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RESUMEN

En esta tesis propongo un modelo grafico qﬁe explora el
efecto de 1la distancia entre las plantas madres sobre el
espaciamiento entre las pléntulas y sus madres, en presencia
v en ausencia de granivoris. El supuesto bédsico de este
modelo es que la distancia entre las plantas madres modifica
la distribucidén de 1las semillas en el espacio wvia la
sobreposicién de los perfiles de s=emillasg., Este modelo
predice que s6lo cuando las plantas estan muy alejadas entre
si, los granivoros pueden modificar este espaciamiento, pero
cuando las plantas madres estan muy cercanss entre si, estos
organismos siempre van a ser irrelevantes. Los supuestos vy
predicciones de este modelo fueron contrastados
experimentalmente en Cryptocarva alba, arbol perteneciente
al matorral centro-chileno.

Los resultados indican que la distancia entre las
plantas madres efectivamente modifica la distribucién de
semillas en el espacio, las probablilidades de reclutamiento
de las pléntulas y en consecuencis su estructura espacial.
Ademds esta variable afecta la distribucidn espacial de los

sitios seguros psara las semillas wvis la continuidad o

discontinuidad del dosel.
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Se propone un modelo alternativo que considera el
efecto conjunto de granivoros v distribucidén de sitios
seguros. Se discuten en ultimo término, la posibilidad de
aplicar estos modelos para entender la regeneracion

poblascional en especies arbustivas vy arbéress del msatorral

centro-chileno.
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ABSTRACT

I advance a graphic model which explores the effects of
the distance between parent plants on the spatial
relationships between seedlings and their parents, in
presence and absence of granivory. The model assumes that
the distance between parents affects the spatial
distribution of seeds wia the overlap of the seed shadows.
This model predicts that when plants are distant to each
other, granivores may affect the spatial relationships of
seedlings and parents, but when plants are closed to esach
other, they are irrelevant. The assumptions and predictions
of this model were tested using Crvptocarva alba
(Lauraceae), a common tree of the chilean evergreen
 shrublands.

Results show that the distance between parent plants
does modify the spatial distribution of seeds, their
recruitment probabilities and +the spatial structure of
seedling population. Moreover, this variable affects the
spatial distribution of =safe sites wvig the continuity of the
canopy of conspecific neighbours.

Furthermore, I sadvance an alternative model which

includes both the granivory and sbiotic conditions for

xi



isolated plants.
Finally, I discuss these models in the context of the
recruitment processes of other plant species of the chilean

shrublands.
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INTRODUCCION

En plantas terrestres, el reclutamiento de nuevos
individuos esta determinado por los factores que afectan su
sobrevivencia durante los primeros estados del ciclo de vidsa
(Harper 1977, Solbrig 18880, Silvertown 18982). Un aspecto
frecuentemente considerado en estudios de reclutamiento
poblacional, ha sido conocer a qué distancia de la planta
madre es més probable el establecimiento de nuevos
individuos (Janzen 1978, Connell 1871, Cook 1988, Howe &
Smallwood 1982, Howe 1886). Estos estudlios han estado
orientados a conocer por una parte, las causas de este
espaciamiento (Janzen 1978, Howe & Smallwood 1982,
Augspurger 1983a, b, 1984, Augspurger & Kelly 1984, Smith
1984, Howe 18986) y por otra, sus consecuencias poblacionales
v comunitarias (Janzen 1878, Hubbell 198@, Connell et al.
1984, Fleming & Heithaus 1984, Becker et al. 1885, Streng et
al. 1989).

Janzen (1876), propuso que los predadores especialistas
o densodependientes consumen intensamente las semillas o
pldntulas existentes cerca de los Arboles parentales. Esta
conducta de los predadores determinaris que el

establecimiento de nuevos individuos se produzea lejos de la



planta madre. Si éste es un fenomeno generalizado entre las
diversas especies gue componen un bosque, se pueden derivar
las siguientes consecuencias poblacionales v comunitariss:
dado que los nuevos individuos se establecen lejos de sus
padres, se esperaris que al estado adulto, 1la poblacidn
tuviers uns estructura espacial regular v una densidad
poblacional baja. Ademds, se esperaria un incremento en 1la
diversidad de especies, debido a gque la probabilidad gue un
arbol de una especie A sea reemplazado bajo €1 por uno de la
especie B es mayor que la probabilidad que ses reemplazado
por un conespecifico. Esta hipéteéis propuesta inicialmente
pars bosques tropicales, permitiris explicar 1la mayor
diversidad de especies y menores densidades poblacionales
observadas en estos bosques al compararlos con los bosques
templados, en donde presuntamente los predadores serisn mas
bien generalistas (Janzen 1878, Connell 1871, Clark & Clark
1984).

La hipo6tesis de Janzen (187@) supone que la densidad de
semillas decrece con la distancia al arhbol parentsl (perfil
de semillas I, leptokurticeo y con pendiente b < B), las
probabilidades de sobrevivencia de semillas y plantulas,
aumentan con la distancia a la planta madre (curva de
sobrevivencia P con pendiente b > @) y 1a distribuciédn

espacial de gitios geguros es independiente de la distancia

a 1la planta madre (Howe & Smallwood 1982). En esta tesis



definiré como gitio geguro 8 sguel micrositioc gque proves =8
una semilla, los estimulos reaueridos pars romper s11
latencia, las condiciones adecuadas para iniciar la
germinacidn vy los recursos (agua y oxigeno) neceszrios en el
curso de la germinacién. Esta definicidén - enfatiza
exclusivamente en los factores abiéticos relevantes paras la
germinacioén y sobrevivencia de las zemillas, a diferencia de
la definicién original (Harper 1878) en la cual =ze enfati=zan
tanto a factores bidticos com abidticos.

Al multiplicasr las funciones I por P, se obtiene 1la
curva de reclutamientoc poblacional CRP, la cual representa
la distribucién de los nuevos individuos reclutados (Fig.
1). En el caso particular de la hipdtesis de Janzen (1872),
existe una combinacidén de valores de I que maeximizan la
funcidén CRP lejos de la plants msdre (Figura 1).

La hip6tesis de Janzen (1978), ha sido la primera de
numerosas proposiciones que han intentado dilucidar 1las
consecuencias ecolédgicas y evolutivas de 1la dispersidn
(Hubbell 1880, Becker et al. 1885, McCanny 1885, Howe 18989,
Thomas 1888). En esta seccidn, haré una revision de estas
proposiciones, conemtaré sus supuestos v predicciones vy
finalmente, formularé un modelo grafico original, en el cual
incorporo una nueva variable no considerada hasts ahora -la
distancia entre las plantas madres- y analizo cémo esta

variable sfecta las relaciones espacisles entre lass plantas

adultas y sus descendientes.



Densidad semillas
Probabilidad sobrevivencia
semillas

Distancia planta madre

Figurs 1.- Hodelo de reclutamiento poblacional de Janzen
(187@). La funecidén I representa al perfil de semillsas
producido un vez que ha finalizado el proceso de dispersién.
La funecidén P representa 1la curva de sobrevivencia de

semillas o plantulas. La curva de reclutamiento poblacional
CRP se obtiene multiplicando I por P.



1) MODELOS DE RECLUTAMIENTO POBLACIONAL.

a) Howe & Smallwood (1882), proponen que ademdés de los

predadores de semillaz y plantulss, existen otros factores

bidéticos de mortalidad, cspaces de modificar las relaciones
espaciales entre las plantas madres vy sus descendientes:
competencia intracohorte, competencia entre pléntulas vy
adultosg, efectos alelopéaticos, patdgenos, ete. Estos
factores, al igual que 1los predadores, también serian
particularmente intensos bajo el dosel de los adultos, lo
cual determinarias que 1los descendientes se establezcan
preferentemente lejos de la planta madre. Esta hipodtesis (de
ahora en adelante, la hipéteais del escape) ha sido
corroborada para muchsas especies de arboles tropieales (ver
revisiones de Clark & Clark 1884, Connell 1884, Dirzo &
Dominguez 1888, ©Schupp 1888), 1lo cual sugiere que el
reclutamiento de nuevos individuos lejos de 1las plantas
madres, seria un fendmeno comin en &rboles tropicales. Esta
evidencia permite sugerir que en estos ambientes se habrian
seleccionado atributos que favorecen la dispersiétn s lsa
distancia, pues de esta manera los adultos reproductivos
incrementan la sobrevivencia de sus descendientes vy por

ende, su éxito reproductivo (Clark & Clark 1984, Dirzo &



Dominguez 1986).

Se ha sugerido que la hipétesis del escape también
podrls ser védlida en plantas de ambientes templados (McCanny
& Cavers 1987). No obstante, las investigaciones en el
contexto de esta hipétesis, son comparativamente méds escasas
(Platt 1876, Salmonson 1878, Lemen 1881, McCanny & Cavers
1987). Algunos investigadores sugieren realizar un mayor
nimero de estudios en ambientes templados de modo de poder
dilucidar si 1los pstrones y procesos de reclutamiento

observados, concuerdan o no con aguellos de sus contrapartes

tropicales (Clark & Clark 1984).

b) Hubbell (198@), ha sugerido que es posible obtener un
reclutamiento preferencial cerca de los adultos (CRP con
pendiente b < @), bajo las mismas condiciones del modelo de
Janzen (197@0), esto es un perfil de semillas I decreciente
(b < @) v una curva de sobrevivencia de semillas P creciente
(b > ©). Este patrén de reclutamiento se obtiene si 1la
produccié6n de semillas de las plantas madres es muy elevada
v los predsdores de semillas (de shora en adelante
granivoros) se ‘“sacian" y no son capaces de consumirlas
todas. Asi, un elevado consumo cerca de la planta parental,
puede ser compensado por una gran produccion de =zemillas. El
reclutamiento bajo el dosel de los padres prediche por
Hubbell (1986), determinaria una estructura espacial en

sgregados (Hubbell 1879, 1988 v no una distribucion




regular de los adultos, como fue sugerido inicialmente por
Janzen (1878). De hecho, es cuestionable si a través del
espaciamiento entre las plantas jovenes y padres, se puede
extrapolar la estructura espacial de los adultos en una
poblacién (Hubbell 1888, Clark & Clark 1984). En efecto, 1la
distancia a 1la cual se recluta un nuevo individuo serig
consecuencia de procesos demograficos que ocurririan a una
escsls espacial muy reducida (Hubbell 1886) y su efecto
sobre la estructura espacial podris detectarse a 1lo mas
sobre los primeros estados del ciclo de vida de las plantas.
Bajo 1la hipbétesis de Hubbell (1888), las probabilidades de
reemplazo de una especie A cualguiera seria mavor bajo el
dosel de los adultos v se puede predecir una disminucién de
la diversidad, a menos gue a una escala espacial mayor se
estructuren agregados de conespecificos, segregados

espacislmente de otros sgregsdos de especies diferentes.

c) Becker et al. (1985) han derivado la misma prediccidn
de Jsnzen (1978), i.e. un reclutamiento preferencial lejos
de 1los padres, debido a que las semillas dispersadas lejos

de sus padres tendrian mayores probabilidades de germinar vy

establecerse en los claros del bosque. Este planteamiento
enfatiza las limitantes abidticas para 1la germinacidn vy
establecimiento més que en las bidticas. Este planteamiento
es equivalente a la "hipétesis de la colonizacidén o de la

perturbacidén” (Howe & Smallwood 1882, Howe 1886), 1la cual



plantea gque la dispersion de semillss es ventajosa porgue

permitiria 1la ocupacién de sitios seguros presentes en los
claros. Estos nuevos habitats serian transientes en el
tiempo y aparecerian producto del régimen de perturbaciones
que caracteriza a la poblacién. Esta hipdtesis es aplicable
s6lo a las especies de plantas que requieren de claros para
establecerse (intolerantes a la sombra, sensu Denslow 1987,
Clark & Clark 1987). Otras especies pueden ser tolerantes a
la  sombra y 1la germinacién y establecimiento  pueden
producirse bsjo el dosel de las plantas madres (Schupp
1988). En resumen, seglin Becker et al. (1985) las relaciones
espaciales entre las plantas Jdvenes vy sus padres estan
determinadas bésicamente por uns distribuciodn espacial

heterogénea de los sitios seguros.

d) McCanny (1985), planted uns serie de modelos graficos,
en los cusles se modifica la pendiente de 1la curva de
sobrevivencia de semillas P, sin modificar 1la forma del
perfil de semillas I (con pendiente negativa b < @). De esta
manera se generan diferentes tipos de CRPs:

a) si P presenta una pendiente b > @ entonces la CRP puede
tener pendiente positiva (CRP "tipo Janzen"), pendiente
negativa (CRP "tipo Hubbell") o bien pendiente cero si la
curva I (con pendiente negativa) v la curva P (con pendiente
positiva) se compensan de tal modo que I x P = Cte.

b) si P presenta una pendiente b = @, entonces la CRP tiene




una pendiente negativa, idéntica a la del perfil de semillas
:

c) 81 P presenta una pendiente b < @, entonces la CRP tiene
una pendiente negativa, cuyo valor es mayor gue la pendiente
del perfil de semillas I.

