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RESUMEN

En esta tesis se estudié el efecto de plantas lefiosas aisladas en
campos sucesionales (llamadas plantas "percha"), en la
regeneracidén post-agricultura de comunidades de bosque en la Isla
Grande de Chiloé (42° s).

El supuesto fundamental de esta tesis fue que la presencia
de plantas percha afecta el patrén de dépositacién de semillas de
especies lefiosas de fruto carnoso dispersadas por aves,
concentrandose bajo el dosel de estas plantas y siendo muy
escasas en los sitios abiertos. Se propuso que, debido a sus
efectos sobre los agentes dispersantes, plantas percha de
distintas especies, formas de vida y diferente carga de frutos,
diferirian en cuanto al ntmero Y riqueza de especies de semillas
que se acumularia bajo su dosel. Ademés, se propuso que estas
diferencias podrian extenderse a los patrones de abundancia y
riqueza de especies de las plantulas y brinzales de las especies
lefiosas de fruto carnoso. Se planted que sitios sucesionales de
distinta edad y grado de cobertura lefiosas podrian diferir en la
abundancia y riqueza de especies de semillas ornitdécoras que se

concentraria bajo el dosel de las plantas percha.
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En dos sitios Sucesionales de distinta edad (25 y 40 afios)
Yy cobertura lefiosa, el nimero y la riqueza de especies de
semillas ornitécoras fue dos o6rdenes de magnitud mayor bajo las
Plantas percha que en los sitios abiertos. No se encontraron
diferencias significativas en 1la intensidad de la 1luvia de
semillas ornitécora entre las distintas localidades, pero si en
la riqueza de especies, siendo é&sta mayor en la localidad
sucesional méas antigua. Se encontraron diferencias significativas
en la lluvia de semillas bajo &rboles vy arbustos, siendo mas
abundante y méds rica en especies bajo los arboles. La lluvia de
semillas ornitécoras fue significativamente mas abundante, pero
no mas rica en especies, bajo individuos con frutos que bajo
individuos sin frutos. Se encontraron diferencias entre especies
de arbol percha, siendo 1la lluvia de semillas cuatro veces mas
numerosa y dos especies més rica en especies bajo Drimys winteri
(Winteraceae) que bajo Amomyrtus luma (Myrtaceae) .

No se encontraron plantulas o brinzales de especies lefiosas
de fruto carnoso en las parcelas ubicadas fuera del dosel de 1los
drboles percha. La densidad de plantulas bajo el dosel no fue
significativamente diferente entre especies de percha, pero
difirid entre sitios sucesionales, siendo mayor en el sitio méas

antiguo. La riqueza de especies de pléantulas Y brinzales fue
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mayor bajo Drimys que bajo Amomyrtus, y difirié entre sitios suce
sionales.

En base a los resultados_obtenidos, € propone un modelo
general sobre el efecto de las plantas percha en la colonizacioén
de sitios perturbados. Este modelo hace predicciones sobre la
relacién del efecto percha con el tiempo sucesional y el
desarrollo de 1la cobertura lefiosa; las consecuencias del efecto
percha sobre la diversidad de especies en un sitio sucesional
Cuando existen perchas remanentes y cuando las perchas se
desarrollan a partir de especies pioneras; Y sobre las variacién

de la importancia del efecto percha a través de 1a sucesién.




ABSTRACT

In this thesis I studied the role that isolated woody plants in
open fields (perch plants) play as regeneration nuclei in the
secondary succession in post-agricultural old fields in Chiloé
Island, Chile (42° s).

The fundamental assumption of this study was that the
presence of isolated woody plants would affect the pattern of
bird-dispersed seeds. Seed rain should concentrate under perch
plants and be comparatively scarce in open sites. I proposed that
because of their effect on dispersal agents, perch trees should
concentrate more seeds than perch shrubs; that fruiting plants
should concentrate more seeds than plants without fruit; and that
different species of perch plants would differ in the numbers and
species richness of the seeds that they concentrated.
Additionally, I proposed that the effect of perch plants on the
seed rain should extend to their effect on seedling and sapling
recruitment, and be expressed in different <juvenile plant
density and species richness patterns. I tested these hypotheses
in two post=agricultural successional sites of different age and

degree of woody cover in Chiloé Island.
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In both successional sites the number and species richness
of seeds of fleshy-fruited woody species was two orders of
magnitude greater under perch plants. than in open sites. No
differences were found among sites with respect to the average
number of seeds dispersed daily, but the total amount of seeds,
and seed species richness was greater in the older, more
developed, successional site. I found differences among life-
forms, ornitochorous seed rain being more numerous and more
species-rich under trees than under shrubs. Seed rain was more
abundant, but not more species-rich, under fruiting- than under
non-fruiting individuals. For the 1994 summer sampling season, I
found significant differences in the total number of seeds, and
in the number of Species, collected under the different species
of perch trees.

I did not find any seedlings or saplings of bird-dispersed
woody species in the sampling plots located in open sites, away
from perch plants. The density of seedlings was not significantly
different among perch species, but it differed between
Successional sites, being greater in the older site. The species
richness and density of seedlings and saplings was different
below the different perch species, and differed among sites;

being greater in the older site.
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I propose that perch trees modulate secondary succession in
southern Chilean rainforests via the concentration of bird-
dispersed seed rain and their effect on seedlings and saplings.
Based on the results obtained in this thesis, I propose a general
model of the effect of perch plants in relation to successional
time, and the development of a woody canopy; and of the
consequences of "perch effects" on species divesity on a
successional site depending on whether perch plants are isolated
standing trees or newly-developed colonizing individuals. I also
suggest how the importance of the "perch effect" wvaries along

succesional time.
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INTRODUCCION

El término sucesién designa los cambios en la composicidn
especifica y estructura de un parche de vegetacién a 1lo largo
del tiempo (Pickett 1976) . Cuando este proceso ocurre en
sitios donde nunca existid vegetacién o no quedan vestigios
del suelo y la biota que anteriormente ocuparon el lugar, 1la
sucesién se denomina primaria (Lincoln et al. 1982). Cuando
la dindmica post-perturbacién ocurre sobre suelo formado,
donde ©pueden persistir semillas (u otras estructuras
reproductivas) y/o organismos adultos vivos, remanentes de
las poblaciones que originalmente ocuparon el sitio, la
sucesidén se denomina secundaria (Cheke et al. 1979, Guevara
et al. 1986, Putz & Apanah 1987). En ambos tipos de sucesién
el proceso sucesional esta condicionado por tres factores:
(1) disponibilidad de espacio; (2) disponibilidad de especies
colonizadoras y (3) el desempefio diferencial de las especies
en el sitio (Pickett et al. 1987).

