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RESUREN
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El problema abordado en esta tesis se centra en la caracterizaci6n y evaluaci6n de la dispersi6n

de las  semillas  en el tiempo  que  se ha denominado tiempo  de germinaci6n.  Se  sugiere un

modelo conceptual simple que caracteriza distintos estimadores del tiempo de germinaci6n o

del  retraso  de  la  germinaci6n.  Se  eliSeron  dos  estimadores  como  principales  objetos  de

estudio:  uno  representa el tiempo  de inicio  de la geminaci6n  (T25ps),  el  otro  representa el

tiempo del t6mino de la gemiinaci6n (T25us). La variaci6n interespecffica de los estimadores

del  tiempo  de la germinaci6n pueden  estar  condicionados  por  factores  como,  filogen6tico,

biogeogrffico, disefio, estructural y ecol6gicos. Con un estudio de la geminaci6n de semillas

de   especies   del  bosque  templado   de  Chilo6,   realizado   en   condiciones   controladas   de

laboratorio y apoyado por experimentos de terreno, se evaluaron hip6tesis condicionantes del

tiempo de inicio de la germinaci6n y del tiempo de t6rmino de la germinaci6n. Esta evaluaci6n

fue realizada con un m6todo lineal multifactorial. Los resultados indican que existe una alta

variaci6n intra e interespecifica en ambos  estimadores  del tiempo  de germinaci6n.  La tesis

sugiere  que  existe   una  alta probabilidad  que  sobre  los  patrones  actuales  de  variaci6n  de

anbos  estimadores  est6n operando  presiones  selectivas.  La condicionante filogehetica,  que

evalu6 a taxa agrupados en jerarquias sobre orden, y la condicionante ecol6gica, 6poca de. Ia

dispersi6n es`pacial de las semillas, fueron los factores que explicaron una mayor proporci6n

de la variaci6n del tiempo  de inicio  de la germinaci6n con un  19 y un  11%  de l'a variaci6n

total,   respectivanente.   Este   resultado   suSere   que   existen   importantes   restricciones

filogeheticas que determinan los actuales patrones de la variaci6n del tiempo  de inicio de la
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germinaci6n. Ademds, prueba que las semillas que son dispersadas en la 6poca mas seca del

afro presentaron un mayor retraso de la geminaci6n con respecto a la dispersi6n de los frutos,

que  aquellas  semillas  dispersadas  en  la  6poca  himeda,   que  presentan  en  general  una

germinaci6n inmediata y pr6xima a la dispersi6n de las semillas. La condicionante filogen6tica,

que evaluaron a los grupos asociados en jerarquias sobre orden, y la condicionante ecol6Sca,

sindrome  de  dispersi6n. de  las  semillas,  fueron  los  factores  que  explicaron  una  mayor

proporci6n de la variaci6n del tiempo de t6rmino de la germinaci6n  con un 16,7 y un 8,0% de

la  variaci6n  total,  respectivamente.  Las  semillas  que  son  dispersadas  por  aves  tienden  a

presentar un retraso  de la germinaci6n mayor a las  senrillas  dispersadas por otros  agentes.

Existen evidencias para proponer que las aves ejercerian una presi6n selectiva que limitaria la

germinaci6n vivipara o inmediata de las semillas.  El paso de semillas sip germinar  a traves del

tracto digestivo de las aves, no afectaria mayormente la sobrevivencia de embriones. El habitat

de las plintulas no explic6 nada de la variaci6n de ambos estimadores. En sintesis, en esta tesis

se  propone  una  perspectiva  integradora,  en  el  cual  los  estimadores  de  la  germinaci6n  en

especies del bosque de Chilo6, estin determinados por la interacci6n entre adaptaci6n en un

extremo y las restricciones, filogen6tica y de desarrollo, en el otro extremo de un continuo de

causas e irferencias. Finalmente, se proponen dos modelos multifactoriales que incluyen los

factores que dan cuenta de la variaci6n del tiempo de inicio de la genninaci6n y del t6miino de

la  geminaci6n,  sugeridos  en  este  estudio.  En  esta  tesis  se  evaluaron  siete  factores,  sin

embargo, se postula que otros no considerados en el estudio podrian explicar una importante

fracci6n de la varianza adn inexplicada, que es superior al 50% en ambos estimadores. Lo mas
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probable es que las interacciones entre los factores expliquen un porcentaje muy importante

del resto de la varianza no asociada.
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ABSTRACT

This thesis is concerned with the characterization and evaluation of seed dispersal in time,

henceforth   called   germination   time.   I   suggest   a   simple   conceptual   model   which

characterizes  different  estimators  of gerrination time or germination delays.  I  selected

two  estimators:  one represents   initial  germination time,  while the  other represents the

end  of germination time.  Interspecific  variation  among  estimators  of germination  time

may be conditioned by phylogenetic, biogeographic,  structural,  and  ecological factors.  I

evaluated the germination time hypotheses under controlled laboratory conditions, and in

field experiments.  These evaluations were conducted with a multifactorial lineal method.

My results indicate a considerable intra- and  interspecific variation  in both  germination

time  estimators.  I  suggest  that  there  is  a  high  probability  that  selective  pressures  are

acting  over  these  estimators.  The  factors  that  explained  a  greater  proportion  of the

variation in initial germination time were phylogenetic,  and ecological (as timing of seed

dispersal)   factors.   These   factors   explained   a   19,   and   an   11%   of  total   variation,

respectively.  These  results  suggest  that  there  is  important  phylogenetic  restriction  that

determine the  actual  patterns  of initial  germination  time.  Additionally,,  they  prove  that

seeds that are dispersed during the dry season show a greater delay in germination time

with  respect  to  their time  of dispersal,  than  seeds that  were  dispersed  during  the  wet

season.  The  phylogenetic  conditionant  which  I  used  to  evaluate  group  associated  in

hierarchies over order, and the ecological conditionant, were the factors which explained

a grater proportion of the total variation in the end of germination time, with a 16,7 and
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8,0%  variation,  respectively.  Bird-dispersed  seeds  tend  to  show  a  greater  germination

delay than seeds dispersed by other agents. There are evidences that suggest that birds act

as a selective pressure which limits viviparous or immediate germination,  an which block

germination  inside  their  digestive  tract  which  would  affect  developing  seed  embryos.

Seedling habitat does not explain any variation in both estimators. In synthesis, this thesis

proposes  an integrated  perspective,  in which the  germination  estimators  in  the  forests

species  of Chilo6 are  determined by the interaction between  adaptation  in  one  extreme

and the phylogenetic and developmental restrictions in the other extreme of a continuum

of causes and inferences. Finally, I propose two multifactorial models which include the

factors  that  accounts  for  the  variation  in  initial  germination  time,  and  in  the  end  of

germination time.  Even though in this  study I  evaluated  seven factors,  I  conclude that

other  factors  not  included  in  this  study  could  explain  an  important  fraction  of  the

unexplained variance,  which is above 50%  in both estimators.  It  is highly probable that

interactions  among  factors  explain  a  very  important  percentage  of the  unaccounted

variance.



INTRODUCCION

La regeneraci6n de las plantas con §emillas depende en gran medida de la dispersi6n de

sus  propagulos  a  sitios  adecuados  para  su  germinaci6n  y  para  la  sobrevivencia  de  las

plintulas  OrcDormell  1986,  Howe  1986,  Mcclanahan  &  Wolfe  1993,  Herrera  et  al.

1994).  Los  propagulos  pueden  dispersarse  en  el  espacio  y/o  en  el  tiempo  a  trav6s  de

diferentes mecanismos  (Venable & Lawlor 1980, Venable & Brown 1988). La dispersi6n

en el espacio depende de caracteristicas anat6micas de los propagulos y, frecuentemente,

de caracteristicas nutritivas de los frutos que permiten su diseminaci6n por el viento o por

vertebrados frugivoros (van der Pijl 1982, Howe & Smallwood  1982, Martinez del Rio et

al.    1992).   La   dispersi6n   en   el   tiempo   depende   de   caracteristicas   fisiol6gicas   y

estructurales de la semilla que se expresan en rasgos de la biologia de su germinaci6n y su

capacidad  de  sobrevivir  almacenadas  en  el  suelo  (Harper  1977,  Thompson  &  Grime

1979).

El consumo de frutos por aves frugivoras es el principal mecanismo de dispersi6n

en el  espacio  en la mayoria de las  especies lefiosas en los bosques  del  Archipi6lago  de

Chilo6 (Armesto et al.1987, Armesto & Rozzi  1989,  Sabag  1993, Hernandez  1995).  Sin

embargo,  se conoce muy poco sobre la potencialidad y capacidad de dispersi6n de estas

semillas en el tiempo, es decir, sus patrones temporales de germinaci6n y de latencia. En

general,  los trabajos sobre la germinaci6n de especies lefiosas de los bosques templados

del sur de Chile (Donoso et al.1980, Donoso & Escobar 1986, Escobar & Donoso  1986)

estan  orientados  a prop6sitos  aplicados  en  propagaci6n  de  algunas  especies  de  inter¢s

comercial o a objetivos de conservaci6n.

Esta tesis  se centra en la caracterizaci6n y cuantificaci6n  de los  mecanismos  de

dispersi6n  de  semillas  en  el  tiempo  en  especies  del  bosque  templado  de  Chilo6  y  su
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intexpretaci6n  a  traves  de  correlaciones  de  causalidad  con  supuestos  determinantes

hist6ricos   (e.g.    filogen6ticos)   y   actuales   (e.g.    adaptativos),    utilizando   el   m6todo

comparative.

1 Dispersi6n en el tiempo

El estudio de la dispersi6n de las semillas en el tiempo se ha referido principalmente a la

dininica del banco  de semillas.  Un estudio  clasico  clasific6  a los bancos  de  semilla  de

Gran Bretafia en dos grupos:  1)  especies  que presentan semillas viables  por mas  de un

afro almacenadas en el suelo, y 2) especies que presentan semillas viables por menos  de

un afro de almacenamiento en el suelo (Thompson & Grime 1979).

Los estudios del banco de semillas permiten determinar diferencias interespecificas

gruesas en la capacidad de las especies de sobrevivir en el suelo.  Una metodologia que

permite estudiar diferencias mas sutiles en los patrones temporales de germinaci6n es la

determinaci6n  del  tiempo  de  germinaci6n,   es  decir,   el  tiempo  transcurrido  entre  la

dispersi6n y la germinaci6n de la semilla en el terreno.

La fenologia de la germinaci6n representa la dispersi6n y la germinaci6n  de  las

semillas  en  el  tiempo  Q7ig.   1).  Corresponde  a  la  dinamica  de  la  germinaci6n  de  una

poblaci6n de semillas e integra el tiempo transcurrido desde la dispersi6n espacial de una

cohorte de semillas hasta el t6rmino de la 6poca de germinaci6n. El esquema de la Fig.  1

considera que la dispersi6n espacial de las semillas ocurre en un tiempo discreto en el eje

x (To), situaci6n idealizada que simplifica el analisis de la fenologia de la germinaci6n.

La fenologia de la germinaci6n esta definida por dos intervalos continuos (ver Fig.

1). El primero es el retraso de la germinaci6n, periodo que transcurre desde la dispersi6n

de las semillas (To) hasta la germinaci6n de la primera semilla de la poblaci6n (Ti). El



Fenologia de la Germinaci6n

ToTl

Rctraso dc [a

germinaci6n

1 Epoca de gelminaci6n

T4-T3-

>

Figura 1. Expresi6n idealizada de la fenologia de la germinaci6n.  Se representa la curva acuniulada en el
tiempo y el patr6n temporal de la germinaci6n de rna poblaci6n de semillas. To, representa el tiempo de

dispersi6n de las seinillas; T„ representa el tiempo de inicio de la germinaci6n; T2, representa el tiempo

proinedio de germinaci6n., T3, representa el tiempo de gerinimci6n del dltiino 100/o de la poblaci6n y T4,
rcprcsenta el ticmi)o dcl t6rmino dc la gcrmimci6n dc la I)oblaci6n. Entrc To y Ti sc dcfinc cl rctraso dc

la germinaci6n, y entre Ti y T4 se define la 6poca de germimci6n.
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retraso  de  la  germinaci6n  corresponde  a  la  extensi6n  temporal  de  la  dispersi6n  en  el

tiempo  de  una  poblaci6n  de  semillas.  Es  decir,  es  el  tiempo  que  transcurre  entre  la

dispersi6n de los propagulos en el espacio (To) y el inicio de la germinaci6n (Ti) (Fig.  1).

El  segun.do  periodo   es  la  6poca  de  germinaci6n,   durante  el   cual   ocurre  la

germinaci6n  de  las  semillas  Gig.   1).   Esta  etapa  se  prolonga  desde  el  inicio   de  la

germinaci6n (Ti) hasta que germina la dltima semilla viable de la poblaci6n (T4). En este

periodo se manifiesta la variaci6n intraespecifica de la germinaci6n en el tiempo.

Entre el inicio y el t6rmino de la 6poca de germinaci6n,  la curva acumulada y el

patr6n temporal de germinaci6n definen una dinamica de la germinaci6n que es especifica

para una poblaci6n o  especie  Q]ig.  1).  El patr6n temporal  de germinaci6n,  obtenido  en

ensayos de germinaci6n, no siempre tiene un comportamiento normal como el descrito en

la Fig.  1,, debido a que podria depender de varios alelos y/o de factores ambientales.

Dentro  de  la  6poca  de  germinaci6n  pueden  definirse  diferentes  estimadores  del

tiempo de germinaci6n y estimadores de la dispersi6n de las semillas en el tiempo. En la

Fig.  I  se  definen:  To  es  el  momento  de  la  dispersi6n  espacial  de  las  semillas;  Ti  es  el

tiempo de inicio de la germinaci6n, T2 es el tiempo de germinaci6n promedio de todas las

semillas germinadas de la poblaci6n, T3 es el tiempo de germinaci6n promedio del dltimo
' 10% de las semillas germinadas, y T4 es el tiempo de t6rmino de la germinaci6n.

Los  estimadores  del  tiempo   de  germinaci6n  pueden  variar  de  acuerdo   a  la

pregunta  u  objetivo  del  estudio.  Sus  valores  dependen  de  caracteres  morfol6gicos  y

fisiol6gicos  de  las  semilla,   es  decir,  estado  de  permeabilidad  de  la  testa,   estado  de

in.adurez   embrionaria,    presencia   o    ausencia   de   inhibidores    o    activadores   de   la

germinaci6n,  tales  como  acido  abscicico  y  acido  giber6lico,  asi  como  de  condiciones

ambientales   en  el   momento   de   la  dispersi6n,   principalmente   disponibilidad   hidrica,

temperatura y luz.
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La dispersi6n en el tiempo y los  estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n  se  han

relacionado comdnmente con el fen6meno de latencia de las semillas. Ng (1980) propuso

denominar al estado fisiol6gico que presenta una poblaci6n de semillas entre la dispersi6n

•espacial y el tiempo de inicio de la germinaci6n,  que en la Fig.  1  se denomin6 retraso de

la germinaci6n,  como latencia completa.  Para el  mismo  autor,  la poblaci6n  de  semillas

durante la 6poca de germinaci6n estaria caracterizada por una latencia relativa. El retraso

de  la  germinaci6n  es  analogo  al  tiempo  de  latencia  definido  por  Orozco-Segovia  &

Vazquez-Yanes`` (1980),  y  el  tiempo  promedio  de  germinaci6n  ha  sido  definido  como

latencia por Garwood (1983).

La definici6n y la causa de la latencia es controvertida y muchas veces se refiere a

distintos mecanismos fisiol6gicos y ambientales (Croker  1916,  Brenchley & Warrington

1930,  Lang  1987,  Bradbeer  1988,  Vleeshouwers  et  al.   1995).  Esta  tesis  analizara  los

estimadores del tiempo de germinaci6n , sin entrar en la discusi6n de los tipos de latencia.

Sin embargo,  debe tenerse en mente que un retraso  extenso  de la germinaci6n,  es decir,

semillas  con  germinaci6n  muy  tardia  con  respecto  a  la  dispersi6n,  podria  reflejar  una

latencia innata (sensu Harper 1959), debido, por ejemplo, a la acci6n de inhibidores de la

germinaci6n  en  la  testa  de  la  semilla.  Por  el  contrario,  la  ausencia  de  retraso  de  la

germinaci6n puede estar relacionada con casos de viviparia, que es la germinaci6n de las

semillas antes de su dispersi6n espacial (van der Pijl 1982).

2 Condicionantes de la dispersi6n en el tiempo

Existen   evidencias   que   indican   que   la   dispersion   de   las   semillas   en   el   tiempo   es

dependiente de rasgos de las plantas  sujetos a condicionantes  filogen6ticas,  hist6ricas y

anat6micas,  asi  como  de  rasgos  sujetos  a fuerte  selecci6n  en  al  ambiente  actual  de 'la
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planta  quarper  1977,  Thompson  et  al.  1979,  Stoltz  &  Snyder  1985,  Baskin  &  Baskin

1989).

Dos especies pueden ser semejantes en rasgos de su historia de vida debido a que

comparten, no s6lo un regimen selectivo comdn,  sino un patr6n hist6rico o un conjunto

de  restricciones  comunes  de  disefio  y  estructura  (Gould  &  Lewontin  1979,  Endler  &

MCLellan   1988).   Bajo   este   enfoque   se   desarrollaron   los   conceptos   de   "inercia

filogen6tica"  y  "restricci6n  filogen6tica"  Ov4cKitrick  1993),   que  primero  considera  el

patr6n  de  distribuci6n  de  un  caracter  a  trav6s  de  un  clado,  antes  de  invocar  causas

adaptativas sobre su origen.

Varios  trabajos  recientes  de  biologia  comparada  en  plantas  ham  analizado  los

efectos   filogen6ticos sobre la variaci6n de un rasgo de importancia ecol6gica (Hodgson

&  Mckey  1986,  Kochmer &  Handel  1986,  Stratton  1989,  Mazer  1989,  1990,  Herrera

1992,    Johnson    1992,    Peat    &   Fitter    1994,    Wright    &    Calderon    1995).    Estas

investigaciones se ham centrado  en rasgos estructurales,  como la masa de las  semillas y

patrones fenol6gicos de floraci6n y fructificaci6n. Los estudios coinciden en indicar que

los determinantes filogen6ticos, constituyen una de las principales fuentes de variaci6n en

los rasgos considerados en una gran diversidad de especies de plantas y comunidades.

Argumentos  adaptativos  sugieren  que la  dispersi6n  de  las  semillas  en  el  tiempo

seria   una   respuesta   funcional   de   las   plantas   en   una   etapa   de   su   ciclo   de   vida

principalmente vulnerable a variaciones en las condiciones bi6ticas y abi6ticas` (Andersen

1988,  Greig   1993,  Bustamante  &  Vasquez  1995).  Una  reducci6n  del  retraso  de  la

germinaci6n disminuiria la probabilidad de que las semillas fuesen depredadas o atacadas

por pat6genos en el suelo.  Sin embargo, las plantulas reci6n emergidas estarian sujetas a

las condiciones  ambientales caracteristicas de la 6poca de dispersi6n de las  semillas,  las

cuales podrian ser desfavorables para la  sobrevivencia de  las  plintulas  en  comparaci6n
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con otra estaci6n del afro. Por el contrario, un tiempo de germinaci6n mas tardio evitaria

la emergencia inmediata de las plantulas si las  condiciones de la 6poca de dispersi6n de

semillas   son   poco   propicias   para   su   §obrevivencia;    sin   embargo,    aumentaria   la

probabilidad  de  que  las  semillas  almacenadas  en  el  suelo  pierdan  viabilidad  o   sean

depredadas.  El  retr.aso  o  el  tiempo  promedio  de  germinaci6n  de  una  especie  seria  el

resultado de un compromiso entre ambos escenarios ambientales.

A  continuaci6n  presentaremos  un  resumen  de  las  evidencias  que  apoyan  'los

argumentos  no  adaptativos  (restricciones  filogen6ticas,   de  disefio  e  hist6ricas)  y  las

evidencias que apoyan argumentos adaptativos para explicar la evoluci6n de los tiempos

de germinaci6n de las serillas en una comunidad de plantas.

2.1 Condicionante filogen6tica y de disefio

Debido a la ausencia de estudios que relacionen directamente algdn estimador del tiempo

de  germinaci6n,  como  fueron  definidos  en  la  Fig.   1,  con  factores  filogen6ticos  o  de

disefio,  se  discutiran  las  evidencias  de  condicionantes  filogen6ticos  respecto  a  rasgos

generales   de   la   germinaci6n   de   las   semillas;   por   ejemplo,   tasa   de   germinaci6n,

temperatura 6ptima de germinaci6n, tipos de latencia.

En un estudio comparativo de la biologia de la germinaci6n en especies de la flora

de Sheffield, Inglaterra, Grime et al. (1981) encontraron  que las tasas de germinaci6n de

las especies de cinco familias analizadas eran mas similares entre especies dentro de cada

familia  que  entre  familias.  Esta  evidencia  sugiere  que  existiria  un  fuerte  condicionante

filogen6tica en la biologia de la germinaci6n de las semillas de una comunidad de plantas.

Siete especies del g6nero f4/a/roe#zer7.cr   que crecen en distintos ambientes,  desde

la  costa  a  la  zona  alpina  en  la  regi6n  templada  de  Sudam6rica,  presentaron  una  alta

similitud  en  los  rangos  t6rmicos  favorables  para  la  germinaci6n  de  sus  propagulos
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(Thompson   et   al.    1979).   Este   resultado   tambi6n   sugiere   que   la   respuesta   de   la

germinaci6n a la temperatura es un rasgo conservativo de las semillas,  condicionado por

la cercahia filogen6tica de las especies del g6nero 4/s/roeJ72erz.cz.

Treinta y  dos  especies  herbaceas  de  la familia  Asteraceae  de  la  regi6n  este  de

Norteam6rica poseen el extremo superior de su rango de germinaci6n in vitro  sobre los

30°C  @askin  et  al.   1993).  Esta  caracteristica  no  esta  asociada  con  las  condiciones

t6rmicas de la 6poca de germinaci6n de estas especies en su habitat natural.  Los autores

sugieren que la temperatura maxima  de germinaci6n podria  ser un rasgo  conservativo,

asociado   a  condiciones  ambientales  que  estas  especies   experimentaron  en  periodos

calidos  del  Terciario.  La  caracteristica  de  la  respuesta  germinativa  de  las  semillas  de

Asteraceas de Norteam6rica,  son  relativamente estables y podrian no tener relaci6n con

regimenes selectivos actuales. .Otra evidencia de estabilidad filogen6tica en Asteraceas, es

que  la  mayoria  de  sus  especies  anuales  y  perennes,  en  la  regi6n  templada  este  de

Norteam6rica,  presentan un marcado retraso de la germinaci6n, respecto a la dispersi6n.

Comienzan  a  germinar  al  inicio  de  la  siguiente  estaci6n  de  crecimiento,  despu6s  del

invierno, a diferencia de otras familias de plantas de esta misma regi6n2  que germinan en

otofio o finales de invierno @askin et al.  1993).

La  mayoria  de  las  especies  pertenecientes  a  generos  con  distribuci6n  Artico-

Terciaria,   que   habitan   los   bosques   deciduos   del   este   de   Norteam6rica,    poseen

caracteristicas  de la germinaci6n  similares  a sus  cong6neres  que  habitan  actualmente  el

este Asiatico (Stoltz & Snyder  1985, Baskin & Baskin  1989).  Por ejemplo,  los g6neros

P¢77cur y /cJ7rcrsoJZJ.cr  tienen especies en el este de Norteam6rica y en el este de Asia cuyas

semillas  tienen  6pocas  de  dispersi6n y  de  germinaci6n  id6nticas.  Las  semillas  de  estos

96neros,  que  son dispersadas durante veranos  secos y  calidos,  necesitan pasar por una

estratificaci6n  en  calor  (15-20°C)  y  posteriormente  por  una  estratificaci6n  en  ffio  (0-
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10°C),  antes  de  iniciar la germinaci6n.  La presencia  del  mismo  tipo  de fenologia  de la

germinaci6n en especies de g6neros disyuntos,  con similar distribuci6n Artico-Terciaria,

sugiere que el patr6n temporal de la germinaci6n de estas especies se remonta al memos al

periodo Terciario (Baskin et al.  1995) y es un rasgo de gran estabilidad evolutiva.

Por  otro  lado,  la  fisiolog{a  de  la  germinaci6n  puede  estar  condicionada  por

caracteristicas estructurales y de disefio de las semillas o de las plantas. La forma de vida

herbacea se ha asociado  a ciertas  caracteristicas  de  la germinaci6n  como,  altas tasa de

germinaci6n y aumento  del porcentaje de germinaci6n debido  a un almacenamiento  de

semillas deshidratadas (Grime et al.  1981).  Varios estudios han asociado la masa de las

semillas   con  ciertas  caracteristicas  de  la  germinaci6n;   tales   como   el   retraso   de  la

germinaci6n   respecto   de   la   dispersi6n   (Thompson   &   Grime   1979,   Foster   1986,

Thompson  1987), la 6poca de germinaci6n (Grime et al.  1981,  Silverstown  1981, Foster

1986),  o el periodo de emergencia de las plintulas (van der Valk  1974,  Buckley  1982).