En rigor, los modelos gréaficos propuestos por MeCanny
(18853, no hacen aportes originales al egtudio del
espaciamiento entre los descendientes y sus padres. Son mas
bien un buen resimen de los modelos més importantes
propuestos &8 la fecha. Ademids, no =se hace referencis
explicita a ningin faector bidtico o sbidético en particular,
gue pudiera caussar los cambios en la pendiente de la curva

de sobrevivencia P.

e) Howe (1889) formuld un modelo de reclutamiento
poblacional en el cual incorpora los patrones de
diseminacion de semillas de 1los frugivoros. El1 modelo
establece gque en aguellas especies cuyas semillas son
defecadas en sgregados, el reclutamiento de plédntulas bajo

las plantas madres es posible debido a gue las condiciones

de intensa agregacidén que experimentan las semillas vy

pléantulas habrian =seleccionsado caracteres que les permiten
sobrevivir bajo el dosel de las plantas madres, en donde
presuntamente la predacién v la competencis serian
particularmente intensss. Por el contrarioc, en aquellas

especies cuyas semillas son defecadas en forma aislada, el
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reclutamiento de las plantulas bajo las plantas madres es
poco probable debido a que las semillas y plédntulas de estas
especies, no serian capaces de sobrevivir cerca de las
plantas madres. En estas plantas, se habrian seleccionado
caracteres que facilitan la dispersién més que aquellos que

confieren resistencia frente a competencia o predsciédn.

g) Thomas (1988) incluyve modelos de tres niveles tréficos v
explora de qué manera los predadores de los herbivoros vy
granivoros afectan el espaciamiento entre los descendientes
v sus padres. Entre otras posibilidadés, el modelo predice
gue en ausencia de sus predadores, los granivoros v
herbivoros especialistas generan una CRP idéntieca a la
predicha por Janzen (18783): una mayor densidad de reclutas
lejos de 1la planta madre. En presencia de predadores
densodependientes, 1la mayor densidad de reclutas tiende a
producirse cerca de la planta madre, debido a gue estos
organismos se van a concentrar donde sus presas (herbivoros
y granivoros) son més abundantes, esto es, bsajo el dosel de
las plantas madres, reduciendo asi ls mortalidad de semillas
v plédntulss vy por lo tanto un reclutamiento preferencial
cerca de los padres. En resumen, el modelo de Thomas (18988)
permite concluir gue la incorporaciédn de un fsctor distal
como los predadores de herbivoros y grsnivoros, modifica

completamente el efecto de los factores proximales e.g.

herbivoros y granivoros, lo cuasl geners CRPs opuestss s  las



&1

predichas por los modelos clasicos, los cuales incluian sdélo

a dos niveles tré6ficos (ver Jansen 1878, Hubbsll 1988,
MeCanny 1885, Howe 1989).

En resumen, los modelos de reclutamiento revisados (ver

Tabla 1), comparten las siguientes caracteristicas:

(i) 1las relaciones espaciales entre 1los adultos vy sus

descendientes, son s6lo consecuencia de 1la aceidn de
factores biéticos (granivoria, herbivoria, competencisa,
patoégencs) que afectan la sobrevivencia de las semillas o
pléantulas P.

(ii) 1la distribucién e=zspacial de los =sitiocs =eguros es

independiente de la distancia a la plants madre, luego son

irrelevantes para determinar el espsciamiento entre 1los
padres vy sus descendientes. Cabe hacer notar, que el modelo
de Beckert et gl. (1885) es la excepcidn, ya gue segin este
modelo, la distribucién heterogénes de los =itios seguros es
el factor que determina la distancia a la cual se wvan a
establecer los descendientes.

(iii) todas 1las semillas producidas por un adulto son
viables v esta wviablilidad no decae con el tiempo. Si esto
es cierto, el consumo de semillas va a ser siempre relevante
para el reclutamiento poblacional ya que las semillas
siempre tendrédn el potencial pars generar un nuevo

individuo.

(iv) las plantas madres se encuentran muy distantes unas de
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Tabla 1.- Resumen de los principsles modelos revisados en
esta tesis, en los cuales se predice a que distancia se
produciréd el reclutamiento de nuevos individuos. Para cada
modelo se resume el factor ecologico que sctia sobre las

semillas o las pléantulas y la predicecidén (o predicciones)
asociada (s).

Distancia de re-
Autor Factores ecolégicos reclntamiento res-
pecto planta madre

Howe &

Smallwood (1882) Competencia y patbgenos
importantes cerca de Lejos
planta madre

Hubbell (1988) Elevada produceiédn de

semillas y predadores es- Cerca
pecialistas o densodepen-

dientes se '"sacian" cerca

de planta madre.

Becker et Semillas v plantulas re-
al. (1885) aquieren de gaps para ger- Lejos
minar v establecerse

McCanny (1885) Factores de mortalidad

(no especificados) pueden:
- decrecer con distancis

planta madre ................ Variable
- incrementa con distanecia
plents EedEe . iovvsme e swy e e Cerca
- Independiente de distan-
cila plants madre ............ Cercs
Howe (1889) Dispersores depositan
semillas en:
- agregados .. ... Cerca
- aislados ...... .. .. Lejos
Thomas (1989) Predscion sobre consu-
midores de semillas o
pléntulas:
= gin predacith vivsvswsmamis s Lejos

- con predacidn (por espe-
cialistas o densodepen-
dientes). ... . ittt Cercs
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otras, lo cual significa gque los perfiles de semillas

siempre van decrecer en funcién de la distancia a la planta
madre (Harper 1877).

Curiosamente, son escasos los estudios, en los cuales
se hayan evaluado experimentalmente estos supuestos. Por
ejemplo, respecto del supuesto (iv), éste puede cumplirse
solo bajo determinadas condiciones (el bosgue tropical de

Janzen, 1978) v lo mas comin es que las plantas adultas se

encuentren relativamente cercanas entre si (Boucher 1981,

Hubbell 1888, Fleming y Heithaus 1981), tanto en ambientes
templados como en ambientes tropicales (Armesto et al.
19868). En 1la siguiente seccién, propongo un modelo de
reclutamiento poblacional, que incluye a la distancia entre
las plantas madres como una variable expliecita, bajo el
supuesto gue si las plantas adultas se encuentran
relativamente cercanas entre si, se podria modificar 1la
abundancis de las semillas en el espacio, via una
superposicién parcial o total de sus respectivos perfiles de
semillas. Definiré como distancia entre plantas madres (D) a
la distancia existente entre la base de una planta adulta ¥y

la base de su mig cercana conespecifica.

2) EL MODELO

Como va se vio, los modelos de reclutamiento
revisados, han ignorado consistentemente el hecho que las

plantas adultas se pueden encontrar a diferentes distancias
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con ello, eventuales variaciones en la forma de las CRPes. El
modelo que yo propongo, explora los efectos de la distancia
entre plantas madres sobre el espacismiento entre las
plantulas y los adultos, bajo dos situaciones posibles: (i)
plantas aisladas (D/L 2 2) y (ii) plantas cercanas de sus
conespecificos (D/L = 1).

La existencia de sobreposicién entre los perfiles de
semillas, pueden generar =zonas de distinta densidad de
semillas al interior de una poblacién y con ello, zonas mas
o menos atractivas para los granivoros (Reichman & Oberstein
1877, Price & Reichman 1887). El modelo gue propongo, se
centra en los granivoros como los uUnicos factores de
mortalidad de semillas, considerando especificamente sus
respuestas de consumo frente a la densidad de semillas, o
sea si ellos son densodependientes (la proporcidn de
semillas consumidas incrementa con la densidad de semillas),
densoindependientes (la proporcidn de semillas consumidas es
independiente de la densidad de semillas) ] bien,
inversamente densodependientes (la proporcién de semillas
consumidas decrece con un sumento en la densidad de
semillas). Es claro que pueden existir factores abidéticos de
mortalidad de semillas, pero en este modelo éstos no son
considerados. En esta tesis entenderé como granivoro a aguel
animal que se alimenta de semillas y como consecuencia de

ello, provoca la muerte de éstas. Se incluyen en esta
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categoris tr6fica a aves, mamiferos, insectos y hongos
(Brown & Ojeds 1886). Finalmente, el modelo que propongo,
supone (i) 1la existencia de una poblacidén uniespecifica,
(11) la distribucién espscial de sitios Seguros es
independiente de la distancia a lss plantas madres, (1iii)
todas las semillas producidas son viables y (iv) esta

viabilidad no cambis con el tiempo.

2.1) PLANTAS MADRES AISLADAS.

El perfil de semillas (I) de una planta madre aisladsa
(D/L > 2) se puede considerar como un gradiente de densidad
de semillas, el cual decrece con la distsncia a la planta
madre (Fig. 2a). En ausencia de granivoros, 1la CRP es
idéntica a8l perfil de semillas I y las plantulaz reclutaran
preferentemente bajo la planta madre. Si los granivoros éon
densodependientes (Wilson & Janzen 1972, Janzen et al. 1878,
Platt 1978, Sork & Boucher 1977, Stapsnian & Smith 1978,
Janzen 1982), 1la curva de sobrevivencia de semillas P
crece con lz distanecia a la plantas madres v en
consecuencia, el nimerc de plédntulas reclutadas aumentard
con la distancia a un adulto (CRP con pendiente b > &; Fig.
3a). Si los granivoros son densoindependientes (Howe &
Smallwood 1982, Sork 1983, Mittelbach & Gross 1984, Webb &
Willson 1985, Crawley 1988, Howe 1989), 1la curva de
sobrevivencia de semillas P es independiente de la distancia

a la planta madre y el reclutamiento de plantulas seri mayor
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cerca de la planta madre (CRP con pendiente b < @ idéntica
a 1la pendiente del perfil de semillas I; Fig. 3b).
Finalmente, si los  granivorog son inversamente
densodependientes (Howe 1886, 1889, Fleming & Heithsaus
1981), 1la curva de sobrevivencia de semillas P decrecera
significativamente desde las plantas madres vy en
consecuencia, la densidad de pléantulas reclutadass serd mayor
cerca de la planta madre (CRP con pendiente b < @; Fig. 3c).
En conclusién, cuasndo se satisface la condieién D/L > 2,
sélo granivoros densodependientes provocan un cambio
significativo en 1la distancia de reclutamiento de las
pléntulas desde las plantas madres. Los granivoros
densoindependientes e inversamente densodependientes son

irrelevantes en la determinacién de esta variable.

2.2) Plantas madres cercansas.