En sucesiones secundarias de bosques, la disponibilidad
de espacio depende de perturbaciones naturales, tales como la
formacién de claros debido a 1la mortalidad de &rboles del
dosel (Pickett et al. 1987) . También puede ser resultado de
perturbaciones antrépicas como rozas, talas y apertura de

terreno agricola (Pickett 1982, de Foresta et al. 1984,
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Alvarez-Buylla ¢ Martinez~Ramos 1991, Guevara & Laborde
1993).

La disponibilidad de especies colonizadoras estaria
condicionada por la presencia de una fuente de propagulos en
Zzonas adyacentes al A&rea perturbada, por 1la capacidad de
dispersién de estos propagulos hacia el sitio abierto, y por
la disponibilidad de recursos para 1la germinacién \%
desarrollo de los propégulos en el sitio (Pickett et al.
1987) .

El desempefio diferencial de las plantas en el sitio
sucesional estaria determinado por la variabilidad en las
respuestas de las plantas colonizadoras ante las condiciones
micro-ambientales, sus restricciones ecofisioldgicas, sus
estrategias de  historia de vida, Y por miltiples
interacciones intra- e interespecificas como competencia o
alelopatia (Pickett et al. 1987).

Los tres factores que determinan 1los patrones de
sucesién son modificados por condiciones especificas para
cada sitio sucesional (Pickett et al. 1987, Armesto et al.
1991). Por ejemplo, 1la disponibilidad de espacio puede
depender de la extensién del drea afectada, la severidad de
la perturbacién y el tiempo transcurrido desde que ocurrid la

perturbacidén (Pickett et al. 1987). De igual manera, la
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disponibilidad de especies colonizadoras Y su desempefio en el
sitio sucesional pueden ser modificados por la heterogeneidad
ambiental del sitio sucesional Y sus efectos sobre las
semillas y plantulas en las etapas iniciales de la sucesién

(Armesto et al. 1991, Bustamante 1992).

Heterogeneidad ambiental en etapas tempranas de la sucesidn
Turner (1989) sefiald la importancia de determinar el efecto
de la heterogeneidad del paisaje sobre la dinamica
vegetacional, advirtiendo la necesidad de considerar
distintas escalas espaciales y temporales. Armesto et al.
(1991) propusieron investigar el papel del patrén de
heterogeneidad espacial en 1la sucesién secundaria y su
significado funcional. Estos autores sugieren que estudios
del efecto del vpatrén espacial sobre el proceso de
regeneracién en campos de cultivo abandonados pueden
contribuir a entender los mecanismos sucesionales.
Dependiendo del tipo de vegetacidén pre-perturbacioén y
de los tipos de parche circundantes, tanto la microtopografia
y el tipo de suelo, como la vegetacidén remanente en campos de
cultivo abandonados pueden generar diferentes patrones de
heterogeneidad al inicio de 1la sucesién (Pickett 1982,

Armesto et al. 1991, 1995),
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Una de las fuentes de heterogeneidad mas comunes en
areas sucesionales previamente forestadas es la presencia de
drboles adultos que quedaron aislados después de la
perturbacién o pertenecientes a especies lefiosas pioneras de
rapido crecimiento (McDonnell & Stiles 1983, McDonnell 1986,
Guevara et al. 1986). Estos arboles representan parches
discretos de heterogeneidad horizontal y también vertical,
pues sobresalen de la vegetacién herbacea que coloniza
inicialmente el campo. Los arboles aislados pueden jugar un
papel muy activo en la sucesién. Por una parte, pueden
contribuir a atraer a los agentes dispersantes de semillas de
especies colonizadoras, y por otra, pueden modificar su
entorno inmediato por el efecto de su sombra, la caida de sus
frutos, semillas y hojarasca, o la Presencia de raices,
afectando el establecimiento de 1la vegetacidn bajo su dosel
(Yarranton & Morrison 1974, McDonnell 1986, Guevara & Laborde
1993, Debussche et al. 1982).

Existe abundante literatura que confirma el papel de
plantas lefiosas aisladas como puntos de concentracidén de la
lluvia de semillas transportada por aves frugivoras (Smith
1975, Debussche et'al. 1982, Skeate 1985, Guevara et al.
1986, Guevara & Laborde 1993, Herrera et al. 1994). También
se han publicado algunos estudios del efecto de estas plantas

aisladas sobre la sucesién temprana, que destacan su efecto
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acelerador del proceso de colonizacién por parte de 1le
vegetacidén lefiosa (Debussche et al. 1982, McDonnell 1986,
McClanahan & Wolfe 1993). Sin embargo, muchos de los factores
que determinan la composicidén especifica y variabilidad
temporal de 1la 1lluvia de semillas producida por aves
dispersantes sobre dreas Sucesionales espacialmente
heterogéneas Yy sus implicaciones para la dindmica
vegetacional siguen siendo pobremente conocidos (Skeate 1985,
Howe 1989, Debussche & Isenmann 1994, Masaki et al. 1994).
Esto se debe a que: (1) no siempre se han integrado 1los
procesos de dispersién y establecimiento (Howe 1989, Willson
1981, Masaki et al. 1994); (2) no se han explorado muchas de
las posibles interacciones entre distintas especies de
plantas aisladas creciendo en un mismo sitio y la vegetacién
colonizadora (Masaki et al. 1994, Herrera et al. 1994); vy
(3) no se ha comparado la secuencia del proceso de invasién,
germinacién y establecimiento de la vegetacidén en localidades
sucesionales del mismo tipo de bosque pero de distinta edad

y con diferente grado de cobertura lefiosa (Uhl et al. 1988).