En especies  de coniferas  de Norteam6rica,  Anderson  &  Winterton  (1996)  demostraron

que .las especies de sehillas de menor tamafio germinaban antes y en mayor porcentaje

que las de mayor tamafio,  debido  a que en las primeras  existe una mayor superficie de

contacto con el sustrato himedo, y por tanto,  mayor tasa de imbibici6n.  Las semillas de

mayor tamafio podrian presentar una mayor dificultad para obtener suficiente cantidad de

agua para germinar,  debido  a su baja relaci6n  superficie/volumen,  relaci6n  que  declina

con el aumento del tamafio de las semillas.

2.2 Condicionantes ecol6gicas

La correlaci6n entre la variaci6n de un rasgo y la variaci6n  ambiental  sugiere  selecci6n

natural.  El  enfoque  de  la  biologia  de  la  germinaci6n  mas  tradicional,  correlaciona  las

caracteristicas de la germinaci6n con un regimen selectivo o con el ambiente actual de las
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plantas (Angevine & Chabot 1979, Keeley 1991).  Se ha postulado que en ambientes con

alta  variabilidad  intra  o  interanual  existiria  una  fuerte  selecci6n  de  mecanismos  de

dispersi6n en el tiempo.  El mejor ejemplo  es el  caso  de las plantas  anuales  del  desierto

que producen semillas  con  germinaci6n retardada con respecto  a la  dispersi6n y  en  su

mayoria forman  bancos  de  semillas  (Vidiella  1992).  En  ambientes  de  baja  variabilidad

intra o interanual y muy variables en el espacio,  la selecci6n favoreceria mecanismos de

dispersi6n espacial,  tal como  en el caso  de arboles en bosques tropicales himedos,  que

producen en su mayoria semillas que germinan inmediatamente despu6s de la dispersi6n

espacial  (Vazquez-Yanes  &  Orozco-Segovia  1993).   Sin  embargo,  la  mayoria  de  los

ambientes presentan condiciones intermedias,  con distintos grados de estacionalidad, por

lo  que se espera encontrar representados en las comunidades de plantas ambos tipos de

mecanismos -de  dispersi6n,  dependiendo  de .las  caracteristicas  del  ambiente  y  de  las

especies componentes a3lmqvist & Cox 1996).

El agente dispersante de las semillas es parte del regimen selectivo de las plantas.

Se ha propuesto que el retraso de la germinaci6n dependeria de la naturaleza del vector

que  dispersa  la   semilla  de   las   plantas   (Cook   1980,   Garwood   1983).   Las   semillas,

dispersadas  por  vertebrados  frugivoros,   que  deben  atravesar  el  tracto  digestivo  del

dispersante,  presentaria una geminaci6n retardada respecto  al tiempo  de  dispersi6n ya

que  la  germinaci6n  vivipara  o  germinaci6n  inmediata  de  las  semillas  seria  afectada

negativamente por el paso del propagulo por el tracto digestivo.

Las evidencias relacionan comtinmente la magnitud del retraso de la germinaci6n

con la 6poca de dispersi6n de las semillas. En zonas templadas y alpinas, donde las lluvias

del inviemo caen en forma de nieve y cubren el suelo por gran parte de la temporada, las

especies  que  dispersan  sus  propagulos  durante  o  inmediatamente  antes  del  invierno

exhiben un retraso de la germinaci6n hasta el inicio de la primavera (Amen  1966,  Grime

•'
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et al.  1981,  Silverstown  1982, Read  1989, Bouwmeester & Karssen  1992).  Otro patr6n

de dispersi6n temporal esta presente en plantas del tr6pico  estacional  (Garwood  1983);

las especies que dispersan sus semillas al final de la 6poca hdmeda o  al  comienzo  de la

6poca seca,  presentan un tiempo  promedio  de germinaci6n mayor que las  especies  que

dispersan sus propagulos en plena 6poca hdmeda.

La correlaci6n entre el tipo  de habitat y el tiempo  de retraso  de la germinaci6n

podria interpretarse como una evidencia de selecci6n.  Los  sitios  abiertos favorecerian a

lag llamadas especies colonizadoras que presentarian rasgos que les permiten una rapida

germinaci6n,   la  emergencia  inmediata  y  el  establecimiento  y  crecimiento  vegetativo

acelerado  (Ng  1978,  Bazzas  &  Pickett  1979,  Vazquez-Yanes  &  Guevara-Sada  1985).

Las  especies  arb6reas  que  se  establecen  bajo  iel  dosel  poseen  una  mayor  habilidad

competitiva y presentan menores tasas de germinaci6n y de crecimiento vegetativo  que

las especies pioneras.

Un   grupo   de   evidencias   que   podria   interpretarse   como   adaptativas   es   la

correlaci6n  positiva  entre  retraso  de  la  germinaci6n  y  la  cantidad  de  recursos  que  las

semillas  almacenan  (Cook  1980,  Venable  &  Lawlor   1980,  Venable  &  Brown   1988,

Tripathi & Khan 1990).  Se ha postulado que las especies de semillas pequefias con pocos

recursos  almacenados y  disponibles  para  el  establecimiento  exitoso  de  las  plantulas  en

ambientes relativamente desfavorables, seleccionarian un incremento del retraso del inicio

de la germinaci6n,  para cuando  las  condiciones  del ambiente  sean poco  competitivos y

con alta disponibilidad de recursos.

Tambich se ha encontrado una asociaci6n entre el retraso  de la germinaci6n y la

longevidad  de los  adultos.  Rees  (1993,  1994)  postul6  que las  especies  con  adultos  de

vida prolongada amortiguan la variaci6n ambiental y,  por tanto,  sus semillas no  estarian

forzadas  a  aumentar  el  retraso  de  la  germinaci6n  o  "evitar"  ambientes  relativamente
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desfavorables.  Por  el  contrario,  las  especies  menos  longevas  habrian  seleccionado  un

incremento del retraso de la germinaci6n,  para cuando  las  condiciones  ambientales sean

relativamente favorables Gees 1996).

En conclusi6n,  existen evidencias para sugerir que la extensi6n del retraso  de la

germinaci6n  y  la  extensi6n  de  la  6poca  de  germinaci6n  (Fig.   1)  serian  en  parte  el

resultado  de determinantes  ecol6gicos que afectan la  sobrevivencia  de  las  senrillas y la

sobrevivencia    de    las    plantulas    reci6n    emergidas.     Estos     determinantes     serian

principalmente:   1)  la  naturaleza  del  agente  dispersante  de  las  semillas,  2)  condiciones

ambientales del tiempo de la dispersi6n de las semillas,  3) condiciones del habitat donde

las semillas son dispersadas y las plantulas emergen; y 4) caracteristicas de las semillas y

de las plantas como: cantidad de recursos nutritivos de la semilla, y el ndmero de semillas

que produce una planta a lo largo de su vida.

3 Comunidad del bosque templado de Chilo6

Existen abundantes antecedentes bibliograficos sobre las caracteristicas de la germinaci6n

en  plantas  lefiosas  del  bosque  templado  del  sur  de  Chile,  comunes  en  los  bosques  de

Chilo6 @onoso & Cabello  1978, Donoso et al.  1980, Ramirez et al.  1980,  Grinbergs et

al.   1986).  En  estos  estudios,  la  germinaci6n  en  especies  arb6reas,  ha  sido  abordada

principalmente con objetivos practicos de propagaci6n. No se ha desarrollado un marco

ecol6gico conceptual que sirva de referencia para entender los mecanismos y patrones de

germinaci6n  encontrados   en   especies   comunes   del  bosque   de   Chilo6.   Ademas,   las

caracteristicas de la germinaci6n de especies no arb6reas son menos conocidas (Ramirez

et al.1980, Figueroa et al.1996) y se desconoce la 6poca de germinaci6n en terreno para

la mayoria de las especies lefiosas.
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Un  estudio  comparativo  de  la biologia  de  la germinaci6n  en  la  flora  de  Chilo6

tiene un gran inter6s te6rico debido a que:

a) Son bosques ricos en especies, en los cuales esta presente mss del 70% de la flora del

sur de Chile (Villagrin & Hinojosa 1997).

b)  En  estos  ecosistemas  forestales  se  presentan  especies  con  variados  mecanismos  de

dispersi6n de semillas (Armesto & Rozzi 1989).

c)  En  estos bos`ques  crecen  especies  de variadas  formas  de  vida,  hierbas,  enredaderas,

epifitas, arbustos y al.boles. (Aravena 1991, Arroyo et al.  1996).

d) Existe informaci6n cuantitativa sobre la fenologia de floraci6n y fructificaci6n para una

parte importante de las especies (Smith-Ramirez & Armesto 1994).

e) La flora del bosque esta compuesta por un ensamble de especies pertenecientes a tres

distintos y bien definidos dominios biogeogrificos (end6mico, neotropical y austral) y un

grupo caracterizado por su amplia distribuci6n (Arroyo et al.  1996).

I) Los bosques templados del sur de Sudam6rica ham estado  aislados desde el Terciario

superior  (Arroyo et al.  1996, Villagran & Hinojosa 1997). La evoluci6n de la flora actual

durante  aproximadamente  los  dltimos  tres  millones  de  afros  ha  sido  el  resultado  de

diversificaciones  y  principalmente  extinciones  dentro  de  un  area  geogfafica  con  una

historia biogeografica conocida en muchos aspectos.

g)  La  flora  del  bosque  de  Chilo6  representa  uno  de  los  ecosistemas  naturales  mejor

conservados del bosque siempreverde de baja altitud del sur de Chile.

Todas estas caracteristicas convierten a Chilo6 en una regi6n de gran inter6s para

estudios evolutivos y biogeograficos.  Sin embargo,  el ndmero  pequefio  de  especies por

96nero en la vegetaci6n de Chilo6,  dificulta el estudio comparativo. La conformaci6n de

una  isla  biogeografica   desde   el   Terciario   superior,   con   recurrentes   glaciaciones   y

desglaciaciones  durante  iel  Cuatemario,  que  redujeron  la  vegetaci6n  en  mas  de  una
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oportunidad hist6rica a pequefios refugios sobre la cordillera de la costa,  probablemente

provoc6  elevadas  tasas  de  extinci6n.  Esta  historia  conform6  una  flora  con  g6neros  y

familias  muy  pobre  en  especies.   Incluso  algunas  familias  son  monoespecificos   (e.g.

Aextoxicaceae,     Gomortegaceae).     Esta     caracteristica     limita     la     posibilidad     de

comparaciones intergen6ricas e interfamiliares; sin embargo, permite comparar la historia

de vida de unidades taxon6micas superiores a la jerarquia familiar.  Cualquier correlaci6n

entre atributos de historia de vida (e.g. caracteristicas de la germinaci6n de las semillas) y

la  filiaci6n  taxon6mica  encontrados  en  taxa  superior  al  nivel  de  familia,  reforzaria  la

relevancia de la condicionante filogen6tica.
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4 PREGUNTA GENERAL Y OBJETIVOS

Este estudio esta enmarcado en la pregunta general: 6En que medida los estimadores del

tiempo   de   geminaci6n   de   las   semillas   responden   a   condicionantes   filogen6ticas,

biogeograficas,  de disefio/estructural y  ecol6gicas,  en  especies  del bosque templado  de

Chiloe?.

Los objetivos generales son..

1.- Caracterizar los patrones de variaci6n de los estimadores del tiempo de la germinaci6n

de semillas y la 6poca  de germinaci6n  de  semillas,  en  especies  del  bosque templado  de

Chilo6, mediante ensayos de laboratorio y terreno.

2.- Evaluar en que medida la variaci6n de los estimadores del tiempo  de la germinaci6n

de  semillas  en  especies  del  bosque  templado  de  Chilo6  dependen  de  condicionantes

hist6ricos/estructurales,   es   decir,   diferencias   por   filiaci6n   taxon6mica,    distribuci6n

biogeogrifica y restricci6n de .disefio y estructural (asociadas al tamafio de las semillas y

forma de vida).

3.-Evaluar en que medida la variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n de

semillas  dependen  de  selecci6n  en  el  ambiente  actual  de  las   plantas,   asociada  a  la

naturaleza del vector de dispersi6n espacial de las semillas, a las condiciones ambientales

imperantes  en  el momento  de la dispersi6n espacial  de las  semillas  y  al  tipo  de  habitat

donde emergen las plantulas.

4.-   Discutir   la   importancia   relativa   de   los   efectos   filogen6tico,   biogeografico,   de

disefio/estuctural   y   correlaciones   ambientales   en   la  variaci6n   interespecifica   de   los

estimadores del tiempo de germinaci6n y la 6poca de germinaci6n de las  semillas  en la

flora del bosque templado de Chilo6.



5 .HIPOTESIS

116

Hixp6tests 1. Condicionante f ilogen6tica

Las caracteristicas estructurales e historia de vida del ancestro comdn condicionarian los

rasgos de los taxa actuales de un clado. En consecuencia, los estimadores del tiempo de

germinaci6n  no  variarian  entre  las  especies  independientemente  de  su  filogenia.   Si  la

variaci6n   de   los   estimadores   del  tiempo   de  germinaci6n   esta   sujeta   a   una  fuerte

restricci6n   filogen6tica,   entonces   las   especies   agrupadas   en   una   misma   categoria

taxon6mica, en la medida que esta refleja cercaria filogen6tica, presentarian en promedio

diferentes  valores  para  los  estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n  que  especies  de

distintos grupos taxon6micos.  El  modelo  nulo  que  sera sometido  a prueba  supone  que

hay una probabilidad mas  alta que las restricciones filogen6ticas  generen  diferencias  en

los estimadores del tiempo de germinaci6n entre gmpos taxon6mico.

Hixp6tostrs 2. Condicionante biogeogrdf iica

La flora de  Chilo6,  como  la del bosque templado  del  sur de  Chile,  tiene  tres  origenes

definidos:  neotropical,  austral/antartico y end6mico.  El  aislamiento  de la flora templada

del   sur   de   Chile,   que   data  del   Terciario   superior,   permitiria   evaluar   si   el   origen

biogeografico  es  un  condicionante  de  la  variaci6n  de  los  estimadores  del  tiempo  de

germinaci6n  de  las  semillas.  Todo  el  ensamble  comunitario  del  sur  de  Chile  ha  sido

afectado,  por  lo  memos  durante  todo  el  Pleistoceno  por  perturbaciones  ambientales  y

cambios  climaticos  similares  que  podrian  haber  producido  una  convergencia  entre  las

floras de distinto  origen que lo conforman.  Si los  estimadores  de la germinaci6n  de las

especies  del  bosque  del  sur  de  Chile,  aisladas  desde  el  Terciario  superior,  ham  sido

conservativos,  entonces  las  especies  agrupadas  en  elementos  biogeograficos  diferentes
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presentarian  diferentes  estimadores  del tiempo  de  germinaci6n.  Por  el  contrario,  si  los

procesos microevolutivos han influido  en los estimadores  del tiempo  de germinaci6n se

esperaria una convergencia de este caracter entre floras de distinto origen.

H:ipcte;strs 3. Condicionante de  disetio/estractural

3.1.  rczmcz#o )/peso c7e /crs se#2j.//crs. Los estimadores del  tiempo de germinaci6n pueden

estar  afectados  por  el   disefio   de  las   semillas.   El  tamafio   del   propagulo   afecta  la

proporci6n de su superficie que esta en contacto con un sustrato himedo,  por lo tanto

podria afectar la tasa y el porcentaje de germinaci6n de las semillas. Este determinante es

definido como un efecto alom6trico o de la relaci6n superficie de imbibici6n/volumen de

la  semilla.   Semillas  grandes  presentarian  mayor  dificultad  para  la  imbibici6n  de  agua

debido   a   su   baja   relaci6n   superficie/volumen.   Si   los   estimadores   del   tiempo   de

germinaci6n son afectados por la relaci6n alom6trica superficie/volumen de las semillas,

entonces las especies con semillas grandes y pesadas presentarian estimadores del tiempo

de germinaci6n mayores a las especies con semillas mas pequefias y livianas.

3.2. For#?cr c7e w.dr.  Otro  determinante estructural  de las plantas que podria afectar los

estimadores del tiempo de.germinaci6n de  las semillas es la forma de vida de las plantas.

La  presencia  de  crecimiento   primario   o   secundario   en   las   plantas,   es   una   de  las

caracteristicas  mas  conspicuas  del  desarrollo  que  distingue  las  plantas  lefiosas  de  las

herbaceas. Esta caracteristica estructural esta asociado principalmente a la longevidad y al

i;'          tamafio  del  individuo  adulto.  Se  propone  en  esta  hip6tesis  un  compromiso  adaptativo

entre el retr`aso de la germinaci6n y la longevidad de la planta que estaria asociada a su

forma de vida.  En condiciones ambientales poco  propicias  para la  sobrevivencia de  las

plantas,  las  especies  memos  longevas  (e.g.  hierbas),   que  no  amortiguan  la  variaci6n
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ambiental,  presentarian un retraso mayor en el tiempo  de inicio  de germinaci6n  que las

semillas  de  especies  mas  longevas  (e.g.  arboles),  capaces  estas  bltimas  de  amortiguar

rangos amplios de variaci6n ambiental.

Hixp6tostrs 4. Condicionantes ecol6gicas/microev,olutivas.

Las especies pueden presentar rasgos morfol6gicos y fisiol6gicos comunes debido a que

estin  sujetas  a  presiones  selectivas  similares  en  su  ambiente  local.  Estos  efectos  se

interpretan como microevolutivos (Steams 1992). Esta tesis evaluara tres condicionantes

ecol6gicos  de  los  estimadores  de  la  germinaci6n:   1)  los  mecanismos  de  dispersi6n

espacial de las semillas, 2) la 6poca de dispersi6n espacial de las semillas y 3) el habitat de

establecimiento de las plintulas. Las tres hip6tesis son propuestas a continuaci6n:

4.1. A4leca7#.s#?as c7e  c7J.sperLs7.d# e# e/ espcrcJ.o.  La dispersi6n  bi6tica  retrasaria  el  tiempo

de  inicio  de  la germinaci6n,  seleccionando  caracteristicas  de  las  semillas  que  eviten  la

germinaci6n vivipara o  temprana y por tanto  la  digesti6n  del  propagulo  viable  por los

animales  dispersores.  Estructuras  externas  como    el  pericarpo  o  testa  impermeables  al

agua  y  presencia  de  inhibidores  quimicos,  pueden  limitar  el  crecimiento  inicial  y  la

maduraci6n  del  embri6n  en  la  semilla.  Las  especies  con  sindrome  de  dispersi6n  de

semillas endozo6coros tendrian en consecuencia, un tiempo de inicio de germinaci6n mas

tardio que las especies con otros sindromes de dispersi6n  (anemocoria, hidrocoria, etc.),

4.`2. Fpoccr c7e c7J.£pers/.d# e72 e/ espcror'o. La regi6n de Chilo6 se ubica en el limite sur de la

zona  de  influencia  mediterrinea,  por lo  que  existe  una  marcada  estacionalidad  en  los

periodos de lluvia.. La menor precipitaci6n en los meses de verano en la regi6n de Chilo6

generaria condiciones adversas para la sobrevivencia de las plantulas reci6n establecidas

/
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(Castro    et   al.    1996).    La   estacionalidad    de   las    condiciones    favorables    para    el

establecimiento  de  plantulas  ejerceria  una  presi6n  selectiva  sobre  los  estimadores  del

tiempo  de  germinaci6n  de  las  semillas,  en  particular  en  especies  que  dispersan  sus

propagulos en verano o a finales de la primavera.  Si esta. proposici6n es cierta,  entonces

las especies que dispersan sus propagulos en los meses de verano, mas secos en la regi6n

de Chilo6, tendrian un tiempo de inicio de la germinaci6n mas tardio que las especies que

dispersan sus semillas en la 6poca hdmeda.

4.3. ffdbj/crf c7e /crs p/d#f#/as. Las especies que se establecen en sitios abiertos presentan

caracteristicas ecofisiol6gicas y estructurales que les permiten colonizar con rapidez los

claros  del  dosel.   Las  semillas  que  germinan  en  condiciones  de  luz  son  de  tamafio

pequefio,  con pocos recursos almacenados y germinan apresuradamente provocando un

acelerado establecimiento de las plantulas, que ademas poseen altas tasas de crecimiento

(Bazzaz & Pickett  1980). Por el contrario,  las plantas que crecen bajo  el  dosel  arb6reo

poseen semillas grandes, con abundantes recursos almacenados, con una mayor habilidad

competitiva, y,    por   tanto,    no   sufririan   una   presi6n   para   establecerse   y   crecer

aceleradamente (Olff et al.1994).  Si esta proposici6n es cierta,  entonces las plantas que

se   establecen   en   sitios   abiertos   presentarian   estimadores   del   tiempo   de   inicio   de

germinaci6n menores que las plantas que se establecen bajo el dosel.



MATERIALES Y METODOS

I Area de estudio

Las  colecciones  de las  semillas  se realizaron principalmente  en  la localidad  de Huelden

(41° 55' S-73° 32' 0) que se ubica en la costa noreste de la Isla Grande de Chilo6 (Bahia

de  Linao)  a  una  altura  de  30  in  s.n.in.,  y  a  una  distancia  aproximada  de  11  kin    de

Chacao.   Adicionalmente, se colectaron semillas en la localidad de Piruquina. (42° 24'  S-

74°  49'  0),  ubicada  a  14  kin  al  noroeste  de  Castro  -entre  150  y  200  in  s.n.in.  en  la

vertiente oriental de la Cordillera de Piuchu6 -y en la ``Estaci6n Biol6gica Senda Darwin",

situada a 10 kin al Este de Ancud, junto a la Ruta 5, en el sector EI Quilar (Fig. 2).

El clima del Archipi6lago de Chilo6 es templado hdmedo con una fuerte influencia

oceanica.  La  precipitaci6n promedio  anual  en Morro  Lobos,  la estaci6n  meteorol6gica

mas cercana a Huelden, es de 2245 mm, y en Castro, la estaci6n mas cercana a Piruquina,

es de 1595 mm. La temperatura promedio anual en Morro Lobos es 9,5°C  y en Castro es

de  11,6°C  .  En los  sectores  de menos  altitud  de  la Isla Grande  se  presenta una fuerte

influencia  mediterranea,  traducida  en  menores  precipitaciones  en  los  meses  de  verano

•(Fig.  3); el 750/o de |as precipitaciones se registran entre marzo y septiembre (di Castri y

Hajek 1976).

Los  bosques  de  tierras  bajas  y  de  mediana  altitud   de   Chiloe   son   del  tipo

siempreverde  de  hoja  ancha  (Veblen  y  Schegel  1982),  poblados  por  grandes  arboles

e;rmelgfmtes      de   espec;us   corrro   Nothofagus   spp,   Weinmannia   trichosperma   Caw,

LoureliopsisphilippianaLosseryELcryphiacordifoliaC;av,apneaho;hoa;rna,nha;statos40m

de  altura con un  subdosel rico  en Mirtaceas  (Donoso  et  al.  1984,  Donoso  et  al.  1985,

Armesto y Figueroa  1987).  El  dosel,  es muy rico  en  epifitas,  incluyendo Bromeliaceas,

helechos y euredaderas lefiosas. Los arbustos, son comunes en sitios abiertos y margenes

20
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Paisajes de borde en bosques secundarios aledafios a sitios de pastoreo, Huelden, Chilo6



22



23

\1=:,.\`\.`-,`

0





25

de bosques, pero estan ausentes bajo el dosel. En el sotobosque hay abundantes plantulas

de  especies  arb6reas  sombra-tolerantes  (Armesto  y Figueroa  1987,  Armesto  y Fuentes

1988), y un escaso ndmero de especies de hierbas y plantas no vasculares.

Durante los tiltimos 50  afros los bosques  de tierras bajas han  sido  extensamente

fragmentados   y alterados por la acci6n humana,  a trav6s de tala,  quema y pastoreo. En

estas areas se ha generado un mosaico, con grandes areas cubiertas con pastizales para la

actividad  ganadera  aledafia  a  campos  agricolas.  Estas  areas  intervenidas  estan  muchas

veces rodeadas por una vegetaci6n boscosa secundaria, constituida por especies arb6reas

y  a;Ibustivas  corrro  Drimys winteri  I.R.  ct a. Forstel,  Rhaphithamnus  spinosus  (AL.L.

Juss.) Mold., Berz)e77.s spp., Ericaceas y Mirtaceas.

2 Experimentos

La secuencia experimental seguida en esta tesis se presenta en el diagrama de flujo de la

Fig. 4, el cual presenta la siguiente secuencia: a) Colecta de las semillas, b) Experimentos

de terreno, c) Experimentos de laboratorio y d) Determinaci6n del tiempo de emergencia

de plantulas y del tiempo de germinaci6n de. semillas en laboratorio.

2.1 Colecta de ]as semi]]as

Se colectaron frutos maduros directamente desde las plantas.  Las  colectas se realizaron

mensualmente,  a trav6s de todo  el  afro  1995  y primeros  meses  de  1996  (Tabla  1).  Para

cada especie la colecta se hizo  en el mes  de  su  maxima fructificaci6n,  de  acuerdo  a la

fenologia de Smith-Ramirez & Armesto (1994). Se colectaron entre 500 y 1000 frotos
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Figura 4. Diagrama de flujo de la investigaci6n



Tabla 1. Especie, familia, fecha de colecciones y localidad de Chilo6 donde se
realizaron las cosechas de las semillas, entre diciembre de 1994 y 1996.

