es(T) kPa ¥ Presion de vapor saturado a temperatura T

ET mm s t Evapotranspiracion

Ee mm s~ T Transpiracion del dosel seco

Er Mm t Escurrimicnto fustal

Ei mm s’ t Transpiracion del dosel humedo

Eu mm s T Evaporacion y transpiracic’fn del sotobosque

f m*mol™ 0.0245 Convierte la conductancia de unidades de mol m2stams'a
25°C y presién atmoslérica a nivel del mar

a mol m? s i Conductancia aerodinamica

£ mol m?s™! i Conductancia del dosel

1 Mm t {ntercepcion del dosel

P mimn t Precipitacion

Pe m m” t Fraccion de claros del dosel (= 1 — cobertura del dosel)

P, mm 1 Precipitacion directa, agua de [luvia que llega al suelo del
bosque a través de los claros o por goteo de las hojas

Pt mm T Precipitacion neta (agua que llega al suelo por precipitacion
directa y escurrimiento [ustal)

R. Jm?s! t Radiacién neta

S mm T Capacidad mixima de retencidén de agua del dosel

y kPa K™ 0.0664 Constante psicrométrica a 25°C

A kPa K™ t Tasa de incremento en la preston de vapor saturada con la
temperatura

Igt 2435 Calor latente de vaporizacion del agua a 25°C
Yol gm™ 1184 Densidad del aire a 25°C
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CAPITULO 3

DIFERENCIAS EN PROPIEDADES FiSICO-QUIMICAS DEL SUELO ENTRE
MATORRAL SUCESIONAL Y BOSQUES SIEMPREVERDES DE CHILOE:

EFECTOS SOBRE LA SUCESION SECUNDARIA

RESUMEN

En sectores bajos de Ia Isla de Chiloé, los suelos post-glaciales son del tipo fiadis, y se
caracterizan por un drenaje pobre. La transformacion antropogénica del paisaje en
Chiloé, de bosques originalmente continuos a [ragmentos de bosque rodeados por
extensas zonas de matorrales y praderas hiimedas. podria alterar procesos claves en el
ciclo de nutrientes y la composicion fisico-quimica del suelo. Estos cambios podrian

tener consecuencias negativas para el establecimiento de plantulas arboreas en sitios
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perturbados inhibiendo la sucesion. La regeneracion arborea podria estar limitada por
disponibilidad de recursos, ademas de las condiciones fisico-quimicas del suelo.

Se compard el contenido hidrico, densidad aparente, pH y disponibilidad de
nutrientes entre suelos de dos bosques secundarios en regeneracion y en dos sitios
adyacentes post-perturbacién que permanccen cubiertos de arbustos, con espacios
abiertos, y escasa regeneracion arborea. Las propiedades fisico-quimicas de los stfeios de
matorral sucesional y el bosque secundario son distintas. De las variables medidas, la
que explica en mayor medida la separacién entre ambos tipos de ambiente (matorral y
bosque) es el contenido hidrico del suelo, que es 1.7 veces mayor en dreas de matorral
abierto que en el bosque secundario. No hubo diferencias en contenidos de nitrogeno
disponibles para las plantas ni en densidad aparente del suelo. El pH no difirié entre
tipos de vegetacién, y la relacién C/N fue mayor en los bosques. Por lo tanto, la
regeneracion arborea en €stos sitios dominados por arbustos no estaria limitada por la
falta de nutrientes, sino por efectos hidroldogicos. La recolonizacién de estos sitios seria

posible con especies pioneras tolerantes a altos porcentajes de humedad en el suelo.

Palabras clave: matorral sucesional, fiadis, ancgamiento, pH, densidad aparente,

nitrégeno disponible, relacion C/N.
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INTRODUCCION

Los suelos en la region que ocupan muchos bosques templados de los sectores bajos del
sur de Sudamérica al sur de los 38° 30°S y hasta los 42° 30° S son del tipo “fiadis” (Veit
& Garleff, 1996), correspondientes al orden de los andosoles segun el sistema
canadiense de clasificacion de suclos (FAO-UNESCO, 1971). Estos suelos tipo fadi se
caracterizan por presentar saturacidn prolongada de agua, debido a una capa
impermeable de éxidos de fierro y aluminio que se encuentra a poca profundidad (<1
m), y que impide el flujo normal de agua hacia los horizontes més profundos del suelo
(Strahler & Strahler, 1984). Lsta propiedad del suelo provoca en algunos sitios
anegamientos prolongados durante el invierno y sequias durante el verano. Algunas de
estas dreas en la depresién intermedia (entre los Andes y la Cordillera de la Costa) y en
planicies costeras son ocupadas por bosques pantanosos con especies adaptadas a
condiciones de anegamiento prolongado (Ramirez & San Martin, 2004).

Estos suelos ocupan depresiones del relieve asi como las planicies fluvioglaciales
y se caracterizan por un drenaje pobre (Aravena, 1991). Son suelos de alta porosidad,
densidades aparentes bajas, con una gran capacidad de retencion de agua. El desarrollo

.

de bosques sobre estos suelos con drenaje pobre, podria llegar a ser de gran importancia
para reducir los anegamientos prolongados. En el sentido opuesto, cuando se corta o
quema ¢l bosque que ha colonizado estos suelos post-glaciales a través de sucesion

primaria se gencrarian dreas de matorral secundario inundadas. El anegamiento
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prolongado no favoreceria la recolonizacién de especies lefiosas, inhibiendo el proceso
sucesional secundario luego de una perturbacion.

Desde 1850, han ocurrido los mayores niveles de explotacion y destruccidn del
bosque nativo en sectores rurales de Chiloé (Armesto ct al., 1994). El paisaje de la [sla
ha sido transformado de bosques originalmente continuos que cubrian el relieve de costa
a costa (Darwin, 1809-1822) a fragmentos remanentes de bosque, rodeados por extensas
zonas de matorrales secundarios y praderas antropogénicas. Por las caracteristicas del
suelo de fiadis, muchas zonas de matorral y praderas de sectores bajos presentan
anegamiento estacional. Se puede constatar la presencia de troncos y tocones en algunas
de estas areas anegadas, lo que indica que eslas drcas fucron originalmente cubiertas por
bosques. Segun el Catastro y Evaluacion de Recursos Vegetacionales Nativos de Chile
(INFOR, 1999), cerca del 40% de la superficie de la comuna de Ancud, en el norte de la
Isla de Chiloé corresponde hoy a matorrales secundarios y praderas.

La deforestacion de grandes superficies y las consecuentes pérdidas de
biodiversidad pueden alterar procesos claves, tales como, el ciclo de nutrientes y el
desarrollo de la materia organica del suelo (Johnson & Wedin, 1997), con consecuencias
negativas para el proceso de regeneracion. La transformacion de un paisaje boscoso a
uno de matorrales sucesionales abiertos, podria producir cambios en las propiedades
fisico-quimicas del suelo, reduciendo el capital de nutrientes en el ecosistema (Likens et
al., 1978). También han documentado en otras dreas deforestadas aumentos de

temperatura y humedad del suelo, lo que en conjunto llevan a un aumento en las tasas de
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descomposicion del detritus organico, y por ende, disminueion en la cantidad de materia
organica en el suelo del bosque (Likens et al., 1978).

Otra consecuencia de la deforestacion es la pérdida de nitrogeno del suelo, que
puede ocurrir por erosion superficial, por la quema de materia orgdnica, lavado por la
lluvia y percolacién. Un estudio realizado en bosques boreales sugiere que la tala rasa
produce pérdidas significativas de nitrogeno a través del lavado del nitrato del suelo
(Holmes & Zak, 1999). El nitrato y el nitrito son aniones maviles, por lo tanto, muy
susceplibles a ser lavados en areas donde las precipitaciones son altas. Estos aniones han
sido considerados como los principales responsables de las pérdidas de nitrogeno hacia
los horizontes profundos del suelo y a los rios. Sin embargo, estudios en bosques
templados antiguos de Chiloé¢ sugieren que las principales pérdidas hidrolégicas de N
ocurren casi exclusivamente (95% del total del N) como nitrégeno orgdnico disuelto
(Hedin et al., 1995; Perakis & Hedin, 2002). Los suelos de Chiloé presentarian un alto
porcentaje de saturacion de bases en comparacion con suelos de otros bosques del sur de
Chile. Estos dos resultados sugieren que estos suelos estarian sujetos a un menor lavado
de nutrientes, los cuales quedarian retenidos en los horizontes superficiales del suelo
(Pérez et al., 1991).

Reiners et al. (1994) demostraron cambios significativos en las propiedades del
suclo asociados a la conversion de bosques cen pradcras (e.g. aumentos en la
concentracion de amonio, menores tasas de mineralizacion y nitrificacion). Estos
cambios en las condiciones del suelo podrian tener consecuencias negativas para el

establecimiento de plantulas arbdreas en sitios perturbados, cuando son abandonados




para ser recolonizados por bosque. La regeneracién arbérea podria estar limitada por
disponibilidad de nutrientes, ademas de las condiciones fisico-quimicas del suelo
relacionadas con anegamiento. Esto, se veria reflejado en una menor disponibilidad de
nitrégeno para las plantas (nitrato y amonio) en el suelo de los sitios perturbados en
comparacion al suelo de bosques no intervenidos en la misma area.

Debido a la transformacion que ha sufrido el paisaje del sur de Chile por
perturbaciones antrdpicas, convirtiendo grandes superficies de bosques en matorrales
abiertos y praderas, nuestro objetivo fue comparar las condiciones de humedad del suelo,
y propiedades del suelo como densidad aparente, pH y disponibilidad de nutrientes entre
el suelo de bosques secundarios en regeneracién y sitios adyacentes abiertos post-
perturbacion, donde fa dominancia corresponde a arbustos y se observa escasa
regeneracidn arborea. También, relacionar estas propiedades con el tipo de vegelacion

nativa existente.

AREA DE ESTUDIO

E| area de estudio esta ubicada al noreste de la Isla Grande de Chiloé (41°50' S), en los
terrenos de la Estacion Bioldgica “Senda Darwin”, comuna de Ancud, a una altitud
menor a los 25 m.s.n.m. Son sitios bajos comparados con sitios aledafios. El clima es
templado himedo con fuerte influencia ocednica. La temperatura media anual cs de 11°
C y las precipitaciones oscilan entre 2000 y 2500 mm al afio con un periodo mas seco

(aproximadamente un 11% de la precipitacion anual) durante enero y febrero (Di Castri
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& Hajek, 1976). Se seleccionaron dos sitios de estudio, cada uno con un fragmento de
bosque secundario (edad del rodal 40-60 afios (Aravena et al, 2002)) y matorral
sucesional con dreas abiertas ocupadas por arbustos, helechos y cojines de Sphagnum,
adyacentes a estos fragmentos de bosque. La presencia de tocones, abundantes troncos
quemados en el estrato superior del suelo, vy detritus lefioso en las dreas de matorral
indican que estas reas tuvieron cobertura de bosque. La capa impermeable de éxido de

fierfo y aluminio tanto en bosque como en matorral se encuentra a una profundidad

aproximada de 52 £ 3 cms.

MIETODOS

Muestreo de vegetacion

Para caracterizar los sitios de estudio y luego integrar los datos de propiedades fisico-
quimicas del suelo con la composicion de especies presente en los ambientes mas
extremos (matorral y bosque), se determiné la frecuencia de especies de plantas
vasculares a través de 6 transectos de 50 metros cada uno para el matorral sucesional (3
en cada sitio), y 4 transectos de 100 metros cada uno, para caracterizar el bosque
secundario adyacente (2 en cada sitio). Cada 10 m en cada transecto se determind la

. . 2
frecuencia de especies en parcelas de [ m™.
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Toma de muestras

Entre los afios 2002 y 2003 se evaluaron las propiedades fisico-quimicas del suelo en
tres transectos de 90 m cada uno, en cada uno de los dos sitios (Sitio 1 y 2) con presencia
de matorral secundario y bosque adyacente, ambos, dentro de la Estacion Biologica
Senda Darwin. Cada transecto fue separado en tres sectores de 1) matorral sucesional de
Baccharis (0-30 m), 2) transicion matorral-bosque (40-60 m), y 3) bosque secundario
contiguo al drea abierta de matorral (70-90 m). Se colecté suelo superficial (Horizonte
Ah, 0 — 10 cm de profundidad) cada 10 metros a lo largo de cada transecto mediante un
barreno cilindrico de metal. Las muestras de suelo (N = 30 por sitio: matorral, transicion
y bosque) fueron llevadas al laboratorio, donde se determino ‘el pH electrométricamente,
el contenido hidrico segun el método gravimétrico, y la densidad aparente también por el
método gravimétrico. En ios meses de febrero y agosto (estacion seca y hiimeda
respectivamente) de los afios 2002 y 2003 se extrajo cl nitrogeno inorganico total
(amonio mds nitrato) de cada muestra de suelo con una solucion al 1% de KAI(SOu),
(Pérez et al., 1998). También se determinaron los contenidos totales de carbono y
nitrégeno como porcentajes de maleria seca a través de combustién instantinea usando
un analizador de elementos Carlo Erba NA 2500. Esta altima medicién se realizo solo

para el afio 2002 en los meses de febrero y agosto.