Efecto de los arboles aislados sobre la lluvia de semillas

En sucesiones secundarias de bosques tropicales,
subtropicales y templados alterados por accidén antrépica, los
adrboles aislados sirven de sitios de descanso y alimentacién
para aves frugivoras que actiian como agentes dispersantes de

semillas (Smith 1975, Debussche et al. 1982, Gleadow 1982,
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McDonnell & Stiles 1983, de Foresta et al. 1984, Guevara s
Laborde 1993, Debussche g Isenmann 1994). Las semillas de
plantas lefiosas contenidas en las fecas o regurgitadas por
las aves se concentran bajo el dosel de los asi definidos
como arboles "percha" (Smith 1975), siendo muy escasas en los
sitios abiertos adyacentes, lo que refuerza la heterogeneidad
espacial de la vegetacién. Ademds, una planta percha puede
producir su propia "sombra de semillas" (Alvarez-Buylla &
Martinez Ramos 1990), 1la que se integra a las semillas
dispersadas desde otras fuentes.

La abundancia de semillas en el suelo en un tiempo dado
incorpora el "banco de semillas" presentes en el suelo,
dispersadas en estaciones previas a la actual, ademas de la
"lluvia de semillas" actual (Alvarez~-Buylla & Martinez-Ramos
1990). Esta lluvia seria funcién de: (1) una reduccién
exponencial en la densidad en relacién con la distancia a la
planta madre (Harper 1977, Debussche et al. 1982, Debussche
& Isenmann 1994); (2) un incremento localizado de la densidad
producido por la actividad dispersante de las aves bajo las
plantas percha que sobresalen de la matriz herbécea
(McDonnell & Stiles 1986, Debussche & Isenmann 1994);
incremento que estaria modulado por (3) las especies de

drboles "fuente de semillas” Y de arboles percha, y (4) la
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altura de la vegetacién lefiosa que sirve de percha para las
aves dispersantes (McDonnell 1986, Debussche & Isenmann
1994) .

Otro factor modulador de la abundancia de semillas en el
suelo de un area sucesional seria el patrén de sobrevivencia
de las semillas frente a la granivoria. La actividad de los
vertebrados granivoros podria alterar los patrones originales
de densidad de semillas. Mientras que en algunas localidades
los granivoros concentran su actividad bajo el dosel, en
otras consumen preferentemente las semillas que han caido en
los espacios abiertos (Hubbell 1980, Webb & Willson 1985,

Herrera et al. 1994, Bustamante & Vasquez 1995) .

Efecto de 1a heterogeneidad en 1a germinacidén de semillas v

la sobrevivencia de plantulas

Las condiciones microambientales bajo las plantas percha
pueden determinar el establecimiento diferencial de las
especies cuyas semillas se concentran bajo su dosel de
distintas maneras: por una parte, los &rboles percha pueden
atenuar el estrés ambiental, debido al efecto termorregulador
de su sombra y hojarasca (Venable & Browns 1988, Chambers &
McMahon 1994); también pueden modificar el porcentaje de
mortalidad por depredacién, condicionando la conducta de los

vertebrados granivoros (cf. Webb & Willson 1985, Bustamante
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& Vasquez 1995). Ademés, los A&rboles aislados pueden
modificar las condiciones de germinacién bajo sus copas,
reteniendo la humedad del sﬁelo © destilando substancias de
la raiz o de las hojas al suelo (Debussche et al. 1982, Howe
& Smallwood 1982, Fuentes et al. 1984, Guevara & Maeve 1987).

Diferentes especies de plantas aisladas podrian tener
distintos efectos sobre la sobrevivencia, germinacién vy
establecimiento de 1las semillas que han concentrado (Howe §
Smallwood 1982, Fuentes et al. 198s6). Solamente si 1los
propagulos sobreviven Yy las pléantulas germinan bajo el dosel
de una planta percha, la planta percha representa un "sitio
seguro" (sensu Harper 1970), y estaria "facilitando" (sensu
Connell & Slatyer 1977) el establecimiento de las especies
colonizadoras. Si el arbol percha favorece la germinacién y
establecimiento de las plantulas a partir de semillas caidas
bajo su dosel, podria considerarse como arbol "nodriza"™ (Read
& Hill 1986) y transformarse en un’ "nlicleo de regeneracién™
del bosque (McDonnell g Stiles 1983) en las etapas
sucesionales iniciales.

Si la percha no afecta la germinacién de las semillas ni
la sobrevivencia de 1as pléantulas de 1las especies

colonizadoras, la interaccién puede definirse como

"tolerancia" (sensu Connell & Slatyer 1977), y podria tener




pboca relevancia para el proceso sucesional.

En contraste, si la planta percha inhibe 1la germinacién,
el establecimiento y/0 el crecimiento de algunas (o todas)
las especies de 1las plantulas que se concentran bajo su
dosel, entonces el efecto seria de "inhibicién" (sensu
Connell & Slatyer 1977). En este caso el efecto de la percha
sobre el proceso sucesional podria ser adverso.