Cuando las plantas madres estan cercanas entre si (D/L =
1; Fig. 2b), el perfil de semillas I es uniforme. En
ausencia de granivoros, 1la CRP es idéntica al perfil de
semillas I. En presencia de granivaraos, éztos  oconsSumen
semillas en igual proporcidn s lo largo de todo el gradiente
espacial, independientemente si son sensibles o no a 1la
densidad de semillas. En consecuencia, la curva de
sobrevivencia de semillas P es una constante v el
reclutamiento de plantulas va & ser independiente de la

distancia a la planta madre (CRP con pendiente b = @; Figura
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distancia entre plantas madres, los perfiles de semillas
sobreponen (B) hasta salesnzar uns distancia tal que
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Probabilidad sobrevivencia semillas

poblacional (CRP)

esperada bajo arboles aislados (D/L > 2). Se muestran los

efectos gque producen los Eranivoros a)
b) densoindependientes y ¢) inverssmente

densodependientes,
densodependientes
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4). 0 sea, cuando D/L = 1, 1la granivoris sziempre sersa
irrelevante en la determinacién del espaciamiento entrel las
plantulas y sus padres.

Como corolario, el modelo sugiere que los granivoros
son un factor proximal que puede afectar el espaciamiento
entre las plédntulas y sus plantas madres, pero que 1la

distancia entre las plantas madres es el factor distal que

modula dicho efecto, vis modificsciones en la distribucidn

de las semillss en el espacio.

En conclusién, el modelo gréafico que he formulado

complementa los otros modelos formulados a la fecha (Janzen
1978, Hubbell 1988, McCanny 1885, Becker et al. 1885, Howe
1889, Thomas 1989) pues incorpora, la distancia entre las
plantas adultas, 1lo que permite estudisr los procesos de
reclutamiento de plantulas en un contexto poblacional.
Ademss, define las condiciones bajo las cusles los
granivoros pueden afectar el espacismiento entre las
plantulas y sus plantas madres. Finalmente, ez un modelo
tedrico més genersl gque los planteados hastas la fechs, pues
incluye a 1los modelos de Janzen (197@), Hubbell (1988) vy

MecCanny (1985) como casos particulares.

3) Objetivo General.
El objetivo general de esta tesis es poner a prueba 1la

hipétesis que la distancis entre las plantas madres es una
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variable gque modula los efectos de los granlvoros sobre el
espaciamiento entre 1las pléantulas vy sus padres via
modificaciones en la distribucioén de =zemillas en el espacio.
En términos operacionales, pondré a prueba esta hipétesis
a través de la verificacién empirica de 1los supuestos y
predicciones del modelo de reclutamiento, usando como sujeto
de estqdio a Cryptocarva alba (Lauraceae), arbol dominante
del matorral centro-chileno. Ademds, discutiré la validez de
los supuestos y predicciones del modelo, v discutiré algunas
implicancias  teoOricas, especificamente respecto de la
estructura espacial de la poblacién, Finalmente analizaré

los resultados obtenidos, en el contexto del matorral

centro-chileno.

4% Objetivos especificos

Evaluar experimentalmente las siguientes proposiciones:
a) una plants madre aislada (D/L > 2}, po=zee un perfil de
semillas decreciente (pendiente b < @).
b) si dos conespecificos cercasnos sobreponen completamente
sus perfiles de semillas (D/L = 1), el perfil de semillas
resultante es uniforme (pendiente b = @).
¢) la distribucién de zitios seguros es independiente de 1la
distancia a la planta madre.
d) bajo una planta madre sislada (D/L > 2), ls forma de 1la

CRP depende del efecto de los granivoros sobre la curva de

sobrevivencia de semillas P, o sea:
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€1 granivoros densodependientes determinan que P sea una

funcién creciente, en consecuencia la CRP resultante tendra

pendiente positiva (Fig. 3a).

(1ii) granivoros densoindependientes determinan que P sea unsa
funcién constante, en consecuencia la CRP tendra una
pendiente negativa (Fig. 3b).

(1iii) @granivoros inversamente densodependientes determinan
que P sea una funcidn decreciente, en consecuencia 1la CRP
tendré una pendiente negativa (Fig. 3c¢).

e) bajo una planta madre cercana (D/L

1}, los granivoros

determinaran una funcién P uniforme (b = @), en consecuencisa

la CRP resultante seréd una funcidn uniforme (b = @; ver

Figura 4).
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MATERIALES Y METODOS

1) Antecedentes biologicos de Crvptocarva alba.

Crvptocarva salbs (MOOL.) LOOSER

(Lauraceae), es una

especie arbdérea que se distribuye preferentemente en las

laderas de exposicidn Sur del matorrsl (Armesto & Martinez

1978)., Esta especie es consideradas la mAs sbundante del

matorral centro-chileno (Mooney et al. 1877), vy es

frecuente encontrarla junto a otras especies arbéreas tales

como Lithraea caustica, Mvrceugenella chequen, Perges lingue
v Beumus boldus, (Villasefior & Serey 198@/81).

La floraecidtn en Q. glbs ocurre desde Noviembre a
Enero, 1la fructificacioén va desde Enero a Mavo (Mooney et
al. 1977). Este ultimo evento fenoldégico se superpone
parcialmente con el periodo de dispersidn de los frutos el
cual se produce entre Marzo v Julio. Finalmente, 1la
emergencia de pléntulas se produce aproximadsmente entre
Septiembre v Octubre.

La dispersion de las semillas de C. alba puede ser
pasiva (gravedad) o activa, a través de =zorros (Dusicvon
spp., Jaksic et al. 19808, Armesto et al. 1987, Bustamante et
al. 1992) y aves (Columba araucapna, Mimus thenca, Pyrope
pvrope, Turdus falklandii; obs. pers.). Las semillas



dispersadas por gravedad se concentran bajo el dosel de 1los

arboles adultos y una menor proporcidén es dispersada por

zorros Yy aves hacia los espacios abiertos del matorral

(Bustamante et al. 1892). Evidencias experimentales sugieren

que la capacidad de germinacioén de las semillas se perderia

completamente, 1lunego de tres meses de transcurrida lsa

dispersidon (Bustamsnte & Walkowisk 1991, Henrigquez et al.
1882).

Los consumidores de semillas de C. alba son roedores

(Akodon longipilis, A. olivaceus, Orvzomvs Jlongicaudatus,

E] ]] I. 1 - .) v aves (I E ! ].E . ,

Nothoproctas perdicaria; M.V. Loépez com. pers.).

Evidencias experimentales de campo, indican gque 1los

granivoros del matorral centro-chileno consumen semillas de

C. =zlba de modo densoindependiente, esto es, la proporcidn

de semillss consumidas es independiente de la densidad a la

cual se encuentren las semillas (Anexo I).

Si bien C. alba es la especie arbérea gue presents una

mayor dominancia en el matorral centro-chileno (Mooney et

al. 1977), los estudios relacionados con algunos aspectos

cruciales psra su reproduccidn, como son la sobrevivencia de

semillas v plantulss v loz procegos de regeneracion

poblacional, son inexistentes ern la literatura, Por ello,

trabajar con esta especie, me permitird por unsa parte, poner

a prueba la hipdétesis propuesta &n ests tesis v por otrsa,
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obtener informacidn valiossa de biologis reproductiva de esta

especie. Desde el punto de vista préctico, esta especie es
ademds un excelente sujeto de estudio, por cuanto 1la
produccion de semillas es sbundante todos 1los afios, 1las

semillas germinan fécilmente y ademés, todos los eventos del
ciclo de vida relevantes pars esta tesis (e.g. dispersién,
germinacién y establecimiento de plantulas), se producen

dentro de un afio calendario.

Z) Antecedentes de las poblaciones estudiadas

Trabajé con cuatro poblaciones de Crvptocarva alba
ubicadas en la Cordillera de la Costa, V Regién: Carrizo vy
Pedregsal, Fundo E1 Pangue (33° 18" S, 71° 11" 0) vy Granizo y
Cajén Grande, Parque Nascional Ls Campana (32° 57" 5, 71°
@8° Q). Las poblaciones de Carrizo, Granizo y Cajdén Grande
forman parte del bosque de Peumo y Boldo (Villasefior & Serey
1988/81, Balduzzi et al. 1986/81). Este tipo de bosque crece
en laderas de exposicioén Sur, entre los 408 y los 1000
m.s.n.m. Otras especies componentes de este bosque son
Peumus boldus (boldo), Myrceugenella cheguen (chequén),
Lithraea caustica (litre), Schinus latifolius (molle) vy
Quillaja saponaria (quillay).

La poblacién Fedregsl en tanto, forma parte del bosque

de Lingue (Villasefior & Serey 1886/81, Balduzzi et al.
1886/81), en el cual 1la especie Persea lingue (lingue) es la

especie dominante, acompafiada por Mirceugenells cheguen,
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Peumus boldus vy Cryptocaryvs alba. Este tipo de bosgue se

encuentra restringido a los 500 m.s.n.m., en laderas de

exposicién Norte de muy bajs pendiente v cerca de cursos de

agua. Otras carscteristicss estructurales de las poblaciones

estudiadas se resumen en la Tabla 2.
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Tabla 2.- Caracteristicss estructurales de las
de Cryptocarva alba estudiadas en esta tesis.
las densidades poblacionales medias + 1
entre paréntesis, corresponden al
utiliﬁa

1660 m

poblaciones
Se muestran
ee. Los valores

) nimero de cuadrados
dos para estimar la densidad poblacional (cads uno de

de drea), usados pars las estimaciones de densidad.

Atributos Carrizo Pedregal

39 @,7 + 6,3 1,1+ 0,1 1,3 + 8,2

(n ) (n = 3) (n = 4) (o = 5)
Exposicidn Sur Plano Sureste Sur
Tipo de
bosque Peumo v Lingue Peumo v Peumo v

Boldo Boldo Boldo
Spp. &rbodéress Litre Lingue Cheguén Boldo
acompafiantes Boldo Boldo Boldo Chequén

Quillay Litre Molle
Perturbacion Ganado Corta Ganado Ganado

antrépica (2) lefia
(1) Se consideraron individuos adultos de DAP > 10 cm.
(2) En todas las poblaciones salvo la poblacion Pedregal,

hay evidencias de incendios ocurridos en el pasado (troncos
gquemnados).
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Arboles aislados de Cryptocarva alba son casi
inexistentes en el matorral. Por ello, defini

operacionalmente como &rbol aislado a squel adulto

reproductivo presente en los bordes de los manchones

mésicos, capaz de proyectar su perfil de semillas hacia los
hdbitats ralos. La forma de los perfiles de semillas de los
arboles de borde no difieren de los perfiles de semillas de

arboles aislasdos (Harper 1877). Este criterio para definir
un arbol sislado me permite satisfacer la condieidn D/L > 2,

exigida por el modelo para &arboles verdaderamente aislados.
Por otro lado, segin mi modelo, un Arbol cercanc & un
conespecifico (de shors en adelante Hrbol cercano) se define

por D/L = 1. Para decidir qué valores de D y L satisfacen

esa condicién en €. salbs, estimé smbaz variables en
condiciones naturales. Para estimar B evalué el

espaciamiento medio entre vecinos mas cercanos. En cada

poblacidn, estudié una muestra aleatoris de aproximadamente
50 medidas de distancias entre vecinos més cercanos con DAP
> 10 em. Para estimar L, medi el promedio de la longitud del
perfil de semillas en una muestra de &rboles adultos
aislados. Luego, evalué la Gran Media de D, de L y ademas
la relsecién D/L. Este dltimo valor resultd ser muy cercano a
1, segin lo exigido por el modelo (Tabla 3). Luego, decidil
utilizar como valor representativo de la distancia entre
darboles cercanos de C. albs, al valor entero mas cercano de

la Gran Medis (2,1 m), o sesa 2 m.
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Tabla 3.- Estimacién de 1la distancisa entre arboles
parentales D, longitud del perfil de semillas en 4arboles

aislados L v relacién D/L en cusastro poblaciones de
Crvptocarva alba. Los valores indican el promedio + 1 ee.