Analisis estadistico de datos

Para comparar las propiedades fisico-quimicas del suelo entre matorral sucesional,

transicion matorral-bosque, y bosque secundario. se utilizo un analisis de varianza en
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bloque de medidas repetidas. Los bloques correspondicron a cada sitio (1 y 2), y el
factor analizado fue el tipo de vegetacion (matorral, (ransicion y bosque). La medida
repetida fue la estacién del afio en que se hizo la medicion en cada caso.

Para integrar los resultados, en una vision mas general se utilizé un Analisis de
Redundancia (RDA), el cual es un método de ordenamiento multivariado lineal y directo
(Ter Braak & .Smilauer, 1998). Este, relaciona directamente la composicion de especies
de plantas vasculares en los tres transectos de matorral y dos transectos de bosque por
silio, con sus respectivas caracteristicas de suelo (utilizando todas las variables fisico-
quimicas medidas en este estudio). El analisis de redundancia se efectud con el programa
CANOCO version 4 para Windows (Ter Braak & Smilauer, 1998). La significancia
estadistica de la relacion entre la composicion de cspecies y variables del suclo se
obtuvo a través de la prueba de Monte Carlo. Con esla prucba, sc permutd la matriz mil
veces. Para determinar el nivel de significancia del F-ratio observado, éste es
comparado con los nuevos [".ratio calculados en cada permutacion. Si el F-ratio
observado se encuentra entre el 5% mds alto, entonces la hipotesis nula de ausencia de

relacion entre especies y variables ambientales es rechazada con valores de p < 0.05 (Ter

Braak & Smilauer, 1998).
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RESULTADOS

Vegetacion

La vegetacion sucesional en zonas de matorral anegado es dominada por especies
arbustivas como Baccharis patagonica, Gaultheria mucronatd, Myrteola mummularia,
con un estrato herbaceo denso en parches de helechos como Blechnum chilense 'y
Blechnum penna-marina, musgos del género Sphagnum que forman gruesas capas que
cubren el terreno abierto entre los arbustos, y especics de la familia Cyperaceae (Carex
magellanica, Eleocharis pachycarpa, Schoenus rhynchosporioides, Scirpus inundatus,
Uncinia brevicaulis), Apiaceae (Centella asiatica) 'y Juncaceae (Juncus procerus) que
aunque su frecuencia es menor al 20%, estin presentes en ambos sitios de matorral
(Tabla 3.1). En los dos sitios de estudio se observan troncos y tocones quemados, clara
evidencia de la perturbacién del bosque original por fuego.

Los bosques adyacentes a cada uno de los dos matorrales sucesionales estan
dominados por un dosel arbéreo (20 — 30 m de alto) de Drimys winteri (Winteraccae) y
Nothofagus nitida (Fagaceae), y un sotobosque de Amomyrtus meli, Tepualia stipularis

(Myrtaceae) (> 50% de cobertura) y Caldcluvia paniculata (Cunnoniaceae)

principalmente (Tabla 3.2).

Propiedades fisico-quimicas del suelo

Acidez del suelo: Entre sitios o unidades de paisaje de bosque y matorral adyacente hubo

diferencias significativas (Fqi0s) = 10.84, p = 0.001, N = 216, ANDEVA en bloque),
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siendo el suelo del sitio 2 levemente més acido que el sitio | (pH = 4.18 vs. 4.3
respectivamente). No hubo diferencias entie tipo de vegetacion (Faion = 133, p =
0.268. ANDEVA en bloque) (Fig. 3.1). Los valores de pH variaron desde 3.04 a 5.26, lo
que tevela una importante heterogeneidad en el suelo. Estos valores son considerados
fuertemente acidos, como ya se ha reportado para otros suelos de bosques templados de
la region (Pérez 1992, 1996). Sc encontraron diferencias significativas entre estaciones
del afio (F3.1049) = 14.47, p < 0.001, ANDEVA dec medidas repetidas). En invierno, el pH

fue mas basico, siendo esta diferencia estadisticamente significativa con respecto al resto

de las estaciones.

Contenido hidrico del suelo: El contenido hidrico del suelo difirid significativamente

entre los dos sitios o unidades de paisaje (Fa.oa = 50.354, p < 0.001, N = 216,
ANDEVA en bloques). También hubo diferencias significativas entre scctores de
vegetacion a lo largo del transecto (Fa.oq = 51.946. p < 0,001, N = 216, ANDEVA en
bloques), y estaciones del afio (Faa0s) = 92.889, p < 0.000, N = 216, ANDEVA de
medidas repetidas). El suelo del sitio 2 presento mas humedad que el sitio 1 (Fig. 3.2a).
Ademas, se determind la existencia de un gradiente de humedad del suelo, con
condiciones mas himedas en el matorral y mis secas en el bosque secundario para
ambos sitios (Fig. 3.2 b y ¢). Sin embargo, independiente de la estacion del afio, cl
matorral abierto fue siempre mas humedo que ¢l bosque secundario. Verano fue la

estacion mas seca del afio, y primavera, la mas himeda.
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Densidad aparente: la densidad aparente sc midié solo una vez en el aiio 2002, y los

datos no mostraron diferencias entre los tres sectores de vegetacion a lo largo de los
transectos. ni tampoco hubo diferencias entre sitios. La densidad aparente del suelo fue
constante, con un promedio de 0.2 g/ce de suelo para los dos sitios combinados (Fig.

3.3).

Nitrégeno inorgdnico: Los contenidos de nitrégeno inorganico no fueron diferentes entre

los dos sitios. No hubo diferencias significativas entre los tres sectores de vegetacion a
lo largo del transecto ni entre estaciones del afio respecto a concentraciones de amonio y
nitrato en el suelo. La suma de ambos iones (amonio mas nitrato), es decir, las formas de
nitrégeno inorganico que estarian disponibles para las plantas, tampoco fue diferente

entre los tres tipos de vegetacion ni entre las dos estaciones medidas (verano ¢ invierno)

(Fig. 3.4).

Carbono v nitrogeno totales: el contenido de nitrogeno total fue mayor en matorral que

en el bosque (Fi7 = 16486, p <0.001, ANDEVA en bloques). El porcentaje de
carbono total contenido en el suelo, no presentd diferencias significativas cntre sectores
del transecto. La razén C/N (Fig. 3.5) fue mayor en bosque que en matorral (I'q.20) =
20.84, p < 0.001, ANDEVA en bloques) y significativamente mayor en verano que en

invierno (F(20) = 9-84, p = 0.005, ANDEVA de medidas repetidas).

Andlisis de redundancia: Al integrar fos datos de todas las especies encontradas en los

transectos de ambos sitios y las variables ambientales asociadas, se observd que existia
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una relacion entre las especies dominantes en cada transecto y las variables del suelo (F*
= 3.82, p = 0.02, prueba de Monte Carlo con 1000 permutaciones). Los dos primeros
ejes de! andlisis de redundancia, los cuales representaron las combinaciones lineales de
las cinco variables descriptivas del suelo utilizadas, explicaron el 89,5% de la varianza
total (Fig. 3.6). El eje 1 se correlacioné fuertermente con ¢l contenido hidrico y la razon
C:N del suelo, y el eje 2 con el pH (Tabla 3.3). Las demas variables explicaron menos
del 35% de la varianza total. En el espacio multivariado, los dos primeros ejes del
analisis de redundancia, separan el bosque del matorral por presentar el primero menor
contenido hidrico en el suelo y mayor razon C:N, lo que cotrobora los resultados de los

andlisis de varianza cuando sc analizaron las variables por separado.

DISCUSION

En ecosistemas de bosques no contaminados como los de la Isla de Chiloé, la
depositacién hiimeda de amonio y nitrato es minima, en contraste con la mayoria de los
bosques del hemisferio norte sujetos a lluvia acida (Pérez et al., 2003). Las principales
fuentes de nitrégeno para los organismos en bosques australes serian la fijacién no
simbidtica y el reciclaje interno de materia organica. El nitrégeno inorgdnico podria
perderse via desnitrificacion o lavado. Pero debido a la baja entrada de nitrdgeno

atmosférico en bosques del sur de Chile, las tasas de mineralizacién y desnitrificacion

serian muy bajas (Pérez et al., 2003).
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Segin estudios biogeoquimicos de los efectos de perturbacién en bosques (Hedin
et al., 1995: Matson et al., 1987; Pérez et al., 2003; Reiners et al., 1994), un fuego no
catastréfico, usualmente promueve la liberacion de materia orginica recalcitrante,
aumentando las tasas de mineralizacion de Ny nitrificacidn, incrementando las
cantidades de amonio y nitrato en suelos superficiales inmediatamente después de un
fuego (Matson et al., 1987). La disponibilidad de nitrégeno encontrada en suelos de
matorral abierto y en bosques secundarios de los sitios de estudio. fue muy baja
comparada con otros bosques mds antiguos (>100 afios-de edad minima del rodal) en el
mismo sector (Aravena et al., 2002). No se observaron diferencias estadisticamente
significativas en la concentracion de N inorganico en el suelo entre los sectores de
matorral post-perturbacion y de bosque secundario, en ambos habitats, los valores fueron
muy bajos. Este resultado puede refl¢jar el hecho de que las demandas de las plantas
sean reducidas. Las concentraciones de amonio y mnitrato tampoco difieren
estadisticamente, a pesar de que s¢ ha documentado que en praderas, las tasas de
nitrificacién diminuirian con respecto al bosque (Reiners et al., 1994). Esta reduccion en
las tasas de nitrificacion en praderas contribuiria a la mantencién del pool de N en el
suclo. Sin embargo, cuando se analizaron los contenidos totales de N en el suelo de los
sitios sucesionales de este estudio, se observé que éstas son mayores en el matorral, pero
como no hay diferencia en los contenidos de nitrégeno inorgdnico en suelos de matorral
y bosque, se¢ sugicre que habria mds nitrégeno organico en el matorral, y que

posiblemente, las tasas de mineralizacion serian menores en estas areas abiertas.
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Las propiedades fisico-quimicas del suclo como la densidad aparente y el pi no
dificren a lo largo del transecto. Sin embargo. el pH presentd variaciones estacionales
sianificativas. El pH més basico en invierno con respecto al resto de las estaciones
podria estar dando cuenta de menores tasas de descomposicion debido a las menores
temperaturas (Pérez, 1996). La actividad microbiana puede restringirse por temperaturas
muy frias en invierno. Cuan‘do las precipitaciones son abundantes, se puede producir un
lavado de cationes, los cuales son reemplazados o intercambiados por protones, lo que
aumentarfa la acidez del suelo. A pesar de que el invierno es una estacion lluviosa, la
Figura 3.1 muestra que el pHi en primavera (estacion mas lluviosa del afio) es mds dcido
que en el resto de las estaciones.