Especie Familia                   Fecha              Localidad
col ecta                 colecta

Acrisione denticulata
Aextoxicon punctatum
Amomyrtus luma
Amonyrtus melt
Aristotelia chilensis
Azara lanceolata
Baccharis patagonica
Baccharis racemosa
Baccharis sphaerocephala
Berberis busifolia var 1
Berberis busifolia var 2
Berberis darwinii
Caldc luvia paniculata
Elyti.opus chilensis
Embothrium coccineum
Escallonia rubra
Eucryphi a cordif oli.a
Fascicularia bicolor
Fuchsia mage llani ca
Gaultheria insana
Gaultheria mucronata
Gaulthei.ia phi llyre ifolia
Gevuina avellana

~Gf;ati-cjraa-peFH3iiiffi7ff~

Greigia landbeckii
Griselinia recemosa
Gunnera chilensis
H edyotis salzmannii
Hydrange a selTatif ;olia
Juncus procerus
haureliopsis philippiana
Lepidoceras.kingii
Libertia sp
Lomatiaferruginea
Luna apiculata
Lueuriaga p olypkylla
Lueuriaga radi cans
Miti.aria coccinea
Myrceugeiiia ovala

vai.iedad nal'lnopkylla
Myrceugenia ovata

vai.iedad ovata
Myrc eugeni a parvifolia
Myrceugenia planip es
Myrte ola nummulari a
Nertera I.anadensis

Asteraceae
Aextoxicaceae

Myrtaceae
Myrtaccae

Elaeocarpaceae
Flacourtaceae

Asteraceae
Asteraccae
Asteraceae

Berberidaceae
Berberidaceae
Berberidaccae
Cunoniaccae
Apocynaceae

Proteaceae
Saxifragaceae
Euphorbiaceae
Bromeliaceae
Onagraceae
Ericaceae
Ericaceae
Ericaceae
Proteaceae

dic-9 5              Piruquina
in ar-95              Huelden
en-95                Huelden
feb-95              Huelden
en-95               Huelden
en-96              Piruquina

die-94; en-96         Huelden
en-96              Piruquina

mar-96            Quinchao
en-96              Piruquina
en-96              Piruquina
die-94               Huelden
mar-95              Huelden
may-9 5              Huelden
feb-95              Huelden

in ay-95              Huelden
abr-95.              Huelden
en-96                  Qui lar
en-95                Huelden

in ar-95              Huelden
en-95 ; feb-95         Huelden

en-95                Huelden
mar-9 5              Huelden~'=§cr6`frfuraiiacea6---`---jtil=9'5.   -T''    -~Hfield-en

Bromeliaccae            mar-96               Ancud
Comaccae

Gunneraceae
Rubiaceae

Hydrangeaccae
Juncaceae

Monimiaceae
Loranthaceae

Iridaceae
Proteaceae
Myrtaceae

Philesiaceae

mar-9 5              Huelden
in ay-95              Huelden
may-95              Huelden
in ar-95              Huelden
nov-9 5               Hueld en
Ill ar-95              Huelden
in ay-95              I-[ueld en
mar-96              Huelden
in ay-95             Huelden

mar-95; abr-9         Huelden
feb-95               Huelden

Phi lesiaceae               abr-95               Huelden
Gesneriaceae              feb-9 5               Huelden

Myrtaceae

Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Rubiaceae

idic-95              Piruquina

agto-95              Huelden
agto-95              Huelden

die-94; en-95         Huelden
feb-9 5              Huelden
feb-9 5               Huelden
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Tabla 1. Continuaci6n.

Especie                                                Familia Fecha             Localidad
colecta                colecta

Ovidia pillbpillo
Podocarpus nubigena
Pseudopanax laetevirens
Ranunculus muricatus
Relbunium hypocarpiulii
Rhaphithalnnus spinosus
Ribes magellanicum
Sophora mi cropkylla
Tepualia stipularis
Tristerix corymb osus
Ugni candollei

ni molinae

Thymelaeaceae
Podocaxpaceae

Araliaceae
Ranunculaceae

Rubiaceae
Verbenaceae

Grossulariaceae
Fabaceae

Myrtaceae
Loranthaceae

Myrtaceae
rtaceae

mar-96            Piruqui na
nov-9 5              Huelden
en-95               Huelden

mar-96             Huelden
en-9 5                Huelden
feb -9 5               Huelden
en-96             Pimquina

nov-9 5              Huelden
agto -95              Huelden
en-9 5               Huelden

mar-95              Huelden
abr-9 5               Huelden
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por  especie.  Cuando  fue  posible,  se  colectaron  frutos  de  por  lo  menos  5  individuos

distintos por especie.  Se cuid6 que los individuos estuvieran alejados entre si por mas de

50  metros.  Se  realiz6  una primera  selecci6n  desechando  los  frutos  vacios,  aquellos  en

evidente mal estado sanitario y aquellos atacados por herbivoros.

La  estimaci6n  de  la viabilidad  de  las  semillas  reci6n  colectas  (Anexo  1),  con  el

m6todo  del Tetrazolium,  fueron obtenidos  de Arroyo  et  al.  (datos  no  publicados),  que

trabajaron  durante  el  afro   1996   en  bosques   secundarios   de   Chilo6  ubicados   en  la

"Estaci6n Biol6gica Senda Darwin".

2.2 Experimentos en terreno

Las   semillas,   desprovistas   de   toda   estructura,   pulpa   o   material   anexo,   se

sembraron  en  bandejas  plasticas  sobre  suelo   extraido   del  bosque  secundario   de  la

"Estaci6n  Biol6gica   Senda  Darwin".   Se   eligieron   aleatoriamente   cien   semillas   por

especie,  antes  del    cuarto  dia transcurrido  desde  la  cosecha  de  los  frutos.  Cuando  las
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semillas  eran muy pequefias,  el ndmero  de semillas  sembradas por especie no  pudo  ser

determinado con exactitud y se cuid6 que las semillas excedieran las  100 unidades (Tabla

3).  Se sembraron 40 especies.

Para proteger a las semillas de la depredaci6n, las bandejas plasticas se cubrieron

con mallas de alambre de gallinero. Las bandejas se colocaron bajo el dosel semi abierto
i.

de  un  parche  de  bosque  secundario  en  la  "Estaci6n  Biol6gica  Senda  Darwin"  y  las

serillas  quedaron  semi  enterradas  en  suelo  extraido  del  mismo  fragmento  de  bosque

elegido  para las  siembras.  Es necesario  notar que las  condiciones  luminosas  no  fueron

necesariamente iguales al ambiente bajo el dosel  de un bosque maduro.  Las  semillas  se

regaron s6lo al comienzo del ensayo, es decir s6lo una vez, cuando las semillas recien se

habian sembrado. Posteriormente, recibieron s6lo la lluvia natural o humedad ambiental.

Se realizaron registros de emergencia mensualmente durante todo el afro  1995.  Con este

experimento se pudo determinar el tiempo transcurrido medido en meses entre la siembra

y la emergencia de las plantulas, el mes del afro en que ocurri6 la maxima emergencia de

plantulas y la extensi6n del periodo total de la emergencia de plantulas para cada especie

sembrada.

2.3 Experimentos en laboratorio

Las  semillas  de  cada  especie  fueron  extraidas  de  los  frutos.  Las  semillas  de  todos  los

individuos colectados de cada especie fueron mezcladas y secadas al aire en el laboratorio

por 24 horas antes de la siembra.

Se eligieron aleatoriamente y se pesaron alrededor de 20 semillas por especie para

ot)tener  la  masa   promedio   de  las   semillas   por   especie   (Anexo   2).   La   siembra   en

laboratorio se realiz6 antes del octavo dia desde la colecta en terreno.
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Por  cada  una  de  las  especies  colectadas  se  eligieron  150  semillas  al  azar  que

fueron  sembradas  en  placas  Petri  de  vidrio  de  9  cm  de  diametro,  sot>re  y  bajo  papel

absorbente humedecido.  La semillas  se  sembraron  en tres  placas  Petri  con  50  semillas

cada una,  que fueron  consideradas  como  replicas.  Las placas  fueron  incubadas  en  una

camara de germinaci6n de ambiente controlado  (CPI-01,  disefiada por el Ing.  Sebastiin

Bravo, Laboratorio de Electr6nica, Facultad  de Ciencias).  Se eligi6 un ciclo termico  de

20/10°C,  condici6n que representa el promedio aproximado  de verano en la Isla Grande

de  Chilo6 y las  condiciones  6ptimas  de germinaci6n para especies  templadas.  Se utiliz6

un  fotoperiodo  de  12  h  luz  y  una  humedad  relativa  del  70%  aproximadamente,  que

permiti6  mantener las  semillas himedas permanentemente.  La intensidad  de la  luz y la

radiaci6n  P.A.R.   dentro  de  la  camara  de  germinaci6n  fueron  medidos  con  un  Data

Logger a,i-cor) de registro continuo. La intensidad de la luz vari6 entre 4 y 26 W/m2. La

radiaci6n P.A.R.  vari6  entre 20  y  140  Hmol/s  m2.  Las  placas  fueron  permanentemente

rotadas entre las distintas secciones de la camara de germinaci6n para evitar el efecto de

la heterogeneidad interna.

Un segundo grupo de 150 semillas por especie fue estratificado a 4°C durante 40

dias  en  placas  Petri  sobre  y  bajo  papel  hhmedo  y  posteriormente  sembradas  en  las

condiciones estandarizadas de la camara de gerhinaci6n de ambiente controlado.

Las   semillas   fueron   regadas   inicialmente,   y   cuando   fue   necesario,   con   una

soluci6n de fungicida (0,1 % CAPTAN comercial).

Se  consider6   que  una  semilla  estaba  germinada  cuando   su   radicula  u   otra

estructura  (e.g,  cotiledones  en A4j/rce#gr#7.cr)  eran  visibles  con  lupa  o  al  ojo  desnudo.

Para  registrar  una  germinaci6n  exitosa  se  sigui6  el  desarrollo  de  la  plantula  hasta  el

completo despliegue de los cotiledones.  El conteo  de las semillas germinadas se realiz6

cada 2  dias,  durante 4 meses y posteriormente bi-semanalmente.  Cuando no  se observ6
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una  nueva  germinaci6n  durante  sesenta  dias  consecutivos  el  ensayo  se  detuvo.  Para

det`erminar  la  viabilidad  de  las  semillas  que  permanecieron  sin  germinar  y  sin  dafio

aparente, al momento de finalizar el ensayo, se sometieron a la prueba del tetrazolium.

3 Estimaci6n del tiempo promedio de germinaci6n

El  tiempo  promedio  de  germinaci6n  de  las  sehillas  para  cada  especie  fue  estimado  a

trav6s del registro del ndmero de semillas germinadas durante todo el ensayo.  El tiempo

de germinaci6n se defini6 operacionalmente como el ntimero promedio de dias necesarios

para la germinaci6n de las semillas. Las semillas sembradas que no germinaron no fueron

consideradas para el calculo de ningdn parinetro de la germinaci6n,  debido a que no es

posible conocer sus historias de vida completas.  El tiempo promedio de germinaci6n de

cada  especie  fue  calculado  como  Z:(G,.z.)/  Z:(G,.),  donde  z.  es  el  dia  de  la  germinaci6n,

contando desde el dia de la siembra (considerado  como  dia cero) y G,. es el ndmero  de

semillas germinadas cada dia 7. a3llis & Roberts 1978).

Debido  a que las  distribuciones  de frecuencia del tiempo  de germinaci6n  de las

especies  de  Chilo6  no  presentaron  un  patr6n  similar  a  la  distribuci6n  de  frecuencia

normal,  el promedio  del tiempo  de germinaci6n   no fue un  estimador representativo  de

toda   la   poblaci6n.   Para   analizar   cuantitativamente   la   distribuci6n   del   tiempo   de

germinaci6n  de  una  poblaci6n  de  semillas  se  calcularon  estimadores  que  representan

distintos   percentiles   o   proporciones   de   la   distribuci6n   completa   del   tiempo   de

germinaci6n  de  la  poblaci6n  de  semillas  de  una  especie.   Se  definieron  los  siguientes

estimadores:  1)  Tio%i  (proinedio  del tiempo  de germinaci6n del  10%  inicial  del  total  de

semillas  germinadas),  2)  T25p8  (promedio  del  tiempo  de germinaci6n  de  las  primeras  25

semillas  germinadas  de  la  pot)laci6n,  que  represent6  como  promedio,  en  las  especies

estudiadas,   el   43%   de  las   semillas   germinadas),   3)   T25us   (promedio   del   tiempo   de
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germinaci6n de las dltimas 25 semillas germinadas de la poblaci6n), y 4) Tio%f  (promedio

del   tiempo   de   germinaci6n   del   10%   final   del   total   de   semillas   germinadas   de   la

poblaci6n).

4 An£Iisis estadisticos

Se  compar6  el  porcentaje  promedio  de  germinaci6n  entre  semillas  sin  estratificar  y

semillas estratificadas en frio,  a los  30,  90  dias y al finalizar el  ensayo  de germinaci6n,

mediante   la   pmeba   de   Student,   previa   transformaci6n   arcoseno   de   los   datos   de

porcentajes (Sokal  & Rohlf 1969).

Se   compar6   la   tasa   promedio   final   de   germinaci6n   (ndmero   de   semillas

germinadas/dia) entre semillas sin estratificar y semillas estratificadas en ffio mediante la

prueba de Student,  en cada una de las especies.  La tasa de germinaci6n de una especie

fue calculada segtin la formula: Or[/t); donde Nt es el ndmero de semillas germinadas que

ocurre durante el intervalo de tiempo t, considerando a t maximo como la duraci6n total

del ensayo.

Se determin6 si el tiempo de germinaci6n en el laboratorio estaba correlacionado

con  el  tiempo  de  emergencia  en  terreno  mediante  una  correlaci6n  no  param6trica  de

rango  (Schefler  1980).  Las variat)les  dependientes utilizadas  en ,la correlaci6n fueron  el

tiempo de germinaci6n del 50% de las semillas en condiciones de am6iente controlado y

el tiempo del maximo de emergencia en condiciones de terreno.

Se compararon,  las  distribuciones de frecuencias  acumuladas  de los  estimadores

del  tiempo  de  germinaci6n  (Tio%i,  T25ps,  T25us  y  Tio%f)  para  las  especies  estudiadas  de

Cbilo6 mediante pruebas de Kolmogorov-Smirnov. Esta prueba estadistica esta basada en

las diferencias mckimas entre dos distribuciones acumuladas (Systat  1992).
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En los analisis posteriores, s6lo se consider6 el estimador del tiempo  de inicio  de

la germinaci6n (T25ps) y el estimador del tiempo de t6rmino  de la germinaci6n (T25us).  Se

prefieren estos 2 estimadores en relaci6n a los que representan porcentajes de las semillas

germinadas (Tio%i y Tio%D,  debido  a que estos dltimos se calculan con diferente ntimero

desenrillasporespecie,loqueintroduceundesbalancequeafectalascomparaciones.

Las comparaciones entre la distribuci6n de frecuencia mensual de la froctificaci6n

maxima y la distribuci6n de frecuencia mensual de la emergencia maxima de las plantulas

fue realizada mediante una prueba de ch/.-c#crc7rc}cJo /x2).

Todas  las  evaluaciones  de  normalidad  de  las  distribuciones  de  frecuencia  del

tiempo  de germinaci6n fueron realizados con la prueba de Lilliefors,  que  estandariza la

variable   dependiente   y   prucha   si   esta   distribuci6n   estandarizada   esta   distribuida

normalmente. Esta prueba esta referida a la forma de la distribuci6n y no a su localizaci6n

o escala (Systat,1992).

5 M6todo comparativo

Recientemente  se han  desarrollado  varios m6todos  estadisticos  que  permiten  evaluar la

variaci6n de un rasgo independientemente de las relaciones de ancestralidad   de los taxa

analizados (Harvey & Pagel  1991, Mles & Dunham 1992). Uno de los m6todos estima la

proporci6n de la varianza de un rasgo de inter6s asociada a la proximidad filogen6tica de

los taxa.  Esta proporci6n se  define  como  efecto  o  restricci6n filogen6tica.  La varianza

residual  se  considera  un  efecto  de  la  variaci6n  adaptativa  (Bell  1989,  Kelly  &  Purvis

1993).  Otros metodos  se basan  en autocorrelaciones  independiente  de  la filogenia,  que

evaldanlavariaci6ndeunrasgodebidaasupuestascausasadaptativas(Filsenstein1985).

Este trabajo utiliz6 el enfoque metodol6gico de Mazer (1989,  1990), que propone

particionar la varianza  de  un  rasgo  de  inter6s,  a  trav6s  de  un  modelo  lineal,  entre  los
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factores  considerados,  tomando  en  cuenta  los  efectos  de  la  filiaci6n  taxon6mica,   de

rasgos de disefio/estructural y de condicionantes ecol6gicas de las plantas.

Hay  s6lo  una  circunstancia  en  el  cual  los  analisis  de  varianza  pueden  estimar

relaciones   funcionales   o   estructurales.   Es   cuando   la   aditividad   entre   los   efectos

genotipicos  y  del  ambiente  son  perfectos  o  casi  perfectos.  Esto  quiere  decir  que  las

diferencias  entre  genotipos  (especies)  son  las  mi§mas  en  todos  los  ambientes  y  las

diferencias entre amt)ientes son las mismas para todos los genotipos (especies) (Levins &

Lewontin  1985).  Por  lo  tanto,  todos  los  estudio  de  biologia  comparada  que  utilizan

analisis  de varianza  son  realizados  bajo  el  supuesto  implicito  de  la  aditividad  entre  los

efectos genotipicos y del ambiente.

Para  los  analisis  comparativos  de  los  estimadores  del  tiempos  de  germinaci6n

(T25psyT25us),lasespeciesfueronagrupadasdeacuerdoa7criterios(Anexo3):

I) Filiaci6n taxon6mica:  existen varias clasificaciones fllogen6ticas generales disponibles

para  las  plantas,   basadas   en  caracteres  morfol6gicos  y  moleculares   (Thorne   1976,

Donoghue & Doyle 1989, Dahlgren 1989, Chase et al.  1993), todas dtiles para analisis de

I)iologia   comparativa,   y   que   permiten   responder   preguntas   relativas   a   efectos   de

ancestralidad  sobre  la  variaci6n  de  un  rasgo  de  inter6s.  En  este  estudio  se  utiliz6  la

filogeniadeDahlgren(1989),querepresentademanerasimplelarelaci6nfilogen6ticade

las  familias  y  ordenes  de  plantas  dicotiled6neas.  En  este  estudio,  las  especies  fueron

clasificadas  en  5  grupos  taxon6micos.  Los  6rdenes  representados  en  Chilo6  que  estan

fllogen6ticamente mas cercanos,  en el  esquema de Dahlgren  (1989),  fueron  clasificados

en  un  grupo  taxon6mico.   Se  clasific6  el  orden  Myrtales  en  un  grupo  independiente

debido  a que incluye principalmente la familia Mirtacea,  que  es  la mas  rica  en  especies

lefiosas  del  bosque  templado  de  Chiloe  y  todos  los  antecedentes  conocidos  permiten

sugerir que es un grupo monofi`16tico a,andrum  1981). Las especies de Chilo6 estudiadas
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fueron  agrupadas  en:  Grupo  1,  orden  Myrtales;  Grupo  2,  ordenes  Rosales,  Proteales,

Gunnerales,  Fabales,   Celastrales;  Grupo  3,   ordenes  Asterales,   Santalales  y  Araliales;

Grupo  4,   ordenes  Eric.ales,  Cornales  y  Gentianales;  Grupo  5,   ordenes  Ranunculales,

Euphorbiales, Malvales y Thymelaeales.

2) Elemento biogeogfafico:  las  especies se agruparon en elemento ged±prfe ,  g6neros

que poseen una distribuci6n actual s6lo en la regi6n de los bosques templados del sur de

Sudam6rica; elemento a±±s±|aL g6neros que tienen una distribuci6n actual en el hemisferio

sur, incluyendo Chile, Nueva Zelandia, Nueva Caledonia, Tasmania y Australia; elemento

ESQ±±QEifal,  g6neros  que  tienen  una  distribuci6n  actual   en  Centro  y  Sudam6rica,   y

elemento  de  distribuci6n ap!±g  o  cosmopolita  (Arroyo  et  al.   1996,  Maoberley  1987).

Este tiltimo elemento, aunque no corresponde a un grupo homogcheo en cuanto ; origen

biogeogfafico se mantuvo en los analisis para fines comparativos.

3)  Peso  de  las  serfullas:   se  distinguieron  dos  grupos   de  especies,   de  acuerdo  a  la

distribuci6ndefrecuenciadepesosdelassemillasdelafloradeChilo6definidosdemodo

que   hut)iese   un   apropiado   balance   num6rico   entre   los   dos   grupos   (Fig.    5).    Se

consideraronespeciesconsfmi!!as_pfsadasaquellasquepresentanunpesosobre2mgy

semillas !i±zianas las agrupadas bajo ese peso.

4)   forma   de   vida:   1as   especies   fueron   agrupadas   en   tres   grupos,   J.)   fife,   J.J.)

arbustosAianas  y    J.z.J.)  ±ifdeas48pifi±as.  Estos  tres  grupos  representan  una  secuencia  de

longevidad decreciente.

5)  Sind-rome de dispersi6n:  las especies fueron agrupadas  en dos grupos,  de acuerdo  al

agente dispersor de los propagulos:   endozo6coras   (dispersados en el tracto digestivo de

vertebradosfrugivoros)yotrossindromesdedispersi6n(drmesto&Rozzi1989).
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Figura5.Distribuci6ndefrecuenciasdelpesodelasseinillas(mg)deespeciesdel
bosquedeCllilo6.Lasflejasindicanlosrangosconsideradosparaagruparalas

especiessegdnelpesodelasselnillas.Elpesoestaagrupadoenclaseslog-medio.
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6)  Epoca  de  dispersi6n:  1as  especies  fueron  agrupadas  en  especies  que  dispersan  sus

fmtos  principalmente  en  la  ±pQfa±efa±  (diciemt)re,  enero  y  febrero)  y  especies  que

dispersan  sus  frutos  preferentemente  en  la  ±pQed±grfe  (o  resto  del  afro)  (Smith-

Ramirez & Armesto 1994).

7) Habitat de las plantulas: las especies fueron agrupadas en imgriQEj±g± , es decir

plantulas somora-tolerantes que crecen bajo el dosel arb6reo y mangg2d± (es

decir,plantulassombra-intolerantesquecrecenensitiosabiertosomargendebosque).

MediantepruebasdeKolmogorov-Smirnov,serealizaronanalisisdecomparaci6n

defrecuenciadelostiemposdeinicioylostiemposdet6rminodelagerminaci6n(T25psy

T25us),   para  las   especies   agrupadas   de   acuerdo   a   cada   uno   de   los   siete   criterios

mencionados anteriormente.

Seconsiderarondostiposdeuhidadesmuestrealesparalosanalisisdevarianzay

se compararon sus resultados. Un tipo de analisis consider6 a la unidad muestreal como

elpromediodelestimadordelaespecie.Elotroanalisisdevarianzaconsider6alasemilla

comolaunidadmuestreal,portantoenlabasededatosseincorporaron25semillaspor

especie. En este dltimo analisis se cuid6 de que cada especie,  siempre que fuera posible,

estuviera  representada  por  el  mismo  ndmero  de  semillas  (25)  para  evitar  sesgos  por

representaci6n    diferencial.    En    el    primer    analisis    no    se    incorpora    la    varianza

intraespecffica,porlotanto,laraz6nentrelavarianzaentretratamientosylavarianzadel

error (o estadigrafo F) es mas pequefia que esta misma raz6n para el caso  del  segundo

tipo  de analisis  de varianza,  cuando  se  considera  a la  semillas  como  unidad  muestreal.

Estedltimoanalisisincorporalavarianzaintraespecifica.

Cuando  se  analicen  los  resultados  de  los  analisis  de  varianza  se  referirin  a  los

analisisqueconsideranalasemillacomolaunidadmuestreal,amenosqueseespecifique

lo contrario.
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Se  determin6  si  los  estimadores  del  tiempo  del  inicio  (T25ps)  y  t6rmino  de  la

germinaci6n   (T25us),   diferian   entre   los   gmpos   definidos   por   cada   una   de   las   7

agrupaciones anteriormente detalladas, a trav6s de ANDEVAs de  1-via. Las ANDEVAs

de  1-via  estimaron  el  efecto  sobre  la  varianza  de  T25ps  y  T25us  de  cada  uno  de  los  7

factores  evaluados  separadamente.    Tambi6n  se  realizaron  ANDEVAs  de  2-vias,  para

detectar el grado de interacci6n entre pares de factores y ANDEVAs multifactoriales, que

entregaron dos tipos de informaci6n:

1) Estimaci6n' del efecto de los 7 factores evaluados conjuntamente sobre la variaci6n de

T25ps y de T25us.  Para calcular la proporci6n de la varianza que  cada uno  de los factores

aporta   a   la   varianza   del   modelo   completo,   se   realiz6   una   serie   de   ANDEVAs

multifactoriales  que incluyen todos los factores  memos  uno  (modelo  incompleto).  Cada

una  de  estas  dltimas  ANDEVAs  se  comparan  con  una  ANDEVA  multifactorial    que

incluye todos  los factores  (modelo  completo).  La diferencia  entre la proporci6n   de  la

suma  de  cuadrados  total  explicada  por  el  modelo  completo  (su  R2)     y  la  suma  de

cuadrados  explicada por  el  modelo  incompleto  (su  R2)  representa  la  proporci6n  de  la

suma de cuadrados totales explicado por el factor que ha sido extraido.