Entre paréntesis se indican los tamafios muestrales.

Poblacidn D L D/L
(m) (m)

Carrizo 2,7 + 0,2 1,4 + @,5 1,8
(56)%* (8) *x

Pedregal 1,9 + 8,1 3,8 + 8,3 @,5
(28) (7)

La Campana 1,9 + 9,2 2,9 + 6,8 A7
(50) (8)

Cajon Grsande 1,8 + 8,1 1,5 + 9,5 1,2
(48) (B)

Gran Media 2,1 + 8,2 2,4 + 8,6 1,1 + 3,3

¥ nimero de parejss entre vecinos més cercanos.
¥¥X nuimero de arboles aislados utilizados
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2) Verificacidén de supuestos.

Supuesto 1: plantas madres aisladas (D/L > 2)

poseen
perfiles de semillas con pendiente negativa (b < @).

Para verificar este supuesto, evalué el perfil de
semillas de los &rboles sislados en lss cuatro poblaciones

de estudio. Cada 5@ cm, colecté desde la base de cads 4rbol,

2080 cc de suelo hasts una distancia aproximada de 5 m en

direccidén de 1los espacios abiertos. HMas alld de esta

distancia es muy poco probable encontrar semillas en el

suelo. El muestreo lo realicé en Junio de 19984.
Supuesto 23 Si plantas madres cercanas sobreponen

completamente sus respectivos perfiles de semillas (D/L =

1), el perfil resultante tiene pendiente cero (b = 8).
Para verificar este supuesto, evalué la abundancia de

semillas entre parejas de conespecificos =zeparados a 2 m, en

las cuatro poblaciones. Desde la base de uno de los Aarboles

v en direcciétn s su pareija, colecté 200 cc de suelo cada 50

em. El muestreo lo realicé en Junio de 199@.

Supuesto 3: La distribucidn de sitios seguros para las

semillas es independiente de ls distancia & la planta madre.

Para verificar este supuesto realizé un seguimiento de

semillas en terreno, durante tres meses, para evaluar el

efecto acumulado de todsas las variables abidticas

(irradisasciodn, luz, disponibilidad de agua) sobre la
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capacidad de germinacién de las =emillas. Bajo &rboles

aislados, dispuse semillas a una densidad constante (20
semillas / 130 cm2) a @, 1, 2, 5 m desde el tronco de los
drboles (> 10 cm DBH). Cada grupo de semillas lo exclui de
la saccién de los granivoros con malla pléastica doble. Este

procedimiento es suficiente para impedir el consumo de

las
semillas por parte de aves y roedores, segin lo indican
algunas pruebas preliminares. El experimento 1lo repligué

bajo seis &arboles adultos diferentes y tuvo una durscidén de
tres meses (Julio - Octubre de 1898). Al finalizarlo,

registré el porcentaje de semillas germinadas. Bajo 4drboles

cercanos, dispuse el mismo protocolo experimental descrito

para &arboles aislsdos, utilizando seis réplicas, exclusidn

de granivoros, 1a misma dursecidn temporal y registré el

mismo tipo de informacién. Si la distribucidén de sitios

seguros es independiente de la distancia a la planta madre

entonces el porcentaje de semillas germinasdas en funcidn de

la distancia a la planta madre, no debiera modificarse.

3) Verificacidén de predicciones.

Predicecién 1: Bajo una plants madres aisladas (D/L > 2),

la forms de ls CRP depende del efecto de los granivoros

sobre la curva de sobrevivencia de semillas P. En el caso de
las semillas de Cryptocarva alba, dado que 1los granivoros
las consumen de modo densoindependiente (ver Anexo 1), 1la

curva P esperads es una funcidén constante (b = 8)

Y, €n
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consecuencia, la CRP esperada tendrd una pendiente negativa

(b < @).

Realicé los siguientes experimentos:

a) =simulé perfiles decrecientes (b < @) de semillss bajo

drboles aislados, a densidades de 20, 15, 8 v 5 semillas a

una distancia de @, 1, 2 v 5 m en direccidn de loz habitats

ralos. Construil un total de 6 perfiles de =emillas,

baioc 6
arboles adultos diferentes, un perfil por &rbol. Las
semillas las puse en el interior de recipientes (&reas 130
em2) enterrados en el suelo y rellenos con suelo v

hojarasca. Paralelamente, construi otros 6 perfiles de

semillss, uno por arbol, separados sproximadamente a 38 cnm

de los perfiles anteriores, utilizando el mismo protocolo

experimental, salvo que en este caso se impidid el acceso de

log granivoros. Este experimento (e.g. perfil de semillas

con acceso de los granivoros vs. perfil de s=semillas =in

acceso de los granivoros) me permite evaluar la magnitud del

efecto de los granivoros sobre el reclutamiento de

pléantulss. Los granivoros se excluyeron cubriendo los

recipientes con malla pléstica doble.

b) simulé experimentalmente perfiles uniformes (b = @) de

semillas bajo seis drboles aizlados. Wi modelo predice aque

al revertir el perfil de semillas desde una funcién

decreciente & una funecidén constante (b = @), 1la curva P

generada por los granivoros, siempre deberia tener una
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pendiente cero (Figura 4). Para realizar este experimento,

dispuse 20 semillas de Crvptocarva. albas a @, 1, 2 v 5 m

desde la base de seis arboles parentales hacia los hébitats

ralos, en el interior de recipientes (area 138 cm2). Los

experimentos los comenzé en Julio de 18880 y los finalizé en

Enero de 1981. En esta dltima fecha evalué el porcentaje de

semillass remanentes v la densidad total de plantulas que

emergieron durante la temporads.

¢) evalué las CRP bajo los arboles aislados en 1las cuatro

poblaciones de C. 8lba. Estas observaciones me permitieron

evaluar si las CRP obtenidas experimentalmente son

concordantes con las CRP observadas en la nsturaleza. En

cada poblacidn escogi una muestra de Aarboles adultos

aislsdos y conté el nimero de pléntulss recién estasblecidas,

cada @,5 m desde 1la base de cadas drbol hasta 5 m  en

direccidén a los habitats ralog, utilizando un cuadrado de

maders de @, 25 m2. Realicé todas lass observsciones entre

Septiembre vy Octubre de 1980, periodo en que =e iniecia el

reclutamiento de las pléntulsas.

Prediccidén 2: Bajo plantas msdres cercanas (DL = 1) 1los

granivoros siempre determinan unsa curva P conztante (b = 8)
Vv en consecuencia, la CRP resultante siempre serda una
funcidén constante (b = @).

Para poner a prueba esta prediccién, simulé perfiles

uniformes (b = B) de semillas bajo 4arboles cercanos,
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colocando 20 semillas de C. alba a @, 1, 2 v 5 m desde la

base de un &drbol parental hacia su vecino més cercano. Las

semillas 1las puse dentro de recipientes (4rea 130 cm2)

rellenas con tierrs y hojarascs en su interior. En total

construi seis perfiles de semillas bajo seis parejas de

arboles cCercanos diferentes, un perfil por pareja.

Paralelamente, construi otros seis perfiles uniformes (b =

@) separados aproximadamente a 30 cm de los anteriores,

utilizando el mismo protocolo experimental, pero impedi el

acceso a los granlivoros mediante malla plastica doble. Este

experimento (perfil de semillas con scceso de granilvoros vs.

perfil de semillas sin acceso de granivoros) me permite

evaluar la magnitud del efecto de los granivoros =sobre el

reclutamiento de pléantulas. Comenzé este experimento en

Julio de 1988 v lo terminé en Enero de 1981. En esta udltima

fecha estimé el porcentaje de semillas remanentes y la

densidad total de plantulas emergidsas.

Para verificar si las CRP observadas son concordantes
con las CRP obtenidas experimentalmente, evalué las CRP bajo
arboles cercanos en las cuatro poblaciones estudiadas. En
cads poblacién escogil al aszar parejas de arboles vecinos mas
cercanos. En cada pareja, escogi una planta base y conté
cada B, 5 m en direccidn a su vecino, el nimero de pléntulag

establecidas utilizando un cuadrado de maders de @.25 m2.

Estas observaciones las realizé durante Septiembre y Octubre
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de 198@.

4% Algunas consideraciones metodoldgicas

a) los experimentos de campo los reslicé solamente en la
poblacion Carrizo.

b) 1los niveles de densidad utilizados en los experimentos

superan hasta en 15 veces las densidades de semillas

observadas en terreno (aprox. @,01 semilla/cm2). De este

modo, los resultados obtenidos podrian ser més bien
representativos de afios con gran produccién de semillss.
c) el protocolo experimental utilizado, supone gque la

remocion de semillas estéd directamente correlacionada con el
consumo de semillas (Webb & Willson 1885).

d) el procentaje de semillas remanentes en funcién de 1la
distancia a la plants madre es un estimador de la curva P.

La densidad de plantulas en funcidn de 1las distancia a lsa

plants madre es un estimador de la CRP.

e} los hongos pueden ser importantes predadores de semillas
de €. alba (Bustamante & Walkowisk 1991). No obstante lo
anterior, no me fue posible evaluar la mortalidad por hongos
debido a las dificultades técnicas de excluirlos
experimentalmente en el campo. El disefio experimental

realizado supone que el factor hongo estuvo presente en

todos los tratamientos.

f} para estudiar los perfiles de semillas (I) v las curvas

de reclutamiento poblacional (CRP) bajo 4&arholes aislados,
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la distancia desde las plantas madres fue estandarizada
en relacién a8l ancho del dosel de 1los 4rboles adultos
observados. De este modo, una semilla o una pléantulss
ubicada a una distancia menor que uno, significa que ella se
encuentra ubicada bajo el dosel y si se encuentra a una

distancia mayor que uno, estéd fuers del dosel.



RESULTADOS

1) Verificacion de supuestos

Supuesto 1: plantas madres aisladas (D/L > 2) poseen un

perfil de semillas con pendiente negativa (b < 8).
Los perfiles de semillas en &rboles aislados, decrecen

con la distancia & la planta madre en todas las poblaciones

estudiadas (Figura 5). No obstante la alta varisbilidad en

los valores de densidad de semillas, 1las pendientes

estimadas a nivel de cada poblacién, son significativamente

diferentes de cero en todos los casos (Tabla 4).

Supuesto Z: 8i dos plantas madres cercanas sobreponen
completamente sus perfiles de semillas (D/L = 1), el perfil

resultante tiene pendiente cero (b = @).

Los perfiles de semillas bajo drboles cercanos Lienden s

ser uniformes (Fig. 6). Aun cuando se=  observe una alta

variabilidad en 1los vslores de densidad de semillas, las
pendientes de 1los perfiles de semillas, npo difieren
significativamente de cero en las cuatro poblaciones

estudiadas (Tabla 5).
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Densidad semillas (n°/ 200 cm? suelo)
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Figura 5.- Perfiles de semillas (I) en arboles aislados de
Crvptocarva salbs. La distancia a la planta madre ha sido
estandarizada respecto del ancho del dosel de 1los 4arboles
estudiados. En este caso, el valor 1 indica el borde del

dosel. Los puntos en los graficos representan el promedio +
1 se.
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Tabla 4.- Pendientes de los perfiles de semillas (I)

bajo
drboles sasislados de Cryptocarvs alba. Los nuimeros entre
paréntesis indican el numero de arboles muestreados en cads
poblacién.
Poblacién Pendiente t g.1. p

(Promedio + 1 ee)

Carrizo (18) -B3,7% + ¥,18 -4,3 76 << @,861
Pedregal (7) -3,70 + @,54 ~6,8 a1 << B,0801
C. Grande (6) -0,27 + 0,08 -3,3 68 < 6,81
La Campana (8) -6,8686 + 8,21 -3,2 96 < B,01
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Figura 6.- Perfiles de semillas (I) en arboles cercanos de

Crvotocaryva alba. Los puntos en los graficos representan el
promedio + 1 ee.
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Tabla 5.- Pendientes de los perfiles de semillas (I) bsajo

d4rboles cercanos de Cryptocarvs alba. Los numeros entre
paréntesis, indican el ntmeroc de parejss muestreadss.