La densidad aparente fue muy baja en todas las mucstras, lo que se relaciona con
una alta porosidad en el suelo. Al tener un porcentaje alto de espacios porosos, aumenta
la capacidad total de retener agua, pero también puede aumentar la absorcion de calor.
Esto favorece el anegamiento de sitios que fucron bosques y que han sido cortados o
quemados y convertidos en praderas antropogénicas. Estos sitios al ser abandonados son
colonizados principalmente por arbustos de las especies Baccharis patagonica 'y
Gaultheria mucronata, que de acuerdo a los datos de este trabajo, son muy tolerantes a
la luz y a la humedad del suclo. Las dreas de arbuslos presentaron ademds un alto
porcentaje de cobertura del musgo Sphagnum magellanicum, ¢l cual de acuerdo a
estudios previos (Clymo & Hayward, 1982; Van Breemen, 1995) esta bien adaptado a la
alta humedad y a suelos pobres en nutrientes. Se ha documentado que este musgo crea

condiciones adversas para otras plantas vasculares colonizadoras favoreciendo su propia
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dominancia. Sphagnum limita asf la invasion de otras plantas que restringirian el acceso
a la luz, creando turberas dcidas, pobres en nutrientes, frias y anoxicas (Clymo &
Hayward, 1982; Van Breemen, 1995).

El contenido hidrico del suelo fue siempre mayor en el matorral secundario,
estableciéndose un gradiente de més himedo a mds scco a lo largo del transecto
matorral-transicion-bosque. Este gradiente puede deberse al hecho ya bien documentado
de un aumento en el nivel de la napa fredtica en sitios perturbados, con pérdida del dosel
arbéreo (Roy et al., 2000; Ruprecht & Schofield, 1991). Los sitios de matorral
estudiados presentaron alla cobertura ielativa del musgo Sphagnum magellanicum
(Tabla 3.1), en los espacios entre atbustos, lo cual también podria contribuir al
anegamiento en estos sectores por la gran capacidad de retencion de agua que posee este
musgo (Clymo & Hayward, 1982; Rydin, 1985; Schofield, 1985; Van Breemen, 1995).
El anegamiento estacional limitaria la actividad biolégica en el suelo, reduciendo las
tasas de descomposicién y mineralizacion de la hojarasca (Ramirez et al., 1996). El
anegamiento del suelo podria estar limitando 1la regenéracién (germinacién y/o
establecimiento) de especies arbéreas pioneras en el matorral sucesional. Bl aumento en
ol contenido hidrico del suelo es reforzado por el drenaje pobre caracteristico de estos
suelos de fiadis (Aravena, 1991), pero a st vez, €s agravado por la falta de arboles que
transpiren cl exceso de agua. En consecuencia, ¢! cambio en la hidrologia de los suclos
debido a perturbaciones del bosque, de origen antropico, pucde ser la condicién limitante

para la regeneracion del bosque en las dreas de matorral secundario.
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El aumento en la humedad del suelo en sitios de matorral secundario parece ser la
caracteristica més importante que distingue estas drcas del bosque secundario adyacente.
E! eje 1 en el analisis de redundancia (Fig. 3.6) dio cuenta del §2,7% de la varianza total,
y este eje se correlaciond fuertemente con el contenido hidrico del suelo (¢ canonico = -
(.92). La apertura del bosqL_le a través del uso del fuego, en areas con suelos de drenaje
pobre puede generar este aumento del contenido hidrico del suelo, que impediria la
posterior colonizacion de especies arboreas. La pérdida del capital de nutrientes podria
también estar afectando negativamente la regeneracion del bosque, pero como se vio en
los resultados, no hubo diferencias en la disponibilidad de nitrégeno enire los sectores de
vegetacion, matorral y bosque. La Unica variable de las analizadas que explico la
distincién entre matorral sucesional y bosque secundario con significado estadistico {ue
el contenido hidrico.del suelo (F* = 15.431, p = 0.001, prueba de Monte Carlo, N=1000
permutaciones). El otro factor que podria ser importante aunque no fue significativo (F*
= 1.395, p = 0.2527, prueba de Monte Carlo, N=1000 permutaciones) es la razén C/N.
Esta razén fue mayor en el bosque, a pesar de que el matorral presento altos contenidos
de C total. En cambio, el Nitrégeno fue menor en el interior del bosque. Segin Pérez
(1996), las temperaturas medias estatian correlacionadas negativamente con cl %C, la
relacion C/N y el %N de los suelos. El mayor contenido de N en el suelo del matorral en
comparacién con el del bosque se relacionaria con la existencia de suelos mas frios en el
matorral, posiblemente, por la presencia del musgo Sphagnum que crea condiciones frias
y anbxicas, y al menor crecimiento de plantas con alta demanda de N. La menor razon

C:N en el matorral que en el bosque nos sugiere que hay mayor. cantidad de nitrogeno
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total por unidad de carbono total en el matorral. Como no existen diferencias entre
matorral y bosque en el nitrogeno disponible en el suelo, podemos decir que cl nitrégeno
en el bosque puede estar inmovilizado ya sca en las hojas de los drboles o en la biomasa
microbiana. Las demandas de¢ nittégeno en ¢l matorral estarian reducidas en
comparacion al bosque. A pesar de haber mas luz, las condiciones andxicas debido al
ancgamiento, impedirfan un aumento en las tasas de mineralizacién y favorecerian la
desnitrificacton.

En conclusion, las propiedades fisico-quimicas de los suelos de matorral
sucesional y bosque secundario son distintas. La ausencia de regeneracion arborea en el
matorral secundario de Baccharis no podria ser explicada por falta de recursos, ya que
no se observaron diferencias estadisticamente significativas en el nitrogeno disponible
para las plantas entre los sectores de bosque y el matorral. La principal diferencia entre
ambos habitat fue el contenido hidrico del suelo. Para recolonizar estos sitios

perturbados, se necesitarian especies pioneras tolerantes a altos porcenlajes de humedad

en el suelo.
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Tabla 3.1. Especies con cobertura mayor al 20% presentes en dos sitios de matorral

sucesional en la EBSD.

Sitio 1
IEspecie Familia Frecuencia (%)
Gaultheria mucronata (1..1)) Hook et Ain Ericaceae 83.1
Blechnum penna-marina (Poir.) Kuhn Polypodiaceae 69.4
Myrteola munmularia (Poir.) O. Berg Myrtaceae 66.3
Baccharis patagonica Hook et Atn Compositae 54.1
Blechnmum chilense (Kaulfl.) Mett. Polypodiaceae 333
Uncinia brevicaulis (Thouars) Kunth Cyperaceae 33.3
Sphagnum magellanicum Brid. Sphagnaceae 32.9
Juncus procerus E. Mey. Juncaceae 26.3
Pilgerodendron wiferum (D. Don) Flotin -~ Cupressaceae 25.1
Gleichenia cryptocarpa Hook Gleicheniaceae 21.2
Sitio 2
Especic Familia Frecuencia (%o)
Gaultheria mucronata (L.£)) Hook et Arn - Ericaceae 34.3
Blechnum penna-marina (Poir.) Kuhn Polypodiaceae 79.4
Myrteola nummularia (Poir.) O. Berg Myrtaceae 78.9
Uncinia brevicaulis (Thouars) Kunth Cyperaceae 68.1
Baccharis patagonica Hook et Arn Compositae 60.3
Juncus procerus E. Mey. Juncaceae 515
Sphagnum magellanicum Brid. Sphagnaceae 51.5
Gleichenia cryptocarpa Hook Gleicheniaceae 500
Blechnum chilense (Kaulf.) Mett. Polypodiaceae 353
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Tabla 3.2. Especics lefiosas con cobertura mayor al 20% presentes en los dos sitios de

bosques adyacentes a los matorrales sucesionales escogidos como sitios de estudio.

Sitio 1

Especic Familia Estrato  Frecuencia (%)
Drimys winteri J.R. et G. Forster Winteraceae Dosel 66.7
Nothofagus nitida (Phil.) Krasser Fagaceae Dosel 73.5
Amomyrius meli (Mol.) Legr. et Kausel Myrtaceac  Sotobosque 58.8
Tepualia stipularis (H. et A.) Griseb. Myrtaceae  Sotobosque 50.0
Caldcluvia paniculata (Cav.) D. Don. Cunnoniaceae Sotobosque 40.2
Sitio 2

Espcecie Familia Estrato  Frecuencia (%)
Drimys winteri J.R. et G. Forster Winteraceae Dosel 49.0
Nothofagus nitida (Phil.) Krasser Fagaceae Dosel 36.3
Amomyrtus meli (Mol.) Legr. et Kausel Myrtaceac  Sotobosque 55.9

Tepualia stipularis (H. Et A.) Griseb. Myrtaceae  Sotobosque 49.0
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Tabla 3.3. Correlacion de las distintas variables ambientales utilizadas en el andlisis de
redundancia, con los dos primeros ejes. CIL = contenido hidrico del suelo; C:N =
relacion carbono/nitrogeno en el suelo; pH = pH del suclo; Ndisp = Nitrogeno disponible

(amonio + nitrato) del suelo; DA = densidad aparente del suelo.

CH C:N pH Ndisp DA

Eje 1 -0.92 0.75 -0.33 -0.23 -0.02

Eje 2 0.08 0.47 0.52 0.40 0.17
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Figura 3.1. Valores promedio de pH del suelo * error estandar en los sitios 1 y 2 para los

tres tipos de vegetacion y para las cuatro estaciones del afio. No hubo diferencias

estadisticamente significativas entre tipo de vegetacién, s6lo entre sitios y estacion del

afio. Las letras distintas indican diferencia estadistica.
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Figura 3.2. a) Valores promedio £ error estandar del contenido hidrico det suelo (g de
agua/g de suelo seco). Las letras distintas indican diferencia estadistica (Fyy.104) = 50.354,
p < 0.001); b y ¢) Promedio del contenido hidrico del suelo para los tres tipos de
vegetacion definidos: Matorral sucesional, transicion matorral-bosque y bosque

secundario + error estandar. Las letras indican diferencia estadistica entre tipos de

vegetacion.
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Figura 3.3. Promedio + error estandar de la densidad aparente de tres transectos de

matorral a bosque pasando por la zona de transicion. En el eje x: 0-30 matorral

sucesional; 40-60 transicion matorral-bosque; 70-90 bosque secundario,
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Figura 3.4. Nitrégeno disponible (amonio mas nitrato) en suelo de matorral sucesional,
transicién matorral-bosque y bosque secundario. Medido en dos estaciones (verano ¢
invierno) en dos afios, 2002 y 2003. Valores indican promedios % error estandar. No hay
diferencia significativa.
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Figura 3.5. Relacion C:N en el suelo de matorral sucesional y bosque secundario. No
hubo diferencia significativa entre sitios, el grafico muestra los promedios =+ errores
estandar de ambos sitios. Hubo diferencia entre vegetacion (Fq o) = 20.835, p <0.001) y

estacion (Fj 20y = 9.884, p = 0.005). Letras distintas indican significancia estadistica.

Relacion C:N del suelo

M Matorral

34
Bosque

32 -

30 -

28 4

26 -

Relacion C:N

24 -

22

20

Verano Invierno




83

Figura 3.6. Diagrama de ordenacién de un andlisis de redundancia de la distribucién de
los sitios de estudio. Las variables ambientales medidas son: CH = contenido hidrico del
suelo; C:N = relacién carbono/nitrégeno en el suelo; pH = pH del suelo; Ndisp =
Nitrégeno disponible (amonio + nitrato) del suelo; DA = densidad aparente del suelo.
Los circulos naranja representan los sitios de matorral sucesional, y los verdes, los de
bosque secundario. Cada punto corresponde a un transecto vegetacional. El primer

nimero se refiere al sitio (1 6 2) y el segundo, al nimero de transecto.
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CAPITULO 4

LIMITANTES A LA REGENERACION ARBOREA EN MATORRALES
SUCESIONALES POST-PERTURBACION POR FUEGO EN LA ISLA GRANDE

DE CHILOL

RESUMEN

Ios matorrales sucesionales establecidos después de perturbaciones antropogénicas
como la quema de bosques son frecuentes en la [sla Grande de Chiloé. Estos sitios
presentan ancgamiento estacional y se caracterizan por la dominancia de arbustos de
Baccharis patagonica y musgos del género Sphagnn que forman cojines entre los
arbustos. Una vez que Baccharis se establece en el drca, se observa escasa o nula
colonizacion arborea. La colonizacion de los drboles pioneros sombra-intolerantes
podria estar limitada entre otros factores por el menor acceso de luz de las plantulas,

debido a la densa cobertura de Baccharis, o por la presencia del musgo Sphagnum
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magellanicum. Esta Gltima especie se caracteriza por generar sustratos orgdnicos poco
permeables, pobres en nutrientes, acidos y aislantes del calor (Van Breemen, 1995). La
alta cobertura de arbustos en sitios sucesionales, estacionalmente anegados, sugiere
también que los arbustos serian mas tolerantes a las condiciones de anegamiento que las
especies arboreas colonizadoras (Papic, 2000). La monopolizacion del sustrato por
Baccharis, otros arbustos y Sphagnum inhibiria la continuacion del proceso sucesional.