La inhibicién podria deberse a que: (1) las especies
colonizadoras son sombra-intolerantes (Clark & Clark 1984,
Thomas 1989, Bustamante 1992); (2) interacciones intra— e
interespecificas como la competencia entre plantulas Yy entre
plantulas y el 4rbol adulto reducen las tasas de
reclutamiento en comparacién con el reclutamiento que
ocurriria en lugares abiertos (Debussche et al. 1982); vy (3)
las substancias alelopaticas producidas por la percha inhiben
la germinacién o el crecimiento de otras especies (Herrera et
al. 1994).

Existen otros factores, que no dependen directamente de
especie de la planta aislada, que también afectan las tasas
de reclutamiento en un sitio sucesional. La depredacién
(granivoria o herbivoria) por aves o mamiferos pueden
modificar los patrones de abundancia de las poblaciones y la

dindmica de las comunidades bajo plantas adultas (Schupp
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1988, Bustamante 1992, Chambers & McMahon 1994, Bustamante &
Vasquez 1995). Por ejemplo, si la granivoria se concentra
bajo el dosel de 1los arboles remanentes en el sitio
sucesional, las escasas semillas que caen en los espacios
abiertos podrian ser tanto o mas importantes que las semillas
que caen bajo los &rboles para la regeneracién (Schupp 1988,
Schupp et al. 1989, Bustamante 1992).

Trabajando en bosques maduros, Hubbell (1980) propuso
que seria posible observar reclutamiendo diferencial cerca de
individuos adultos cuando la produccién de semillas es nuy
elevada, de modo que los granivoros no alcanzan a consumirlas
todas. Si bien esta proposicién se refiere a semillas vy
plantulas conespecificas con 1la planta "madre"; el
razonamiento seria valido para una planta percha, en cuanto
a que bajo su dosel se concentra un gran numero de semillas
con- y heteroespecificas (Bustamante & Vasquez 1995) .

Para determinar el efecto de 1la heterogeneidad espacial
en un campo abierto sobre el proceso sucesional, Herrera et
al. (1994) proponen determinar si los patrones de dispersién
de semillas en el espacio producen patrones predecibles de
distribucién de pléntulas. De no coincidir estos patrones,
sugieren determinar los mecanismos que explican estas

diferencias.
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Sucesidén secundaria en el bosque Valdiviano
La regeneracién del bosqug Valdiviano ha sido estudiada
fundamentalmente en bosques primarios (Veblen & Schlegel
1982, vVeblen 1985, Donoso et al. 1985, Armesto & Fuentes
1988) . La produccién de semillas y los requerimientos de luz,
temperatura y humedad del suelo apropiados para la
germinacién de las semillas de algunas especies lefiosas de
estos bosques son conocidos (Donoso & Cabello 1978, Donoso et
al. 1984, 1985; Murta & Gonzalez 1985, Cabello & Botti 1987).
Por otra parte, a pesar del alto grado de deforestacién
en el sur de Chile (Armesto et al. 1994), no existen estudios
sobre la sucesién secundaria en sitios perturbados por accidn
antrdépica en esta zona, ni se conoce el efecto de &rboles
remanentes o pioneros sobre el proceso sucesional.
En varias comunidades de bosque Valdiviano situadas en
la Isla Grande de Chiloé donde la tala, extraccidén de lefia o
produccién de carbén han eliminado la mayor parte de 1la
cobertura boscosa, han quedado fragmentos de bosque maduro
rodeados por campos de cultivo y pastoreo, algunos utilizados
activamente y otros abandonados (Sabag 1993, Willson et al.
1994). En 1los campos abandonados es comin observar plantas

lefiosas aisladas, particularmente arbustos como varias

especies de Berberis, y é&rboles como Drimys winteri,
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Amomyrtus luma, Luma apiculata, y Rhaphithamnus spinosus, que
ofrecen alimento Yy refugio para las aves frugivoras (Sabag
1993).

Los antecendentes sobre historia natural de los bosques
de la Isla de Chiloé son relevantes para evaluar el papel de
los &rboles aislados en 1la sucesidén secundaria de sitios
perturbados por accién humana. Por ejemplo, (1) se ha
demostrado que mas del 70% de las especies lefiosas tienen
sindromes de dispersién ornitdcoros (Armesto et al. 1987,
Armesto & Rozzi 1989); (2) se ha registrado la fenologia de
la flora lefiosa (Smith-Ramirez 1992), lo que permite conocer
los periodos del afio de mayor fructificacién y dispersién de
semillas; (3) existen censos de la abundancia y diversidad de
aves frugivoras y se ha mostrado su contribucién a 1la
dispersién de semillas de especies del bosque en sitios
sucesionales (Sabag 1993).

Se ha sugerido la posibilidad de dispersién de algunas
semillas por hormigas, lagartijas y zorros que consumen
frutos y podrian dispersar semillas viables (M. Willson,
comunicacién personal). Sin embargo, en comunidades donde 1la
mayor parte de la flora lefosa posee frutos carnosos y las
aves son los principales agentes dispersantes, la

contribucién de otros frugivoros tiende a ser minima




13
(Debussche et al. 1982). Por lo tanto, en este estudio 1la
contribucidén de otros agentes dispersantes ademds de las aves
no fue evaluada.

Considerando la informacidn disponible, las comunidades
sucesionales de la Isla de Chiloé constituyen un sistema
apropiado para estudiar el efecto de los drboles percha sobre
la regeneracién del bosque lluvioso templado de Sudamérica

austral.

Supuestos y predicciones

1.1. Efecto percha

Puede definirse efecto percha como la concentracién de
semillas transportadas por aves bajo el dosel de una planta
lefiosa aislada en un campo agricola abandonado. Este supuesto
debe confirmarse y cuantificarse en areas secundarias de la
Isla de Chiloé, antes de poner a prueba las predicciones que
a continuacién se presentan sobre el papel de las plantas

percha en la sucesién.