Poblacién Pendiente L - e =
(Promedio + 1 ee)
‘Carrizo (7) 8,01 + 8,08 9,15 34  >0,8
Pedregal (18) -0,21 + 8,29 2,71 49 > 8,4
C. Grande (18) ©,03 + 2,83 @,79 39 > 9,4

La Campana (180) 6,06 + @,14 B,43 39 > é,6
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Supuesto 3: La distribucidn de sitios seguros pars lss
semillas es independiente de la distancia a la plants madre.
Si esto es cierto, entonces el porcentaje de semillas
germinadas en funcion de la distancia a la planta madre se
mantendra constante (b = @).

Bajo 4&rboles saislados, el porcentaje de semillas
germinadas decrece con la distancia a la planta madre
(Figursa 7a), en forma significativa (Tabla 6). Bajo
arboles cercanos en tanto, el porcentaje de semillas
germinadas en funcion de la distancia s la planta madre, se

mantiene constante (Figura 7b), con una pendiente gue no es

significativamente diferente de cero (Tabla B6).

3) Verificacion de las predicciones
Prediccién 1: bajo plantsas madres aisglasdas (D/L > 2), los
granivoros densoindependientes (ver Anexo 1), generan una
curva P con pendiente cero (b = @), en consecuencia, la CRP
resultante tendrd una pendiente negstiva (b < @).
La curva de sobrevivencia de semillas P generadsa por los
granivoros presents una pendiente negativa (Figura 8) v

significativamente diferente de cero (Tabla 7). En el caso

de 1la curva P observada en ausencia de granivoros, aun
cuando las exclusiones no fueron 180@% eficientes (hubo
consumo parcial de semillas en al menos dos situsciones, ver
Figura 8), éste no fue tan intenso como para afectar su

pendiente, 1la cual no fue significativamente diferente de

cero (ver Tabla 7).
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Tablas 6.- Estimscién de la pendiente del porcentsje de
semillas germinadas en funcién de la distsncia a 1a planta

madre, para &arboles aislados y cercanos de Cryvptocarva alba.

Tipo de Pendiente o g.1. P
Arbol (Promedio + 1 ee)
Aislado -1,81 + @,58 -2,02 23 = 9,805
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Tabla 7.- Pendientes de la curva de sobrevivencia de
semillas P y curva de reclutamiento poblacional CRP en
drboles aislados de Cryptocaryva albsa.

. — — e S - A S e S S S R M G e = S A S e e = —————

Pendiente t g.3. P
(Promedio + 1 ee)

P -@,15 + 8,85 ~2, 81 23 < 8,85
CRP -8,15 + 2,08 -2,99 23 = 0,86
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Las CRP obtenidas tanto en presencia como en sausencisa

de granlvoros tuvieron una pendiente negativa (Fig. 9). Sin
embargo, s6lo en susencia de granivoros su valor fue

significativamente diferente de cero (Tabla 7). Al comparar

los interceptos de 1las CRP, estos resultaron ser

significativamente diferentes entre si (t = 2,45, g.1. = 45,

P < @,81, wver Figura 8). Finalmente, al comparar 1la

abundancia total de plantulas gue finalmente lograron

establecerse a Enero de 1891, ésta fue significativamente

mayor ausencia de granivoros que en presencis de granivoros

(ANOVA, F = 4,687, g.1. = 1, P < B3,85; ver Tabla 8).

La curva de sobrevivencia de semillas P generada por

los granivoros & partir de un perfil uniforme de semillas (b

@) realizado en forma artificial, presenta una pendiente

negativa (Figura 10) v significativamente diferente de cero

(Tabla 1@). La CRP resultante también presenta una pendiente

negativa (Figura 11) v significativamente diferente de cero
(Tabla 9). Las CRP observadas naturalmente en 1las cuatro

poblaciones en estudio (Figura 12) tienen pendientes

negativas y significativamente diferentes de cero (Tabla
1@). Cabe destacar gue en todss las poblaciones estudiadas,

las plantulas se ubican excluzivamente bajo el dosel,

tendiendo a concentrarse preferentemente en la base de 1los

drboles adultos (Figurs 12).
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Figura 89.- Curvas de reclutamiento poblacional (CRP) bajo

arboles aislados de Crvptocarva albs &) sin granivoros y b)
con granivoros.
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Tabla 8.- Densidad de pléantulas reclutadas (nimero de
plantulas / 130 cm2, a Enero de 1999, baio &rboles sislados
¥y

drboles cercanos de Cryptocarvs albs, en presencia y en
ausencia de granivoros. Se muestra el promedio + 1

ee,
obtenidos &l agrupar todos los valores de densidad de
pléntulas registrados bajo los érboles adultos.

El numero
total de réplicas en cada tratamiento fue de 24,
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Tabla 8.- Pendientes de la curva de sobrevivencia de
semillas P vy 1la curva de reclutamiento poblacional CRP
obtenidas

a partir de perfiles uniformes de

semillas bajo
drboles aislados de Cryptocsrva alba.

Curvas Pendiente t - I P
(Promedio + 1 ee)

P -@0,25 + 6,085 -4,9 23 < 9,881

CRP -3,17 + 8,09 &2 23 < @,85
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Tabls 18.- Pendientes de las CRP observadas bajo

arboles
aislados de Cryptocsarva alba.
Poblacioén Pendiente t g.1. 2
(Promedioc + 1 ee)
Carrizo -2,23 + 8,22 -1.81 a7 < 0,85
Pedregal -3,52 + 9,11 -4,65 a8 << @,0881
Cajoén Grande -2,97 + 8,67 -4.,42 56 << 8,081

La Campana -@.,49 + 8,18 -3.08 a8 < 3,81

—— e R S e e e e e e S G e S e -
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Prediccidén 2: Bajo plantss madres cercanas (D/L = 1), 1los

granivoros determinan una curva P constante (b = 6) vy, la

CRP resultante siempre seréd una funcién constante (b = 8).

La curva de sobrevivencia de semillss P &n presencia de
granivoros (Figura 713) presenta una pendiente que no es
significativamente diferente de cero (Tabla 1lla). Se
aprecia gque la mortalidad de semillas por consumo fue muy
bajo (< 28% a lo largo de todo el transecto). De igual
forma, 1las CRP obtenidas, tanto en presencia como en

ausencia de granivoros (Figura 14) presentsn una pendiente

gque no es significativamente diferente de cero (Tabla 1lb).

Al comparar los interceptos de las CRP, éstos s0n
significativamente diferentes entre si (£t = 1,19, g.1. = 44,
P> @,18). Al comparsr la abundancia total de plantulas gue

lograron establecerse 2. Enero de 1891, esta fue

significativamente mayor en ausencia de granivoros

que en
presencia de gdranivoros (ANOVA, F = 4,17, g.1. = 1, P «
3,065, ver Tabla 9). Finalmente, las pendientes de las CRP

observadas en las cuatro poblaciones en estudio (Figura 15)

no difieren significativamente de ceroc (Tabla 13).
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Tabla 11.- Pendientes de la curva de sobrevivencia de
semillas P y de la curva de reclutamiento poblscional CRP
bajo Aarboles cercanos de Cryptcocarva albsa.

Pendiente t g.1.

P
(Promedio + 1 ee)
a) con granivoros
P ~73,801 + A,81 -B.60 23 > 8,008
CRP 8,08 + 80,22 @,38 23 > @,50
b) =in granivoros
P b,82 + 9,81 1.40 23 > 8,15
CRP -9,45 + 9,49 -1,13 23 > 0,208
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Tabla 12.- Pendientes de las CRP observadas baic arboles
cercanos de Cryptocarva alba.

Poblacidn Pendiente t 1~ {8 1N P
(Promedio + 1 ee)

Carrizo 2,10 + 0,11  -8,94 34 P> 8,30

Pedregal 0,08 + 9,30 Q,ZQ 49 | P > 0,58

Cajdén Grande B,24 + @,54 3,44 39 P> 2,50

La Campansa 8,18 + @,38 B,45 38 P > 2,50
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DISCUSION

Los modelos de reclutamiento poblacional formulados a
la fechs suponen que las plantas madres se encuentran muy
distanciadas entre si (Janzen 19783, Hubbell 1988, Becker et
al. 1985, McCanny 1985, Howe 1983, Thomas 1988). El1 estudio
de los procesos de reclutamiento poblacional en el contexto
de una poblacién de plantas madres, pernite derivar
relaciones espaciales no consideradas anteriormente. El
objetivo fundamental de esta tesis fue poner a prueba la
hipdétesis que 1la distancias entre plantas adultas es una
variable que puede modular los efectos de 1los granivoros
sobre 1la distribucidn espacial de la pléantulass respecto de
sus padres. Para ello formulé un modelo griafico gque explora
el efecto de los granivoros sobre la CRP, bajo condiciones
de planta madre aislada (D/L 2> 2Z) vy planta madre cercana
(D/L = 1). La puesta a prueba de esta hipdtesis general la
realicé verificando experimentalmente la wvalidez de los
supuestos y predicciones del modelo formulado, utilizando a
Crvptocarva albs (MOOL.) LOOSER (Lanracese) como sujeto de
estudio. Los resultados obtenidos en esta tesis se resumen

en la Tabla 13.
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Tabla 13.- Resutmen de los resultados. El signo (+) indica
que el supuesto o 1la prediccién del modelo ha sido
corroborados; el signo (-) denota lo opuesto. Las letras
(na) indiecan que el supuesto o la prediceidén no es
atingente al tipo de planta en cuestidn.

Planta
Supuesto & 7 Aislada Cercana
Prediccidn (B/L » 2) D/ = 1)
a) Supuesto 1:
Perfil semillas con
pendiente b < @ + na
b) Supuesto 2:
Perfil semillas con
pendiente b =@ na +
c) Supuesto 3:
Distribucidén de =itios
seguros independiente
distancia planta madre - +

e) Predicciébn 1:

Granivoros densoindepen-

dientes generan curva P

con pendiente b = @ - na
f) Prediceidn 2:

Granivoros siempre

determinan curva P con

pendiente b = @. na +

PO . S4B e e g s e e e S i R R e Tl NN il D A W, . Wl s i vt e e e Sy i e W v e e S . . .
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En esta seccidén voy & comentar criticamente los
supuestos y predicciones del modelo a partir de la evidencia

experimental obtenida. Discutiré algunas implicancias

tedricas del modelo, especificamente hacia 1la estructura
espacial de las poblaciones. Finalmente, voy a discutir 1lo
aprendido sobre el reclutamiento de pléntulass en C. alba, en

el contexto del matorral centro-chileno.
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1) Evaluacion de supuestos y predicciones

La corroboracién empirica de los supuestos 1 y 2 (Tabla
13) permite concluir que efectivamente la distancia entre
-plantas madres &afecta 1los patrones de distribuecién v

abundancia de semillas en el espacio. Las semillas bueden
concentrarse bajo 1las plantas madres aisladas formando
parches de alta densidad (Figura 5) o bien distribuirse en
forma homogénea bajo el dosel de los 4arboles cercanos
(Figura ©6). En relacién al supuesto 3 (ver Tsbla 13), éste
se cumple sélo si los arboles estén muy cercanos entre si,.
En efecto, la sobreposicidn de sus doseles determinaria un
ambiente homogéneo, posiblemente en términos de luminosidad
v hnmedad del suelo, lo cual determinard que la probabilidad
de germinacidén ses la misma a cualquier distancia de 1la
planta madre.