2)   Permiten   detectar   asociaciones   entre   un   par   de   factores.   Si   en   la   ANDEVA

multifactorial completa, un factor A tiene un valor de R2 mas bajo que en la ANDEVA

incompleta  donde  s6lo   un  factor  a   ha   sido   excluido,   y   en   la  misma   ANDEVA

multifactorial  completa  el  factor  a  tiene  un  valor  R2  mas  bajo  que  en  la  ANDEVA

incompleta donde s6lo el factor A ha sido excluido, entonces el incremento en el valor de

R2  del  factor  A  y  del  factor  a  en  las  ANDEVAs  incompletas  es  explicado  por  una

asociaci6n entre los factores A y a (Mazer  1989,  1990). En las ANDEVAs de  1-via, 2-

vias y multifactoriales,  se us6  p  (  0.01  para rechazar la hip6tesis  nula,  a menos  que  se

especifique una probabilidad distinta.
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Los ANDEVAs exigen distribuciones normales de los datos. La distribuciones de

T25pa  y  T25us  Para  las  especies  de  Chiloe,  no  presentaron  un  comportamiento  normal

a,illiefors,  p  (  0.0005).  Por tanto,  los  datos  fueron  transformados.  La  distribuci6n  del

logaritmo  natural  de  T25pr  es  similar  a  la  distribuci6n  normal  qilliefors,  p  >  0.05).  Sin

embargo,  ninguna de las distribuciones de frecuencias de las transformaciones aplicadas a

T25us fue similar a la distribuci6n normal. Para analizar la variaci6n de T25us  se realizaron

AIalisis  de  Varianza  de  Rango,   que  tienen  propiedades  y  utilidades   similares   a  la

ANDEVAparam6tricacomtinynoexigennormalidadenlosdatos(Zar1989).

Las especies Monocotiled6neas se excluyeron de los analisis de varianza y de los

analisis de distribuci6n, debido a que estaba representado por un grupo muy pequefio de

especies.  Taint)i6n  fueron  excluidas,   de  los  analisis,   las  especies  Dicotiled6neas  que

presentaron semillas que germinaban s6lo cuando eran estratificadas en ffio.



RESULTADOS

1 PATRONES DE GERMINACION

1.1 Germinaci6n en laboratorio

Enlosensayosdegerminaci6nenlaboratorioseobtuvieronregistrosdegerminaci6npara

56  taxa  del  bosque  de  Chilo6  (Tabla  2).  Los  resultados  indican  los  porcentajes  de

germinaci6n  relativos  al  total  de  semillas  sembradas.   La  estimaci6n  del  ntimero   de

semillas viables se informa en el Anexo 3.

Se   obtuvieron   altos   porcentajes   de   germinaci6n   final   para   las   semillas   sin

estratificaci6n  en  ffio.   El   63%   de  las  especies   colectadas   (35   especies)   alcanzaron

porcentajes  de  germinaci6n  superiores  al  50%.  El  13%  de  las  especies  colectadas  (7

especies)   alcanzaron   porcentajes   de   germinaci6n   menores   al    10%.    Tomando   en

consideraci6n s6lo las especies para las cuales existe una estimaci6n de viabilidad anterior

al  ensayo,  en  el  48%  de  las  ellas  (10  especies)  germinaron  todas  sus  semillas  viables

durante el ensayo.

El 32% de las especies (18 especies) registraron tasas de germinaci6n en semillas

no   estratificadas   superiores   a   1   semilla/dia.   El   36%   de   las   especies   que   fueron

estratificadas  en  ffio   (15   especies)  registraron  tasas  de  germinaci6n  superiores  a   1

semilla/dia  (Tat)la  2).  La tasa  de  germinaci6n  en  las  especies  de  Chilo6  de  semillas  no

estratificadas  variaron  entre  0,01   semilla/dia  (£#z#rJ.crgr  rcrc7J.ca#s)  y  5,2   semillas/dia

(/w#c#sprocer"s);ydesemillasestratificadasvariaronentre0,01semilla/dia(ffyc7rngea

serratifoliaDy4serrilNira;s/di+a¢IjunaapioulataD.

Lassefndillasdes&hodosespecies,PodocarpusmbigenayElytropuschilensis,rro

germinaron bajo ninguna de las condiciones experimentales presentadas en la Tabla 2. Las

40
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semillas   estratificadas   en  ffio   de  Poc7ocarpz/J  ##aJ.ge#o   desarrollaron   una  pequefia

radicula,  pero  no  fue  considerada  una  germinaci6n  exitosa  porque  no  desarrollaron

plantulas.  La  germinaci6n  de  las  semillas  de  P.   ##b;.grHcr  se  interrumpi6  cuando  la

radicula alcanz6  la longitud  aproximada de  1  cm.  Las  semillas  estratificadas  en  frio  de

Erry/ropzfs    chz./e72sz.s    germinaron    s6lo    cuando    sus    semillas    fueron    escarificadas

manualmente  (resultado  no  mostrado  en  tat)la).  Las  semillas  de  las  especies  arb6reas

Caldclavia  panioulata,  Laureliopsis  philjppiana  y  de  La  e;spc5c;ue  he;Ibalcca  Hedyotis

sicr/z7»c}7?J#.i.,  s6lo germinaron despu6s de ser estratificadas en ffio.

La estratificaci6n en ffio afect6 la tasa de germinaci6n en 21  especies (51%) y el

porcentaje   final   de   germinaci6n   en   11   especies   (28%).   La   estratificaci6n   en   ffio

increment6  la  tasa  final  de  germinaci6n  en  13  especies  (32%)  y  el  porcentaje  final  de

germinaci6n  en  4  especies  (10%).  De  estas  tiltimas  4  especies,  s6lo  j2frclpAz.jfra"#%S

XPJ.7?o"s fue capaz de iniciar la germinaci6n sin necesidad de estratificar sus semillas. Las

senrillas sin pretrataulento de J3. pj#as#s germinaron en promedio un 12% y las semillas

estratificadas en ffio germinaron en promedio un 41 %.

Los  registros  a  los  30  dias  de  ensayo  indican  que  la  estratificaci6n  en  frio

increment6 el porcentaje de germinaci6n de 7 especies, Berbe„s Z)#xzJo/z.cr, E77zboffro.#"

coccineum, Griselinia racemosa, Ijuna apiculata, Pseudapanax laetevirens, Relbwiun

AmpoccxpJ.##2 y I/gzr. J#o/J.#cre. A los 90 dias de ensayo, el frio increment6 los porcentajes

dege;whnacji6nde8e;species:,Aextoxiconpunctatum,Amomyrtusluma,Amonyrtwsmeli,
•Aristoteliachilensis,G±3:p!jp_g~ave:!!ft!!:gMyrteolanunrmularia,RJxphithanmsspinosus

I--I----.-._i_
y Ugri molinae.
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1.2. Emergencia en terreno

Se  semoraron  semillas  bajo  el  dosel  de  un  bosque  de  crecimiento  secundario  de  40

especies  (Tabla 3).  Se  obtuvieron  datos  de  emergencia  de plantulas  en  condiciones  de

terreno en 21  especies del bosque de Chilo6 (Tabla 3), y se deterndn6 la fenologia de la

emergencia para estas especies  (Fig. 6).

El tiempo de inicio de la emergencia vari6 entre menos de un mes (e.g. Bcrccfa„.S

pcr/crgo#j.ca,  Bcrcchczrjs  racenascr)  y  8  meses  despues  de  realizada  la  siembra  (e.g.

RJxphithanous apinosusD.
\

Los porcentajes finales de emergencia obtenidos en terreno  fueron menores que

los porcentajes finales de germinaci6n en laboratorio,  con excepci6n  de  amt)as  especies

del g6nero £#z#r7.crgr cuya germinaci6n en laboratorio fueron menores a 20%   (Tabla 2),

peroalcanzaronun50%deemergenciadeplintulasenterreno(Tabla3).

El   24%   de   las   especies   con  plantulas   emergidas   (5   especies),   presentaron

porcentajes de emergencia iguales o superiores al 50% de las semillas sembradas y, en un

mismo porcentaj.e, iguales o inferiores al 10% de las semillas sembradas.

La  distribuci6n  de  la  emergencia  de  las   plantulas   de   la   comunidad   estuvo

concentrada  en  la 6poca  de inviemo  y en la  6poca de verano  (Fig.  6).  La  distribuci6n

anual   de  emergencia  maxima,   definida  como   el  mes   con   el  porcentaje   mayor  de

emergenciaparaunaespecie,paralas21especiesensuconjuntofuebimodal.Laprimera

moda estuvo representada por el mes de febrero y la segunda moda estuvo representada

por el mes de septiembre (Fig.  7).  La distribuci6n anual  de fructificaci6n maxima,  para

estas   mismas   21   especies   en   su   conjunto,   present6   un   comportamiento   unimodal,

concentrandose  en  .los  meses  de  verano  (Smith-Ramirez  &  Armesto   1994).  A  nivel

comunitario,  se  encontraron  diferencias  significativas  entre  los  patrones  temporales  de

fructificaci6nylospatronestemporalesdeemergenciadeplantulasde21especies

t



Tabla3.NinerodesemillassembradasenterrenoOJ),porcentajedeemergenciafinal
@mergencia), fecha de siembra, fecha del inicio de la emergencia y fecha del. maximo de
emergencia, parfl especies colectadas en el bosque templado de Chilo6. (?)=dudosa
identificaci6n de la especie de plintula. (ind)= ntimero indeterminado de semillas.
(-)=no se registr6 emergencia.

Eapecie

Aextoxicon punctatum
Aiiiomyrlus.luiiia
Ai]iomyi.lus me li
Aristotelia chilensis
Azara lanceolala
Baccharis patagoiiica
Baccharis raceliiosa
Berberis busif olia
Berberis daiwiiiii
Calcluvia paniculala
Elyli.opus chilensi.s
Escallonia rubra
Eucryphia cordifolia
Fuchsia iiiage llanica
Gaultlieria insana
Gaultheria mucronata
Gaultheria phillyreif elia
Gevuiiia awe llaiia-G5Fj5alini;dri=ac6;nosa

Guniiera chileiisis
Hedyotis salziiianilii
Lowatia fei"ginea
Luiiia apiculata
Luzuriaga polyphylla
Luzuriaga I.adicans
Mitraria coccinea
Myl.ceugenia ova[a va].. n
Myrceugenia ovala vai.. o
Myrceugenia parvifol.la
Myl.ceugenia planipes
Myi.leola numiiiularia
Nerlera graiiadeiisis
Pseudopaiia:x laelevii.ells
Relbunium hypocarpiunl
Rhaphithainnus sp iiiosus
Sophora iiiicrophylla
Tepualia stipulai.is
Tristeijx coiyliibosus
Ugni candollei

ii inoliiiae

Fecha
Emergencia       siembra

mar-95
ene-95
feb-95
ene-95
ene-96
ene-96
ene-96
die-94
die-94
mar-95
may-95
may-95
abr-95
ene-95

inicio         mdximo

in ay-95          ago-95
ago-95            sep-95

oct-95

ene-96            feb-96
ene-96           feb-96
sep-95            sep-95
sep-95           n ov-95
sep-95

sep-95
nov-95
feb-9 5           in ar-95

mar-95
feb-95
ene-96
mar-9_5          _.jp.n-.95      _.+||n+-95
mar-95
may-95
may-95
may-95
abr-95
feb-95
abr-95
feb-95
ene-96
ago-95
nov-95
ene-95
feb-95
feb-95
ene-95
ene-95
mar-95
nov-95
ago-95
ene-95
mar-95
abr-95

may-95          may-95

nov-95
oct-95             oct-95
ago-95            ago-95
may-95          jun-95
ago-95            sep-95
nov-95
feb-96           feb-96
sep-95            sep-95
dic-95             die-95
feb-95            feb-9 5
ago-95
ago-95
mar-95            abr-95
feb-95            abr-9 5
nov-95           nov-9 5
feb-96            feb-96
sep-95

nov-95
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durante el periodo de estudio (x2= 5,43 ; p  ( 0.025). El patr6n estacional de emergencia

de plantulas en los ensayos de terreno, en las especies del bosque de Chilo6, present6 dos

modas: una moda en la estaci6n de verano y otra en primavera.  El patr6n estacional de

fructificaci6n para las mismas especies present6 s6lo una moda en la estaci6n de verano.

Existi6 una correspondencia significativa (correlaci6n no param6trica de rango, /=

2.3,   p   <   0.05)   entre  la  secuencia  de  especies  segdn  el  tiempo   en  que  alcanzan  la

emergencia maxima en condiciones de terreno y la secuencia de especies segbn el tiempo

en que alcanzan un 50% de germinaci6n en condiciones de laboratorio (Fig.  8). Es decir,

las especies que germinan mss rapido  en condiciones  de laboratorio  tienden  a emerger

antes en condiciones naturales. Esta tendencia se comprob6 en 20 especies, o 36% de las

especies con datos de germinaci6n en condiciones de laboratorio.

Una notable excepci6n a este patr6n fue I o#jcr/J.cr/err#g7.#ea (Fig. 8), que alcanz6

un 50% de germinaci6n a los  15 dias bajo las condiciones de laboratorio, pero demor6 5

meses desde la siembra para alcanzar su emergencia maxima en condiciones de terreno.

1.3 Tiempos de germinaci6n

El  analisis  de  los  tiempos  promedios  de  gernrinaci6n  se  basa  en  los  resultados  de

germinaci6n   sin   necesidad   de   estratificaci6n   (Tabla   4).   El   tiempo   promedio   de

germinaci6n,  para  el  conjunto  de las  especies  estudiadas,  vari6  entre  6  dias  (GrcrfJ.o/a

peraviana y Tepualia stipularisb y 385 dius (RAaphithannus spinosusD. Un 43°y{o de ra;s

especies  presentaron  un  tiempo  promedio  de  germinaci6n  menor  a  30  dias  desde  la

siembra Gig. 9). La distribuci6n de frecuencias de tiempos promedios de germinaci6n de
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0rden de especies seg`in tiempo de germinaci6n

Figura 8. Veinte especies fueron ordenadas seg`in 2 criterios:  1) el tiempo necesario para alcanzar el 50%
de la geminaci6n en laboratorio, y 2) el tiempo necesario para alcanzar la emergencia maxima desde las
siembras en el sotobosque. Se realiz6 una correlaci6n no parametrica de rangos, pt 0.05, t= 2.3. M.o.

¢Myrceugenia ovata vai.. ovat®, M.p. ¢Myrceugenia plailipe sb, M.p£. (Myrceugenia parvif oliab, M.n.
¢Myrceugenia ovata var. nannophylli),B.I. (Baccharis raceiiiosaD, B.p. q}acchal.is palagonicaD, F .in.
(Fuclrsia mege I lallicai), L.i. (Lomati a jiei"gineaD, P.i. (Pseudopanax laetevii.eiisD, R.h. (Relbunium
kypQcdlpium),L.a.. ¢I:uma apic.ulata),B.b. (Bei.beris buxif oliab, a.I. (Griselinia raceiiiosaD, A.p.
CAexl?.xj:a_npunctatum),S.in.¢ophol.amicropkyllaD,L.p.(hazuriagapolypkyllaD,AL.i.CAinoniyrtus
luma),B.a. (Berbe ris darwiniiD, G±±i[Bg]zi!ji!i3gn!±!:lanaD,R.s. (Rhaphithami"s spii.osus).
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Tiempo promedio de germinaci6n
desde la siembra (dias)

Figura 9. Distribuci6n de freouencia del tiempo promedio de germinaci6n desde la siembra

(dias) para 47 especies del bosque de Chilo6.
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47 especies estudiadas mostr6 una segunda moda mas pequefia entre los  120 y  150  dias

desde  la  siembra  Q]ig.   9).   Esta  segunda  moda  esta  caracterizada  por  las   especies

Aextoxicon   punctatun,   Amomyrtus   meli,   Berberis   buxifolia   QLzrs   dos  vaiiededes),

hazuriaga   polypkylla,   Myrteola   nunmularia,   Ranuncuhas   muricatus   y   Saphora

micropkylla.                                  `

El tiempo de inicio de la germinaci6n de las especies vari6 entre  1  dia despu6s de

.La   s;Nf5"rdla.   (Tepualia   stipularis   y   Myrcougeria   ovata   var.    ovatdy   y   2ffl    dire;s

flfrcrpfaz.fharm##s spj#asws).  Treinta y dos especies  (68%)  iniciaron la germinaci6n antes

de los 30 dias desde la siembra.

El tiempo  de t6rmino  de la 6poca de germinaci6n de las  especies vari6  entre  11

dies (Tepualia stipularis` y 544 dius `(Rhaphithamnus spinosus)  despr6s de la. stemtora„

Siete especies (15%) finalizaron su germinaci6n antes de los 30 dias.

La  alta  variabilidad  intraespecifica  es  notoria  al  examinar  los  coeficientes  de

va:iraiirhibn   (Tab:Ma   4).   Baccharis   patagonjca,   Baccharis   racemosa   y    Relbuniun

Ary!pocarpj#"  presentaron  coeficientes  de  variaci6n  del  100%.  El  470/o  de  las  especies

presentaron un coeficiente de variaci6n igual o superior al 50% y el  19% de las especies

presentaron un coeficiente de variaci6n igual o superior al  80%,  por ejemplo, Bcrcchar7.s

patagcinica, Baccharis  racemosa,  Mltraria  coccinea,  Myrceugehia pc[rvifelia,  Ovidia

pillopillo,  PseudopancDc  laetevirens,  Relbuviun  kypocarpiunt,  Ugi'ti  candollei  y  Ug}'ti

"o/z.#cre, (Tabla 4).

Las pruebas de Lilliefors indican que hinguna especie de las estudiadas presentan

una distribuci6n temporal de la germinaci6n similar a la distribuci6n de frecuencia normal

•Qjilliefors, p < 0.ol).

Ademas, los analisis de sesgo (Gi) y curtosis (G2) de la distribuci6n temporal de la
/

germinaci6n por especie,  indican que ninguno  de los taxa de Chilo6 presentaron ambos
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parametros coincidentes con los de una distribuci6n normal (Tabla 4). En una distribuci6n

de frecuencia normal  Gi  y  G2  son  ambos  cero  (Sokal  &  Rohlf 1969),  un  Gi  negativo

indica  sesgo  hacia  la  izquierda,  es  decir,  hacia  el  t6rmino  de  la  germinaci6n  y  un  Gi

positivo indica sesgo hacia la derecha, es decir, hacia el inicio de la germinaci6n. El 90%

de las especies presentan una distribuci6n sesgadas hacia el inicio de la germinaci6n.

Un G2 negativo indica que la distribuci6n es platicdrtica,  es decir, la germinaci6n

esta  concentrada  en  los  intermedios  de  la  distribuci6n.  Un  G2  positivo  indica  que  la

distribuci6n es leptocdrtica,  es decir,  la germinaci6n esta concentrada en la media y los

extremos de la distribuci6n. Una distribuci6n platichrtica extrema esta representada por el

30% de las especies, que esta expresando sin duda una distribuci6n bimodal.

El analisis del patr6n temporal de germinaci6n por especie muestra un patron de

frecuencia acumulado,  que varian entre dos extremos Gig.  10).  El 35%  de las especies

se  caracterizaron  por  presentar  una  germinaci6n  rapida,  es  decir  mas  del  90%  de  las

semillas germinaron antes de los 30 dias despu6s de la siembra (17 especies).  En el otro

extremo,  el 21% de las especies presentaron la germinaci6n mas retrasada respecto a la

siembra,  es decir, no comenzaron a germinar antes de los 60 dias despu6s de la siembra

(10   especies).   Por  dltimo,   se   registraron   33   especies   (580/o)   con   el   inicio   de   la

germinaci6n  antes  de  los  30  dias  siguiente  a  la  siembra,  y  en  14  especies  (25%)  se

observ6  una germinaci6n inmediata y  altamente  sincr6nica  de  la poblaci6n  de  semillas,

con  el  periodo  de  germinaci6n  completo  circunscrito  a  los  primeros  30  dias  desde  la

siembra.
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Figura 10. Distribuci6n de frccuencias (harras) y porcentaje acumulado (linca) del ndmero de semillas germinadas en
intervalos de 30 dias, en condiciones de laboratorio; considerando el tiempo de la siembra como t=0. Los graficos, pare las
especies del hosque de Chilo6, se presentan ordenados desde las que inician su germinaci6n mds temprano liasta las mas
tardias.
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1.4 0tros estimadores de] tiempo de germinaci6n

Para caracterizar el patr6n temporal de germinaci6n de las especies colectadas de Chilo6

se utilizaron 4 estimadores del tiempo de gerhinaci6n (Anexo 4). EI Tio%i (promedio del

tiempo  de  germinaci6n  del  10%  inicial  de  las  semillas  germinadas)  vari6  entre  2  dias

(Tristerix corymbosusD y 2;30 dies (Rhaphithannus spinosusD desqu6s de la. ste"to[a. EI

T25ps (promedio del tiempo de germinaci6n de las 25 primeras semillas germinadas) vari6

a;+Ie3dias(TristerixcorymbosusDy38Sdias(RAaphithamnusspinosusDdequ6sde[a

siembra.  EI T25us (promedio  del tiempo de germinaci6n  de las 25  dltimas  semillas)  vari6

e;INSle 7  dies (Tepualia stipularisD y  4S9  dius ¢REaphithc[mnus  spinosusD  despr€s de la

siembra.  EI  TiooAl (promedio  del  tiempo  de  germinaci6n  del  10%  final  de  las  semillas

ge;Irrinedas)  va;rib   e;IThle  9   dius  (Tepualia   stipularisrty  y   S32.   dies   (Rhaphithamms

xpinosusD.

Los  estimadores  Tio%i  y  T25ps  (ambos  estimadores  representan  el  inicio  de  la

germinaci6n) present_aron una distribuci6n sesgada hacia la derecha. Un 62 y un 55% de

las especies presentaron un Tio%i y T25ps menor a 30 dias,  respectivamente (Fig.  11). Los

estimadores  T25us y Tio%rf (ambos  estimadores  representan  el t6rmino  de la germinaci6n)

presentaron una distribuci6n bi o multimodal (Fig.  11).

Los  analisis  no  mostraron  diferencias  sighificativas  entre  las  distribuciones  de

Tio%i y T25ps, ni tampoco entre las distribuciones de T25us y Tio%f. (prueba de Kolmogorov-

Smimov, p > 0.05).  Sin embargo, se detectaron diferencias entre los estimadores del inicio

de   la   germinaci6n   y   los   estimadores   del   t6rmino   de   la   germinaci6n   (prueba   de

Ko.lmogorov-Smirnov, p ( 0.001).



(b)
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Tiempo de geminaci6n (dias)

Figura  11. Distribuci6ii de freouencia de cuatro estimadores del  tiempo de germinaci6ii. Tio%i= Promedio del tiempo de

germinaci6n del  loo/o inicial de las semillas germinadas. T25pr= Promedio del tiempo de germinaci6n de las 25 primeras
semillas germinadas. T25uS= Promedio del tiempo de germinaci6n de las 25 bltimas semillas germinadas. Tio%f=

Promedio del tiempo de germinaci6n del 10% final de las semillas germinadas. Letra distinta indica diferencia
significativo (Kolmogorov-Smirnov, p{ 0.01) entre las distribuciones de los distintos estim8dores.
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2 EFECTOS SOBRE LOS ESTIMADORES DE LA GERMIN.ACI0N

2.1 Efecto filogen6tico

2.1.a Tienpo de inicio de la germinaci6n gT25pJ

Las comparaciones de la distribuci6n de T25pr entre los grupos filogen6ticos indica, segdn

el  modelo  nulo  propuesto  en  esta  tesis,  la  presencia  de  restricciones  fllogen6ticas.  Se

encontraron diferencias significativas (prueba de Kolmogorov-Smimov, `p ( 0,01) entre la

distribuci6n  de  T25ps  (tiempo  de  germinaci6n  de  las  25  primeras  semillas)  del  Grupo  3

(principalmente    Asterales)    y    del    Grupo    5    (principalmente    Ranunculales).    Las

comparaciones  de la distribuci6n de T25ps  entre  el resto  de  los  grupos  filogen6ticos  no

mostraron patrones significativamente diferentes G]ig.  12).