Se evaluaron las diferencias en respuesta de la germinacion de semillas de
especies lefiosas pioneras en gradientes de humedad del suelo producidas en forma
experimental, representando las variaciones de humedad post-perturbacion en sitios
dominados por matorral. No se enconlréd efecto de la humedad del suelo sobre la
germinacién de semillas. Se evalué experimentalmente mediante transplantes, la
sobrevivencia de plantulas de dos especies de arboles pioneros (Embothrium coccineuin
y Drimys winteri) en sitios sucesionales bajo y fuera de la cobertura de Baccharis y
sobre el sustrato organico de Sphagnum magellanicuin. Aunque la sobrevivencia en
algunos casos fue baja (20%), no se observé diferencias en la sobrevivencia de plantulas
en ninguno de los tratamientos.

La especie E. coccineum presenté mayor germinacion y sobrevivencia cuando se
establecid sobre cojines de Sphagmum magellanicum. Los suelos anegados serian
limitantes para la regeneraciéon de especies arbdreas pioneras en zonas de matorral
sucesional, pero la presencia de los cojines de Sphagnum favoreceria el establecimiento

de E. coceineum, la cual seria de gran utilidad para planes de restauracion.




Palabras clave: regeneracion, Sphagniin magellenicum, Baccharis

sobrevivencia, germinacion.
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patagonica,
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INTRODUCCION

La teoria de sucesion explica el proceso de reemplazo de especies y el cambio en el
desempeiio de los individuos a través del tiempo y en un mismo espacio. La primera fase
de la sucesién secundaria, luego de una perturbacion, es la invasion o regencracion de
especies pioneras y el establecimiento de las plantas en el sitio perturbado (Clements,
1916). La colonizacién de plantulas de arboles y arbustos en sitios perturbados es
dependiente de varios procesos: la existencia de bancos de semillas, dispersion y
depredacion de semillas, emergencia y depredacion de plantulas, y competencia entre
plantuias.

Los procesos sucesionales son esencialmente demograficos y tienen resultados a
nivel de estructura de la comunidad y funcion ecosistémica (Pickett et al., 1987). Si las
especies que colonizan el sitio abierto post-perturbacion no permiten el establecimiento
de especies sucesionales tardias por inhibicidn, la sucesion quedara detenida en su etapa
inicial. Gill & Marks (1991) separan el concepto de inhibicion en inhibicion direcla,
cuando debido a competencia (monopolizacion de recursos o espacios) o alelopa.tia, una
especie impide la [legada de otras especies al sitio. También podria darse el caso de una
inhibicion indirecta, cuando la llegada de nuevas especies esta limitada por depredacion
de semillas, herbivoria o patogenos. Cuando especies inhibidoras monopolizan el sitio,
la composicién de la comunidad tiende a mantenerse en un estado estable hasta que
algiin tipo de perturbacion altere las condiciones, permitiendo el establecimiento de otras
especies. Algunos autores describen este tipo de situaciones como estados estables

alternativos (Gilpin & Case, 1976; May, 1977; Noy-Meir, 1975). Luego de una
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perturbacion, distintos ensambles de especies podrian representar estados alternativos
persistentes en la comunidad, mientras no ocutra un cambio significativo en el ambiente.

En el caso de la facilitacion, podria darse una facilitacion directa (una especie
pionera crea condiciones ambientales favorables para el posterior establecimiento de una
especic tardia) o indirecta (e.g. atrayendo dispersores de semillas) (Gill & Marks, 1991).
Se ha hablado de dos tipos de tolerancia (Pickett et al., 1987), activa y pasiva. La
tolerancia activa se refiere por ejemplo, a una tolerancia fisioldgica a niveles de recursos
bajos, la pasiva, a diferencias en historias de vida (tasas de crecimiento, longevidad)
entre especies durante la sucesion.

Diversos estudios en el hemisferio norte han investigado el proceso de
colonizacién de drboles y arbustos en praderas abandonadas, donde las principales
limitantes son la disponibilidad de propagulos, los herbivoros y las condiciones del
sustrato (Callaway, 1992; De Steven, 1991a, b; Gill & Marks, 1991). En Chile, Papic
(2000) estudid la colonizacion de especies arboreas en sitios abiertos post-perturbacion
por fuego, resaltando el papel de los micrositios elevados constituidos por
acumulaciones de material lefioso muerlo en el suclo. Sus resultados sugieren que el
proceso de colonizacion de especies arboreas en matorrales anegados de Chiloé, donde
el bosque ha sido perturbado por [ucgo, estaria fuertemente restringido a microhdbitats
elevados por sobre el nivel del suelo. [a colonizacion por arbustos no pareccria estar
limitada a elevaciones del sustrato, por lo que especies arbustivas dominantes de estas
4reas, serian mas tolerantes a las condiciones de anegamiento estacional de los suelos de
sitios perturbados que Ilas especies arboreas colonizadoras (Papic, 2000). La

monopolizacion del sustrato por B. patagonica podria inhibir la continuacién del
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proceso sucesional. La incapacidad de las plantas arbéreas pioneras del bosque templado
para tolerar el anegamiento, comparadas con los arbustos colonizadores de Baccharis,
podrian ser el resultado de diferencias en la germinacion de semillas en sustratos con
distintos grados de contenido hidrico en el suelo. La dominancia de especies arbustivas
en grandes dreas sucesionales post-incendios responderia a una mayor tolerancia de los
arbustos al anegamiento estacional de los suelos en comparacion con los drboles.

En la Isla Grande de Chiloé, el cambio en el uso de suelo ha transformado el
paisaje de bosques originalmente continuos, a fragmentos de bosque rodeados de
grandes extensiones de praderas y matorrales, que se observan estacionalmente
anegados. El anegamiento se debe principalmente al pobre drenaje de los suelos de
origen glacial (Aravena, 1991). En praderas abandonadas y estacionalmente htimedas, el
arbusto Baccharis patagonica alcanza coberturas superiores al 50%. Una vez que
Baccharis se establece en el drea, no se observa colonizacion arbdrea, o ésta es muy
escasa (Papic, 2000).

La colonizacion de los arboles pioneros sombra-intolerantes (Aravena el al.,
2002) podria estar limitada entre otros [factores por el menor acceso de luz de las
plantulas, debido a la densa cobertura de B. patagonica. La sobrevivencia de plantulas
arboreas pioneras sombra-intolerantes serfa menor bajo cobertura de Baccharis
comparado con sitios mds abiertos en cl matorral. El menor acceso a la luz tendria un
efecto negativo en la sobrevivencia de las plantulas de drboles pioneros sombra-
intolerantes en comparacién con sitios abiertos.

Por lo general, sitios de matorral anegado despucs de la tala o quema del bosque

en Chiloé, son invadidos por musgos del género Sphagnum, principalmente por S.
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magellanicum, que forma cojines entre los arbustos de B. patagonica cubriendo dreas
extensas de varios metros cuadrados. Las especies de Sphagnum sc caracterizan por sus
propiedades morfoldgicas, anatomicas y fisiologicas que generan sustratos organicos
poco permeables, pobres en nutrientes, dcidos y aislantes del calor (Van Breemen,
1995). Estas condiciones de habitat, producidas por Sphagnuim a través de acumulacion
de materia orgdnica, son limitantes del crecimiento de muchas plantas vasculares,
manteniendo las condiciones locales de alta disponibilidad de luz y saturacion de
humedad que favorecen su propia regeneracion (Van Breemen, 1995). Sobre esta base,
postulamos que las condiciones de habitat producidas por acumulacion de Sphagnum
serian desfavorables para la germinacion, crecimiento y sobrevivencia de plantas
arboreas pioneras. Si las condiciones se generan por la actividad fisioldgica de esta
especie de briofita, sobre Sphagnum muerto podria acurrir regeneracion arborea.

Para poner a prueba las hipétesis anteriormente planteadas, se evaluaron las
diferencias en respuesta de la germinacién de semillas de especies lefiosas pioneras en
gradientes de humedad del suelo producidas en forma experimental para representar las
variaciones de humedad post-perturbacion en sitios dominados por matorral. También se
evalud la sobrevivencia de plantulas de drboles pioneros en sitios sucesionales bajo y
fuera la cobertura de Baccharis. Por tltimo, se evalud también el efecto del sustrato

organico de Sphagnum en la sobrevivencia de dos especies arboreas pioneras en terreno.
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AREA DE ESTUDIO

El 4rea de estudio esta ubicada al noreste de la [sla Grande de Chiloé (41°50' S), en los
terrenos de la Estacién Bioldgica “Senda Darwin”, comuna de Ancud (Fig. 2.1, capitulo
2). El clima es templado himedo con fuerte influencia ocednica. La temperatura media
anual es 11° C y las precipitaciones oscilan entre 2000 y 2500 mm al afio con un periodo
mis seco (aproximadamente un 11% de la precipitacion anual) durante enero y febrero
(Di Castri & Hajek, 1976). Se estudio el proceso de regeneracion arbdrea en zonas
planas de matorral anegado estacionalmente, donde la presencia de tocones y troncos
semi-enterrados con marcas de fuego indicaban la presencia de vegetacion boscosa antes
de la perturbacion. Por las condiciones del sitio v las edades de los bosques sucesionales
cercanos estimadas por métodos dendrocronoldgicos convencionales, se puede estimar
que estos incendios tuvieron lugar 40-60 afios atrds.

Se escogieron dos sitios de matorral sucesional, los cuales se caracterizan por
presentar saturacion perjodica o prolongada de agua y alta frecuencia y cobertura de
especies arbustivas como Gaultheria mucronata, Baccharis patagonica, Myrteola
nummularia, entre otros (ver Tabla 3.1 capitulo 3) y musgos, enire fos cuales destaca la
presencia de Sphagnum magellanicum por su forma de crecimiento formando cojines y
ocupando grandes superficies de suelo entre los arbustos. Para evaluar la regeneracion
patural en terreno ademds se muestred el bosque adyacente a cada una de las areas de
matorral escogidas.

En los experimentos se usaron semillas y plantulas de dos especies lefiosas
pioneras comunes en el bosque siempreverde de la [sla Grande de Chiloé. Para los

experimentos de sobrevivencia se usaron las especies E. coccineum y D. winteri.
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Embothrium coccineum €s uua especie sombra-intolerante, caracteristica de sitios
abiertos. bordes de bosque y campos abandonados (Donoso, 1989). Esta especie
presenta un alto porcentaje de germinzlcién en ensayos de laboratorio y tetreno (> 90%),
(Figueroa et al., 1990), sus semillas presentan una alta viabilidad y son dispersadas por
el viento (Figueroa & Hernandez, 2001). Debido a las dificultades asociadas a largos
periodos de tiempo y baja germinacion de muchas especies arbdreas en ensayos previos
(Figueroa-et al., 1996), se usé esta especie de rapida germinacion como modelo en todos

los ensayos de tetreno y laboratorio. Para los ensayos de germinacion de semillas en

invernadero también se usaron las especies pioneras Nothofagus nitida 'y Tepualia

stipularis.

METODOS

Evaluacién de Ia regeneracion natural de especics lefiosas en terreno: Para evaluar
la densidad de plantulas en terreno, se hicieron 3 transectos vegetacionales de 100
metros de longitud cada uno para los dos sitios (6 transectos en total). Estos transectos
partian en el interior del drea de matorral sucesional y terminaban al interior del bosque
adyacente, pasando por la transicion matorral-bosque. Cada 10 metros en cada transecto,
se hizo una parcela de 1 m? y se contabilizaron todas las plantulas presentes en ese metro
cuadrado, para cuantificar la densidad de plantulas en los tres habitat. Asi, se obtuvieron
24 parcelas en el matorral, 18 en la transicion matorral-bosque y 18 en el bosque. Los

resultados se analizaron estadisticamente mediante un andlisis de varianza (ANDEVA)
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en bloque, considerando los 2 sitios como blogques, y el tipo de vegetacion (matorral,

transicion y bosque) como los tratamientos.