Bajo plantas aisladas, 1la distribucidén de sitios
seguros para las semillas no es independiente de la
distancia a la plants madre (Tabla 13). Si el adulto esta
alejado de otros conespecificos, la presencis de su dosel
define éos ambientes contrastantes: bajo y fuera del dosel.
En este caso, la distribucidn de sitios seguros va a ser
heterogénes para egpeciea de plantas tolerantes e
intolersntes a la sombra: si es tolerante a la sombra (sensu

Denslow 1987), éstos se encuentran bajo el dosel y si es
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intolerante a la sombra (sensu Denslow 1887), éstos se van a
concentrar fuera del dosel. O sea, la distancia entre 1los
adultos, define la distribucidn los sitios seguros pasra 1las
semillas vils 1la estructurscidn de un dosel continuo (&rboles
cercanos) o bien discontinuo (arboles aislados).

La obtencién de curvas P con pendiente negativa a
partir de perfiles de semillas con pendiente negativa,
(Figura 8), no es concordante con la predicecidn 2, pues
ésta establece que si los granivoros son densoindependientes
(Anexo 1), la funcidén P deberd tener una pendiente cero.
Los resultados obtenidos (Figurs 8), sugieren gque los
granivoros se habrian comportado como si fueran inverssamente
densodependientes. 8in embargo, 1la curva P con pendiente
negativa (Figura 18), obtenida esta vez al construir
experimentalemente perfiles uniformes de semillas, permite
concluir que las variaciones en la densidad de las semillas
podrian en algunos casos, no afectar los patrones de consumo
de semillas. O sea, una funcidén P con pendiente negsativa no
necesariamente va a ser consecuencia de la accidén de
granivoros inversamente densodependientes, como lo establece
mi modelo. Este mismo resultado podria producirse si 1los
granivoros dominantes cerca de las plantas madres son
diferentes a3 los granivoros existentes lejos de ellas v si

estos dltimos consumen mas semillas, & densidad constante

(Anexo 3).
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Al construir experimentalmente un perfil uniforme de
semillas bajo las plantas madres cercanas, el consumo de
semillas resultd ser constante (Figura 18) vy, 1a CRP
obtenida tuvo una pendiente cero (Figura 11). En este caso,
se corrobora gue los granivoros siempre tienen el mismo
patrén de consumo debido 3 la existencias de una densidad
homogénea de semillas.

En resumen, la evidencia experimental contradice 1la
mayoria de los supuestos y predicciones de mi modelo, en
plantas madres aislada pero no en plantas msadres cercanas
(ver Tabla 13).

No obstante lo anterior, mis resultados demuestran la
importancia de considerar la distancia entre las plantas
madres como una variable relevante para estudiar el
reclutamiento de 1las pléantulas ya aque, por uns parte,
modifica la forma de los perfiles de semillas (lo cual puede
ser relevante para los granivoros) vy por otra, afecta 1la
distribucidén de 1los sitios seguros para las semillas,
especificamente cuando los Arboles adultos se encuentran muy
separados entre si. Adem&s, mis resultados demuestran dgue
uns distribueidén heterogénea de semillas en el espacioc, como
por ejemplo la distribucidén de semillas bajo plantas
aisladas, no es lo unico que determina al efecto de los
granivoros sobre el espaciamiento entre las pléntulas y 1los

adultos, como habia sido considerado inicialmente por mi
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modelo; una segregacidn espacial de ensambles de granivoros
diferentes, cada uno con diferentes tasas de consumo de
semillas, también pueden afectar la curva de sobrevivencia
de semillas P vy determinar en algunos casos, pendientes
idénticas a las predichas inicialmente por mi modelo.
Propongo revisar algunos conceptos utilizados en 1los
modelos de reclutamiento propuestos a la fecha, incluido
el mio. En primer lugar, la definicidn de &rbol aislado o
arbol muy separado de sus conespecificos, comunmente
utilizado en estos modelos, debe replantearse (Janzen 18783,
Hubbell 1980, MecCanny 1985, Howe 1989, Thomas 19889, mi
modelo). No es 1lo mismo un 4drbol separado de sus
conespecificos, dentro de un bosque con un dosel continuo de
vecinos interespecificos (e.g. el bosgue tropical de Janzen
1878, aque un 4&arbol muy separado de sus vecinos en una
poblacidén uniespecifica, uno ubicadq en el borde de un
claro, un arbol sobreviviente de un bosque original talado,
o bien un adulto colonizador recién establecido. Mientras en
el primer caso, la dispersidén de semillas se resliza dentro
de un hébitat en donde los sitios seguros se encuentran
homogéneamente distribuidos, en el segundo caso es muy
probable qgue las condiciones abidticas existentes bajo el
dosel sean completamente diferentes a las existentes fuersa
del dosel (Uhl et al. 1982, Uhl & Buschbacher 1985, Del Pozo

et al. 1985, Guevaras et al. 1886, Janzen 1887, Guevara &
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Laborde 1990, Williams-Linera 199@0a, 19908b, Nepstad et al.

1991). Bajo un &arbol aislado "tipo Janzen", el reclutamiento
puede producirse cerca o lejos de la planta madre, segun
operen los factores bidticos de mortalidad de semillas vy
plédntulas (granivoria, herbivoria, competencia, patdgenos).
Bajo un &rbol s&aislado del segundo tipo (i.e. srbol
"verdaderamente aislado"), el reclutamiento de pléntulas se
va a producir en ultimo término, cerca o lejos del dosel,
segin las condiciones abidéticas gue requieren las semillas

para germinar y establecerse.

Segundo, si 1las semillas son dispersadas a "sitios
inseguros", su consumo por parte de los granivoros, por
intenso que sea, va @a ser irrelevante parsa el

establecimiento de pléntulas pues de todas msneras estas
semillas no tienen posibilidades de establecerse (Andersen
18883. En restmen, la distribucidén de los sitios seguros
para las semillas, define lass condiciones bajo las cuales
los granivoros van a sSser o no relevantes sobre el
reclutamiento de las plantulass. Este efecto conjunto de
factores asbidticos (sitios seguros) y bidticos (granivoros)
no ha sido considerado en ninguno de los modelos de
reclutamiento formulados a la fecha, incluideo el mio.
Propongo formular un nuevo modelo de reclutamiento para
plantas madres saisladas que incluya, por uns parte, al

contraste abidtico existente bajo y fuera del dosel y, por
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otra, a una presion de granivoria que incrementa al alejarse
de la planta madre (curva P con pendiente positiva), gque se
mentiene constante (curva P con pendiente neutra) o bien que
decrece con 1la distancia a la planta madre (curva P con
pendiente negativa).

Si 1la distribuecién de sitios seguros es independiente
de 1la distancia a la planta madre, las CRPs esperadas son
idénticss a las propuestas inicislmente por mi modelo
de reclutamiento (Figuras 3a, 3b y 3¢c). Las especies que
satisfacen estas condiciones serian especies generalistas
para las cuales la germinacién de semillas se puede producir
bajo o fuersa del dosel, con igual probabilidad. ©Si 1las
especies son tolerantes a la sombra (o bien especies
primarias gensu Brokaw 1885), los sitios seguros estéan
concentrados donde hay menor lumnosidad, o sea bajo el dosel
de 1la planta madre. Si éstas son intolersntes a la sombra
(o bien pionerss gensu Brokaw 1985), los sitios seguros
estéan donde existe mayor luminosidad, o sea fuera del dosel
de 1la planta madre. Al superponer graficamente el efecto
dosel, Jjunto con los tres tipos de curvas P generadas por
granivoria (e.g. con pendiente positiva, neutra o negativa),
se obtienen las CRPs ilustradas en las Figuras 15 y 16.

En el caso de las especies tolerantes a 1la sombra,
todas las CRP estén truncadas a la derecha (Figuras 15a, b vy
¢). S5i la curva P posee una pendiente positiva, 1la CRP tiene

pendiente positiva v su méaximo estd en el limite del dosel

.
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(Figura 15a3). Si 1ls curva P posee una pendiente neutra
(Figura 15b) o negativa (Figura 15c¢), en ambos casos las CRP
tienen pendiente negativa, y sus puntos médximos se ubican
inmediatamente al lado del &rbol parental.

Si las plantas son intolerantes a la sombra, todas las
CRPs estédn truncadss a la izquierds (Figuras 16a, b, e¢). 5i
la curva P posee una pendiente positiva, la CRP posee
pendiente positiva vy su maximo se ubica lejos del dosel del
arbol parental (Figura 16s). 8i la curva P posee uns
pendiente neutra (Figura 18b) o negativa (Figura 18c¢), en
ambos casos las CRP poseen una pendiente negativa, con sus
mé&ximos ubicados Justo en el limite del dosel.

De estos modelos se deduce que los granivoros van &
limitar fuertemente el reclutamiento de las pléantulas si las
semillas aque van 8 ser consumidas con mayor intensidad son
justamente aguellas que fueron dispersadss hacia sus sitios
seguros (Andersen 1888) (ver Figuras 15a y 18e¢). Dada 1la
importancia de estas semillas para la persistencia de las
poblaciones, uno debiera esperar que bajo estas condiciones
(Figuras 15a y 1B6c) se seleccionen atributos gque minimizen
el riesgo de predsacidén. Si 1las semillas mayormente
consumidas son las dispersadas fuera de sus "sitios seguros”
(ver Figuras 15¢ y 16a), la granivorisa seré comparativamente
menor sobre el reclutamiento de plédntulas, pues estas

semillas aln en ausencia de granivoros, no tienen ninguns
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posibilidad de originar nuevas pléantulas. En el caso de los
modelos de 1las Figuras 15c y 1Ba, el reclutamiento de
pléantulas se veria limitado sélo si el consumo de las
semillas ubicadas en los sitios seguros es lo
suficientemente intenso como para reducir significativamente
la densidad de semillss v por ende el nimerc de pléntulas

que llegan a establecerse.

2) Implicancias sobre la estructura espacial

El modelo de reclutamiento poblacional propuesto en
esta tesis, permite deducir algunas consecuencias
poblascionales. Si las plantas madres estan aisladas, las
semillas se van & concentrar preferentemente bajo el dosel.
En términos de probasbilidades de reclutamiento de 1las
pléntulas, existe una disminucidén al alejarse de la plantsa
madre, por lo gque es esperable la formscidn de asgregados de
plantulss, cerca de 1la plants madre. La accidén de 1los
granivoros hace que las pléantulas tiendasn a concentrarse
cerca o lejos de las plantas madres, pero en ambos casos, la
estructura espacial de las plédntulss va a ser en agregados,
por cuanto, sus probabilidades de reclutamiento estéan
heterogéneamente distribuidas. Ests estructura espacial en
agregados, es corroborada al estudiar algunos patrones de
distribucién espacial descritos en bosgues tropicales. En
efecto, en una elevada proporcidén de especies de é&rboles,

los individuos més Jjovenes presentan uns distribuecidn
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espacisal en sagregados, bajo 1las plantas madres, como
consecuencia de granivoria (Hubbell 1979, 198@).
Si 1las plantas madres estédn muy cercanas entre si, el
perfil de semillas resultsnte es uniforme en ausencia o en
presencia de granivoros. Un perfil de semillas uniforme
determina que la probabilidad de reclutamiento sea la misma
a cualquier distancia entre las plantas madres. Bajo estas
condiciones, se puede predecir que 1la estructura espacial de
las plantulas va & ser aleatoria (Anexo 2). Esta prediceidn
se ve corroborada en tres de las cuatro poblaciones
estudiadas en esta tesis (Anexo 2).