1.2. Efecto de la forma de vida Y presencia de frutos sobre
la calidad de una planta percha

La forma de vida es una caracteristica que incorpora el

factor altura de la percha, dependiendo de si se trata de un

i

arbol o arbusto. La altura de la planta percha podria
t,
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condicionar la conducta, Y por tanto, el numero y composicidén
de especies de aves frugivoras visitantes; en consecuencia,
podria modificar la cantidad y calidad de la 1lluvia de
semillas (Jordano 1983, McDonnell & Stiles 1983, Debussche &
Isenmann 1994).

Estudios experimentales con "perchas artificiales",
sugieren que la concentracién de semillas ornitécoras debiera
Ser mayor cuando las plantas percha son mas altas; y por lo
tanto, mayor en &rboles que en arbustos en un mismo sitio
sucesional (McDonnell 1986).

Ademds, considerando que los arboles o arbustos con
frutos maduros representan una fuente puntual de recursos
alimenticios para las aves frugivoras dispersantes (Herrera
et al. 1994), 1las plantas percha que presenten frutos
carnosos a los agentes dispersantes debieran concentrar bajo
Su dosel un mayor ntmero de semillas que las plantas percha
sin frutos.

En esta tesis se consideran los atributos "forma de
vida" y  Tpresencia/ausencia de frutos" en un disefio
factorial, evaluando en forma conjunta su efecto sobre la
lluvia de semillas ornitécora. Se propone que la lluvia de
semillas bajo arboles sera mayor y mas rica en especies que

bajo arbustos y que la lluvia de semillas bajo plantas con

b
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frutos serd mas abundante Y mas rica en especies que bajo

plantas sin frutos. Segun esta hipdtesis, |en términos de

abundancia y riqueza de especies la lluvia de semillas bajo

las distintas clases de percha debiera ser, en

orden

descendente: &rbol con frutos > &rbol sin frutos > arbusto

v

con frutos > arbusto sin frutos; siempre Y | cuando no haya

interaccién entre factores.

1.3. Efecto de la especie de la planta percha |sobre la lluvia

de semillas

AUn creciendo bajo iguales condiciones, teniendo una misma

forma de vida y fructificando simultédneamente,

la especie de

la planta percha puede determinar diferencias|en el ntimero e

identidad de 1las especies de aves que acttan como agentes

dispersantes. Esta hipétesis se basa en que

especies de aves pueden tener requerimient

distintas

0s dietarios

distintos y sus conductas de forrajeo | pueden

condicionadas por la palatabilidad o contenido

estar

de nutrientes

de los frutos de algunas especies de plantas (Pratt & Stiles

1983; Howe 1986, 1989). En consecuencia, la abundancia y

riqueza de especies de frutos que las aves conlsumen y de las

semillas que depositan bajo las perchas puede
especies de plantas percha (Howe 1989, 1990;

Guevara & Laborde 1993, Masaki et 4l.

variar entre

Foster 1990,

1994) .

Esta
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heterogeneidad en 1la 1lluvia de semillas bajo distintas
especies de percha podria producir diferencias en la
abundancia y diversidad de especies en los distintos nticleos

de regeneracién de la comunidad sucesional.

2. Factores que modifican el efecto percha:

2.1. Granivoria

Las concentraciones de semillas directamente bajo el dosel de
las plantas percha, representan parches de recursos para los
granivoros (Howe 1989). Frecuentemente, el forrajeo de estos
organismos depende de la densidad de semillas, y tiene
importantes consecuencias sobre el establecimiento de 1la
vegetacidén invasora (Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1990;
Bustamante 1992). Considerando que bajo las plantas percha se
acumula un gran ntmero de semillas, se propone que en
localidades sucesionales del bosque Valdiviano la granivoria
bajo las plantas percha sera significativamente mayor gue en
los espacios abiertos. Este patrén de forrajeo podria hacer
variar, entre otras cosas, el patrén de abundancia de
semillas préximas a germinar Y su composicién de especies en
terreno. Sin embargo, debido a la gran abundancia de semillas
que debe concentrarse bajo las plantas percha, el efecto de
la granivoria no debiera cambiar el patrén de concentracién

de semillas.
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2.2. Banco de semillas
En algunos ambientes el banco de semillas que persiste en el
suelo luego de 1la perturbacién, mas 1la regeneracién
vegetativa dan inicio al proceso sucesional (Putz & Apanah
1987, McClanahan & Wolfe 1987, Alvarez-Buylla & Martinez
Ramos 1990). El1 banco de semillas podria tener tanta
importancia como las semillas recientemente dispersadas en 1la
regeneracioén de la vegetacién (Walker & Chapin 1987, Pickett
& McDonnell 1989).

En ambientes donde existe elevada humedad del suelo y se
llevan a cabo durante varios anos practicas agricolas
tradicionales como las rozas frecuentes y el pastoreo
intensivo, pueden resultar dafiadas las semillas presentes en
el suelo y reducirse notablemente la regeneracidén vegetativa
(de Foresta et al. 1984, Guevara g Laborde 1990, Alvarez-
Buylla & Martinez-Ramos 1990).

Considerando que (1) la humedad del suelo en los bosques
de Chiloé es elevada; Yy (2) que en los campos sucesionales
adyacentes a fragmentos de bosque en la Isla Grande con
frecuencia se producen las perturbaciones mencionadas
anteriormente (entrevistas informales mantenidas con 1los
habitantes de 1la zona Y registros personales obtenidos

durante los veranos 1992-1993 y 1893-1994); se propone que el
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banco de semillas de plantas lefiosas, tanto bajo las perchas
como en los sitios abiertos adyacentes, sera muy escaso, y
por tanto, menos importante que la lluvia de semillas en la

colonizacién de campos abandonados.