EI  ANDEVA  de   1-via  muestra  que  la  filiaci6n  taxon6mica  tiene  un  efecto

significativo sobre la variaci6n de T25ps (Tabla 5).  EI  Grupo 3  present6  el T25ps mas bajo

(18  dias)  y  el  Grupo  5  present6  el  T25ps  mss  alto  (95  dias)  (Tabla  6).  Entre  ambos

extremos se encuentran los Grupos  1, 2 y 4.  Cuando el ANDEVA de  1-via fue realizado

con el promedio  de las  especie,  los analisis indican diferencias  significativas  marginales

a(4,39) = 2,27 ; P = 0,079).

La  filiaci6n  taxon6mica  fue  el  factor  que  explic6  la  mayor  proporci6n  de  la

varianza de T25ps en ANDEVAs de  1-via (20%).  Cuando  se  calcul6  el porcentaje de la

varianza de T25ps explicada s6lo por el factor filiaci6n taxon6mica,  sustrayendo  el efecto

de los otros factores  analizados,  a trav6s  de la serie  de ANDEVAs multifactoriales,  el

porcentaje   disminuy6   a  un   18.9%  y  es  ann  significativo   (Tabla   7).   Esta  pequefia

disminuci6n   corresponderia   a  una   asociaci6n   entre   la   filiaci6n   taxon6mica   con   el

sindrome de dispersi6n detectado en la serie de ANDEVAs multifactoriales (Tabla 7).

Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25pr (usando  el promedio por

especie  como   unidad   muestreal)   explicada  s6lo   por   el   factor  filiaci6n  taxon6mica,
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sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje fue similar, aproximadamente un

17%.

Los ANDEVAs de 2-vias detectan interacciones significativas (p  (  0,01)  con los

factores,  distribuci6n biogeogrffica,  forma de vida,  sindrome  de  dispersi6n y 6poca de

dispersi6n(Tabla8):S6lolainteracci6nFiliaci6ntaxon6micafformadevidaessin6rgica,

el resto de las correlaciones son negativas debido a que en la ANDEVAs de 2-vias el F de

la interacci6n es mss pequefio que el F de cada factor principal.
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•Grupol         HGrupo2         EGrupo3         EGrupo4         EGrupo5

T25us (dias)

Figura 12. Distribuci6n de freeuencia de T25ps y T25us en las especies del bosque de Chiloe, agrupadas de acuerdo
alafiliaci6nthxon6mica.SedetcctarondifercncinsentreGrupo3(principalmenteAsteralcs)yGrupo5

(principalmenteRanunculales)enambosestimadores(Kolmogorov-Smimov,pt0.01).
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Tabla 5. ANDEVAs de 1-via que particionan la varianza del tiempo de germinaci6n:
(A) de las 25 primeras semillas germinadas aT25ps), y q3) de las 25 tiltimas semillas
geminadas Cr25us); debido a la filiaci6n taxon6mica, de factores biogeogrificos, del
disefio, estructurales y ecol6gicos de las plantas. (g1)= grados de libertad.  R2=

proporci6n de la varianza explicada para cada factor analizado. N= 1066 seihillas
(44 especies) (**)=.p< 0.0005.

(A): T25pe

Fuente de variaci6n                           F
Filiaci6n taxon6mica
Epoca de dispersi6n
Elementobiogeogrffico
Sindrome de dispersi6n
Forma de vida
Masa de las selnillas
Habitat de las lintulas

64.814
151.675

27.829
32.983
14.238
20.303
4.521

0.07
0.03

0.026
0.019

0.004

a3) T25us

Fuente de variaci6n                            F
Filiaci6n taxon6mica 53.064                       4
Sindrome de dispersion                 108.3 98                     1
Fonna de vida                                 21.246                    2
Elemento biogeogrifico                  13.186                     3
Epoca de dispersi6n                        27.923                      1
Masa de las semillas                        20.94                      1
Habitat de la lintula                        0.01                        1

0.17

0.092
0.038
0.036
0.026
0.019

0
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2. I .b Tiempo del t6rn'ino de la germinaci6n (T25uJ

Se  encontraron  diferencias  significativas  (prueba  de  Kolmogorov-Smimov,  p  <  0,01)

entre  la  distribuci6n  de  T25us  del  Grupo  3  y  la  distribuci6n  de  T25us  del  Grupo  5.  Las

comparaciones  entre  las  distribuciones  de  T25us  en  el  resto  de  los  taxa  no  mostraron

diferencias significativas a7ig.  12).

EL  ANDEVA  de   1-via  mostr6  que  la  filiaci6n  taxon6mica  tiene  un  efecto

significativo sobre la variaci6n de T25us,  (Tabla 5). EI Grupo 3  present6 el   T25us mas bajo

(39  dias)  y  el  Grupo  5  present6  el    T25us  mss  alto  (166  dias)  (Tabla  6).  Cuando  el

ANDEVA de  l-via  fue  realizado  con  el  promedio  por  especie,  los  analisis  no  indican

diferencias significativas a(4,39) = 1,8 ;  p = 0,14).

El  porcentaje  de  la varianza  de  T25us    explicada  por  la  filiaci6n  taxon6mica  en

ANDEVA de una via fue de un 17% (Tabla 5).  Cuando se calcul6  la proporci6n de la

varianza de T25us explicada s6lo por el factor Filiaci6n taxon6mica, sustrayendo los efecto

de los otros factores,  la proporci6n de la varianza explicada (16,7%) practicamente no

vari6 (Tabla 9).

Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25us (usando  el promedio por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  el  factor  Filiaci6n  taxon6rica,

sustrayendo   el   efecto   de   los   otros   factores,   el   porcentaje   fue   levemente   menor,

aproximadamente un 150/o.

Los  ANDEVAs  de  2-vias  detectan  interacciones  sighificativas  (p  t  0,01)  de  la

Filiaci6n taxon6mica con los factores, Distribuci6n biogeogfafica,  Masa de las  semillas,

Forma  de  vida,  Sindrome  de  dispersi6n  y Epoca  de  dispersi6n  (Tabla  10).  Todas  las

correlaciones son negativas debido a que en la ANDEVAs'de 2-vias el F de la interacci6n

es mss pequefio que el F de cada factor principal.
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2.2 Efecto biogeogrffico

2.2.a Tiempo del inicio de la germinaci6n IT25pJ

Si los estimadores del tiempo de germinaci6n son afectados por un efecto biogeograsco,

deberian encontrarse diferencias entre elementos biogeograficos distintos. Las diferencias

significativas (pru.eba de Kolmogorov-Smimov, p ( 0,05) entre la distribuci6n de T25ps del

elemento  austral  y  la  distribuci6n  de  T25ps  del  elemento  neotropical  corroboraria  esta

dltima proposici6n. El resto de las comparaciones no mostraron diferencias significativas

a7ig.  13).

EI    ANDEVA de  1-via mostr6  que  el  elemento  biogeogrdfico  tiene  un  efecto

significativo  sobre la variaci6n de T25pr (Tabla 5).  El elemento neotropical  se  diferenci6

significativamente del resto de los elementos biogeogrificos y present6 el T25ps mas bajo

(39  dias) (Tabla 6).  Cuando  el ANDEVA de  1-via fue realizado con el promedio  de las

especie, los analisis no indican diferencias significativas (F(3,4o) = 0,93  ; p > 0,05).

El elemento biogeogrffico explic6 el 7°/o de la varianza de T25ps en ANDEVA de

1-via (Tabla 5). Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25p8 explicada s6lo por

el   factor   elemento   biogeogrffico,   sustrayendo   el   efecto   de   los   otros   factores,   el

porcentaje disminuy6 a un 1.8%  (Tabla 7). Esta importante disminuci6n podria deberse a

una asociaci6n del elemento biogeografico con la forma de vida,  detectado en la serie de

ANDEVAs multifactoriales  (Tabla 7).  A pesar  de  la fuerte  disminuci6n  del  porcentaje

explicado  por  el  elemento  biogeografico  y  su  relativo  bajo  aporte  a  la varianza  total,

continua siendo significativo en la ANDEVA multifactorial completa (Tabla 7).

Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25p8  (usando  el  promedio  por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  el  factor  elemento  biogeografico,

sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje fue similar, aproximadamente un

10/o.



I endchico  I austral  E neotropical

§=S§§§

T25ps (dias)

T25us (dias)

Figura13.Distribuci6ndefrecuenciadeT25pSyT25usenlasespceiesdelbosquedeChilde,agrupadas

deacuerdoaladistribuci6nbiogeogrifica.Sedetectarondiferenciasentreelementoneotropicaly
elemento austral en el estimador T25pr  a:olmogorov-Smimov, p< 0.05).
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2.2.b Tiempo del t6rmino de la germinaci6n (T25uJ

No  se encontraron diferencias significativas (prueba de Kolmogorov-Smirnov,  p  >  0,05)

entre las distribuciones de T25us de los elementos biogeograficos   (Fig.  13).  Sin embargo,

el ANDEVA de  1-via mostr6 que el elemento biogeografico tiene un efecto significativo

sobre  la  variaci6n  de  T25us  (Tabla  5).  EI  T25us  del  elemento  neotropical  se  diferenci6

signiflcativamente  del  T25us  del  elemento  austral  y  end6mico,  presentando  el  valor  mas

bajo(105dias)(Tabla6).CuandoelANDEVAde1-viafuerealizadoconelpromediode

las especie, los analisis no indican diferencias significativas (F(3,4o) = 0,49 ; p )  0,05).

El  factor  elemento  biogeografico  explic6  el  3.6%  de  la  varianza  de  T25us  en

ANDEVA  de  I-via  (Tabla  5).  Cuando  se  calcul6  el  porcentaje  de  la  varianza  de  T25us

explicada s6lo  por el  factor elemento  biogeografico,  sustrayendo  el  efecto  de los  otros

factores,  el porcentaje disminuy6 a la mitad,  1.8%, y es atin significativo (Tabla 9).  Esta

disminuci6n podn'a deberse a las asociaciones del elemento biogeografico con la forma de

vida y con el sindrome de dispersi6n, detectado en la serie de ANDEVAs multifactoriales

(Tabla 9).

Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25us  (usando  el  promedio  por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  el  factor  elemento  biogeogrifico,

sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje fue similar, aproximadamente un

1%.
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2.3 Efecto de la masa de las semillas

2. 3.a Tiempo del inicio de la germinaci6n (T25pJ

No se encontraron diferencias significativas (pruebas de Kolmogorov-Smirnov,  p )  0,05)

entreladistribuci6ndeT25psdelasespeciesconsemillaslivianasyladistribuci6ndeT25ps

de las especies con semillas pesadas (Fig.  14).

Sin embargo,  el ANDEVA de  1-via mostr6  que la nasa de las  semillas tiene un

efecto  significativo  sobre  la  variaci6n  de  T25ps  (Tabla  5).  EI  T25ps  de  las  especies  con

semillas livianas (30 dias) es menor al T25ps de las especies con semillas pesadas (58 dias)

(Tabla 6). Cuando el ANDEVA de 1-via fue realizado con el promedio de las especie, los

analisis no indican diferencias significativas (F(I,42) = 0,80 ; p ) 0,05).

La masa de las semillas explic6 el 1.9% de la varianza de T25ps en ANDEVA de I-

via (Tabla 5). Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25ps explicada s6lo por el

factor  masa  de  las  semillas,   sustrayendo  el  efecto  de  otros  factores,   la  proporci6n

disminuy6 a un 0.3% (Tabla 7).  En la ANDEVA mutifactorial completa este porcentaje

no   tiene   un   ,efecto   significativo   sobre   la   variaci6n   de   T25ps   (Tabla   7).   El   efecto

significativo de la masa de las semillas detectada en el ANDEVA de  I-via, seria debido a

lasasociacionesconla6pocadedispersi6nyconelelementobiogeografico(Tabla7).

2. 3.b Tiempo del t6rmino de la germinaci6n (T25uJ

No se encontraron diferencias significativas  (prueba de Kolmogorov-Smirnov,  p  )  0,05)

entre las distribuciones  de T25us de las  especies  con  semillas  livianas y la  distribuci6n  de

T25us de las especies con semillas pesadas (Fig.  14).

Sin embargo,  el ANDEVA de  1-via mostr6  que la masa de las  semillas tiene un

efecto  significativo  sobre  la  variaci6n  de  T25us  (Tabla  5).  EI  T25us  de  las  especies  con

semillaslivianas(107dias)esmenoralT25usdelasespeciesconsemillaspesadas(127
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Esemilla liviana       lsemilla pesada

=S8§=§=ss:;s§?::a

T25ps (dias)

!:::?
T25us (dias)

Figura14.Distribuci6ndefrecuenciadeT25pryT25usenlasespcoiesdelbesquedeChilde,agrupadasde

acuerdoalamasadelassemillas.Nosedetectarondiferenciassignificativasentreeapeciesconsemillas
livianas y pesadas, en ambos estimadores ceolmogorov-Smimov, p > 0.05).
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dias)  (Tabla  6).  Cuando  el  ANDEVA  de  1-via  fue  realizado  con  el  promedio  de  las

especie, los analisis no indican diferencias significativas a(I,42) = 0,77 ; p ) 0,05).

La masa de las semillas explic6 el  I.9% de la varianza de`T25us en ANDEVA de  1-

via(Tatla5).Cuandosecalcul6elporcentajedelavarianzadeT25usexplicadas6loporel

factor  masa  de  las  semillas`,   sustrayendo   el   efecto   de  otros  factores,   el  porcentaje

disminuy6 levemente a un  1.2% y es atn significativo (Tabla 9). Esta escasa disminuci6n

se   deberia   a   las   d6biles   asociaciones   de   la   masa   de   las   semillas   con   elemento

biogeografico y 6poca de dispersi6n, detectada en la serie de ANDEVAs multifactoriales

(Tabla 9).

Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25us  (usando  el  promedio  por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  el  factor  masa  de  las  semillas,

sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje fue mayor, aproximadamente un

3%.

La interacci6n de la Masa de las semilla con Elemento biogeografico es sin6rgica

debido  a  que  el  F  de  la  interacci6n  es  mayor  que  el  F  de  cada  factor  principal  en  la

ANDEVAs de 2-vias (Tabla 10).

2.4 Efecto de la forma de vida

2.4.a Tiempo del inicio de la germinaci6n (T25pJ

No se encontraron diferencias significativas (prueba de Kolmogorov-Smimov,  p  )  0,05)

entrelasdistribucionesdeT25pSdelosarboles,arbustos/lianasyhierbas/epifitas(Fig.15).

La ANDEVA de  1-via mostr6 que la forma de vida tiene un efecto significativo

sobre la variaci6n de T25ps (Tabla 5). EI T25ps de los arboles es mayor (57 dias) al T25ps de

los arbustos/lianas  (45 dias) y al T25ps de hierbas/epifitas (41  dias) (Tabla 6).  Cuando el
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Figura15.Distribuci6ndefrecuenciadeT25psyT25usenlasespeciesdelbosquedeChilde,agrupadas

de acuerdo a la foma de vida. No se deteetaron diferencias signiflcativas entre formas de vida en
ambos estimadores ceolmogorov-Smimov, p > 0.05).
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ANDEVA de  1-via fue realizado con el promedio de las especie,  los analisis no  indican

diferencias signiflcativas (F(2,4D = 0,89 ; p ) 0,05).

La forma de vida explic6  el 2.6%  de la varianza de T25ps  en ANDEVA de  1-via

(Tabla 5).  Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25ps explicada s6lo por el

factor forma de vida, sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje disminuy6

levemente  a  un  2.1%  y  es  ann  significativo  (Tabla  7).  Esta  pequefia  disminuci6n  se

deberia  a  asociaciones  con  6poca  de  dispersi6n,   sindrome  de  dispersi6n  y  elemento

biogeogfafico (Tabla 7).

Cuando  se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25ps  (usando  el promedio por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  la  forma  de  vida,  sustrayendo  el

efecto de los otros factores, el porcentaje fue levemente mayor, aproximadamente un 4%.

La  interacci6n  de  la  Forma  de  vida  con  Elemento  biogeogfafico  es  sin6rgica

dct)ido  a  que  el  F  de  la  interacci6n  es  mayor  que  el  F  de  cada  factor  principal  en  la

ANDEVAs de 2-vias.

2.4.b Tiempo del t6rrltino de la germinaci6I. (T25uJ

No se encontraron diferencias significativas (pruet)as de Kolmogorov~Smirnov, p >  0,05)

entre las distribuciones de T25us de los arboles,  arbustos/lianas y hierbas/epifitas (Fig.  15).

Sin  embargo,  la  ANDEVA  de  1-via  mostr6  que  la  forma  de  vida  tiene  un  efecto

significativo  sot)re la variaci6n  de T25us  (Tabla  5).  EI  T25us  de  las  especies  de  arboles  es

mayor (138  dias)  al T25us de arbustos (115  dias).  Las hierbas-epifitas presentaron el T25us

mas  bajo   (66  dias)   (Tabla  6).   Cuando  el  ANDEVA  de   1-via  fue  realizado   con  el

promedio de las especie, los analisis no indican diferencias significativas (F(2,4n =  1,46 ; p

0,05).
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La forma de vida explic6  el 3.8% de la varianza de T25us en ANDEVA de  1-via

(Tabla 5).  Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25us explicada s6lo por el

factor  forma  de  vida,  sustrayendo  el  efecto  de  los  otros  factores,  la  proporci6n  se

mantuvo similar con un 3.9% (Tabla 9).

Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25us (usando  el promedio por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  la  forma  de  vida,  sustrayendo  el

efecto de los otros factores, el porcentaje fue mayor, aproximadamente un 7%.

La interacci6n de la Forma de vida con la Masa de las semillas es sin6rgica debido

a que el F de la interacci6n es mayor que el F de cada factor principal en la ANDEVAs de

2-vias (Tabla 10).

2.5 Efecto del sindrome de dispersion de las semillas

2.5.a Tiempo del ihicio de la germinaci6n  IT25pJ

Se  encontraron  diferencias  significativas  (pruebas  de  Kolmogorov-Smimov,  p  (  0,05)

entre  la  distribuci6n  de  T25ps  de  las  especies  con  dispersi6n  bi6tica  y  la  distribuci6n  de

T25ps de las especies con otros mecanismos de dispersion (Fig.  16).

La  ANDEVA  de  I-via muestra  que  el  sindrome  de  dispersi6n  tiene  un  efecto

signiflcativo sobre la variaci6n de T25pe (Tabla 5). EI T25ps de las especies con sindrome de

dispersi6n  bi6tica  (53  dias)  es  mayor  al  T25ps  de  las  especies  con  otros  sindromes  de

dispersi6n de las semillas (39 dias) (Tabla 6). Cuando el ANDEVA de I-via fue realizado

con el promedio  de las  especie,  los analisis no  indican  diferencias  significativas  (F(I,42) =

1,71, p -0,19).

El sindrome de dispersi6n explic6 el 3% de la varianza de T25ps en ANDEVA de

I-via.  Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25ps explicada s6lo por el factor

sindrome de dispersi6n, sustrayendo el efecto de los otros factores, el porcentaje aument6
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Figura16.Distribuci6ndefrecuenciadeT25p§yT25usenlasespeciesdelbosquedeChilde,agmpadas

deacuerdoalsindromededispersi6n.Sedetectarondiferenciassignificativasentreendozoccoriay
otros mecanismos de diapersi6n, en ambos estimadores ceolmogorov-Smimov, p t 0.05).
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a  un  3.9%  (Tabla  7).  Este  aumento  podria  deberse  a  interacciones  del  Sindrome  de

dispersi6n, por ejemplo, con el Elemento biogeografico, detectados en las ANDEVAs de

2-vias,queessin6rgicaenrelaci6nalfactorprincipalelementobiogeografico(Tabla8).

Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25ps  (usando  el  promedio  por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s61o  por  el  sindrome  de  dispersi6n  de  las

semillas,   sustrayendo   el   efecto   de   los   otros   factores,   el   porcentaje   fue   similar,

aproximadamente un 4%.

2.5.b Tiempo del t6rmino de la germinaci6n (T25.J

Se  encontraron  diferencias  signiflcativas  (pruebas  de  Kolmogorov-Smirnov,  p  (  0,05)

entre la  distribuci6n  de  T25us  de las  especies  con  dispersi6n  bi6tica y  la  distribuci6n  de

T25us de las especies con otros mecanismos de dispersion (Fig.  16).

La  ANDEVA  de  1-via  mostr6  que  el  sindrome  de  dispersi6n  tiene  un  efecto

significativo  sobre  la  variaci6n  de  T25us  (Tabla  5).  EI  T25us  del  sindrome  de  dispersi6n

bi6tica es  mayor  (136  dias)  que  el  T25us  de los  otros  sindromes  de  dispersi6n  (72  dias)

(Tabla 6). Cuando el ANDEVA de I-via fue realizado con el promedio de las especie, los

analisis indican diferencias significativas (F(I,42) = 4,1  ; p ( 0,05).

El sindrome de dispersi6n explic6 el 9.2% de la varianza de T25us en ANDEVA de

1-via.  Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25us explicada s6lo por el factor

sindrome  de  dispersi6n,   sustrayendo   el   efecto   de  los   otros  factores,   el   porcentaje

disminuy6 a un 7,8% y es aln significativo (Tabla 9).  Esta disminuci6n se deberia a las

asociaciones  del  sindrome  de  dispersi6n  con  la  filiaci6n  taxon6mica  y  con  la  6poca  de

dispersi6n, detectadas en la serie de ANDEVAs multifactoriales (Tabla 9).

Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de T25us  (usando  el  promedio  por

especie  como  unidad  muestreal)  explicada  s6lo  por  el  sindrome  de  dispersi6n  de  las
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semillas,  sustrayendo  el  efecto  de  los  otros  factores,  el  porcentaje  fue  similar,  con  un

8,7%.

2.6 Efecto de la 6poca de dispersi6n de las semillas

2.6.a Tiempo del inicio de la germinaci6n (T25pJ

Se  encontraron  diferencias  significativas  (prueba  de  Kolmogorov-Smirnov,   p   <   0,05)

entre  la  distribuci6n  de  T25ps  de  fas  especies  que  dispersan  sus  semillas  en  verano  y  la

distribuci6ndeT25psdelasespeciesquedispersansussemillaselrestodelafio(Fig.17).

LaANDEVAde1-viamuestraquelaepocadedispersi6ndelassemillastieneun

efecto  significativo  sobre  la  variaci6n  de  T25ps  (Tabla  5).  EI  T25ps  de  las  especies  que

dispersan  sus  semillas  en  la  epoca seca   (68  dias)  es mayor al  T25ps  de  las  especies  que

dispersan sus semillas en la epoca hdmeda o resto del afro (37 dias) (Tabla 6).  Cuando el

ANDEVA  de  1-via  fue  realizado  con  el  promedio  de  las  especie,  los  analisis  indican

diferencias significativas (F(I,42) = 5,14 ; p ( 0,05).

La 6poca de dispersi6n explic6 el  13% de la varianza de T25ps en AVDEVA de  1-

via.  Cuando  se calcul6  el porcentaje de la varianza de  T25ps  explicada s6lo  por el  factor

sindrome  de  dispersi6n,   sustrayendo   el   efecto   de  los   otros   factores,   el   porcentaje

disminuy6  a un  11,1% y es ann significativo  (Tabla 7).  Esta disminuci6n  se deberia a la

asociaci6n  de  la  6poca  de  dispersi6n  con  la  forma  de  vida  detectada  en  la  serie  de

ANDEVAs multifactoriales (Tabla 7).

Cuando  se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25ps (usando  el promedio por

especiecomounidadmuestreal)explicadas6loporla6pocadedispersi6ndelassemillas,
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estimadorT25pSG{olmogorov-Smirnov,p<0.05).
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sustrayendo   el   efecto   de   los   otros   factores,   el   porcentaje   fue   levemente   menor,

aproximadamente un 90/o.

2.6.bTierxpodelt6rminodelagerminaci6n(T25uJ

No se encontraron diferencias significativas (prueba de Kolmogorov-Smimov,  p  >  0.05)

entreladistribuci6ndeT25usdelasespeciesquedispersansussemillasenveranoyentre

la distribuci6n  de  T25us  de las  especies  que  dispersan  sus  semillas  el  resto  del  afro  (Fig.

17).

Sin embargo,  la ANDEVA de  1-via mostr6  que la 6poca  de  dispersi6n tiene un

efecto  significativo  sobre la  variaci6n  de  T25us  (Tabla  5).  EI  T25us  de  las  especies  que

dispersan  sus  semillas  en la 6poca seca (119  dias)  es  escasamente  mayor al  T25us  de las

especies que dispersan sus semillas en la 6poca hdmeda (115  dias)  (Tabla 6).  Cuando  el

ANDEVA de  I-via fue realizado  con  el promedio  de las  especie,  los  analisis  no  indican

diferencias significativas (F(I,42) = 0,48 ; p ) 0,05).

La 6poca de dispersi6n explic6 el 2.6% de la varianza de T25us en ANDEVA de  1-

via(Tabla5).Cuandosecalcul6elporcentajedelavarianzadeT25usexplicadas6loporla

6poca  de  dispersi6n  de  las  semillas,  sustrayendo  el  efecto  de  los  otros  factores,   el

porcentaje aument6 a un 4% (Tabla 9). Este aumento se deberia a la interacci6n entre el

factor 6poca de dispersi6n con la filiaci6n taxon6mica detectada en las ANDEVAs de 2-

vias (Tabla 10).