No encontré en la literatura estudios de estructura
espacial en plantas, comparables a la condicién de planta
madre cercana, como la definida en esta tesis. Esto hace en
principio difiecil aplicar un protocolo comparativo, en 1la
bisqueda de otras evidencias que apoven o rechscen la
hipétesis de alestoreidad. No.obstante, algunos estudios de
estructura espacial de &4rboles juveniles (DAP < 200 cm)
me permiten contrastar de modo indirecto esta hipétesis,
bajo el supuesto que la estructura espacial detectada en las
plantas Juveniles es 1la misma que tenian al estado de
pléantula,

En un estudio realizado en bosgues templados v
tropicales (Armesto et al. 1988), se encontrd que en el 8@ ¥%

de 1los casos (n = 10) 1la estructura espacial de los
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juveniles es del tipo aleatorio (Armesto et al. 1886). Este
patrédn espacial es explicado por 1la existencisa de
perturbaciones de gran escala (e.g. deslizamientos de
tierrs, fuego, vulecanismo, tormentas de nieve, huracanes)
las cusles generan parches homogéneos. De este modo, la
probabilidad de reclutamiento es constante dentro de estos
parches. Yo propongo que la estructura espacial aleatoria
observads en estas plantas, también puede explicarse por un
factor intrinseco a la poblacidén, como es la cercania entre
conespecificos. Esta cercania determina que las
probabilidades de reclutamiento de pléantulas

sean

constantes, vias 1la formacidén de una =zona en donde la
densidad de semillas es homogénea.

El mecanismo generador de aleatoriedad que proponge no
es excluyente del propuesto por Armesto et al. (1888). Lo
gue cambia en las dos proposiciones es el tiempo v el modo
en que operan los mecanismos homogenizadores de las
probabilidades de reclutamiento. Las perturbaciones de gran
escala homogenizan los recursos dentro de ls zona
perturbada, lo cual determina una estructura espacisl
aleatoria en las especies pioneras que inician la
colonizacién del parche (Armesto et al. 1986). Por otro
lado, la homogenizacidn de las probabilidades de
reclutamiento, via una distribucién homogénea de las

semillas en el espacio, es independiente del estado
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sucesional de las especies y, para operar s6lo requiere de
la presencia de una poblacién de adultos establecidos, 8 uns

densidad tal que existan sobreposiciones completas de los

perfiles de semillas.

3) Granivoria y reclutamiento de pléantulas de Cryptocsarva
alba.

El modelo propuesto en esta tesis explica y predice muy
bien el efecto de los granivoros sobre 1las CRP de
Cryptocarva alba, bajo arboles cercanos pero no basjo érboles
aislados. En el primer caso, mis experimentos demostraron
que los granivoros son incsapaces de modificar el
espaciamiento entre 1las plédntulas y sus padres. Ellos
producen una curva P con pendiente neutra (Figura 10) y en
consecuencia una CRP plana igual gue la CRP obtenida en su
ausencia (Figura 14. Estos resultados son ademés
concordantes con las CRP planas observadas en el campo
(Figursa 15). Al comparar en términos globales el total de
plantulas que logran establecerse a Enero de 1891 (5,3%) con
el porcentaje de gemillas removidas por roedores vy aves
(9,8%), se concluye que el efecto de los granivoros no puede
explicar por =i solo esta reduccidn drastica en la densidad
de plantulas. En efecto, el 43% de las semillas fue atacado
por hongos y un 32% no fue viable desde la partids, lo cual
hace que un 75% de las semillas, =afn en ausencia de

granivoros no tengs ningunsa probabilidad de llegar 8
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pléantulss (Bustamante & Walkowiak 18891). Estos resultados no
invalidan el modelo, ya que éste predice un consumo de
semillas homogéneo independientemente de la intensidad de
granivoria.

En el caso de los arboles aislados, las discrepancias
entre el modelo v los resultados, se deben en primer lugar a
que el supuesto de independencia entre distribucidén de
sitios seguros y distancia a 1la plsnta madre no es
sostenible en el matorral, debido & un marcado contraste
abidtico entre las =zonas ubicadas bajo el dosel y las =zonas
ubicadas fuera del dosel (Del Pozo et al. 1985). En este
contexto, Crvptocarya zlba seria una especie tolerante a 1la
sombra o bien una especile primaria (sensu Brokaw 1885), pues
los sitios seguros para sus semillss se encuentran
concentrados bajo el dosel de los asdultos y la germinscidn
de 1las semillss fuera del dosel no se produce (Figura 7a).
Fuentes et al. (1884) vy Fuentes et al. (1886) observaron que
otras especies del matorral que coexisten con C. alba, como

Quillaia saponaria v Colligusayvs odorifers, germinan mucho

mejor hacia los espacios abiertos, lo cual sugiere que estas
especiles serian intolerantes a 1la sombra o especies
pioneras.

El hecho que C. albs, sea una especie tolerante = la
sombra, permite explicar la total susencia de plantulas

fuera dél dosel de los arboles adultos (Figurs 12), no
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obstante que las semillas pueden ser dispersadas fuera del
dosel de los 4&rboles (Figura 5).

En resimen, las restricciones abidticas para la
germinacién de las semillas de Crvptocarva alba, serian el
primer factor que impide el reclutamiento de las pléantulas
fuera del dosel de los arboles adultos sislados (Figurs 12).

Otra fuente de discrepancia entre el modelo vy los
resultados, se debe 8 que el consumo de semillas de
Cryptocarva alba no es afectado por las variaciones en la
densidad de semillas en el espacio. En efecto, los
resultados indicaron gue una curva P con pendiente negativa
vy por ende una CRP con pendiente negativa, se puede obtener
a partir de semillas ditribuidas en forma homogénea (perfil
de semillas con pendiente neutra) o heterogénea (perfil de
semillss con pendiente negativa) (ver Figursas 8 v 180). Esto
significa gque el consumo de semillas de Cryptocarva albsa,
siempre serd mayor lejos de los arboles aislados gque cercs
de ellos. Yo propongo que este efecto se produce porque los
granivoros dominantes 1lejos de los 4&rboles (aves, Lépez
1998@) consumen més semillas que los granivoros dominantes
cerca de los édrboles (roedores, Simonetti 1888), a igual

densidad de semillas (Bustamante et al. 1882, ver Anexo 3).

La granivoria seria entonces el segundo factor
ecoldégico que limita el reclutamiento de las plantulas fuera

del dosel de los arboles adultos (Figura 11). Ademéds, esta
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interaccién bidtica no afecta al espaciamiento entre las
pléntulas y sus plantas madres, pues siempre las pléntulas
se van a concentrar bajo el dosel de los adultos, con o sin
su presencia (Figura 89).

Los factores ecolégicos que limitan la sobrevivencia de
las plantulas ya establecidas hacia etapas posteriores de éu
ciclo de vida comd por ejemplo desecacidédn vy herbivoria son
més intensos fuera del dosel de los arboles (Fuentes et al.
1984, Fuentes et al. 1886). Estas restricciones constituyen
entonces una barrers adicional que impide la regeneracidn
natural de Crvptocsrva alba hacia los espacios abiertos del
matorral vy refuerzan ain més los patrones de reclutamiento
de pléantulas observadas en el campo (Figurs 11).

Un 4rbol aislado de Crvptocarva =alba, =se ajusta
bien &l modelo de reclutamiento propuesto para una especie
tolerante a la sombra, en la cual el consumo de sus semillas
incrementa fuera del dosel (Figura 15c). Segin este modelo,
los granivoros podrisn deprimir el reclutamiento de 1las
plantulas, dependiendo de cuédn intenso es el consumo de
semillas bajo el dosel. En el caso de C. alba, mis
resultados indican que el consumo de semillas bajo 4&rbooles
aislados, fue lo suficientemente intenso como para modificar
significativamente 1la pendiente (de negativa a cero) v el
intercepto de 1la CRP (ver Figura 98 v Tabla 7). Esto

significa que el consumo de semillas “deprimidé" 1la CRP,
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hasta tal punto que la densidad de plédntulas reclutsdas =
Enero de 1981 fue significativamente menor en presencia de
granivoros (Tabla 8).

Algunas especies arbdress v arbustivas aque coexisten
con Crvptocarva alba, pueden ser asignadas & los modelos
propuestos en las Figuras 15 vy 16, bajo el supuesto que el
patrdon de consumo de sus semillas, a2l igual que el caso de
C. &alba, incrementa significativamente 8l alejarse de 1la
planta madre. En el caso de otras Lauraceas del matorral que
coexisten <con (. alba, como Bielschmiedia miersii vy Persea
lingue, o bien Lithraea caustica (Anscardiaceae) vy PEeumus
boldus (Monimisceae), con requerimientos similares a C. alba
para la germinacidén (obs. pers.), se ajustarian también sl
al modelo de la Figura 15c¢. En el caso de 1las especies
pioneras como Baccharis linearis y Acscia caven (Armesto &
Pickett 1885), ellas se ajustarian al modelo propuesto en la
Figura 16c, dado que sus sitios seguros estéan ubicasdos fuers
del dosel de los 4rboles adultos.

En relacién a 1las especies pioneras, si la mayor
presién de granivoris se produce en los sitios seguros patrs
las semillas (e.g. fuera del dosel de las plantas madres),
entonces se debieran seleccionar atributos que minimicen el
riesgo de predacién post-dispersidén. Por ejemplo, la
existencia de una testa dura en lss semillss (el caso de

Acacia gaven), ha sido interpretado como un atributo
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que permite a 1las semillas “"escapar” de los granlvoros
(Janzen 1969, Feener 1985), auin cuando este mismo atributo
puede dificultar la germinacién de las semillas (Gutierrez &
Armesto 1881). En el caso de Acacias caven, un escaso
consumo de semillas post-dispersidén, como consecuencia de.
poseer una testa dura, podria permitir ls colonizacién hacia
Areas perturbadas (Armesto & Pickett 1985), més adin si se
sabe que antes que se produzca la dispersidén, las semillas
sufren una elevada mortalidad en los &rboles, por la accidn

de briquidos (Saiz et al. 1977).

4) Conclusiones

En esta tesis, he demostrado gue la distancia entre
plantas madres es una variable relevante para estudiar el
espaciamiento entre los reclutas y sus plantas madres.
Primero, esta variable modifica la distribucién y abundancisa
de las semillas, lo gue afecta los patrones de consumo de
semillas, las probabilidades de reclutamiento de las
pléantulas y su estructura espacial. Es asi como bajo arboles
aislados las plantulss debieran distribuirse en agregados v
bajo plantas cercanss, debieran distribuirse =zl 8Zar.
Segundo, esta variable determina la continuidad del dosel,
lo cual afecta la distribucidén de sitios seguros para las
semillas, en particular bsajo plantas aisladas. Esto me
obliga a8 modificar 1ls definicidn clédsica de plants madre

aisladas (sensu Janzen 19780) por otra, que incluya
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explicitamente las condiciones abidticas bajo y fuera del
dosel. Ademas, log modelos deducidos en esta tesis,
permiten hacer predicciones explicitss en algunss especies
de 4rboles y arbustos del matorral centro-chileno, lo cual
podria orientar estudios posteriores de los procesos de
regeneracidén y sucesidén en este sistemsa.

En sintesis, concluyo que los granivoros y los factores
abiéticos son fscltores proximales que pueden afectar el
espacisamiento entre los reclutas y sus plantas madres, pero
que la distancia entre las plantas madres es un factor
distal gque modula dicho efecto, wis modificaciones en 1@

distribucidén vy asbundancia de semillas y wvis la continuidad

del dosel.



ANEXO 1

EVALUACION DEL CONSUMO DE SEMILLAS EN FUNCION DE LA DENSIDAD DE

SEMILLAS

Un antecedente biolégico importante pasrs reaslizar las
predicciones precisas acerca de como el consumo de semillas
afecta =8 los patrones de reclutamiento de plantulas, es

conocer si la proporcién de semillas consumidas es afectada
por la densidad de semillas. Es asi como los granivoros se
pueden clasificar en densodependientes (la proporecién de
semillas consumidas incrementa al sumentar la densidad de
semillas), densoindependientes (la proporcidén de semillas
consumidas es independiente de cambios en la densidad de
semillas) o bien inversamente densodependientes (la
proporcién de semillas consumidss decrece sl sumentar 1la
densidad de semillas).