3. Efecto del arbol aislado sobre las poblaciones de
plantulas y brinzales

Si las semillas dispersadas por las aves sobreviven a los
granivoros y otros factores de mortalidad pre-germinacién,
dan origen a poblaciones de pléantulas bajo las plantas
percha. La sobrevivencia y desarrollo de estas pléntulas
dependerd de sus requerimientos ecofisiolégicos especificos,
como luz, temperatura, humedad Y nutrientes (Gleadow 1982).
Estos requerimientos varian entre las especies,
independientemente de sus sindromes de dispersidén (Herrera et
al. 1994).

Este hecho plantea conflictos interesantes; por ejemplo,
las semillas de ©plantas sombra-intolerantes podrian
concentrarse bajo el dosel lefioso, mientras que las semillas
de plantas que necesitan sombra podrian ser depositadas en
los sitios abiertos. Sin embargo, existen pocos estudios gue
hayan evaluado el establecimiento de diferentes especies de
plantas lefiosas bajo distintas especies de arboles aislados

(Howe 1990). Wheelwright & Orians (1982) argumentan que la
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dispersién de semillas de especies intolerantes a la sombra
a sitios ubicados bajo el dosel de otras plantas seria
desfavorable; por su parte, Debussche et al. (1982) plantean
que pléntulas conespecificas podrian enfrentar una
competencia intraespecifica mas ihtensa bajo las plantas
percha. Ademds, segun Loiselle (1990), el efecto de
concentracién que se produce bajo wuna percha podria
determinar una competencia interespecifica mas intensa entre
pléntulas. Es probable que estas situaciones se reflejen en
casos como los documentados por Solomon (1983) y Herrera et
al. (1994) en que plantulas conespecificas con la planta
madre no reclutaron bajo su dosel, a pesar de una abundante
lluvia de semillas y de que los niveles de predacién bajo las
perchas no eran "anormalmente altos".

Las implicaciones demograficas de la dispersién, asi
como la probabilidad de formar niicleos de vegetacién
multiespecifica (cf. Yarranton & Morrison 1974), o de que se
produzca un reemplazo de la planta percha por cualquiera de
las otras especies que son dispersadas bajo su dosel, esta
ligada a atributos de 1la especie dispersada como su
tolerancia o intolerancia a la sombra (Howe 1990, Herrera et
al. 1994)., Considerando estas posibilidades, en un estudio

sobre el efecto de un &rbol aislado en la sucesidn, seria
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conveniente determinar si: (1) distintas especies de arboles
aislados, establecidos en una misma localidad, difieren en
cuanto a la densidad de pléntulas que se encuentran bajo su
dosel; (2) si la riqueza de especies representada en estas
poblaciones de plantulas difiere entre las especies de
drboles percha; (3) si las diferencias entre especies de
pléntulas se reflejan en la abundancia Y riqueza de especies
de brinzales que se encuenten bajo.los drboles percha y (4)
si la edad del sitio sucesional influye sobre la abundancia
Y riqueza de especies de individuos juveniles bajo el dosel
de las perchas. Por ejemplo, cambios en la proporcién
representada por algunas especies entre los estadios de
plantula y brinzal reflejarian atributos especificos como su
tolerancia o intolerancia a la sombra (Armesto & Fuentes
1988), que se expresarian en cambios en su densidad.

En resumen se espera que, en los bosques sucesionales
secundarios de Chiloég, la distribucién de semillas
ornitdcoras se concentre bajo las plantas lefiosas aisladas
que proporcionan alimento a las aves dispersantes; que la
especie, forma de vida y la presencia de frutos en estas
plantas percha afecte la abundancia Yy riqueza de especies en
la lluvia de semillas, siendo diferente entre distintas

especies ¢ percha; y siendo més abundante Y mas diversa bajo
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drboles (y plantas con frutos) que bajo arbustos (v plantas
sin frutos). Se espera que la granivoria reduzca 1la
abundancia de semillas bajo el dosel lefioso, pero gque no
cambie el patrén de abundancia, siendo siempre ma&s numerosas
bajo dosel que en los espacios abiertos. Asimismo, se espera
que las poblaciones de plantulas Yy brinzales se concentren

bajo los &rboles aislados.




OBJETIVOS

El objetivo general de esta tesis es investigar si plantas
lefiosas aisladas en sitios perturbados por accién antrépica
afectan los procesos de dispersién de semillas por aves
frugivoras y el establecimiento de plantulas de especies
lefiosas en dos comunidades sucesionales secundarias de
distinta edad en el bosque Valdiviano de la Isla Grande de
Chiloé.

Los objetivos especificos son:

1. Confirmar y cuantificar el "efecto percha", determinando
si la lluvia de semillas bajo plantas aisladas de
distinta especie difiere de la lluvia de semillas en
espacios abiertos, en comunidades sucesionales de
distinta edad y con diferente grado de cobertura lefiosa.

2. Evaluar el efecto de la forma de vida y de la presencia
O ausencia de frutos en una planta percha sobre 1la
cantidad de propagulos Y riqueza de especies en la
lluvia de semillas, a fin de determinar cuidl de estos
factores es més determinante Tespecto a su calidad como

punto de concentracién de semillas.

3. Determinar la densidad Y riqueza de especies de
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plantulas y brinzales bajo plantas percha de distintas
especies y en sitios sucesionéles de distinta edad.
Discutir las consecuencias de la presencia de 1los
drboles percha en los bosques de la Isla Grande de

Chiloé.




AREA DE ESTUDIO

1. Localidades, clima Y vegetacidn

Esta investigacién se llevd a cabo en dos localidades de la
Isla Grande de Chiloé, X Regidn, Chile: Huelden Yy Piruquina.
Huelden (41° 55' 5 - 73° 321 W) estd ubicada 30 km al este de
Ancud, en la costa noreste de la Isla Grande, a 25 m.s.n.m.
(Fig. 1). El estudio se realizd en un sitio de
aproximadamente 1,5 ha de extensién, que fue talado,
utilizado para cultivo Y pastoreo y abandonado hace unos 25
afios. Estd limitado al norte por un fragmento de bosque
secundario més extenso Y mas desarrollado, al este por un
potrero desprovisto de vegetacién lefiosa, al sur por el
camino que comunica Huelden con la Ruta 5 Sur, y al oeste por
un espacio abierto cubierto por vegetacién herbécea. El sitio
sucesional estd cruzado transversalmente por un mallin
cubierto por ciperaceas Yy cojines de Sphagnum Sp., que
permanece inundado durante la mayor parte del afio.