Efecto del ancgamiento y el sustrato en la germinacién de semillas de especies
pioneras del bosque: Para este experimento se confeccionaron tres cajas de acrilico de
75 % 30 x 15 cm divididas en seis compartimentos cada una (Fig. 4.1). Se llen6 cada
compartimento con 2/3 de suelo en un lado y con Sphagmum magellanicum en olro (Fig.
4.1). Las cajas se colocaron en el invernadero de la Estacion Bioldgica Senda Darwin, y
se inclinaron 10° para producir un desnivel que mantenia un suelo mas hiimedo en un
extremo y mas seco en el otro. Se regd periddicamente con suficiente agua para
mantener el nivel del agua en todos los compartimentos. La capacidad dé¢ campo del
suelo usado en los experimentos es 1.34 g de agua/g de suelo seco. El compartimento
mas bajo (con que simulaba el nivel de napa mas elevado; o suelo anegado) represento el
113% de la capacidad de campo; el del medio (estado intermedio de humedad; htunedo}
representd el 107% de la capacidad de campo; y el @ltimo compartimento (el mas seco;
seco), el 85% de la capacidad de campo del suelo.

Este experimento se repitio en los aflos 2002 y 2003. El primer afio se evaluaron
las diferencias en germinacién enire especics arboreas pioneras (Embothrium
coccineum, Nothofagus nitida, Tepualia stipularis) y una cspecie de arbusto colonizador
de lugares abiertos post-perturbacion (Buccharis patagonica). Sc examind ¢l efecto
asociado de dos tipos de sustrato sobre la geminacion: suelo intacto y suelo con
cobertura de Sphagnum magellanicum. En el caso de E. coccineum se sembraron 110

semillas por compartimento; N. nitida, 83 semillas; 7. stipularis, 100 semillas; y B.
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patagonica 100 semillas. La tinica especie que germind en todos los tratamientos fue L.
coccineun, por lo que los resultados se mucstran solo para esta especic. Para el analisis
estadistico, se empleé un andlisis de varianza de dos vias, donde los factores fueron el
tipo de sustrato (Sphagnum vs suelo) y el nivel de humedad (3 niveles). La variable
dependiente fue el porcentaje de semillas germinadas. El tiempo de medicion fue
correspondiente al tiempo de_germinacion promedio para cada especie (Figueroa et al.
1996).

El afio 2003 se repitié el experimento pero solo sobre el sustrato suelo y las
siguientes especies pioneras: E. coccineunt, N. nitida y D. winteri. Se sembraron 100
semillas de cada especie por compartimento. Esta vez se aumentd a 15° la inclinacién de
las cajas para lograr una diferencia estadisticamente significativa entre los niveles de
humedad del suelo de los compartimentos extremos. Se logro un gradiente y diferencias
significativas entre el nivel mas seco y el mas humedo en ¢l porcentaje de humedad del
suelo (F(-:g_]s) = 41.97, p < 0.001). En este experimento no hubo germinacion de D.

winteri, solo de E. coccineum'y N. nitida.

Con el propésito de evaluar la regeneracion arborea en matorrales sucesionales se
realizaron experimentos de sobrevivencia considerando los sustratos suclo bajo la

cobertura de Baccharis patagonica y sobre el musgo Sphagnum magellanicun.

Efecto de la cobertura de Baccharis patagonica: Para evaluar el efecto directo de la
cobertura de ramaje de Baccharis patagonicu en la sobrevivencia de plantulas pioneras

del bosque, se realizaron experimentos de manipulacién de cobertura de Baccharis. Se
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removio la mitad del dosel en cada arbusto y se evalud la sobrevivencia de plantulas
transplantadas bajo cada mitad, con remocidn y sin remocion del ramaje mediante un
analisis de curvas de sobrevivencia Log-rank (Fox, 1993) (Fig. 4.2 b). Se usaron
plantulas de edad conocida (originadas de semillas} de las especies Drimys winteri (1
afio) y Embothrium coccineum (2 afios). El periodo de evaluacion, fue de 21 meses. El
primer afio se registré la sobrevivencia cada mes y luego los periodos de evaluacion se
fueron distanciando en el tiempo. Se manipularon 10 arbustos por sitio seleccionados al
azar. En los transplantes se usaron 10 plantulas por tratamiento (con y sin remocion de

dosel), N = 20 plantulas por especie y por sitio.

Efecto de la cobertura de Sphagnum magellanicunt: Se realizaron experimentos en
terreno para determinar la sobrevivencia de plantulas de especies arboreas pioneras
transplantadas sobre cojines de Sphagnum vivo 'y mueito (Fig. 42 a y c). Se
transplantaron plantulas sobre Sphagnum vivo y sobre puntos en donde se removio el
musgo, se secd, y se volvié a colocar en fa superficie. Este experimento tuvo como
objeto evaluar si la estructura solamente (Sphagnum muerto) o la actividad fisiolégica de
Sphagnum vivo daba cuenta de las propiedades adversas para el establecimiento de
plantas lefiosas. La sobrevivencia se evalud con un andlisis de curvas de sobrevivencia
Log-rank {Fox, 1993) por un periodo de 19 meses. En los transplantes se usaron 10
plantulas por tratamiento (Sphagnum vivo y muerto) de edad conocida (originadas de
semillas) de las especies pioneras Drimys winteri'y Embothrium coccineum, igual que en

el experimento anterior. El niimero total de plantulas por sitio y por especic fue de 20.
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Diferencias ambientales entre los microhdbitats: Se evalué si los tratamientos bajo
Baccharis patagonica con y sin remocién de dosel daban diferencias efectivas en
intensidad luminica en el nivel del suelo. Para esto. se midio la intensidad de luz con un
lu.\'(:)metro en cada punto donde se hicieron los ensayos de sabrevivencia. También se¢
midié la temperatura del suelo y del sustrato Sphagnum en los casos de ensayos de
sobrevivencia sobre el musgo. Se utilizé la prueba no paramétrica de Scheirer-Ray-Hare,

una extension a la prueba de Kruskal-Wallis (Sokal & Rohlf, 1995) para evaluar si

existian diferencias entre los microhdbitats.

RESULTADOS

Regeneracién natural de especies lefiosas cn terreno

En condiciones no experimentales, la regeneracién arborea en los dos sitios de matorral
secundario fue muy baja. Se observd un incremento en la densidad de plantulas arboreas
a medida que se avanza hacia ¢l bosque (Fig. 4.3). En el centro del matorral sucesional,
la densidad de plantulas fue 0.3 + 0.2 pléntulas / mZ, en la transicién matorral-bosque, la
densidad aumentd a 2.6 + 1.1 plantulas / m?, y finalmente, en el interior del bosque, se
encontrd la mayor densidad de plantulas, 7.2 + 1.1 plintulas / m?. Esta diferencia fue

significativa (Fase = 14.09, p < 0.001, ANDEVA en bloque). En el sitio 1, todas las

plantulas registradas en el matorral fueron de la conifera sombra-intolerante

Pilgerodendron uviferum.
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Germinacién de semillas en gradientes de humedad

En el ensayo del afio 2002 no se logrd establecer un gradiente de humedad que
representara diferencias significativas entre los tres niveles de humedad del suelo. La
germinacion fue igual en los tres compartimentos. Por lo tanto, se decidié comparar la
germinacion de E. coccineum (Ginica especie que germind} entre los dos sustratos (suelo
y Sphagnum). La germinacién de E. coccineuin fue significativamente mayor sobre el
musgo Sphagnun (61%) que sobre suelo (41%) (F. = 28.92, p < 0.001, analisis de

varianza) (Fig. 4.4).

Para el afio 2003 se logro establecer un gradiente de humedad significativo entre
los tres compartimentos (F2.15) = 41.97, p <0.001). Sin embargo, no hubo diferencias en
el porcentaje de germinacion entre los tratamientos de humedad del suelo para ninguna

de las especies que germinaron (£. coccineum y N. nitida) (Fig. 4.5).

Sobrevivencia de D. winteri cn matorral sucesional

La sobrevivencia de D. winteri no fue afectada por la cobertura del dosel de B.
patagonica. En ambos sitios, no hubo diferencia significativa en la sobrevivencia bajo
Baccharis con o sin dosel. La sobrevivencia fue mayor en el sitio | (85%, basado en el
total de plantulas de D. winferi, sin distincion de tratamiento de luz) que en el sitio 2
(35%) (Fig. 4.6). En el sitio 2 se observé mayor mortalidad de plantulas en ausencia de
dosel de Baccharis (L = 1.84, p = 0.07, N = 20), la diferencia fue marginalmente
significativa. En ambos sitios, contrariamente a lo esperado, la tendencia, aunque no
significativa, fue de mayor sobrevivencia cuando las plantulas de Drimys estaban

protegidas por la cobertura del dosel de Buccharis. La mayor mortalidad de plantulas se
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observo durante v después del periodo estival (febrero - abril 2002}, cuando las
precipitaciones son menores con respecto al resto del aiio (Fig. 4.0).

Tampoco hubo efectos significativos cuando se compard la sobrevivencia de
plantulas sobre Sphagnum vivo o muerto (L = 1.38, p = 0.17, N = 40, prueba realizada
para los dos sitios). Nuevamente, la sobrevivencia fue menor en el sitio 2 (35%) que en

el sitio 1 (65%) (Fig. 4.7). Como en el caso del tratamiento bajo Baccharis, la mayor

mortalidad ocurri6 después del perfodo estival.

Sobrevivencia de E. coccinernnm en matorral sucesional

No hubo efecto de ninguno de los tratamientos sobre la sobrevivencia de plantulas de la
especie pionera E. coccineum. Bajo Baccharis con 'y sin dosel, la sobrevivencia de
plantulas de E. coccineum no fue significativa (L = 1.12, p = 0.26, N = 20 para ¢l sitio 1,
y L = 1.07, p = 0.29, N = 20 para el sitio 2). La mortalidad fue alta (del 50 al 90% en
algunos tratamientos) en ambos sitios (Fig. 4.8).

La sobrevivencia de plantulas de Embothrium sobre Sphagnum vivo y muerto en
los sitios 1 y 2, tampoco mostré diferencias significativas entre los tratamientos (L = -
0.11, p =091, N = 20 para el sitio 1, yL=-1.45, p = 0.15, N = 20 para el sitio 2) (Fig.
4.9). En este ensayo la mortalidad fue menor que sobre suelo (10% de mortalidad sobre
Sphagnum, versus 70% sobre el suclo), las plantulas de E. coccinenm se desempefiaron
bastante mejor sobre el sustrato musgo.

Sin hacer distincién de tratamiento ni de sitio, solo considerando el sustrato de
establecimiento de las plantulas (en el suelo bajo B. patagonica con y sin dosel, o sobre

S. magellanicuni) se encontraron diferencias significativas en el caso de E. coccineum (L
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= 3.47, p < 0.001, N = 80) (Fig. 4.10), especic que presenté mayor sobrevivencia sobre

el musgo Sphagnum que directamente sobre el suelo.