Cuando  se calcul6  el  porcentaje de la varianza de T25us  (usando  el  promedio  por

especiecomounidadmuestreal)explicadas6loporla6pocadedispersi6ndelassemillas,

sustrayendoelefectodelosotrosfactores,elporcentajefuesimilar,aproximadamenteun

3%.
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2.7 Efecto del habitat de las plantulas

2.7.a Tiempo del iricio de la germinaci6n (T25pJ

No se encontraron diferencias sighificativas  (prueba de Kolmogorov-Smirnov,  p  >  0,05)

entre la  distribuci6n  de  T25ps  de las  especies  con  plintulas  que  crecen  en  el  interior  del

bosqueyespeciesconplantulasquecrecenenelmargenoclarodelbosque(Fig.18).

El  habitat  de  las  plantulas  explic6   solo   el   0,40/o   de  la  varianza  de  T25ps   en

ANDEVA de  1-via (Tabla 5).  EI T25ps de las especies de interior de bosque (49  dias) no

se diferenci6 significativamente del T25ps de Jas especies de margen o  exterior de bosque

(48  dias) (Tabla 6).  Cuando el ANDEVA de  1-via fue realizado con el promedio  de las

especie,  obviamente los analisis tampoco indican diferencias signiflcativas  (F(1,42) =  0,83  ;

p ) 0'05).

2.7.b Tiempo del t6rmino de la germinaci6n (T25.J

No  se encontraron diferencias significativas (prueba de Kolmogorov-Smirnov,  p  )  0,05)

entre la  distribuci6n  de  T25us  de  las  especies  con  plantulas  que  crecen  en  el  interior  del

bosque  y  la  distribuci6n  de  T25us  de  especies  con  plantulas  que  crecen  en  el  margen  o

exterior del bosque (Fig.18).

El habitat de las plantulas tuvo una nula contribuci6n (0%) sobre la variaci6n de

T25usenANDEVAde1-via(Tabla5).EIT25usdelasespeciesdeinteriordebosque(129

dias) no se diferenci6 significativamente del T25us de Jas especies de margen o exterior de

bosque(110dias)(Tabla6).CuandoelANDEVAde1-viafuerealizadoconelpromedio

delas6specie,obviamentelosanalisistampocoindicandiferenciassignificativas(F(Hay=

0,29 ; p )  0,05).
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Figura18.Distribuci6ndefrecuenciadeT25p3yT25usenlasespeeiesdelbosquedeChilde,agrupadas
deacuerdoalhatiitatdelasplintulas.Nosedetectarondiferenciassignificativasentrehabitatde
interiordebosqueyexterioromargendebosque,enambosestimadores(Kolmogorov-Smirnov,p>
0.05).



DISCUSI0N

1 PATRONES DE GERMINACION Y EMERGENCIA

En  general,  las  especies  del  bosque  templado  de  Chiloe  se  caracterizan  por  una  alta

proporci6n de semillas viables pre-dispersi6n, y por altos porcentajes de germinaci6n en

ensayos de laboratorio con semillas reci6n cosechadas y sin pre-tratamiento.

El disefio experimental formulado  desde un comienzo suponia que un porcentaje

importante   de   especies   del   bosque   de   Chiloe   necesitaria   que   sus   semillas   fueran

estratificadas  en  ffio.   Los  resultados  de  esta  tesis  muestran  que  s6lo  tres  especies

requirieron que sus .semillas fueran estratificadas en ffio para germinar. Los antecedentes

de la literatura agregan solamente 2 nuevas  especies lefiosas  del  bosque  de  Chilo6  que

requieren   la   estratificaci6n,   DrJ.#2ys  w/.#/er7.   (Donoso   &   Cabello   1978)   y  fc7"re#¢

se#zperv/.7'e#s (Escobar & Donoso 1986).

Porotraparte,estatesisdemuestraqueexisteungrupodeespeciesdeChilo6que

al estratificar sus semillas en ffio el porcentaje de germinaci6n se incrementa ant.es de los

30dfasdeiniciadoelensayo,comparadoconelporcentajedegerminaci6nde.semillassin

estratificar.   Ademas,   se   demuestra   que   en   otro   grupo   de   especies   de   Chiloe,   la

estratificaci6n  ffia  incrementa  el  porcentaje  de  germinaci6n  entre  los  30  y  90  dias  de

iniciadoelensayo,comparadoconlagerminaci6ndesemillassihestratificar.Pordltimo,

ladiferenciaentrelassemillasestratificadasy]assemillasnoestratificadasdesapareci6,en

su mayor parte,  con el avance del ensayo de germinaci6n. Probablemente,  esta diferencia

seria   consecuencia   de   un   aumento   de   la   tasa   de   germinaci6n   provocado   por   la

estratificaci6n a 4°C.

Cuando  se  analiz6  la tasa  de germinaci6n,  se  concluye  que  la  estratificaci6n  en

ffio  aceler6 la germinaci6n de  14  especies  (24%).  Sin  embargo,  hay que  ser cuidadoso

91



92

con   la   inteapretaci6n   de   la   tasa   de   germinaci6n   debido   a   que   es   un   estimador

ostensiblemente  afectado  por  el  ndmero  total  de  semillas  germinadas  y  por  tanto  su

interpretaci6n   biol6gica   podria   ser   confusa.   Es   mas   confiable   el   analisis   del   los

porcentajes de germinaci6n a distintos tiempos (Brown & Mayer 1986).

AI  parecer,  la  latencia  irmata,  comdnmente  asociada  a  especies  de  ambientes

templados  de  Norteam6rica  y  a  la  necesidad  de  estratificar  las  semillas  en  frio,   no

predomina en las especies  del bosque  de Chilo6.  Un resultado  similar  se  obtuvo  en  seis

especies   lefiosas   del   bosque   lluvioso   montano   de   Tasmania   (Read    1989)   y   en

comunidades de plantas alpinas  de Norteam6rica  (Amen  1966).  En  ambas  regiones  los

autores  proponen  que la mayoria de las  especies poseen`semillas  que no  requieren una

estratificaci6n  en  frio  para  iniciar  el  proceso  de  germinaci6n.   Es  necesario  realizar

estudios  fisiol6gicos,  y  determinar  si  la  aceleraci6n  de  la  germinaci6n  debido   a  la

estratificaci6n fria es resultado de alguna latencia o de alguna caracteristica fisiol6gica de

la germinaci6n de las semillas.

Esta tesis demuestra que la caracteristica de la germinaci6n mas comdn entre las

especies de Chilo6, es la germinaci6n rapida post-dispersi6n o pr6xima a la siembra. Los

antecedentes  que  apoyan  esta  proposici6n  se  refieren  principalmente  al  hecho  de  que

aproximadamente un 60% de las especies inician la germinaci6n antes de los 30 dias y un

25%  de  las  especies  presentan un  periodo  de  germinaci6n  completo  circunscrito  a  los

primeros  30  dias  desde  la  siembra  en  condiciones  de  laboratorio.   Esta  proposici6n

tambi6n se apoya en los patrones de emergencia que se obtuvieron en los  experimentos

de  terreno.   El  43%   de  las  especies   emergidas  comenzaron  la  emergencia  antes   de

transcurridos los 30 dias desde la siembra. El 29% de las especies alcanzaron su maximo

de emergencia de plantulas en los primeros 30 dias posterior a la siembra.
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En  general,  el  porcentaje  de  germinaci6n  final  en  laboratorio  fue  mayor  que  el

porcentaje  de  emergencia  final  en  terreno.  Las  causas  de  los  menores  porcentajes  de

emergencia en terreno cbmparado con la germinaci6n en laboratorio, se deberia a:

zJ La gerrinaci6n y la emergencia son dos procesos distintos separados consecutivamente

en el tiempo.

I.z.) En algunos casos las semillas mas pequefias se perdieron desde las bandejas debido a

Las rhawizrs, e.g. Tepualia stipulqris, Goultheria spp> y Caldcluvia paniculata.

z.z.z.)  En  algunos  casos  las  semillas  mas  grandes  fueron  consumidas  por  los  roedores

durante  el  invierno,  a pesar de que mallas  de  protecci6n  envolvian  a las  bandejas.  Los

roedores  atravesaron  las  mallas  y  extrajeron  semillas  de -4#zo#7)/7'/#s  /#77zcr,  4#zo#zj//'/z{s

meli y Gevuina avellar}a.

I.v) P6rdida de plantulas reci6n emergidas, antes del dia de registro,  debido a depredaci6n

u otras causas de mortalidad temprana.

1;J  Condiciones  de  siembra  sub-6ptimas para algunas  especies.  Por  ejemplo,  se  conoce

que se;ndHlas de Goultheria mucronata, Luma apiculata, Fuchsia magellanica, Baccharis

patagonica, Baccharis racemosa (da:tos rro qu"icndos dct aiirtor) y Nertera gI.anadensis

no germinan bajo  el  dosel  arb6reo  o  en  condiciones  de  ausencia  de  luz  (Willson  et  al.

1996).   Los   antecedentes   bibliogrificos   (Vazquez-Yanes   &   Orozco-Segovia   1987)

sugieren  que las  semillas fotosensibles  son  semillas  pequefias  y  producidas  por  plantas

pioneras, como las sefialadas.

La excepci6n a esta generalidad la constituyen ambas especies de fz#zfrz.crgr,  que

en condiciones de laboratorio,  sus semillas fueron frecuentemente atacadas y eliminadas

por hongos, y en consecuencia, los porcentajes de germinaci6n en laboratorio fueron mas

bajos que los porcentajes de emergencia en terreno.
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La moda del patr6n estacional de emeigencia de plantulas,  situado  en la estaci6n
\

de verano,  con su cola que  se prolong6  durante el  otofio,  es  coincidente  con el  patr6n

estacional  de  fructificaci6n  de  la  comunidad,  que  tiene  un  comportamiento  unimodal,

centrado  en los  meses  de verano  (Smith-Ramirez  1994).  Las  especies  que  caracterizan

esta moda poseen semillas con una germinaci6n rapida post-dispersi6n.

La segunda moda de emergencia de plantulas en priinavera,  con una cola que se

prolong6 hasta el inicio del verano, pudo ser consecuencia de:

z.) Especies que constituyen la cola del patr6n de fructificaci6n de la comunidad debido a
\

que   exhiben   un   periodo   de   dispersi6n   de   los   frutos   tardio   despu6s   del   verano

uMyrceugehia  ovata  var.  ovata,  Myrceugeria  parvifolia,  Tepualia  stipularis).  Son

especies con una germinaci6n rapida post-dispersi6n.

J.z.)  Especies  cuyas  semillas  se  dispersan  en  pleno  o  fines  de  verano  pero  retrasan  la

emergencia desde el periodo de dispersi6n de los frutos hasta la primavera siguiente,  es

decir  son  especies  que retrasan la germinaci6n  entre 4  meses  (I,o#2crzJ.cr/eJ'J'#gr.J?ecr)  y  8

rneses (Rhaphi lhanmils spinosilsrty .

La presencia de un patr6n anual bimodal  de emergencia de plantulas,  en Chilo6,

difiere al patr6n anual unimodal de emergencia encontrado  en bosques  secos tropicales,

donde no se registran plintulas recientemente emergidas durante la 6poca seca (Garwood

1983).

El  patr6n  de  germinaci6n  comunitario  de  las  especies  del  bosque  templado  de

Chilo6 difiere del de las comunidades templadas del hemisferio norte (Angevine & Chabot

1979, Bradbeer 1988).  Grime et al.  (1981)   encontraron que el 40% de las especies de la

flora   de    Sheffield    presentaban   semillas   que   tenian   una   germinaci6n    bloqueada

inmediatamente  despu6s  de  la  dispersi6n,  con  porcentajes  de  germinaci6n  menor  a  un

100/o. En bosques templados de Norteam6rica, la germinaci6n de especies herbaceas esta
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fuertemente retrasada con  respecto  al  tiempo  de  dispersi6n  de las  semillas,  a traves  de

variados mecanismos de latencia (Baskin & Baskin  1988).  En general,  la emergencia de

plantulas durante el invierno no ocurre en bosques templados del Hemisferio Norte.

Las temperaturas en bosques templados de baja altitud en Chilo6 son moderadas

debido  a la marcada influencia oceinica,  por lo  cual  el invierno no  limitaria la actividad

fisiol6gica de las plantas en la mayoria de log ambientes. Las teinperaturas bajo cero estan

circunscritas a sectores altos de la cordillera de la Costa (sobre los 500 in s.n.in.).

El  sindrome  de  germinaci6n  de  semillas  que  caracteriza  a  la  mayoria  de  las

especies  del  bosque  de  Chilo6,  es  decir,  la  ausencia  de  latencia  innata  o  germinaci6n

inmediatamente despu6s de la dispersi6n de los propagulos, se asemeja a los sindromes de

germinaci6n de las especies de bosques hdmedos tropicales y del Caribe (Ray & Brown

1994,  Macedo  1977, Ng  1978,  1980,  Alexandre  1980,  Fenner  1985,  Vazquez-Yanes &

Orozco-Segovia 1993). Esta similitud podria deberse a la presencia de rasgos flsiol6gicos

ancestrales de las semillas de la flora de origen neotropical y tropical que constituyen una

proporci6n muy importante en la flora del bosque de Chilo6.  Tambi6n,  podria deberse a

una  evoluci6n  convergente  en  los  tiempos  de  germinaci6n,  debido  a  que  ambas  floras

estarian   sujetas   a   presiones   selectivas   similares   como:   condiciones   climaticas   muy

equitables (Arroyo et al.  1996) o favprables para el desarrollo de las plantas y/o presencia

de aves, que interactdan con las plantas, comunes tanto en comunidades tropicales como

tembladas de Chilo6 (Armesto & Rozzi 1989).
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2 VARIACI0N DEL TEMPO DE GERMINACION

2.1 Variaci6n intraespecifica

Esta tesis demuestra que existe una alta variaci6n intraespecifica en todos los estimadores

del tiempo de germinaci6n de las semillas, medido en dias desde el tiempo  de dispersi6n

de  las  semillas.  Por  ejemplo,  en  la  mayoria  de  las  especies  un  orden  de  magnitud  en

ndmero  de  dias  separ6  la  germi'naci6n  de  la  primera  semilla  de  la  poblaci6n  de  la

germinaci6n  de  la  dltima  semilla  de  la  poblaci6n.   Ademas,   el   17%  de  las  especies

exhibieron  coeficientes  de  variaci6n  del  tiempo  promedio  de  germinaci6n  iguales  o
\

mayores que 80% (Tabla 4).

Este  alto   grado   de  variaci6n  del  tiempo   de  germinaci6n  y  la  forma  de  la

distribuci6n de frecuencia del tiempo  de germinaci6n de las  especies  de  Chilo6,  que  no

presentan una forma discreta, sugiere que estamos en presencia de un rasgo continuo.  Se

ha planteado que un rasgo con expresi6n continua, dentro de una poblaci6n, podria estar

controlado por varios genes (Ridley 1993).

La  alta  variaci6n  en  los  tiempos  de  germinaci6n,  dentro  de  una  poblaci6n  de

semillas, y la expresi6n continua de los estimadores del tiempo de germinaci6n,  sefialaria

la presencia de rasgos con un alto potencial de sufrir selecci6n, y por lo tanto,  sujetos a

procesos microevolutivos (Ridley 1993, Westoby et al.1995).

Un  supuesto  del  actual  trabajo  sostuvo  |a  existencia  de  dos  mecanismos  que

controlarian la extensi6n de la 6poca de germinaci6n de una especie: j) control del tiempo

de inicio de la germinaci6n, z.z.) control del tiempo de t6rmino de la germinaci6n.

La  hip6tesis   de  que  existirian  a  lo   menos   dos   mecanismos   que   afectan   la

distribuci6n temporal de la germinaci6n de las semillas de una poblaci6n esta apoyado por

el  comportamiento  multimodal  de  la  distribuci6n  de  frecuencia  de  germinaci6n  de  la

poblaci6n  de  semillas,  que  se  reflej6  claramente  en  que  por  lo  memos  el  30%  de  las
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especies presentaban distribuci6n platicdrtica (Tabla 4), por el extendido extremo final de

la  distribuci6n  de  la  germinaci6n  en  la  mayoria  de  las  especies  (Fig.   10),  por  los  altos

coeficientes de variaci6n en las especies estudiadas (Tabla 4), y por las diferencias entre

los patrones de distribuci6n del tiempo de inicio de la germinaci6n (T25ps) y del tiempo de

t6rmino  de  la  germinaci6n  (T25us)  (Fig.   11).  Estos  mecanismos,   que  controlarian  la

germinaci6n  inicial  y  final,  podrian  estar  sujetos  a  distinta  tendencia  microevolutiva  o

presiones selectivas. Una distribuci6n temporal de frecuencias de la germinaci6n con un

patr6n multimodal,  como la presente en especies del bosque de Chilo6,  no  es compatible

con la presencia de una selecci6n de tipo direccional y mas bien apoya la presencia de una

selecci6n  dismptiv; (Ridley  1993).  Estas  distribuciones  podrian  sefialar la  existencia  de

un   gradiente   de   opciones   adaptativas.   En   un   extremo,   una   semilla   que   germina

inmediatamente  despu6s  de  dispersada tiene bajas  probabilidades  de  que  la  semilla  sea

depredada o atacada en el suelo por vertebrados u bongos; sin embargo, la plantula reci6n

emergida  estaria  sujeta  a  las  condiciones  ambientales  del  tiempo  de  dispersi6n  de  las

semillas,  las  cuales  podrian  ser  desfavorables  para  la  sobrevivencia  de  las  plantulas  en

coriparaci6n con otra estaci6n del afro. En el otro extremo, una semilla con germinaci6n

mas  tardia  quedaria  expuesta  en  el  suelo   por  mayor  tiempo   a  depredadores  y   su

probabilidad de mortalidad aumentaria; sin embargo, la plantula emergida posteriormente

podria  desarrollarse  en un  ambiente mas  favorable  para  la  sobrevivencia.  Por  tanto,  la

distribuci6n de frecuencia de la germinaci6n de las semillas de una poblaci6n podria ser el

resultado de un compromiso `entre ambos extremos.

Hay evidencias en la literatura que sugieren que algunas especies poseen mas  de

un mecanismo  que  determina el tiempo  de germinaci6n o  tiempo  de  emergencia  de las

plantulas`. En apoyo de esta idea, la 6poca de germinaci6n de las anuales Papcri;e7' cJ3fbz.##2
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(Arthur et al.  1973) y Bro#7#s fec/oJ"#7 (Mack & Pyke  1983) tienen dos modas,  con un

grupo de semillas que germinan en otofio y otro grupo en primavera.

Este fen6meno ha sido interpretado como polimorfismo gen6tico, es decir control

de un caracter por varios alelos que se expresan fenotipicamente dentro de una poblaci6n.

El polimorfismo ha sido descrito frecuentemente en rasgos morfol6gicos de las semillas y

en rasgos de la germinaci6n (Baskin & Baskin  1985,  Venable  1989).  Los resultados de

esta tesis sugieren que un polimorfismo  seria frecuente en los procesos fenol6gicos  que

controlan la germinaci6n de semillas en las especies del bosque templado de Chilo6.

2.2 Variaci6n interespecifica

Esta   tesis   demuestra   que   existe  una   alta   variaci6n   interespecifica   en   los   tiempos

promedios de germinaci6n en la flora del bosque templado  de Chilo6.  Por ejemplo,  mas

de  200  dias  separan  al  tiempo  promedio  de  germinaci6n  en  dias  a  Grcr/7.o/cr /7er#i;/.cw7cr,

.rez7#cr/z.cr s/7Pzf/cr7-z.s y  rris/erjr cory#2basi#s  con  el  tiempo  promedio  de  germinaci6n  de

Hydrangea  serratifolia,  Gaultheria  insana  y  RAaphithanmus  spinosus,  rae  arima;s

especies en germinar en los ensayos de laboratorio.

El  patr6n  bimodal  de  la  distribuci6n  de  frecuencias  del  tiempo  promedio  de

germinaci6n de las especies de Chilo6 insinda que el tiempo de germinaci6n estaria sujeto

por lo menos a dos diferentes presiones selectivas y/o  condicionantes filogen6ticas o  de

disefio.  El  patr6n  bi'modal   tambi6n  insinda  dos  tendencias  para  el  tiempo  promedio  de

germinaci6n en la comunidad de Chilo6.  Estas tendencias podrian atribuirse a un patr6n

generado por extinciones diferenciales de los taxa en la regi6n de los bosques templados

de  Chilo6,  proceso  que  podria  atribuirse  a  una  selecci6n  de  especies  (sensu  Stanley

1975).
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A continuaci6n  se  discutiran los  determinantes  de  la variaci6n  interespecifica  de

los tiempos  de germinaci6n  evaluados  en  esta tesis.  Por.motivos  de  claridad  se  analiza

cada factor separadamente,  pero  los  resultados  indican  que  los  factores  condicionantes

del tiempo de germinaci6n actdan integrados.

3. CONDICI0NANTES DEL TIEMPO DE GERMINACI0N

3.1 Condicionante filogen6tica

En relaci6n a la primera hip6tesis de esta tesis,  los resultados confirman que la filiaci6n

taxon6mica  de  las  especies,  en  un  nivel  superior  a  orden,  tiene  un  efecto  significativo

sobre la variaci6n de los estimadores del tiempo de inicio y de t6rmino de la germinaci6n.

El   analisis   demostr6   que  entre  todos   los   factores   considerados,   la   cercania

filogen6tica explic6 una mayor proporci6n de la varianza. Explic6 un 19% de la variaci6n

de T25pe y un 16,7% de la variaci6n de T25us.

La  importancia  de  las   condicionantes  filogen6ticas   se  visualiza  notablemente

cuando el efecto de la filiaci6n taxon6mica fue analizado para dos subgrupos de especies

segdn  su   origen  biogeografico:   end6mico  y  neotropical   (Fig.   19).   Los  patrones  de

variaci6n  de  T25ps  y  T25us,   segdn  la  flliaci6n  taxon6mica,   son   muy   similares   en  los

elementos  end6micos  y  neotropicales;  por  tanto,  estarian  principalmente  determinados

por la pertenencia filogen6tica.

Los resultados de esta tesis concuerdan con muchos publicados en la literatura.  Se

ha probado,  en  comunidades  de  plantas,  que  la  filogenia  es  un  factor  importante  para

explica.r  la. variaci6n  interespecifica  de  los  sistemas  reproductivos  (Arroyo  &   Squeo

1990),   del tan;afro  de las  semillas   Orazer  1989,  1990),  de la fenologia  de la floraci6n

QCochmer & Handel ,1986, Johnson 1992, Wright & Calderon 1995),. de rasgos de frutos
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Filiaci6n taxon6mica

I G"po i
EBGn,po2

E Grupo 3
D Gn,po 4

Forma de vida

E arbol

Harbusto-liana

Peso de las semillas

E scmilla liviana

I scmilla pcsadr

Figura 19. Comparaci6n de T25ps y T25us de especies de agrupaciones biogeograficas (vcr texto), categorizado
en subgrupos de acuerdo a filiaci6n taxon6mica, forma de vida y nasa de las sciiiillas. Letras distintas, dentro
de cada grupo, indican diferencias significativas entre categorias (ANOVA de 2-vias,

p { 0.01). Barra indica ±1D.E.
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dispersados por animales  (Herrera  1992a)  y  en general  de  rasgos  reproductivos,  como

por ejemplo, de la flora Britanica (Peat & Fitter 1994).

Sin embargo,  en diferentes caracteristicas reproductivas de las plantas,  existe un

ampliorangoenlosporcentajesdevariaci6nquesonexplicadosporunamismajerarquia

taxon6mica  (Peat  &  Fitter  1994).  Por  ejemplo,  en  rasgos  cuantitativos,  las jerarquias

taxon6micas  de  orden y  clase  explicaron  entre  un  3,6%  de  la  varianza  del  ndmero  de

semillas/flor  y  un   32,1%   de  la  varianza  del   tamafio   de   los   propagulos.   En   rasgos

cualitativos,  las jerarquias taxon6micas de orden y clase explicaron entre un  5,6%  de la

varianza   de  la  forma  de  vida  y  un   70,1%   de  la  varianza  de   los   mecanismos   de

polinizaci6n.

Los   grupos   taxon6micos   utilizados   en   este   estudio   (supraorden)   explic`aron

aproximadamente  el  19%  y  17%  de  la  varianza  de  T25ps  y  T25us  respectivamente,  y  se

ubican dentro del rango de los porcentajes de variaci6n explicado por la jerarquia sobre

orden, en rasgos cualitativos y cuantitativos (Peat & Fitter  1994).  Westoby et al.  (1995)

argumentaron  que los  rasgos  de  variaci6n continua,  como  la  masa  de  las  semillas,  son

menos conservativos a lo largo de un linaje que los rasgos cualitativos, debido a que seria

muy improbable que todas las mutaciones en la masa de las semillas producidas durante

millones de afros fueran deletereas, y asi prevenir que la selecci6n hubiese variado la nasa

de las semillas dentro de un linaje. Los resultados de esta tesis no pueden utilizarse para

'      apoyar a Westoby et al.  (1995),  porque la variaci6n  de  T25ps y T25us  deberia compararse

con  la  variaci6n   de  rasgos   cualitativos   de  la  flora   de   Chilo6,   como:   sindrome   de

polinizaci6n, sindrome de dispersi6n o mecanismo reproductivo,  informaci6n que no esta

disponible en la actualidad.