Ubicada 14 km al noroeste de Castro, la localidad de
Piruquina (42° 24' s - 74° 49¢ W), se encuentra entre 150 \%
200 m.s.n.m. en la vertiente oriental de la Cordillera de
Piuchué (Fig. 1). El sitio Piruquina, de aproximadamente 1,7
ha, representa una etapa mas avanzada del proceso sucesional

secundario que el sitio Huelden. Es un terreno relativamente
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plano, abandonado hace unos 40 afios después de ser talado y
usado como terreno agricola. Estd limitado al norte pPor un
fragmento de 10 ha de bosque mas denso, al este por un sitio
residencial, al sur por el camino que conduce desde la Ruta
5 Sur hasta la laguna Pastahué, y al oeste por un sitio
perturbado més recientemente e invadido por espinillo (Ulex
europaeus), una especie introducida.

El clima de Chiloé insular corresponde al tipo Cfb,
maritimo templado htimedo en la clasificacién de Kopen (Miller
1976) . La precipitacién promedio en Morro Lobos, la estacién
mas cercana a Huelden, es de 2445 mm (15 afios de registro).
En Castro, la estacién meteoroldgica mas cercana a Piruquina,
es de 1598,5 mm (7 afios de registro). La temperatura promedio
anual en Morro Lobos es 9,5° C y en Castro es de 11,6° C. En
ambas localidades, un 75% de las precipitaciones se concentra
entre abril y septiembre, v se registra una fuerte influencia
mediterrédnea, expresada en una menor precipitacién en los
meses de verano (di Castri & Hajek 1975).

La temperatura promedio de la estacién de Punta Corona
(Fig. 1), la tnica en funcionamiento durante parte del
periodo de estudio (enero-marzo de 1994), oscild entre 9 3%
16°C, y se acumularon 267 mm de lluvia. La cantidad de
precipitacién acumulada durante el verano 1994 fue un 25%

inferior al promedio, de 15 afios, que se aproxima a 360 mm.
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Figura 1. Mapa de la Isla Grande de Chiloé mostrando las
localidades de estudio, Huelden Yy Piruquina, y la posicién de
las estaciones meteorolégicas de Punta Corona, Morro Lobos y
Castro. Tomado de Di Castri & Hajek (1975).
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2. Vegetacidn de los bosques en el area de estudio
Los fragmentos de bosque continuo cercanos a los sitios de
estudio que podrian ser las "fuentes" de semillas en las
etapas tempranas de 1la sucesidén, se caracterizan por la
presencia de arboles emergentes (40 m) de Nothofagus dombeyi,
drboles con un dosel (> 30 m) de Drimys winteri, Weinmannia
trichosperma, Laurelia philippiana, Myrceugenia ovata,
Myrceugenia planipes y Eucryphia cordifolia. En los sitios
himedos de mal drenaje los dominantes son Nothofagus nitida,
Drimys winteri vy Podocarpus nubigena. En sitios donde ha
habido perturbaciones también pueden desarrollarse densos
bosques casi monoespecificos de Tepualia stipularis. Las

enredaderas lefiosas Y plantas epifitas son comunes (Luzuriaga

SPp., Griselinia spp.). La estructura del sub-dosel varia
desde densos "quilares" de Chusquea sp., hasta rodales
relativamente abiertos, con arbustos como Rhaphithamnus
spinosus, Berberis buxifolia y Berberis darwinii (Armesto &
Figueroa 1987, Aravena 1991). En los bosques secundarios
ceércanos a las localidades de estudio, se habria reducido el
porcentaje de frecuencia de Nothofagus sp. y aumentado la

cobertura relativa de Drimys winteri y Mirtdceas (Willson et

iy

al. 1994),




MATERIALES Y METODOS

1. Caracterizacidén de comunidades sucesionales secundarias
con distinto grado de desarrollo

Con el fin de determinar si el efecto percha difiere en
comunidades sucesionales de distinta edad y grado de
cobertura, se seleccionaron sitios abandonados post-
agricultura en Huelden (aprox. 25 afios desde su abandono) vy
en Piruquina (40 afios desde su abandono). Considerando 1la
forma del terreno v la extensién de cada sitio sucesional, se
determiné la cobertura lefiosa a lo largo de siete transectos
en el sitio Huelden y 10 transectos en Piruquina. La longitud
de estos transectos fue de 90 m. Los transectos estaban
separados entre si por 15 m. Se utilizé el método del
intercepto de puntos (Mueller-Dombois & Ellenberg 1974) para
estimar la cobertura. En cada transecto se anotaron 1las
especies de plantas lefiosas presentes y el intervalo lineal
cubierto por cada individuo interceptado por el transecto;
posteriormente se determind el porcentaje de cobertura de
cada especie respecto al largo total del transecto. La
identificacién de 1las especies se basd en comparacidén de

muestras de terreno con ejemplares cohservados en el herbario
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del Museo Nacional de Historia Natural. La nomenclatura de
las especies sigue la 1lista patrén de la flora chilena
(Marticorena & Quezada 1985). La comparacién entre la flora
de las localidades se efectud utilizando el indice de
Serensen (2c/A + B, donde "c" es el nimero de especies
comunes a ambas localidades y "A" y "B" representan al numero
de especies en cada localidad) (Mueller-Dombois & Ellemberg

1974).