Condiciones ambientales

Para los dos sitios de estudio hubo diferencias significativas entre los tratamientos bajo
Baccharis con y sin dosel. La luz sobre cojines de Sphagnum y sobre las plantulas bajo
arbustos de Baccharis con el dosel removido no difiere estadisticamente (Fig. 4.11a). En
consecuencia, las plantulas bajo Baccharis sin dosel estdn igualmente expuestas a la luz
solar que las plantas que crecen sobre cojines de Sphagnum situados en espacios abiertos
entre arbustos. Existen diferencias significativas en la luz que reciben las plantulas en
micro-habitats sin dosel y bajo dosel de Baccharis, y también en sitios abiertos sobre
Sphagnum. La diferencia entre tratamientos es significativa (H = 13.79, 2 gL, p = 0.001,
prueba no paraméirica de Scheirer-Ray-Hare) En promedio para los dos sitios, la
intensidad luminica bajo Baccharis con remocion de dosel es 5013,5 £ 949 lux, bajo
Baccharis intacto, 2071,5 % 308 lux, y sobrc Sphagnum 6147,5 + 1082 lux. La
temperatura difirid entre sustrato de Sphagnum y suelo con y sin cobertura del dosel de
Baccharis (H = 8.046, 2 gl., p = 0.018, prueba no paramétrica de Scheirer-Ray-Hare)

(Fig. 4.11 b). El sustrato Sphagnum mostrd mayores temperaturas que el sustrato suelo.
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DISCUSION

Se han realizado numerosos estudios en el hemisferio norte acerca de la colonizacidn de
plantulas de 4rboles y arbustos en praderas abandonadas después de la eliminacion del
bosque (Callaway, 1992; De Steven, 1991a, b; Gill & Marks, 1991), pero la mayorfa de
ellos apuntan a evaluar los mecanismos de sucesion propuestos por Connell y Slatyer
(1977). En ellos se dan ejemplos de tolerancia, facilitacion e inhibicidn. Estos tres
modelos pueden actuar durante la sucesién, y no serfan hipotesis alternativas como
planteaban Connell y Slatyer (1977). En ¢l bosque templado del sur de Chile, se han
realizado estudios de regeneracion arbdrea en ¢l interior de bosques primarios y
secundarios y en sitios de matorral secundario notando fa importancia de la regeneracién
arborea sobre detritus lefioso (Christie & Armesto, 2003; Papic, 2000). También se ha
evaluado. la sobrevivencia de plntulas lefiosas con distintos requerimientos luminicos
(Figueroa & Lusk, 2001), comparando la sobrevivencia bajo dosel y en claros de
bosque. Sin embargo, ninguno de ellos ha abordado el tema de regeneracion en sitios de
matorral, donde las condiciones de anegamiento, la abundancia del arbusto Baccharis
patagonica y la presencia del musgo Sphagnun podrian estar limitando la regeneracion
arborea.

La regeneracion natural (Fig. 4.3), nos dio una idea de lo que ocurria
naturalmente en terreno. S¢ pudo comprobar una mayor densidad de plantulas
concentrada en el suelo del bosque. Se observé un gradiente de mayor a menor densidad

de plantulas desde el bosque hacia el matorral sucesional. No sabemos si esas pocas
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plantulas que se encontraron en el matorral sobreviviran, seria interesante cn el futuro
hacer un seguimiento de fa sobrevivencia de plantutas ya establecidas naturalmente.

Los ensayos de germinacién de semillas en gradiente de humedad del sustrato no
fueron estadisticamente significativos, probablemente, ¢l gradiente fue demasiado deébil
como para producir diferencias en la germinacion de semillas. Aparentemente, E.
coccineum y N. nitida, no tendrian problemas de germinacién en sustratos anegados.

En los ensayos de sobrevivencia, en el caso de la especie pionera Drimys winteri
ninguno de los dos factores evaluados, sombra y cobertura de Sphagnum. que podrian
estar limitando la regeneracion arborea tuvieron clecto. A pesar de ser una especie de
tolerancia intermedia, segin Donoso (1989), en los ensayos de sobrevivencia bajo B.
patagonica con y sin dosel, la sobrevivencia fue mayor, aunque no significativa, bajo el
dosel del arbusto. En el sitio 2, esta diferencia fue marginalmente significativa (L. = 1.84,
p = 0.07). Segun Figueroa y Lusk (2001), los requerimientos luminicos de esta especie
son de 8.8% de apertura promedio del dosel, porcentaje bastante bajo comparado con el
requerimiento luminico de Embothrium coccineum y Baccharis patagonica (25.6% 'y
76.5% respectivamente). Al ser una especie de tolerancia intermedia a la sombra, el
matorral representaria un ambiente demasiado abierlo para esta especie, donde cl
porcentaje promedio de apertura de dosel es de 30% (ver tabla 2.2, capitulo 2), debido a
la cobertura rala de B. patagonica. La mayor mortalidad se obscrvo durante y después
del periodo estival (febrero - abril). Durante los meses de verano, las precipitaciones
disminuyen, solo un 11 % de la precipitacion anual cae durante estos meses. Febrero

ademds es el mes mds seco (con aproximadamente un 3% de la precipitacion anual). La
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falta de humedad en el suelo y en el aire, podria contribuir fuertemente a Ja mortalidad
de estas plantulas.

La sobrevivencia de D. winteri sobre cojines de Sphagnum vivo o muerto
tampoco fue diferente. El musgo seco y vuelto a paoner en el lugar volvié a hidratarse y a
pesar de perder su compactacion natural, no tuvo efecto sobre las pldntulas de D.
winteri. El tnico efecto que se observo, aunque no fue evaluado directamente, fue la
desaparicion de algunas plantulas, posiblemente por crecimiento del musgoe por encima
de ellas, ya que no se observé pérdidas por herbivoria. En el sitio 2, el 40% de las
plantulas de canelo sobre musgos desaparécieron, en ¢l sitio 1, este porcentaje fue menor
(25%), contribuyendo a la mortalidad de la especie. Esta situacion también se observo en
el tratamiento bajo Baccharis, pero con menor frecuencia (10% vy 25%, sitio 1 y 2
respectivamente). En algunos puntos Sphagnun invadio y tapd completamente a las
plantulas de esta especie que tenian en promedio un tamafio de 3 cn.

Para el caso de Embothrium coccineum bajo B. patagonica tampoco hubo efecto
de su sombra en la sobrevivencia de las plantulas de notro. La sobrevivencia de plantulas
de esta especie pionera no se vio afectada por la sombra del arbusto, ni tampoco por el
exceso de luz en el matorral. Como se menciond anteriormente, los requerimientos
luminicos de esta especie son mis altos que Drimys (25.6%) (Figueroa & Lusk, 2001) y
no difieren mucho del porcentaje de apertura del dosel que presenté ef matorral (30%).
Por lo tanto, esta especic seria capaz de establecerse en cslos sitios abiertos. Entre los
tratamientos de Sphagnum (vivo y muerto), tampoco se¢ encontraron diferencias, pero la
sobrevivencia fue significativamente mayor sobre el musgo que en el suelo bajo arbustos

de Baccharis (Fig. 4.10). Este resultado, junto con la mayor germinacion de E.
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coccineum observada sobre sustratos de Sphagnum, en comparacion con el sustrato
_suelo (Fig. 4.4), nos sugiere que la presencia de cobertura del musgo en estas zonas de
matorral no seria desfavorable para su regeneracion, como se ha planteado en la
literatura para pldntulas arboéreas del hemisferio norte (Clymo & Hayward, 1982;
Schofield, 1985; Van Breemen, 1995). Sphagnumn se caracteriza por su gran capacidad
de retener agua en su estructura, el crecer sobre este musgo no necesariamente implica
anegamiento, porque toda el agua esta retenida en sus células, por lo tanto, podria ser
una alternativa a crecer directamente sobre el suclo donde las pozas de agua se forman
estacionalmente, sobretodo durante los meses de invierno y primavera. Por lo tanto,
podemos decir que en este caso, la especie Sphagnum actuarfa como facilitadora para el
establecimiento de especies arbéreas pioneras en el matorral sucesional.

En un estudio de regeneracion sobre detritus lefioso realizado en la Estacién
Bioldgica Senda Darwin, Chiloé, se sugirio que especies sombra intolerante tienen

-preferencia por detritus lefioso como sustrato de reclutamiento (Christie & Armesto,
2003). Asi evitarian el anegamiento estacional. Papic (2000) demostrd a través de
ensayos de sobrevivencia, que las plantulas se establecian con mayor [recuencia sobre
detritus lefioso y no directamente en el suelo.

El tamaiio de las semillas también estd relacionado con la dependencia de las
plantulas de detritus lefioso con el sustrato de establecimiento (Christie & Armesto,
2003; Lusk, 1995). Esta relacion es inversa, es decir, mientras mas pequefia la semilla,
mayor la dependencia del detritus lefioso para su reclutamiento. Las semillas de las
especies arboreas pioneras que podrian invadir estos sitios de matorral sucesional son

muy pequefias, como es el caso de Nothofagus nitida, Tepualia stipularis, Drimys
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winteri (e.g. Drimys winteri 5.1 mg peso seco) (Diaz et al., 1999). La probabilidad de
que estas especies puedan establecerse directamente sobre el suelo seria mds baja en
auscncia de sustratos elevados de reclutamiento (c.g.. detritus lefioso). Lmbothrium
coccineum tiene un tamafio de semilla mayor que las especies antes mencionadas. De
acuerdo a Christie y Armesto (2003) y Lusk (1995), por ser semillas de mayor tamariio,
tendrian un grado de dependencia menor a detritus lefioso para su reclutamiento. Por lo
tanto, serfa necesario evaluar su reclutamiento en ensayos de terreno directamente en el
suelo.

Aqui postulamos la tesis de que la sucesion queda detenida en etapas tempranas
en estos sitios de matorral debido a los factores limitantes Baccharis patagonica y
Sphagnum  magellanicum. Al no cncontrar diferencias significativas entre los
tratamientos en los ensayos de sobrevivencia, no podemos concluir que ¢l componente
biético evaluado en este trabajo sea limitante para la regeneracion arbdrea en estas areas
de matorral. Por el contrario, Sphagmun al menos, seria facilitador en la regeneracion de
la especie pionera E. coccineum. El alto porcentaje de germinacion que presentd esta
especie, tauto en sustrato suelo como sobre Sphagnum, junto con su respuesta a los
ensayos de sobrevivencia anteriormente analizados, nos lleva a proponerla como una
especie apta para planes de restauracion en sitios donde e! anegamicnto podria estar
limitando fuertemente el proceso de regeneracion arborea (ver capitulo 3). La presencia
de una densidad creciente de drboles de Embothrium en sitios de matorral podria
contribuir a mejorar ¢l drenaje del sitio a través de su evapotranspiracion, favoreciendo

el progreso de la sucesion. La limitada capacidad de vuelo de sus semillas (Rovere &

Aizen, 2001) podria limitar su establecimiento natural en las dreas abiertas.
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Al rechazar las hipétesis de menor sobrevivencia bajo Baccharis por efecto
sombra, y sobre Sphagnunt por las condiciones desfavorables creadas por este musgo
para otras plantas vasculares, proponemios las siguientes hipdtesis como alternativas a
las planteadas en un principio. Otros factores bidticos que podrian estar limitando la
regeneracién arborea en estos matorrales post-perturbacidn, podrian ser, la limitada
dispersion de semillas desde el bosque cercano a los sitios abiertos. La invasion de
especies arbéreas, usualmente ocurre via dispersion de semillas, pero debido a que la
distancia de dispersion de semillas de los drboles dominantes es limitada (Armesto et al.,
2001), los cambios mds rapidos en la composicion de especies ocurren cn los bordes
(Ostfeld et al., 1997). Por otro lado, estudios de la avifauna local han mostrado que el
matorral de Baccharis patagonica no representa ningln atractivo para aves dispersoras
de semillas, ni como alimento, ni como sitios percha (Armesto et al., 2004). La escasez
de detritus lefioso en los sitios de matorral, luego de incendios, podria estar limitando el

establecimiento de plantulas arbéreas debido a la ausencia de micrositios apropiados y al

anegamiento de los suelos en estos sitios.
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FIGURAS

Figura 4.1. Cajas de acrilico para experimento de germinacién en gradientes de humedad
y tipo de sustrato. Las cajas estan con 10° de inclinacién para crear el gradiente de

humedad. En un lado contienen suelo y en el otro, el musgo Sphagnum magellanicum.
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Figura 4.2. Experimentos de sobrevivencia de plantulas de especies arboreas pioneras
bajo cobertura de B. patagonica y sobre el musgo S. magellanicum. a) E. coccineum

sobre S. magellanicum; b) D. winteri y E. coccineum bajo cobertura de B. patagonica; c)