La interpretaci6n biol6gica de la asociaci6n entre los  estimadores  del tiempo  de

germinaci6n   y   la   filiaci6n   taxon6mica   de   las   especies   es   compleja,   Una   posible
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interpretaci6n  es  que  la  filiaci6n  taxon6mica  impone  una  restricci6n  a  la  variaci6n  del

cardcter  dentro  de  un  clado  debido  a  limitantes  de  desarrollo  o  de  disefio,  planteados

como alternativas a causas adaptativas (Lanyon  1993, MCKitrick  1993, Miles & Dunham

1993, Yokoyama 1994, Ackerly & Donoghue 1995).

Lord  et  al.  (1995),  sugirieron  otra  interpretaci6n  para  el  patr6n  de  variaci6n

interespeciflca  de  la masa  de  las  semillas  en  cinco  floras  templadas.  La  condicionante

filogen6tica, o varianza del caracter explicada por la taxonomia, no seria una limitante de

la  expresi6n  de  un  rasgo  dentro  de  un  linaje,  sino  una  tendencia  adaptativa  del  rasgo

presente a traves de toda o gran parte de la historia del linaje. Los autores denominaron a

esta interpretaci6n,  principio  de la  conservaci6n  del  "nicho  filogen6tico".  Este  principio

fue  propuesto  como  una  explicaci6n  adaptativa  para  la  similitud  fenotipica  de  taxa

filogen6ticamente  cercanos  (Harvey  &  Pagel   1991).  En  realidad,  Lord  et  al.   (1995)

sugirieron un  cambio  en  la  hip6tesis  nula  que  det)e  ser  puesta  a  prueba.  Por  lo  tanto,

resultados similares son ,interpretados de manera diferente.

La interpretaci6n del efecto de la taxonomia sobre la variaci6n interespecifica de

un rasgo esta muchas veces relacionada con el marco te6rico  del  investigador.  Algunos

autores defienden de manera irrestricta el marco te6rico adaptativo (Bock  1980, Reeve &

Sherman  1993), oponi6ndose a una definici6n hist6rica de la adaptaci6n biol6gica.  Segtin

esta posici6n, no seria necesario probar que el origen de un rasgo haya estado asociado al

aumento de la adecuaci6n biol6gica. Para estos autores, lo que habria que probar es que

laactualcorrelaci6nentFeelrasgoyambienteaumentalaadecuaci6ndelorganismo.

Sin  embargo,  durante  las  dos  tiltimas  decadas  la  explicaci6n  adaptativa  ha  sido
\

criticada,  debido a que esta tiltima considera a la variaci6n genetica como  ilimitada y no

sujeta a restricciones estructurales de desarrollo o filogen6tica (Gould & Lewontin  1979,

Gould & Vrba 1982).
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Una soluci6n integradora a este problema parece razonable (Dwyer  1984,  Steams

1992).  Los  rasgos  funcionales  estan  sujeto  a  condicionantes  hist6ricas  y  de  desarrollo.

Explicar  la variaci6n  interespecifica  de  un  rasgo,  tal  como  un  estimador  del  tiempo  de

germinaci6n, a trav6s de mecanismos adaptativos no excluye las explicaciones hist6ricas,

basadas   en  restricciones   a  la  variaciones   del   cafacter   dentro   de   cada   clado.   Las

caracteristicas de un organismo estarian determinadas por la interacci6n entre adaptaci6n

en un extremo y .las restricciones filogen6ticas y de desarrollo  en  el  otro  extremo  de un

continuo de causas e inferencia.

3.2 Condicionante biogeografica

En  relaci6n  a  la  segunda  hip6tesis  de  esta  tesis,  los  resultados  permiten  afirmar  con

certeza que el origen biogeografico  de las especies tiene un efecto  significativo  sobre la

variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n.

El efecto biogeografico no tiene la misma relevancia que los efectos filogen6ticos

ya discutidos. El origen biogeografico de las especies explic6 solo alrededor del 2% de la

varianza  de  los  estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n.  Cuando  consideramos  que  la

distribuci6n biogeografica representa el origen biogeografico de los taxa,  concluimos que

este tiltimo factor es menos condicionante de los estimadores del tiempo  de germinaci6n

que el origen filogen6tico. El origen biogeografico representa distribuciones comunes en

el   pasado   de   elementos   de   la   flora   que   no   necesariamente   estan   emparentados

filogeneticamente. Por lo tanto,  si existen similitudes entre los estimadores del tiempo de

germinaci6n  para  distintos  gmpos  biogeogrdficos,  estas  reflejarian  similares  respuestas

adaptativas de las plantas en ambientes de vida similares.

Las semjllas de los taxa del bosque de Chilo6 de origen neotropical presentan,  en

general,  una germinaci6n  rapida y pr6xima al  tiempo  de  dispersi6n  de  las  semillas.  Los
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elemento.s  end6micos,   que  se  habrian  diversiflcado   en   el  transcurso   del   aislamiento

Pleistoc6nico  de la flora templada del sur de  Sudam6rica durante los dltimos  3  millones

de afros (Hinojosa 1996, Villagran & Hinojosa 1997), presentaron -en general-un mayor

retraso del tiempo de germinaci6n que las especies de origen neotropical y un retraso del

tiempo  de germinaci6n  semejante a los  taxa  de  origen  austral.  Sin  embargo,  el  analisis

independiente   de   los   factores   pueden   generar   resultados   confusos   cuando   existen

interacciones  significativas  entre  los  factores.  Por  ejemplo,  cuando  se  analizaron  los

efectos biogeograflcos,  sobre la variaci6n  de T25ps y T25us  separando  las  especies  en  dos

subgrupos  de  acuerdo  al  mecanismo  de  dispersi6n  de  las  semillas,  los  taxa  end6micos

presentaron patrones distintos del resto (Fig. 20). El elemento endemico fue el tinico que
t

present6 diferencias significativas en el tiempo  de inicio y de t6rmino  de la germinaci6n

entre  especies   cuyos  propagulos  son   dispersados  por  vertebrados   frugivoros  y  los

dispersados  por  otros  mecanismos  (ANDEVAs  de  2-vias,  p  <  0,0005).  Los  elementos

end6micos   principalmente   se   habrian   diversificado   a   partir   del   Terciario   Superior

(Hinojosa  1996,  Villagran  &  Hinojosa  1997),  independiente  del  origen  del  linaje  que

podria ser muy antiguo,  como es el caso del dnico  representante  de la familia end6mica

Her/OXJ.ccrceae  que  presenta  relaciones  filogen6ticas  con  taxa  tropicales  (Arroyo  et  al.

1996) . Muchas de los taxa end6micos de Chilo6 tienen frutos carnosos dispersados por

aves  del  orden  Passeriformes  (Armesto  &  Rozzi  1989,  Sabag  1993).  Segdn  Feduccia

(1995),   la  radiaci6n   de   los  Passeriformes   tambi6n   se   habria   iniciado   a   finales   del

Terciario.  Esta  coincidencia  entre  la  probable  6poca  de  diversificaci6n  del   elemento

end6mico y la probable 6poca de diversificaci6n de las aves Passeriformes sugiere que el

patr6n de germinaci6n de semillas de las especies con dispersi6n bi6tica, que presentaron
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indica ±l D.E.
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tiempos de inicio de la germinaci6n mas tardios que las especies con otros mecanismos de

dispersi6n,   podria  ser  tan  antiguo   como   el   periodo   de   aislamiento   de   los   bosques

templados del sur de Chile y la diversiflcaci6n de la flora end6mica, y podria haber sido

seleccionado   o   favorecido   por   la   coevoluci6n   con   aves   Passeriformes,   principales

dispersantes actuales de los propagulos carnosos en Chilo6.

Ademas,  cuando  se  analiz6  el  efecto  biogeografico,  sobre  la  variaci6n  de  T25ps

separando  las  especies  en  dos  subgrupos  de  acuerdo  a  la  6poca  de  dispersi6n  de  sus

semillas,  Ios taxa end6micos presentaron tiempos de inicio de germinaci6n similares a los

neotropicales   (Fig.   20).   En   amt)os   gmpos   (neotropical   y   end6mico)   las   semillas

dispersadas  en  la  6poca  seca  del  afro  tienen  una  germinaci6n  mss  tardia,  respecto  al

tiempo de maduraci6n y dispersi6n de los frutos que las  semillas  que  se dispersan en la

6poca  himeda  del  afro.  En  los  taxa  australes  no  hubo  diferencias  entre  especies  con

distinta 6poca de dispersi6n de los frutos (Fig.  20).  Si tanto en los elementos end6micos

como neotropicales, la estacionalidad de la caida de lluvia fue una presi6n selectiva sobre

elorigendeltiempodeiniciodelagerminaci6n,entoncesloselementosdeorigenaustral,

probat)lemente, no estuvieron sujetos a una estacionalidad climatica semejante. El origen

de la flora austral/antartico pudo haber estado  sometido  a un regimen pluviom6trico  de

alta intensidad y constante durante todo el afro, como el presente actualmente en la costa

occidental  del  extremo  sur  de  Sudamerica,  entre  los  45-500  S,  regi6n  de  los  bosques

lluviosos no estacionales (Arroyo et al.  1996).

La historia geol6gica del sur de Sudam6rica, ha permitido fechar con gran certeza

la   diversificaci6n   de   los   elementos   end6micos   de   su   flora.   Esta   habria   ocurrido

concomitante a un conjunto de cambios geograficos,  climaticos y biogeograficos a partir

del Terciario superior (Heusser 1977, Villagran & Hinojosa 1997). El conocimiento de la
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6poca  de  diferenciaci6n  de  los  elementos  end6micos  permite  postular  las   siguientes

hip6tesis:

z.)Parte de la variaci6n de los estimadores del inicio y del t6rmino de la germinaci6n en los

taxa neotropicales habria tenido su origen antes del Terciario tardio y probablemente de

la diversificaci6n de los elementos end6micos.

7.z.) Parte de la variaci6n de los estimadores del inicio y del t6rmino  de la germinaci6n en

los taxa australes habria tenido su origen antes del Terciario tardio y probablemente de la

diversificaci6n de los elementos end6micos.

7.z.z.) Parte de la variaci6n de los estimadores del inicio y del t6rmino  de la germinaci6n en

los   taxa   end6micos   se   habria   originado   bajo   las   condiciones   presentes   durante   el

transcurso del Cuaternario.

En  resumen,  un  porc~entaje  significativo  de  la  variaci6n  de  los  estimadores  del

tiempo   de   inicio   y   de   t6rmino   de   la   germinaci6n   puede   interpretarse   como   una

consecuencia  de  la  heterogeneidad  del  origen  hist6rico  de  los  taxa.  Los  mecanismos

involucrados en el proceso hist6rico que ha generado el actual patr6n de variaci6n de los

estimadores del tiempo de germinaci6n en la flora del bosque templado de Chiloe pueden

ser complejos y de dificil interpretaci6n, como tambi6n fue sugerido por Herrera (1992 b)

cuando evalu6 procesos hist6ricos en plantas lefiosas mediterraneas de Europa. Las tasas

de diversificaci6n diferencial de los linajes (origenes memos extinciones) pueden producir

un patr6n  particular de atributos a trav6s de los taxa actuales. Este fen6meno podria ser

atribuido  a  una  "selecci6n  de  especies"  (Stanley  1975)  o  "sorteo  de  linajes"  (Vrba  &

Gould   1986)  aunque  at,n  no  se  haya  asociado   un  mecanismo   especifico   para  tales
..,

Procesos.

El patr6n taxon6mico actual de la flora de Chilo6 y del sur de Chile,  con una alta

riqueza gen6rica y familiar pero con un pequefio ntimero de especies por g6nero,  sugiere
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que los mecanismos de extinci6n de especies durante los dltimos 3  millones de afros han

sido  tan  o  mas  importantes  que  los  mecanismos  de  especiaci6n.  Los  actuales  patrones

comunitarios  del  tiempo  9e  inicio  y  de  termino  de  la  germinaci6n,   serian  en  parte

resultado de estos mecanismos.

3.3 Condicionante de disefio/estructural

3.3.1 Masa de ]as semillas

i) Tiempo de inicio de la germinaci6n gT25pJ

Los resultados de esta tesis rechazaron la hip6tesis de que el efecto alom6trico o relaci6n

superficie/volumen de las  semillas afectara los  estimadores  del inicio  de la germinaci6n,

porque  no  hubo  di`ferencias  para  el  T25ps  entre  semillas  pequefias  y  grandes.  La  mayor

relaci6n superficie/volumen de las semillas mss pequefias,  asociadas a mayores tasas  de

imt>ibici6n,  no  seria relevante en especies  del bosque de  Chilo6.  Las  diferencias  de T25ps

entre especies con semillas pequefias y con semillas grandes registradas en ANDEVA de

1-via se deben a que la masa de las  semillas  esta asociada con  la  6poca de  dispersi6n y

con el origen biogeogfafico de los taxa.

Es  posit)le  que  algtin  patr6n  podria  estar  oculto  en  alguno  de  los  grupos,  de  la

categoria peso de las semillas, estimados para los analisis.

ii) Tiempo de t6rmino de la germinaci611 (T25,J

Sin  embargo,  la masa de las  semillas  tuvo  un  efecto  significativo  sobre  la var`iaci6n  del

tiempo  de  termino  de  la  germinaci6n.  Cuando  se  analiz6  el  efecto  de  la  masa  de  las

semillas sobre la variaci6n de T25uj separando  las especies  en subgrupos de acuerdo  a la

filiaci6ntaxon6mica(Fig.21),elGrupo4(representadoprincipalmenteporEricales)yel
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Figura21.Comparaci6ndeT25psyT25urdeespecicsde5agrupacioneslaxon6micas(vertcxto),catcgorizado
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p( 0.01). Barra indica ±1D.E.
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Gmpo  5  (representado principalmente por Ranunculales)  presentaron un T25us menor en

las semillas livianas que en semillas pesadas.

La masa de las semillas ha sido  correlacionado  con la adecuaci6n  de  las plantas,

medida  como  la  cantidad  de  recursos  que  las  semillas  disponen  para  la  mantenci6n,

crecimiento  y sobrevivencia de las plantulas  (Harper et  al.  1970,  MCGinley  et  al.  1987,

Mcwilliams  et  al.   1968,  Winn  1985,  Mazer  1989).  Las  especies  de  semill'as  grandes

producirian plantulas  de una mayor habilidad  competitiva,  que  las  especies  de  semillas

pequefias,enambientesderecursoslimitados(e.g.bajaluminosidad),debidoaquetienen

mss  reservas  de  nutrientes.  Las  especies  de  semillas  pequefias,  con  menos  recursos,

producirian  plantulas  de  menor habilidad  competitiva,  y  presentarian  una  estrategia  de

coloniz;ci6nogerminaci6nycrecimientoaceleradoensitiosabiertos(Snow1971,Howe

&  Richter  1982).  Tambi6n,  se  ha  postulado  una  relaci6n  entre  especies  con  semillas

pequefias y  su  6poca de germinaci6n  (Silvertown  1981,  Bukley  1982).  Las  especies  de

semillas  pequefias  estarian  condicionadas  a  establecerse  en  la  epoca  de  menor  esties

ambiental.

Cuando se compar6 el T25us entre especies de semillas grandes y pequefias dentro

del  subgrupo  de especies que dispersan sus propagulos  en la  6poca seca del  afro,  la de

mayor  estr5s'  ambiental  para  las  plantulas,   se  demostr6   que  el   T25us   de  las   semillas

pequefias  eran menores  que  el  T25us  de las  semillas grandes   (ANDEVAs  de  2  vias,  p  <

0,0005).Cuandolacomparaci6nserealiz6dentrodelgrupodeespeciesdispersadasenla

epoca hdmeda (de menor estres) no se encontraron   diferencias.  Este resultado apoyaria

la  hip6tesis  que  la  variaci6n  interespectfica  de  T25us  entre  semi]las  pequefias  y  grandes

seriaunarespuestacorrelacionadaconelambienteynoconeltamafiodelassemillasper

Se.
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6Por  qu6  el  peso   de  las   semillas  afectaria  mas   el  tiempo   de  t6rmino   de  la

germinaci6n que el tiempo de inicio de la germinaci6n? Las plantulas que emergen al final

de la 6poca de germinaci6n estan en desventajas competitiva con respecto a las plantulas

de la misma poblaci6n que emergieron al inicio de la 6poca de germinaci6n (Harper et al.

1970).  El  aumento  de  la tasa  de germinaci6n  del  bltimo  grupo  de  semillas  germinadas

provocaria una mayor sincronia en el tiempo de germinaci6n de la poblaci6n   en especies

con   semillas   pequefias,   que   compensaria  la   desigual   capacidad   competitiva   de   las

plantulas.  Es  un  hecho  reconocido  que  las  plantas  colonizadoras  de  sitios  abiertos,

presentan  semillas  pequefias  y  germinaci6n  rapida  en  periodos  cortos  (Harper  et  al.

1970), favoreciendo la rapida invasi6n en las primeras etapas de la sucesi6n. Este bltimo

hecho  se corrobora cuando  o6servamos que las especies con germinaci6n sincr6nica en

Chilo6,  son  en  su  mayoria  especies  que  se  establecen  en  sitios  abiertos  y  presentan

se;ndAIiras pequefrlas.. Acrisione deutioulata, Juncus procerus , Tepualia stipularis , Nertera

granadensis,Escallohiarubra,FuchsiamegellanicaCF.nguna10).

3.3.2 Forma de vida

En  relaci6n  a  la  hip6tesis  sugerida  sobre  el  efecto  de  la  forma  de  vida,  los  resultados

permiten concluir que la forma de vida de las plantas tiene un efecto significativo sobre la

variaci6n   de  los   estimadores   del  tiempo   de  inicio  y  del   tiempo   de   termino   de   la

germinaci6n. Pero -en general- el efecto es contrario al propuesto en la hip6tesis sugerida

en esta tesis. En promedio, los arboles producen semillas con un T25ps y T25us mas alto que

los arbustos/lianas o hierbas/epifitas.  En conclusi6n,  las  especies con  diferente forma de

vida presentan diferentes tiempo de inicio y de t6rmino de la germinaci6n.

Se postula que los estimadores del tiempo  de germinaci6n estarian afectados por

determinantes   estructurales   o   una   restricci6n   de   desarrollo   vinculada   al   tipo   de
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crecimiento  de la planta.  La restricci6n de desarrollo podria definirse  como  un  sesgo  o

limitaci6n   de   la   variat)ilidad   fenotipica,   causado   por   la   estructura,   el   caracter,   la

composici6n  o   las   dinamicas   del   sistema   de   desarrollo   (Gould   &   Lewontin   1979,

Maynard Smith et al.  1985). Incluso Maynard Smith et al. (1985), sugieren que las causas

de una restricci6n de desarrollo podria estar relacionado a la selecci6n.

La posible correlaci6n entre forma de vida y tiempo de inicio de la germinaci6n ha

sido  analizada en pocos estudios (Grime et al.  1981,  Garwood  1983,  Rees  1993,  1994).

•Los   resultados   ham   sido   contradictorios.   Garwood   (1983)   no   encontr6   correlaci6n

significativa.   Grime  et  al.   (1981)  encontraron  que  las  especies  de  hierbas  anuales  o

peremes  comenzaban  a  germinar  antes  que  las  especies  de  arbustos  y  art)oles.  Rees

(1993)   encontr6   que   el   retraso   del   inicio   de   la  germinaci6n   esta   asociado   con   la

longevidad (factor fuertemente asociado con la forma de vida), a trav6s de lo que el autor

llam6  "compromiso  adaptativo".  La proposici6n de Rees  no  esta apoyada con  nuestros

resultados  generales.  Sin  embargo,  cuando  la  forma  de  vida  se  evalu6,  de  acuerdo  a

sut)grupos por Grupo Taxon6mico, a trav6s de ANDEVAs de 2-vias, se encontr6 s6lo en

el  Grupo  5,  una tendencia opuesta a la general (Fig.  21).  Este Grupo present6 un  T25ps

menor  en  las  semillas  de  arboles  que  en  semillas  de  arbustos/lianas,   como  se  habia

propuesto en la hip6tesis inicial y en el modelo de Rees (1993).

No  es  claro  el  mecanismo  causal  que  podria  explicar  los  patrones  de  variaci6n

interespectfica d6 los estimadores del tiempo de germinaci6n encontrados en el analisis de

la forma de vida dentro de los grupos filogen6ticos considerados.

Tampoco   se   encontraron,   en   la   serie   de   ANDEVAs   multifactoriales,   una

asociaci6n entre la forma de vida y el tamafio de las semillas y entre forma de vida y el

habitat  de  la  plantula.  Por tanto,  no  existen  suficientes  evidencias  para  atribuir  causas

adaptativas para,la explicaci6n de los patrones encontrados.
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3.4 Condicionantes Ecol6gicas

3.4.1 Sindrome de dispersion de las semillas

Esta   tesis   pmeba   que   el   sindrome   de   dispersi6n   de   las   semillas   tiene   un   efecto

significativo sobre la variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n.

El sindrome de dispersi6n bi6tica por endozoocoria es mayoritario en la flora de

Chilo5(Armesto&Rozzi1989).Elretrasodelagerminaci6ndelassemillasconrespecto

a  la  6poca  de  dispersi6n  fue  mayor  en  las  especies  con  dispersi6n  bi6tica  que  en  las

especies con otros mecanismos de dispersi6n.

Los tiempos de inicio y los tiempos de t6rmino de la germinaci6n mss tardios de

las especies con dispersi6n bi6tica,  son consistentes con `1a hip6tesis de que este retardo

evita la germinaci6n vivipara o  el  dafio  al  embri6n  en  desarrollo  durante  el  paso  por  el

tractodigestivodelave.Esteresultadoconcuerdaconlaconclusi6ndeGarwood(1983),

para especies de una selva tropical  seca,  donde prueba que las  semillas de especies con

dispersi6n  zoocora  tienen  mayor tiempo  promedio  de  germinaci6n  que  las  semillas  de

especies con dispersi6n por el viento.

Cook (1980) propuso que la dispersi6n bi6tica estaria asociada a mecanismos que

retrasan  la germinaci6n  de  las  semillas  y  sugiri6  que  el  retraso  seria  provocado  por  un

tipo de latencia primaria o innata.  Una posible explicaci6n del retraso  de la germinaci6n

de las  semillas  dispersadas por aves puede ser la presencia en las  semillas  de una testa

dura e impermeable al agua,  o la presencia de un inhibidor de la germinaci6n,  cuando las

semillas  son  reci6n  dispersadas.  Bradbeer  (1988)  sugiere  que  la  latencia  primaria  seria

causada por las capas que recubren a las semillas y al  embri6n,  como :  pericarpo,  testa,

perisperma y endosperma.

La  especie A4y7'cezfgrJ".a p/cr7HZ7es  representa  una  excepci6n  a  esta  regla.  Esta

especiepresentafrutoscarnososqueenvuelvenembrionesdesnudosquepuedengerminar
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mientras el fruto  se encuentra sobre la planta madre (germinaci6n vivipara).  Aunque A4

p/c}#J27es  se  agrupa  con  las  especies  de  sindrome  de  dispersi6n  bi6tica,  muchos  de  sus

frutos no serian dispersados por las aves de Chilo6. Los frutos pueden permanecer meses

expuestos sobre la planta madre y no existen antecedentes en la literatura sobre la forma

de  dispersi6n  de  estas  semillas.  Seria  interesante  conocer  los  efectos  de  la  dispersi6n

I)i6ticasobrelaviabilidaddelosembrionesdelassemillasdeA4p/cz%Pes.

La correlaci6n probada en esta tesis (las especies dispersadas por aves presentan

semillas  con  un  mayor retraso  de  la germinaci6n  que  especies  con  semillas  dispersadas

por el viento) no concuerda con el modelo poblacional de Venable & Brown (1988). Este

tiltimo modelo sefiala un compromiso adaptativo entre la dispersi6n en el tiempo (retraso

delagerminaci6n)yladispersi6nenelespacio(dispersi6ndirigidaporaves).Losautores

propusieron  que  las  plantas  que  terian  dispersi6n  dirigida  de  las  semillas  hacia  sitios

favorables para el establecimiento de las p]antulas (condiciones adecuadas de agua,  luz y

temperatura) -por ejemplo a trav6s de la dispersi6n por animales- no estarian sometidas a

presiones  selectivas  que  incrementasen  la  dispersi6n  de  las   semillas   en   el   tiempo   o

incrementasen  el retraso  de la germinaci6n.  Estos  hltimos  rasgos  serian  favorecidos  en

especies  que  presentan  dispersi6n  de  los  propagulos  aleatoria  e  impredecible  en  el

espacio.  Por  el  contrario,  nuestros  resultados  sugieren  que  en  el  bosque  de  Chilo6  la

dispersi6nendozo6cora,dirigidahaciasitiosdefinidosporlarutadelasaves,requiereun

periodo  minimo  de  "dispersi6n  en  el  tiempo",  que  en  este  caso  seria  mayor  al  periodo

requerido por las semillas de especies con dispersi6n abi6tica.
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3.4.2 Epoca de dispersi6n de,las semillas

Esta   tesis   demuestra   que   la   epoca   de   dispersi6n   de   las   semillas   tiene-un   efecto

significativo sobre la variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n.