Con el objeto de caracterizar lss respuestas de consumo
de semillas de los granivoroz del matorral centro-chileno
(aves y roedores) frente a la densidad de semillas, realizé
experimentos de cafeteris con semillss de C. albs dispuestsas
a diferentes densidades. Puse semillas en el suelo, a

densidades de 5, 10 v 50 semillas /808 cm2, siendo 1la

densidad intermedia (18 semillas /800 cm2) 1la densidad
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observada en terreno. Este experimento se realizo durante

los afios 1889 y 1886: en el afio 1989, con 58 réplicas por
tratamiento (15@ réplicas en total) y en el afio 1998, con 35
réplicas por tratamiento (185 réplicas en totsl).

En cada afio, las réplicas se ditribuyeron

aleatoriamente dentro de aproximadamente una hectdrea, en el

gres de la poblascidn Carrizo (Fundo &1 Pangue, V Regidn).
Este 4&res ez particulsrmente heterogénes, con boggquetes de
C. alba (en ladera exposiciodn Sur), habitats sin arbustos ¥y
habitats ralos de vegetacién dominados por Baccharis
linesris. Al cabo de tres diss, registré la proporcidon de
semillas removidas. Los resultados obtenidos se muestran en
la Tabla 15.

Los resultados indican que la proporcidén de semillas
consumidas fue significativamente mayor en el afio 1888
(ANOVA, F = 15,9, g.1. = 1, P << ©6,8801). Sin embargo, en
ambos afios, la proporcion de semillss consumidas no fue
afectada por la densidad de semillas (ANOVA, F = ©,23, g.1l.
= 2, P>0,56yF=1,89, g.1. = 2, P » 8,15 para los afios
1988 y 1880 respectivamente).

Estos resultados permiten conecluir que los granivorés
del matorral centro-chileno, especificaments las aves v los
roedores, son densoindependientes, respecto de las semillas
de Cryvptocarvas albs esto es, la proporcidén de semillas

consumidas es independiente de la densidad a la cual égtas

se encuentran.
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En términos del modelo de reclutamiento poblacional
propuesto en esta tesis, la curva de sobrevivencia de
semillas P que generen estos organismos bajo arboles
aislados, va a tener pendiente cero v en consecuencia, la
CRP resultante tendrd una pendiente negativa (ver Figura
3b). Esto signifes que en el matorral-centro chileno, en
presencia de granivoros, las pléantulas tenderédn a reclutar
rreferentemente bajo las plantas adultas, de igual manera

gue si estos organismos no estuvieran presentes.
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Tabla 14.- Proporciodn de semillas removidas de
alba, localidad E1l Pangue (V Region),

199@. Se dispusieron tres tratamientos con densidades

iniciales de 5, 1@ y 50 semillas/ 960 cmZ2. Se muestran los
valores medios + 1 ee,.

Cryptocarva
en Julio de 1888 vy

Afios Densidad de semillas
(individuos/ 800 cm2)

1889 8,57 (B,835) @,61 (©,84) @,37 (B,83) @,51 (B,83)

1986*xx @,25 (©,04) @,25 (9,83) @,17 (8,01) 8,22 (8,02)

¥ el nimero de réplicas por tratamientos fue de 50
¥k el numero de réplicss por tratasmientos fuoe de 35



88

ANEXO 2

ESTRUCTURA ESPACIAL DE. PLANTULAS BAJO PLANTAS MADRES
CERCANAS

A partir de salgunos de los modelos clésicos de
reclutamiento poblacional en plantas (Janzen 1873, Hubbell
18863, McCanny 1885, Becker et al. 1985, Howe 1888, Thomas
1889), se ha intentado predecir el efecto que tendrian los
granivoros vy herbivoros sobre la estructura espacial de 1la
poblacidén, bajo el supuesto que 1s distribucidn espacial de
los sadultos es en 4dltimo término, wuna funcidén de la
distribucidn inicizl qgue tuvieron las semillas o las
pléantulas que los generaron (Fleming & Heithaus 1981).

La proposicidn gue los granivoros y herbivoros pueden
afectar la estructuras espacial de las plantas adultas
(Janzen 1870, Hubbell 1979, 1983) ha criticads (Hubbell
1988, Clark & Clark 1884). En efecto, se sabe sactualmente
que la estructura espacial de una poblacidén, es el resultado
final de la accidén de diferentes factores bidticos (entre
ellos 1s granivorias) v gbidticoe los cusles operan a escalas

egpaciales v temporsles muy diversas (Hubbell 1888, Armesto

et al. 1886, Ward & Parker 1988).
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pl = === (4>

se obtiene que

PB = pPl = P2 =.iiiieinn = pj (5D

para todo di.

0 sea, 1la probabilidad que tiene una semilla de
establecerse como pléantuls es constante para cualquier
intervalo de distancia di. Si ademds se cumple que (i) 1los
valores de pil son muy pequefios (e.g. i 8 es muy grande) ¥y
(ii) 1la presencia de una pléantula establecida en cualguier
punto, no afecta 1la probabilidad de gque una semilla se
establezca como pléntula en un punto vecino, entonces la
ocupacidn de cads uno de los intervslos de distancia di por
B 15 2reiwims X plantulas se distribuye segun la funcidn de

Poisson (Diggle 1983, Elliot 1883), la cual se expresa como
PLl) = SeRemEsm (6)

donde s es el parédmetro de Poisson. En este caso, este
pardmetro representa la densidad medis de individuos por
intervalo.

Dado que la variable aleatoria X se distribuye segin

Poisson, entonces puedo predecir gue la estructurs espacial

esperada de las pléantulas serd aleatoris.
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Bajo 4arboles cercanos, los granivoros consumen semillas
en forma homogénea. Es razonable suponer entonces que ellos
no van & modificar las probabilidades de reclutamiento de
las pléantulss como fue expresado en la ecuacidn (5). Si esto
es 8sl, entonces los granivoros son 1irrelevante - en la
determinacion de la estructura espacial de las pléntulas.

La predicecidén de una estructura espacial aleatoria de
lss pléantulas bsjo arboles cercanos, la puse s pruebs en las
cuatro poblaciones de Crvptoecarva albs snslizadas en esta
tesis. Registré en cada poblacidn el nimero de pléantulas
presentes dentro de un cuadrsdo de ©,25 m2, dispuesto cada
@,5 m entre parejas de plantas madres separadas
aproximadamente a 2 m entre si, Cada muestra de cuadrados
fue analizada con un ajuste de Poisson, utilizando unsa
décima de X2 (ver Elliot 1883). En tres de 1las cuatro
poblaciones estudiadas (p = @,75) se corrobora la prediceiédn
de salestoriedad de las pléantulas (Tsbla 15).

El numero de poblaciones estudiadas fue bajo, lo cusl
increments la probabilidad de cometer un error tipo II (no
encontrar diferencias cuando éstas existen) al realizar uns
déecima parsa evaluar el nivel de significancia del valor p =

@,75. Sin embargo, estos resultados sugieren fuertemente que

con un mayor nimero de poblaciones estudidas, la tendencisa

hacia unsa estructurs espacial aleatoris se mantendria.
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Una estructura espacial aleatorias, debiera mantenerse
haecia las clases de edades superiores, si y s6lo si se
mantienen constantes las probsbilidades de reclutamiento.
Este escenario es poco probable en poblaciones naturales,
debido a que las perturbaciones a 1las cuales se ven
sometidas las poblaciones naturales (muerterde individuos,
competencia, predacién, avalanchas, etc.) son  factores
generadores de heterogeneidad, lo cual va a modificar las

probabilidades de reclutamiento en el espacio y por lo tanto

un cambio de estructura espacial de los individuos.
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Tabla 15.- Ajuste de Poisson para determinar la estructura

espacial de plantulas de Crvptocsrva albs. s = densidad

media de plantulas por ©,25 m2 + 1 ee. n = numero de

cuadrados. Entre paréntesis se indica el nimero de parejas
de Arboles snalizadas. El signo * sefiala 2 1a poblacién

aue
no se ajusta a la distribucidén de Poisson.

Poblacién = 51 X2 g.1 P
La Campansa 3,5 + 6,4 4818 4,2 4 > @,30
C. Grande 3,6 + 9,86 40(18) 14,2 4 < @,01%
Carrizo 8,5 + 8,1 36(8) B,5 3 > B.85

Pedregsal 3,9 + 2.4 58(12) 3,8 4 > 0,85
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ANREXO 3

CONSUMO DE SEMILLAS DE CRYPTOCARYA ALBA POR AVES Y ROEDORES
EN EL HATORRAL CENTRO-CHILENO

Existen evidencias expérimentales que indican qbe el
consumo de semillas de Crvptocarva albsa es
significativamente mayor hacis los espacios abiertos del
matorral, lejos de las plantas madres (Bustamante et al.
1992, esta tesis). Sin embargo, esta informacidn sgrupa al
efecto conjunto de todos los consumidores de semillas (aves
y roedores). Con el objeto de dilucidar 1s importancis
relativa de aves vy roedores al consumo de semillas de
Crvptocarva alba, evalué la tasa de remocién de semillss por
aves y roedores en hébitats densos (bajo los &rboles) vy
hacia los espacios abiertos (lejos de los 4rboles). Este
experimento se realizd en el Fundo El1 Pangue (Cordillera de
la Costa, V Regidn) durante Junio de 1888.

Debido a que los tiempos de actividad de roedores v
aves difieren completamente (los roedores son nocturnos vy
las 8aves son diurnas), se tiene la seguridad que las
semillas consumidas durante el dig se debe a lag aves v las
consumidss durante ls noche se debe a los roedores. Para
evaluar el consumo de los roedores dispuse en cada habitat

15 cépsulass de Petri, cada uns con 10 semillas, separsdss s
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una distancia de 15 m, durante la noche. Para evaluar el

consumo de aves, dispuse exactamente el mismo disefio durante

el disa.

Al caser la noche retiraba las placas destinsadas s

evaluar el consumo de las aves y sl amanecer las volvia a

poner, pero gimultdénesmente retirsbs las placas destinadas s
evalusar el consumo de los roedores. Este mismo procedimiento
lo repeti durante custro dias, sin reponer lss semillas que

eventualmente serisn removidas. Los resultados se indican en

la Tabla 16.
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Tabla 18.- Tasa de remocidn de semillas (nuimero de semillsas
removidas/ dis) por aves y roedores en habitats densos
(bajo dosel) y abiertos (fuera de dosel). Se representan los
valores promedio + 1 ee. En cada tratamiento, n = 15.

Hébitat Aves Roedores
Denso 2,05 + 0,05 2,3 + 0,1
(bajo dosel)

Abierto 1,20 + 9,18 2,1 + 6,1

(fuera dosel)
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En los h&bitats sabiertos, las aves fueron las
principales consumidoras de semillas (t = 4,5 g.1. = 28, P
<< @,81). En los hébitate densos, los roedores consumieron

més semillas gue las aves (t = 2,6, g.1. = 28, F < @,85).

-Las aves, en los espsacios abiertos, consumieron mis zsemillas
gue los-roedores, en los hébitats densos (L = 3,2, g.1. =
28, F <-E,Bl). En términos globales, la remociodn de semillas
fue mayor en los hédbitats asbiertos (ANOVA, F = 37,24, g.1. =
1, P < 0,881) y las aves consumen méads semillss que 1los
roedores (ANOVA, F = 15,38, g.1. = 1, P < 8,0081)

En resdmen, los roedores son los principales
consumidores de semillss bajo el dosel de 1los 4&rboles
parentales y las sves son las principales consumidoras de
semillas fuera del dosel de estos 4&drboles. Ademds, el
consumo de semillas es mayor al alejarse de 1los arboles
siendo las aves las principales responsables de este mayor
consumo. Esta diferencia entre aves y roedores, permite
explicar que la curva de sobrevivencia de semillas P
obtenida en mis resultados, haya decrecido
significativamente con la distancia a los arboles parentales

alslados (ver Figuras 8b y 108).
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