D. winteri sobre S. magellanicum.
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Figura 4.3. Densidad de pléntulas arboreas en matorral sucesional, transicion matorral-

bosque y bosque secundario. Letras distintas indican significancia estadistica.
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Figura 4.4. Germinacién de Embothrium coccinetin sobre suclo y sobre Sphagnum

magellanicum. Afio 2002. Valores promedio * error estandar. Las letras distintas indican

significancia estadistica.
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Figura 4.5. Porcentajes de germinacion de Emborthrium coccineum'y Nothofagus nitida
en gradientes de humedad establecidos artilicialmente. Valores promedio * error

estandar. No se observo diferencia entre los tratamientos.
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Figura 4.6. Curvas de sobrevivencia de Drimys winteri bajo Baccharis patagonica con 'y
sin dosel. No hay efectos significativos del dosel (L = 0.61, p = 0.54, sitio 1, y L = 1.84,
p =0.07, sitio 2). Las barras indican la precipitacion mensual.
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Figura 4.7. Curvas de sobrevivencia de Drimys winteri sobre Sphagnum magellanicum
vivo y muerto. No hubo efecto significativo entre los tratamientos (L = 1.43, p = 0.15,

sitio 1, y L =0.67, p=0.50, sitio 2). Las barras indican la precipitacion mensual.
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Figura 4.8. Curvas de sobrevivencia de plantulas de Embothrium coccineum bajo
Baccharis patagonica con y sin dosel. No hubo efectos significativos del dosel (L =
1.12, p = 0.26, sitio 1, y L = 1.07, p = 0.29, sitio 2). Las barras indican la precipitacion

mensual.
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Figura 49. Curvas de sobrevivencia de Embothrium coccineum sobre Sphagnum
magellanicum vivo y muerto. No hubo efecto significativo entre los tratamientos (L = -
0.11, p =091, sitio 1, y L = -1.45, p = 0.15, sitio 2). Las barras indican precipitacion

mensual.
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Figura 4.10. Curvas de sobrevivencia de las plantulas Drimys winteri y Embothrium
coccineum transplantadas sobre el svelo y sobre Sphagnum magellanicum. En D. winteri
no hubo diferencia significativa (L = -0.86, p = 0.39), sin embargo, en E. coccineum si
hubo diferencia (L = 3.47, p < 0.001).
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Figura 4.11. Intensidad de luz y temperaturas medidas cn los micro-hbitats

correspondientes a los distintos tratamientos. Valores proniedio * un error estandar. Las

letras indican diferencias estadisticamente significativas.
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CAPITULO 5
DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

La remocion del dosel arboreo por tala o quema de bosques, proceso que se ha
intensificado en el siglo XX, provocarfa un retroceso en la sucesion, formandose
matorrales anegados en sitios bajos con mal drenaje dominados principalmente por
especies arbustivas y cojines de musgos del género Sphagnum en los espacios entre
arbustos. Volviendo a la pregunta principal de esta tesis: ;Qué factores limitan el
progreso de la sucesion secundaria en estos matorrales secundarios anegados?: Hemos
propuesto posibles factores fisicos y bioldgicos que fueron puestos a prueba. Por un lado
(Fig. 1.1 lado izquierdo clgl esquema), propusimos y evaluamos la hipdtesis que la
desaparicion del dosel disminuiria las tasas de ET, aumentando los niveles fredticos y
favoreciendo la invasion de especies arbustivas y musgos en cojin, especies que serfan
mds lolerantes al ancgamiento que las especies arboreas pioncras del bosque (Papic,
2000). Estos cambios ambientales tendrian como consecuencia un estado sucesional
inicial persistentc. También propusimos que este cambio de vegetacion de bosque a

matorral podria tener consecuencias en las propicdades fisico-quimicas del suelo (Fig.
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1.1. lado derecho del esquema). disminuyendo el capital de nutrientes y afectando a su
vez la regeneracion arbérea. Esto fue pueste a prueba estimando la disponibilidad de
nitrogeno y otras propiedades fisicas del suelo.

Se han documentado en la literatura importantes cambios en las propiedades del
suelo que ocurren cuando se convierte, por ejemplo, un bosque en una pradera (Johnson
& Wedin, 1997; Reiners et al., 1994). Sin embargo, nuestros resultados no demuestran la
disminucion esperada en el capital de nutrientes, al transformarse un bosque
NorPatagdnico en un matorral. Es decir. la disponibilidad de nutrientes no seria limitante
para la regeneracion de las especies arbdreas en el matorral, ya que al menos el
nitrogeno disponible no difiri¢ entre suelos de bosque y de matorral sucesional (Fig.
3.4). Cuando se integran los datos de suelo con la composicion de especies en ambos
ambientes (bosque y matorral) (Fig. 3.6), a través del andlisis de redundancia, los
resultados sugieren que las principales diferencias que separan al bosque del matorral se
dan en el contenido hidrico del suelo (Fig. 3.6). Este resultado, junto con el aumento
documentado en el nivel fredtico en las areas de matorral secundario, después de la
pérdida de cobertura de bosque (Fig. 2.5), evidencia el anegamiento que presentan estos
sitios.

Por otro lado. ¢l modelo de balance hidrico, desarrollado para un bosque
siempreverde de hojas anchas, que es dominante en el drea de estudio, nos indica que
cerca de la mitad del agua que proviene de la lluvia, vuelve a la atmosfera por ET (Fig.
2.3). Por lo tanto. inferimos a partir del modelo que la ET contribuiria en gran medida a

las pérdidas de agua del ecosistema, como ha sido documentado en la literatura




125

considerando diferentes tipos de vegetacion de bosques boreales, templados, y
tropicales, de vegelacion arbustiva y plantaciones de pino (Aber & Federer, 1992;
Bigelow. 2001; Bormann & Likens. 1979; Calder, 1998; Gash et al., 1980; Huber et al.,
1985: Jackson et al.. 2001; Likens et al., 1977, Roy, 1998; Shukla & Mintz, 1982;
Waring & Schlesinger, 1985), en todos cllos, la ET es un componente importante en la
regulacion hidrica de las cuencas lorestadas.

Como la ET contribuye a un importante flujo de salida del ecosistema, cuando la
superficic de intercepeion., representada por los estratos del dosel del bosque, es
eliminada. vy luego reemplazada por una reducida superficie de intercepcion,
representada por los arbustos y el suelo, esto altera fuertemente el balance hidrolégico
del sitio. En Chiloé (Fig. 2.4). después de la remocion del dosel arbdreo, ET decae de 45
a [1%. La mayor parte del agua de lluvia que entra al ecosistema perturbado, incide
directamente sobre ¢l suclo debido a la reduccion en la estratificacion y cobertura del
dosel. Los suclos de zonas bajas, tipo fiadi. que cubren gran parte de la Region de Los
Lagos (Veit & Garleff, 1996) se caracterizan por ser poco profundos (<lm) y tener un
drenaje pobre (Aravena, 1991), lo que hace que los niveles fredticos se eleven
significativamente con respecto al bosque sin perturbar, o de suelos con mejor drenaje.
En los meses de invierno. donde la precipitacién alcanza valores superiores a los 200
mm por mes. la napa [redtica se satura. aflorando a la superticie, y los silios de matorral
abicrto se convierten en un conjunto de pozas de agua, factor que podria limitar
fuertemente la regeneracion arbdrea directamente sobre el suelo. La saturacién de los

suelos puede tener efectos sobre la disponibilidad de nutrientes y concentracion de
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elementos (Oxicos para las plantas, ademis de afectar la capacidad de las raices para
absorber nutrientes. Suelos inundados desplazan ¢l aire y el oxigeno se agota
rapidamente por la respiracion de las raices y de microorganismos (Larcher, 1995), esto
favorcce ademas las pérdidas de nitrégeno por desnitrificacion (Pérez et al., 2003). La
falta de oxigeno en suelos inundados puede también inhibir la actividad de las raices e
incluso daiarlas (Ruthsatz & Villagran, 1991), y podria también inhibir la germinacion
de las semillas de especies no adaptadas a altos valores de contenido hidrico del suelo.

Con estos resultados. podemos sugetir, que el anegamiento, es decir, el aumento
en los niveles fredticos del suelo. como consecuencia de la disminucion en la ET post-
perturbacion, seria un factor importante que podria explicar la presencia de este estado
sucesional persistente, o el progreso muy lento de la sucesion forestal en las zonas de
matorral ubicadas en zonas bajas (Fig. 5.1). El ambiente creado después de un incendio
o tala de bosque en estos sitios de drenaje pobre, considerando las abundantes
precipitaciones que ocurren durante todo el afio en Chiloé (Di Castri & [ajek, 1976), no
permitirian la continuacién del proceso sucesional, al menos mientras las condiciones
climaticas sec mantengan. ;Qué condiciones permitirian el avance de la sucesion forestal
en estos sitios? ;Cual seria la temporalidad del avance?

Durante la sucesion forestal ocurren cambios, no s6lo en la composicién de
especies de una comunidad. sino también en la cantidad de nutrientes disponibles en el
suelo. biomasa viva, cantidad de agua utilizada por los drboles, disponibilidad de nichos
de regeneracién. Si uno o mds factores esenciales para la recuperacion natural del

ecosislema son limitantes, la sucesién no podra continuar su proceso natural, o se hard
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extremadamente lenta. Si el ambiente local cambia drasticamente por efectos de erosion,
cambio climatico o un fuego catastrofico, los cambios pueden revertir lo que ocurre en
una sucesion secundaria normal. retrotrayendo las condiciones a escenarios mas
similares a una sucesion primaria; las comunidades se simplifican en términos de su
estructura horizontal y vertical. se pierden los nutrientes acumulados durante siglos de
desarrollo del bosque, la comunidad se vuelve menos estable, y comienza una nueva
sucesion (Woodwell, 1967).

Es posible que la sucesion se comporte como una loterfa ecologica (Chesson &
Warner. [981: Sale. 1977. 1978), gobernada basicamente por eventos ambientales
azarosos que definen su curso (e.g. varios afios consecutivos con condiciones menos
Iu’nﬁedas que lo normal para la zona). Condiciones de sequia disminuirian los efectos y
extension temporal de los anegamientos, favoreciendo asi el establecimiento de pldntulas
arboreas en el matorral sucesional. Esta variabilidad ambiental, podria cambiar la
dominancia de especies. es decir, de una vegetacidon predominantemente arbustiva, a una
vegctacion arbdrea. La variabilidad ambiental puede aumentar la probabilidad de
coexistencia. Por lo tanto, dépendera de cuanto tiempo lleve este cambio ambiental, para
saber si la sucesién contindia. o vuelve atrds con vegelacion arbustiva nuevamente.

La poca profundidad de los suelos en Chiloé, mas el efecto del fuego que
dependiendo de la intensidad puede quemar gran parte de la materia organica contenida
en el suelo y hacer los suelos atin menos profundos y anegados segtn la topografia local,
tendria efectos negativos en el progreso de la sucesion forestal. Seria necesario mas

tiempo para la sucesion, para dar paso a [a formacion del suelo y el posterior
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establecimiento de las especies arborcas. En este caso, la sucesion tardaria mas tiempo,
con cambios graduales como lo ocurrido durante el desarrotlo de hidroseres descritos
para el término del Gltimo periodo glacial en Chiloé. con fases con predominio de taxa
acuaticos y palustres hasta la formacion de vegas de Ciperdceas, y eventualmente
especies lefiosas (Heusser, 1966, 1984; Villagran, 1988, 1991).

En la literatura, se ha planteado la idea de estados estables alternativos para
explicar los cambios en la vegetacion a través de la sucesidn (Gilpin & Case, 1976; May,
1977: Noy-Meir. 1975: Scheffer et al.. 2001: Schefter ef al., 1993; Van de Koppel et al.,
1997; Woodwell, 1967). Los cambios entre estados alternativos siguen un patrén comin
(Schefler et al. 2001). la diferencia entre estados alternativos en los ecosistemas se debe
usualmente a un cambio en la dominancia entre organismos con diferentes formas de
vida. Generalmente estos cambios son gatillados por eventos tales como brotes de
patdgenos. incendios o climas extremos. Las retroalimentaciones que estabilizan los
diferentes estados. involucran mecanismos fisicos, bioldgicos y quimicos (Scheffer et al.
2001). En estc caso. el cambio en la composicion de especies fue gatillado por un
incendio que se estima ocurrié hace 4 a 5 décadas. El cambio en la hidrologia
retroalimentaria positivamente la invasion de especies tolerantes al anegamiento, ajenas
al bosque.