El factor 6poca de dispersi6n fue,  entre los factores ecol6gicos analizado,  el  que

explic6  el  mayor  porcentaje  de  la  variaci6n  de  T25ps  (11%).  Su  efecto  explicativo  fue

menor para la variaci6n de T25us (4%).

Las especies con semillas dispersadas durante la estaci6n seca del afro presentaron

un retraso mayor en el inicio de la germinaci6n que especies con semillas dispersadas en

la estaci6n htimeda.  Garwood (1983)  encontr6 la misma tendencia en una selva tropical

estacional, donde la germinaci6n de semillas por lo general no ocurre en la 6poca seca.

En  regiones  estacionales  templadas  del  Hemisferio  Norte  la  germinaci6n  no

ocurre durante la 6poca de inviemo (Baskin & Baskin  1988, Grime et al.  1981), debido   a

la  acumulaci6n  de  nieve  y  las  bajas  temperaturas  que  imponen  una  restricci6n  fisica  y

fisiol6gica a la germinaci6n,  al crecimiento y el establecimiento de las plantulas.  El clima

del bosque de Chilo6,  como lo hemos mencionado,  difiere al  clima  de la mayor parte de

las zonas templadas  del Hemisferio Norte,  debido  a que `en  Chiloe presenta una menor

estacionalidad de las temperatura (Alaback 1991, Arroyo et al.1996).

Aunque la germinaci6n de semillas y el establecimiento  de plantulas en el  bosque

de Chilo6 puede ocurrir en la 6poca de invierno, su frecuencia es menor y ninguna especie

presenta   su   maximo   de   emergencia   en   el   mes   de  julio   (Fig.   7),   el   mes   con   las

temperaturas mss bajas del afro (Fig. 3).

La disminuci6n de la frecuencia de emergencia de plantulas durante los meses de

invierno  tendria  dos  causas:  7.)  el  menor ndmero  de  especies  con  frutos  maduros,  y J.J.)

limitaciones   fisiol6gicas   para   la   germinaci6n   de   semillas   de   especies   que   fueron

dispersadas en el verano precedente o principio de la 6poca hdmeda.
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Sin embargo, los antecedentes de esta tesis y otros estudios indican que la 6poca

de verano representaria un importante cuello de botella en la regeneraci6n de las plantas

del bosque de baj.a altitud de Chilo6,  debido a que las menores lluvias durante el verano

serian  criticas  para  la  sobrevivencia  de  las  plantulas.  En  el  interior  de  un  fragmento  de

bosque  secundario  en  la  "Estaci6n    Biol6gica  Senda  Darwin",  Chilo6  (42°  30'  S),  la

mortalidad mayor de plantulas de arboles reci6n establecidas se registr6  en los meses de

verano,  probchlemente  por  efectos  de  desecaci6n  (Castro  et  al.   1996).  La  mortalidad

afect6 principalmente a plantulas de un afro o menos de edad.

Durante los meses de verano (enero,  febrero),  el  clima en los  sectores de menor

altitud  de la Isla  de  Chilo6 tiene una fuerte influencia mediterranea  (di  Castri & Hayek

1976), por lo cual la precipitaci6n disminuye a menos de la mitad de la registrada en los

meses de mayor precipitaci6n, entre abril y septiembre incluidos (Fig. 3). El retraso de los

estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n  de  las  especies  cuyos  frutos  maduran  y  se

dispersanenplenoveranopodriainterpretarsecomounpatr6nadaptativo.

La probabilidad de que una especie cuyos frutos maduran y se dispersan en verano

inicie su  epoca de germinaci6n en pleno verano,  es mayor que la probabilidad de que el

t6rmino de la epoca de germinaci6n, de la misma especie,  coincida con la plena 6poca de

verano.  La  fenologia  de  la  germinaci6n  de  una  especie  que  inicia  la  germinaci6n  en

verano, e.g. A4j"ceztgrw.crp/cz#7Pes a7ig. 6), puede presentar el t6rmino de la germinaci6n

en el inicio de ]a 6poca hdmeda. Por tanto,  las plantulas  establecidas en verano  estarian

sometidasfrecuentementeaunacondici6ndeestr6shidrico,encambiolasplantulasdela

misma  especie  que  emergen .despu6s  de  iniciada  ]a  6poca  hdmeda  evitarian  este  estr5s.

Estedesfase-enespeciesqueinicianlagerminaci6nenverano-entreelhltimoperiodode

la  6poca  de  germinaci6n y la  6poca  de verano,  se  reflejaria  en  que  el  factor  6poca  de

dispersi6ndelassemillascontribuyeenmenorproporci6n(4%)aexplicarlavarianzadel
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tiempo del t6rmino de la germinaci6n, T25us, que explicar la varianza (11%) d.el tiempo de

inicio  de  la  germinaci6n,  T25p8.  En  especies  que  tienen  su  maximo  de  fructificaci6n

durante el verano,  el estr6s hidrico de verano ejerceria una presi6n selectiva mayor sobre

plantulas  emergidas  al  inicio  de  la  6poca  de  germinaci6n  (que  coincidiria  con  la  6poca

estival)  que  sobre  las  plantulas  emergidas  al  t6rmino  de  la  6poca  de  germinaci6n  (que

coincidiria con la 6poca hdmeda).

3.4.3 Hf bitat de las plfntulas

Esta tesis indica que las diferencias entre habitats de establecimiento de las plantulas no

influyen significativamente en la variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n.

La  contribuci6n   del  habitat   de  las   plantulas   a  la  varianza   de   T25ps   y   T25us   no   fue

significativa para ninguno de`los analisis realizados.

`  La ausencia de correlaci6n podria det)erse a que el criterio ocupado para agrupar
a  las  especies  en  dos  grupos,  sombra-tolerantes  y  sombra-intolerantes,  frecuentemente

utilizados  en  estudios  de  ecologia  forestal,   subestima  la  heterogeneidad  de  tipos  de

habitat   disponibles   para   las   plantulas.   En   el   sotobosque   existe   gran   diversidad   de

micrositios  favorables  y  desfavorables  para  el  establecimiento  de  plantulas  de  especies

que se han catalogado dentro del grupo  "sombra-tolerantes"  (Lusk  1995).  Por lo tanto,

las especies tolerantes a la sombra no son un grupo homog6neo, que regeneren en habitat

similares  del  sotobosque.  Del  mismo  modo,  existe  una  gran  heterogeneidad  en  sitios

al)iertos,   que  podrian  favorecer  de  forma  diferencial   el   establecimiento   de   especies

somt)ra-intolerantes, o especies que se establecen en claro o margen de t)osques (Armesto

& Fuentes  1988).



CONCLUSI0NES

1.  Este  trabajo  demuestra  que  es  la  germinaci6n  rapida,  inmediatamente  despu6s  del

periodo  de  dispersi6n  de  los  frotos,  el  rasgo  de  la  germinaci6n  mas  comdn  entre  las

especies   del  bosque  templado   de   Chilo6.   Se   sugiere   que   este   comportamiento   de

germinaci6n es diferente al de muchas comunidades de bosques templados descritas en el

Hemisferio Norte.  En  las  semillas  de  especies  de  bosque  del  Hemisferio  Norte  existen

variados mecanismos fisiol6gicos que retrasan la germinaci6n de las semillas respecto al

periodo    de    dispersi6n    de    los    frutos.    La   germinaci6n    rapida    de    las    semillas,

inmediatamente despu6s de la dispersi6n de los propagulos es el rasgo de la gerrinaci6n

mss  comdn  entre  las  especies  de  comunidades  de  bosques  tropicales  hdmedos,  o  no

estacionales.

2.  El patr6n temporal  de  emergencia de plantulas  en las  especies  del  bosque  de  Chilo6

esta  caracterizado  por  dos  modas  anuales.  La  moda  de  emergencia  de  plantulas  de

verano,    seria  consecuencia  del  patr6n temporal  de  fructificaci6n  de  la  comunidad.  La

moda de emergencia de plantulas de primavera, representaria en parte la cola del patr6n

de  fructiflcaci6n  anual  y  en  parte  los  mecanismos  fisiol6gicos  que  en  algunas  especies

retrasan la germinaci6n de las semillas y la emergencia de las plintulas,  desde el verano

previo  hasta  el  inicio  de  la  6poca  de  primavera,   con  escasa  germinaci6n  durante  el

invierno.

3.  Se  encontr6  una  alta  variaci6n  intraespecifica  en  el  tiempo  de  germinaci6n  de  las

semillas,  estimado  a  contar  del  momento  de  la  siembra  (coincidente  con  el  tiempo  de

dispersi6n de los propagulos). En general, el tiempo de germinaci6n de la primera semilla,
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medido en dias, esta separado en un orden de magnitud del tiempo de germinaci6n de la

dltima semilla de la poblaci6n.  Esta variaci6n sugiere que los estimadores del tiempo de

germinaci6n  son  rasgos  variables  con  un  alto  potencial  de  ser  afectados  por  presiones

selectivas y, por tanto, sujetos a microevoluci6n.

4.    Se   encontr6   una   alta   variaci6n   interespecifica   en   los   tiempos   promedios   de

germinaci6n,  medidos en dias,  estimado  a contar del tiempo  de la siembra (coincidente

con el tiempo  de dispersi6n de los propagulos).  El tiempo  promedio  de germinaci6n  de

las primeras especies en iniciar su germinaci6n esta separado en dos ordenes de magnitud

(mss de 300  dias)  del tiempo promedio  de germinaci6n de las tiltimas especies en iniciar

su germinaci6n.

5.  El  comportamiento  multimodal  de  la  distribuci6n  temporal  de  la  germinaci6n  de

semillas  y  las  diferencias  entre  los  patrones  interespecificos  de  la  distribuci6n  de  los

tiempos   de   inicio   y   los   tiempos   de   t6rmino   de   la   germinaci6n,   apuntan   a   quc   cl

mecanismo   que  controla  el  inicio  de  la  germinaci6n  de  las   semillas   es   diferente  al

mecanismo que controla e| t6rmino de la germinaci6n de las semillas.

6. La filiaci6n taxon6mica de las especies fue el condicionante que tuvo  el mayor efecto

sobre los estimadores del tiempo de germinaci6n en las especies del bosque templado  de

Chiloe.  La filiaci6n  taxon6mica  explic6  el  19%  de la varianza  de  T25ps   y  el  17%  de  la

varianza de T25us.  Estos porcentajes caen dentro  de los rangos explicativos aludidos para

la flora britanica,  que en varios rasgos cuantitativos estudiados,  la jerarquia sobre orden

explic6  entre  3,6%  (ntimero  de  semillas/flor)  y  32,1%  (tamafio  del  propagulo)  de  la

varianza.  La  interpretaci6n  biol6gica  de  la  asociaci6n  entre  un  caracter  y  la  filiaci6n
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taxon6ndca  de  las  especies  es  compleja.  En  esta  tesis  se  propone  una  perspectiva

integradora, en el cual, los rasgos de un organismo estan determinados por la interacci6n

entre adaptaci6n en un extremo y las restricciones fllogen6tica y de desarrollo en el otro

extremo de un continuo de causas e inferencia.

7.  La  distribuci6n  biogeografica  de  las  especies  tuvo  un  efecto  significativo  sobre  los

estimadores   del  tiempo   de  inicio  y  del  tiempo   de  t6rmino   de  la  germinaci6n.   Los

mecanismos  involucrados  en  los  procesos  biogeograficos  que  ban  generado  el  actual

patr6n de variaci6n de los estimadores del tiempo de germinaci6n en la flora del bosque

templado  de  Chiloe  son  complejos  y  de  muy  dificil  interpretaci6n.  Se  propone  que las

tasas  de  diversiflcaci6n  diferencial  de  los  linajes  (origenes  memos  extinciones),  pueden

producir un patr6n particular de atributos (como estimadores del tiempo de germinaci6n)

a trav6s de los taxa actuales de la regi6n del sur de Chile.

8.  Los  resultados  no  sustentan la hip6tesis  de  que  la relaci6n  superficie/volumen  de  las

semillas   afecte  los  estimadores  del  tiempo   de  germinaci6n.   Existen  evidencias   para

proponer  que  la  nasa  de  las   semillas,   y  por  ende   la   escasa   cantidad   de   recursos

almacenados en ellas, afectarian el tiempo de la germinaci6n adelantando su t6rmino. Esto

provocaria  una  germinaci6n  de  mayor  sincronia  en  especies  con   semillas  livianas  y

pequefias.

9.   Los   resultados   sugieren   que   la  forma   de   vida   de   las   especies   tiene   un   efecto

significativo  sobre  ambos  estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n  de  las  semillas.   Sin

embargo,   las  causas  de  este  efecto  no  son  evidentes,   debido   a  que   su   sentido   es

dependiente  de  la  agrupaci6n  filogen6tica  y  la  distribuci6n  biogeografica.  Este  efecto
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podria ser definido como una limitaci6n fenotipica asociada con el crecimiento secundario

de   las   plantas.   Esta  dltima   exp]icaci6n   es   descriptiva  y   no   fue   posible   sugerir   un

mecanismo causal para los patrones encontrados.

10.  El  sindrome  de  dispersi6n  de  las  semillas  tuvo  un  efecto  significativo  sobre  los

estimadores  del  tiempo  de  germinaci6n  de  las  especies.  Las  semillas  de  especies  con

sindrome de dispersi6n bi6tica presentan un mayor retraso de la germinaci6n, respecto al

tiempo de dispersi6n,  que semillas de especies con otros mecanismos de dispersi6n.  Este

retraso  limitaria  la  germinaci6n  vivipara  o  inmediata,  e  impediria  que  el  paso  de  las

semillas por el tracto  digestivo  de los  dispersantes  afecte la sobrevivencia de  em6riones

en desarrollo.

11. La epoca de dispersi6n de las semillas tambi6n afect6 la variaci6n de los estimadores

del tiempo  de germinaci6n.  Las  semillas dispersadas  en la  6poca seca del  afro  presentan

un tiempo  de germinaci6n mss tardio  que las  semillas  dispersadas  en la  6poca hdmeda.

Un  antecedente  relevante  que  sugiere  que  esta  seria  una  respuesta  adaptativa,  es  el

resultado de una investigaci6n de que el periodo mss critico para la sobrevivencia de las

plintulas es el periodo estival.

12.  Se proponen  dos  modelos, multifactoriales  parsimoniosos  (Fig.  22)  que incluyen  los

factoresquedancuentadelavariaci6ndeltiempodeiniciodelagerminaci6n(T25ps)ydel

tiempo de t6rmino de la germinaci6n (T25us). Los modelos completos explican el 43°/o  de

la variaci6n de T25ps y el 38% de la variaci6n de T25us.  En este estudio  se evaluaron siete

factores principales.  Sin embargo, podria ser que otros factores no  considerados en esta

tesis (e.g. sistemas reproductivos de las plantas) podrian explicar una importante fracci6n
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de  la  varianza  adn  inexplicada,  que  es  superior  al  50%   en  ambos  estimadores.   Sin

embargo,  es  muy  probable  que  una  proporci6n  importante  de  la  varianza  pueda  ser

explicada por las interacciones entre los factores principales, que no pueden ser evaluados

con ANDEVAs multifactoriales.

Las principales  diferencias  entre el  modelo  que  explica la variaci6n  de  T25pa  y  el

modelo que explica la variaci6n de T25us, son: J.) la correlaci6n significativa entre la "masa

de las semillas" y T25us, J.J.) El modelo multifactorial explic6 el 38% de la varianza de T25us,

en contraste con 43% de la variaci6n de T25ps,  J.J.J.)  el mayor aporte del  factor  "6poca de

dispersi6n"  sobre la variaci6n de T25pe (11%)  respecto  a su  aporte  sobre la variaci6n de

T25us (4%), y I.`J) el menor aporte del factor "sindrome de dispersi6n" sobre la variaci6h de

T25ps  (4%) respecto  a su aporte sobre la variaci6n  de T25us  (8%).  Estos  modelos no  son

definitivos   y   deberian   estar   sujetos   a   un   mayor   analisis,    incluir   otros   factores

independientes  atn  considerados  (e.g.  correcci6n  del  tipo  de  habitat  de  las  plantulas,

sistema  reproductivo)  y  deberian  ser  sometidos  a  prueba  en  estudios  de  campo  que

estimen  con  mayor  precisi6n  la  6poca  y  los  tiempos  de  germinaci6n   de   semillas  y

establecimiento de plantulas en condiciones naturales.

Cuando se calcul6 el porcentaje de la varianza de T25ps y el de T25us,  explicado por

cada uno de los siete factores principales, usando el promedio por especie como unidad

muestreal,  los  porcentajes  fueron  muy  similares  a  los  analizados  anteriormente,   que

utilizanalasemillacomolaunidadmuestreal.Sesugiere,queparaestudioscomparativos

similares,  se  utilice  a  la  semilla  como  la  unidad  muestreal,  para  no  perder  informaci6n

referida a la variaci6n intraespecifica.
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I                  Masa de las semillas             I
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Figura22.Modelosmultifactorialcsq`icexplicouilaveriaci6ndcT25pryT25usco!iclineiiornhmerodecfectosposibles.

Losporcelltajesentrcparchtesisindicanelporcenlajcdclavarianzncxplicada'iiidcpcndiciitomentcporel
respectivofactor,estimadoatrav6sdeanalisisdevarianznmultifactoriales(verM6todosdeestatesis).Laslineas
s6lidas indican efectos significativos. I,as lincas punteadas indican ascoiaci6n entre factores. El porcentaj.e entre

paientesis se refiere ouando la unidad muestrenl es el promedio de la especie.
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Anexo I. Porcentaje de viabilidad de las seinillas en especies
de plantas colectadas en la Isla Grande de Cliilo6. La viabilidad
anterior y posterior al ensayo de germinaci6n se estim6 con
pruebas de Tetrazolium. Los porcentajes anteriores al ensayo
fueron obtenidos de Arroyo et al. (dates no publicados) a
excepct6n de Luzuriaga spp. y Rhaphithamnus spinosus .

Especie de viabilidad
anterior al             posterior al

0                     ensa

Aexloxicon punclatuni
Aliioliiyrlus luma
Aniomyrtus nieli
Aristotelia chi lensis
Berberis buxiJiolia
Elylropiis chilensis
Embothrium coccineum
ELcryphia cordif ;olia
Fascicularia bicolor
Fuchsia magellanica
Gaultheria insana
Gaultheria mucronata
Gaultheria phillyreifolia
Ge\iuina avellana
rffEdiland-b-eckii
Griselinia racelnosa
Gunnera c:hilensis
Juncus procerus
Laureliopsis philippiana
Lepidoceras kingii
Lwlia apiculata
Luzuriaga.polyphylla
L.izuriaga radicdns
Mitraria coccinea
Myrceugenia ovata var n.
Myrceugenia pltinipes
Myrteola iiuiiimularia
Nertera granadensis
Podocarpus nub igena
Pseudopanax laetevirens
Relbunium hypocarpium
Rhaphithaiilnus spinosus
Ribes iiiagellaniculii
'I`epual.last.Iplllaris*

ni molinae
*Fueron extraidas las capsulas vacias.



Anexo 2. Peso promedio de las semill`as expresado en gramos x loo semillas,
su coeficiente de variaci6n (c.v.) y el ndmero de semillas pesadas (n) en
especies del bosque de Cliilo6.

n                       g x loo semillas                         C.V.

Acrisione denticulata

Aextoxicon punctalun.
Amoinyrtus luma
Amolnyrtus meli
Aristotelia chilensis
Azara lanceolata
Baccharis patagonica
Baccharis raceiiiosa
Berberis buxifolia var 1
Berberis buxif;olia var 2
Berberis darwinii
Embothriulii coccineuni
Escallonia rubra
Eucryphiaicordifolia
Fascicularia bicolor
Fuchsia niagellanica
Gaullheria insana
Gaultheria niucronata
Gaultheria phillyreif ;olia
Gevuina a`iellana
Gratiola peruviana
Greigia landbeckii
Grisdlinia raceiiiosa
Gunnera chilensis
Hedyolis salzliianni i
Hydrangea serratifolia
Juncus procerils
Laureliopsis phi lippiana
Lepidoceras kingii
Loiiiatiaferruginea
LMma apiculdta
Mitraria coccinea
Myrceugenia ovata var. n.
Myrceugenia ovata \iar. o.
Myrceugenia parviJ;olia
Myrceugenia planipes

nuniliiularia

0,047

26
I,2
3,7
I,3

0,048
0,016

0,016

0,72
0,83

1

1'4

0,029
0,15

0,011

0,12

0,033
0,18
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Ancxo 2. Continuaci6n.

g x loo semil]as

Nertera granadensis
O`,idia pillopillo
Ranunculus niuricatus
Relbunium hypocarpiuiii
Rhaphithamnus spinosus
Ribes magellanicum
Sophora microphylla
Tepualia stipularis
Tristerix corymbosus
Ugni candollei

ni molinae
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Anexo 4. Promedios del tiempo de germinaci6n del 10% inicial de las seinillas germinadas

(T]o%i ± 1E.E.). Promedios del tiempo de geminaci6n de las 25 primeras semillas germinadas
(T25ps ± 1E.E.). Promedios del tielnpo de germinaci6n de las 25 tiltimas seinillas gcrminadas
(T25us ± 1E.E.). Prolnedios del tiempo de germinaci6n del  10% final de las semillas gerininadas
(Tioozof ± lE.E.). Los valorcs cslan aproxilnados al cntcro iiias ccrcano. La unidad dc iiicdida cs
dia.

Especie T25us                             Ti o%f

Acrisione denticulata                                13H0                      13sO
Aextoxicon punctatum                            73±4                     85±2
14#jo/72)/r/#s /w/#a                                           113±3                       124±3
Amomyrtus meli                                        77±4                     16±4
Aristotelia chi lensis                                 48±1                     61±3
Baccharis patagonica                            13±1                   20±3
Baccharis racemosa                               15±1                    2:]±3
Bacharis sphaerocephala                       6±1                      2f )±3
Berberis buxif ;olia var l                         96±2                   L04±1
Berber.is buxif ;olia var 2                         98±3                    1L2±2
Berberis darwinii                                      128±1                     148±3
Embothrium coccineum                          T]±O                      L8¥O
Escallonia rubra                                     9¥0                      9¥0
Eucryph i a cordif ;o li a                                 I:2±±0                       T2;sO
Fascicularia b icolor                               117±4                   12,9±4
Fuchsia magellanica                               10±0                     11±0
Gaultheri a insana                                    S8±6                     95±6
Gaultheria ll.ucronata                            5¥0                      7¥0
Gaultheria phillyreifolia                        cO±0                     2L±O

RE-Ear-=-lo¥=#05±0
Griselinia receiiiosa                                 2]±2                     35±2.
Gunnera chi lensis                                       19¥0                      2;OHO
Hydrangea serratif iolia                          82±18                  151±11
Juncus pro cerus                                      8±0                      8H0
Ldpidoceras kingii                                    6±1                       7¥0
Libertia sp.                                                7 6±2                    sO±2
Lomatia i ;erruginea                                 10±0                     12±0
Lunia apiculata                                         T2±0                     2.8±1
Mitraria coccinea 35±4                      64±5

17±0                        19±0
213±16                    326±15
231±5                      250±6
183±6                      215±10

285±15                    368±11
54±10                      158±39
69±12                      187±21
20±3                     47±20
145±4                       170±3
181±9                       251±9
207±8                    257± 19
35±1                          38±1
13±1                           18±2

31±2                         36±3
2 2 9±3                     240±2
29±1                         33±2

337±15                    425±19
16± 1                         27±2
34±3                       48±8

.23,.4±9~`._=v -I_ =:T=,T:~-  3.1.I ±5ET._

8±0                            11±1

159±3                       170±4
37±1                         39±2

276±4                    299±7
13±0                           13±1

11±1                             18±1

144±3                       165±2
26±1                         33±1
55±2                       7i±4

327±22                   491±25



Anexo 4. Continuaci6n.

Especie

Myrceugenia ovata \iar n.
Myrceugenia o\Iata var o.
Myrceugenia parvif ;olia
Myrceugenia planipes
Myrteola numlllularia
Nertera granadensis
Ovidia pillopillo
Pseudopanax laetevirens
Ranun culus limri catus
Relbunium hypocarpium
Rhaphithamnus spinosus
Ribes magellanicum
Sophora lilicrophylla
Tepualia stipularis
Tristerix coryliibosus
Ugni candollei

Tloo/of

36±3
38±3
45±6
16±6

214±6
24±1
213

130±23
195±2
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T| o%i                              T25ms                            T25us

7±2
3±0
3±0
11±0

ni molinae

14±1                          24±1

5±0                      2 8±2
8±1                       30±2

14± I                        16±2
90±4                     188±6
12±0                     23± I
41±6                    152±22
27±0                     82± 12
150±5                      152±5
19±1                      109±14

3 85±27                 45 9±22
35±3                      109±2
54±2                    220±9
5±0.2                     7±0
3±0.3                        11±0

49±2                     361±21
26±1                       139±11

155±2