La disminucion de la ET observada en matotral abierto post-perturbacion,
comparado con el bosque en crecimiento sobre suelos mejor drenados y més profundos,
es evidente. La destruccién del dosel habria llevado a la expansion de la cobertura de

matorrales anegados en la zona (Fig. 1.2 y 1.3), donde el nivel de la napa fredtica puede
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aflorar a la superficic en algunos meses de invierno y primavera. Si estos sitios,
originalmente abiertos como dreas de pastoreo. son lucgo abandonados por el hombre,
éste v otros estudios (Papic, 2000), documentan que el bosque no se regenera
naturalmente o que este proceso es exiremadamente fento. Si ademds de abandonar estos
sitios. se remueve el detritus lefioso, la regeneracion del bosque podria tardar mas
tiempo. ya que el detritus lefioso cumple multiples funciones en los ecosistemas
boscosos (Carmona et al., 2002). Proveen de hdbitat para muchos organismos,
almacenan catbono, y junto con otros elementos en ¢l suelo del bosque son criticos para
la mantencion de la biodiversidad y la continuidad de los procesos biogeoquimicos.
Ademés se ha descrito que favorecerian la regeneracion de especies arboreas sombra
intolerantes (Christic & Armesto. 2003; Lusk, 1993; Papic, 2000), demostrando mayor
sobrevivencia las plantulas establecidas sobre detritus lefioso que sobre el suelo
dircctamente. que en estos sitios suele estar anegado (Papic, 2000). Por lo tanto, la
presencia de detritus lefioso en sitios periurbados podria facilitar la regeneracion arborea.

Por otro lado, la invasion del musgo Sphagnum en los sectores abiertos ha hecho
que eslos silios sean un lugar mdas atractivo para uso humano. En afios recientes, se ha
comenzado a explotar este recurso, ¢l cual se vende para su posterior comercializacién
en el extranjero. La extraccion indiscriminada del musgo ha dejado estos sitios en peores
condiciones con respecto a su drenaje. Sphagnmum ayudaria a retener toda el agua que
llega y que por ausencia de arboles no puede ser evapotranspirada ficilmente. En

ausencia de arboles y de Sphagnum, el agua queda estancada formando grandes pozas o
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lagunas. y su infiltracién a las capas més profundas del suclo se hace dificil por las
caracteristicas de drenaje pobre antes mencionadas.

En cuanto a los efectos bioldgicos se analizé la germinacion de semillas en
gradientes de humedad, y el posible efecto inhibitorio del arbusto Baccharis y el musgo
Sphagnum en la regeneracion arbérea (Fig. 1.1). Los ensayos de germinacion en
aradientes de humedad no produjeron diferencias significativas. Desafortunadamente, el
primer aio. no hubo germinacion de semillas de Baccharis patagonica. Sin embargo, se
observé germinacion en terreno. Se observé gran cantidad de plantulas de Baccharis en
las zonas de matorral. Probablemente las semillas sembradas en los experimentos no
estaban viables. El porcentaje de germinacion de esta especie, estimado en laboratorio
(Figueroa, 1997) es bajo (37%) comparado con el drbol pionero Embothrium coccineum
(99%). la Gnica especie que germiné ese afio. En nuestro experimento con Embothrium,
hubo diferencias en el porcentaje de germinacion sobre distintos sustratos (suelo vs.
Sphagnum) (Fig, 4.4). Embothrinm tavo mayor porcentaje de germinacion sobre sustrato
Sphagnum que sobre suelo. independiente del grado de humedad establecido en cada
uno de los compartimentos de la caja experimental.

El gradiente de humedad establecido en las cajas de germinacion no fue
suficiente para pesquisar diferencias en germinacién. La germinacion de E. coccineum
fue icualmente alta en los tres compartimentos indiferente a las condiciones de

humedad. Esto sugiere que el notro seria una especie capaz de germinar en sustratos con

alto contenido de humedad.
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Con respecto a los ensayos de sobrevivencia, postulamos inicialmente (Fig. 1.1)
que fa sobrevivencia de plantulas arbéreas pioneras podria ser afectada negativamente
bajo cobertura de Baccharis en sitios abicrtos. El menor acceso a la luz bajo Baccharis
tendria un efecto negativo en la sobrevivencia de las plantulas de arboles pioneros
sombra-intolerantes en comparacion a sitios abiertos. Como se vio en el Capitulo 4, la
cobertura de Baccharis no tuvo efectos en la sobrevivencia de las pldntulas. En el caso
de Drimys winteri se observd una tendencia, aunque marginalmente significativa, a
presentar mayor sobrevivencia bajo arbustos. Las plantulas de Drimys bajo el dosel de
Baccharis crecieron mas en longitud comparadas con las plantulas bajo Baccharis sin
doscl. ademas. tuvieron mayor nimero de hojas y éstas fueron mas grandes. Esta especie
pionera ha sido descrita como de tolerancia intermedia (Donoso, 1989; Figueroa & Lusk,
2001). Es probable que la radiacién en zonas abiertas del matorral sea extremadamente
alta para su sobrevivencia: se ha documentado que el ambiente luminico promedio
ocupado por las plantulas de Drinys es de 8.8% de apertura de dosel (Figueroa & Lusk,
2001). De acuerdo a nuestros datos, los valores de apertura de dosel en el matorral
secundario a veces superan el 30% (Tabla 2.2).

Por otro lado, las condiciones de habitat producidas por acumulacién de cojines
de Sphagnum, segin lo descrito en la literatura (Clymo & Hayward, 1982; Price, 1996;
Roy et al.. 2000: Schofield. 1985: Van Breemen, 1995), serian desfavorables para la
germinacion, crecimiento y sobrevivencia de plantas arboreas pioneras en los sectores
entre arbustos. En los experimentos, quisimos comparar la sobrevivencia de las plantulas

sobre Sphagnum, tal cual se cncontrd en terreno. con su estructura intacta, y sobre
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Sphagnum seco, con el {in determinar si las condiciones desfavorables son generadas por
el crecimiento de Sphagmun. El tratamiento no tuvo efectos en la sobrevivencia ni
crecimiento de las plantulas utilizadas en los ensayos. En nuestro caso, en contra de lo
predicho por la literatura del hemisferio norte, Sphagnum no generd condiciones de
habitat desfavorables para el establecimiento y sobrevivencia de plantas arborcas de las
dos especies pioneras evaluadas. En el caso de Drimys no hubo diferencias, en el caso de
Embothrium, al menos hasta la dltima medicion, la sobrevivencia de plantulas fue
mayor sobre Sphagnum que directamente sobre suelo para la especie (Fig. 4.10). Este
resultado sugiere que para Embothrium, los cojines de Sphagnum serian un sustrato
facilitador de la regeneracion en zonas de matorral anegado, creando microhabitats
elevados que les permitirian evitar el anegamiento caracteristico de los suelos en estas
dreas. Coincidente con el resultado de mayor germinacion sobre el musgo S.
magellanicum (Fig. 4.4). sugerimos que esta especie serfa apta para planes de
reslauracion en matorrales anegados.

En ninguna de las dos especies hubo diferencias significativas entre crecer sobre
Sphagnum intacto o seco. El musgo seco se vuelve a hidratar una vez colocado en el
terreno. y a pesar de perder su estructura compacta natural, no afecta las condiciones
para la sobrevivencia de las plantulas arboreas.

De acuerdo a nuestros datos, no podemos concluir que los faclores bidticos
evaluados en esta tesis constituyan una limitante para la regeneracion arbérea en las
areas perturbadas. Un factor no considerado fue fa dispersion de semillas. Sin embargo,

hay cstudios que demuestran que la dispersion en sitios abiertos de matorral es escasa o
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nula (Cuevas et al.. 2003; Herndndez, 1995; Reid et al., 2003; Sabag, 1993). Para la
continuacion del proceso sucesional después de una perturbacion que elimina el dosel
arboreo. sobre suelos de mal drenaje, seria necesaria la llegada de propéagulos de
especies sombra intolerantes, caracteristicas de zonas abiertas. La invasion de especies
arboreas. usualmente ocurre via dispersion de semillas, pero debido a que la distancia de
dispersion de semillas de los arboles dominantes es limitada (Armesto et al., 2001), los
cambios mas rapidos en la composicion de especies ocurren en los bordes (Ostfeld et al.,
1997). Cuevas et al. (2003) han documentado que la lluvia de semillas biética y abidtica
se concentra en el interior de los bosques. v que en matorrales y praderas ¢sta es muy
escasa. Considerando solo la dispersion bidtica, la [luvia de semillas en el matorral
abierto también es nula (Reid et al., 2003). Estudios de la avifauna local han mostrado
que el matorral de Baccharis no representa ning(n atractivo para aves dispersoras de
semillas. ni como alimento. ni como sitios percha (Armesto et al., 2004). El fio-fio
(Elaenia albiceps) por ejemplo. s una de las aves frugivoras mas importantes por su
abundancia en bosques de Chiloé (Sabag, 1993), sin embargo, esta especie no se
encuentra en matorrales (Diaz et al., 2004). La escasa o casi nula llegada de semillas de
arboles. junto a las condiciones de humedad del suclo establecidas después de la
perturbacién, es dificil pensar en una sucesion rapida para restituir el bosque original.
Esto nos lleva a peasar en un estado persistente en la sucesion temprana de sitios con
pobre drenaje por causa de baja dispersion mds que por limitaciones a la germinacion.

Aunque serfa necesario incorporar mds especies en los experimentos de germinacion y
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establecer un gradiente méas marcado de humedad para poder descartar la hipétesis de no
germinacion por causa del anegamiento.

En conclusion, sugerimos que la regeneracion arborea en el matorral sucesional
estudiado no estaria limitada por fafta de nutrientes, sino mds bien, por las condiciones
hidrologicas creadas por la remocion del dosel (Fig. 5.1). Las. condiciones de
anegamiento junto con otros factores bidticos, como la dispersion de semillas, que no
fue evaluada en esta tesis, pero que es reconocida como baja en sitios abiertos y
matorrales. limitarian fuertemente el proceso de regeneracion de las especies arboreas,
inhibiendo el progreso de la sucesion forestal. La escasez o falta de dispersion de
semillas y detritus lefioso en sitios perturbados podrian contribuir, junto al anegamiento
(Papic 2000). a la falta de regencracion del bosque. Postulamos que los cojines de
Sphagnum podrian actuar como [facilitadores de la regeneracion arborea en dreas de

matorral (Fig. 5.1), al menos para la especic pionera £. coccineun.

Implicaciones para restauracion

Pensando en una posible propuesta de restauracion del ecosistema forestal, y de acuerdo
a los resultados obtenidos en esta tesis, postulamos que el establecimiento de especies
arboreas en el matorral permitiria que el sitio se fuera drenando poco a poco a medida
que las plantas van creciendo y desarroliando una estratificaciéon del follaje. Mayor
cobertura vertical tenderia a aumentar la ET, lo que harfa disminuir ¢l anegamiento del
suelo y posteriormente generarfa un ambiente mas favorable para el establecimiento de

especies arboreas del borde. Seria interesante en un futuro medir la tasa de transpiracién
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de E. coccinenm y asi poder predecir sus posibles efectos en la hidrologia de los sitios de
drenaje pobre que podrian ser sometidos a planes de restauracion. Sin duda, el desarrollo
de la vegelacion mejoraria las condiciones hidroldgicas del sitto.

La sucesion parece ser muy lenta, por lo tanto, €s importante la restauracion de
las zonas perturbadas. Una alternativa que se ha estado utilizando, es el drenaje artificial
de las praderas y matorrales abandonados, pero este método tiene limitaciones por su
elevado costo. El drenaje podria mejorar, aunque mads lentamente, si logramos la
sobrevivencia de drboles pioneros en estos sitios. Por otro lado, se podria aplicar
tambicn ¢l método de los sustratos. ¢l cual consiste en colocar artificialmente detritus
lefiosos cn las dreas a restaurar para favorecer el establecimiento de especies pioneras y
comoa una forma de evitar e! anegamiento.

Por Gltimo, sugerimos que la especie arborea Embothrium coccineum podria
utilizarse para planes de restauracion, por su elevada sobrevivencia en estos sitios

desfavorables para otras especies arboreas, y por su alto porcentaje de germinacion.




FIGURAS
Figura 5.1; La destruccion del bosque y sus consecuencias sobre el balance hidrologico y
la regeneracion arbdrea en matorrales sucesionales de acuerdo a los resultados de este
estudio. Las flechas indican relaciones causales. Signo (+) indica efecto positivo o

facilitador: signo (-). efecto negativo o inhibitorio; y (0) no efecto.
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