2. Efecto de plantas percha sobre el patrén de dispersién
de la lluvia de propagulos

2.1. Efecto percha

Mensualmente, entre enero Yy marzo de 1994 se efectuaron
muestreos de la lluvia de semillas acumulada bajo los &rboles
percha y en los espacios descubiertos de vegetacidén lefiosa en
los sitios sucesionales de Huelden y Piruquina. Los muestreos
se realizaron bajo 20 arboles adultos de Drimys winteri (J.R.
& G. Forster), 20 arboles adultos de Amomyrtus luma (Mol.) y
en 20 puntos de colecta en terreno abierto en cada localidad.
En total se utilizaron 80 4rboles Yy 40 puntos en terreno
abierte. Todos los presuntos &rboles percha presentaban
frutos maduros al inicio de las observaciones (Tabla 1). Las

especies seleccionadas son las mis frecuentes en todas las
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dreas sucesionales secundarias de la zona.

La inclusién de un arbol dentro de la muestra se basd en
los siguientes criterios: a) que estuviese separado al menos
5 m del borde exterior del dosel de la vegetacién lefiosa
continua mads cercana; b) que su altura estuviese comprendida
entre 5 y 8 m; y c¢) que el &rea cubierta por su copa
estuviese entre 8 y 24 m?.

Bajo cada arbol se ubicaron 4 colectores de semillas,
consistentes en conos fabricados de alambre y malla de
mosquitero, de 30 cm de didmetro Yy 15 cm de profundidad,
montados sobre estacas de madera de 30 cm de alto. En cada
mes de colecta se contabilizaron e identificaron a nivel de
especie el total de semillas dispersadas por aves (incluyendo
las conespecificas), que se habia acumulado en las trampas
bajo cada &rbol. Los frutos enteros caidos por gravedad en
los colectores no fueron incluidos en los anédlisis.

Para monitorear la lluvia de semillas en los espacios
abiertos, en ambos sitios sucesionales se colocaron conjuntos
de cuatro colectores en los 20 puntos seleccionados al azar,
distantes al menos 5 m entre si Y 5 m del borde exterior de
la copa del &rbol mas cercano. El periodo de colecta en estos
puntos coincidid con el periodo de fructificacidn de los

drboles marcados en cada localidad (106 dias en Piruquina \%
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88 dias en Huelden).

Las semillas acumuladas se identificaron a nivel de
especie bajo lupa segilin una coleccién de referencia. Debido
a la dificultad de separar por especie las semillas de
Myrceugenia ovata vy Myrceugenia parvifolia, éstas fueron

agrupadas como Myrceugenia sp.

2.2. Efecto de la forma de vida YV de la presencia o ausencia
de frutos

En la localidad de Huelden se efectuaron colectas desde el 29
de noviembre de 1992 hasta el 8 de marzo de 1993 bajo dos
especies arbustivas, Berberis buxifolia Lam. Y Berberis
darwinii Hook. (Berberidaceae) y dos arbbéreas, Drimys winteri
Yy Amomyrtus luma, con el objetivo de comparar el efecto
percha en plantas lefiosas de distinta forma de vida y con
presencia o ausencia de frutos. Se seleccionaron diez
individuos con frutos maduros y diez individuos sin frutos
para cada forma de vida (Tabla 1). Colectores de semillas
consistentes en embudos plasticos de 22 cm de didmetro se
colocaron bajo el dosel de cada &rbol o arbusto; se
utilizaron cuatro colectores para los arbustos y ocho
colectores para los &arboles, montados sobre estacas de madera

de 30 cm de alto. Los colectores estuvieron en funcionamiento
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durante todo el periodo en que las plantas percha designadas
como "con frutos" presentaron frutos maduros (diciembre -
marzo para los arbustos, total 85 dias; enero - marzo para
los arboles, total 67 dias) (Tabla 1). Las colectas se
efectuaron semanalmente y las semillas presentes en las
trampas se clasificaron de 1la misma forma que en el

experimento descrito anteriormente.
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2.3. Efecto de la especie
Para establecer el efecto de 1la especie de arbol percha sobre
la abundancia Yy riqueza de especies en la lluvia de semillas,
se utilizaron los datos registrados durante las colectas de
verano de 1994 en Huelden Y en Piruquina bajo los &arboles
aislados de Drimys winteri Y se compararon con los
registrados bajo los &rboles de Amomyrtus luma durante este

mismo periodo para las dos localidades (Tabla 1).

3. Factores que modifican la composicién Y abundancia de 1la
lluvia de semillas

3.1. Efecto de 1a granivoria

Se evalud 1la sobrevivencia de semillas expuestas a los
vertebrados granivoros bajo las plantas percha y en sitios
abiertos durante seis dias en el verano de 1994 en ambas
localidades. Se colocéd un nimero conocido de semillas de las
dos especies mas abundantes en terreno (10 semillas en el
caso de Amomyrtus luma, y 50 semillas en el caso de Drimys
winteri), en bandejas de malla de fibra de wvidrio verde de
900 cm? de superficie. Durante cinco noches consecutivas se
instalaron 20 bandejas con semillas bajo igual ntmero de
plantas percha, Y 20 bandejas con semillas en puntos al azar

en terreno abierto, al menos a 5 m de distancia del arbol méas
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cercano. Cada mafiana, durante cinco dias seguidos, se contd
el numero de semillas que habian sido consumidas total o
parcialmente por granivoros y se repusieron las semillas
necesarias para mantener el numero constante. Para determinar
si existian diferencias significativas en la proporcibén de
semillas depredadas por sitio (bajo-versus fuera del dosel),
se analizaron los datos con un andlisis de varianza no
paramétrico (Zar 1989), donde la especie de &rbol y el tipo

de habitat son los factores.

3.2. Banco de semillas

A fines de marzo de 1994 se determind 1la capacidad
germinativa de semillas almacenadas en muestras de suelo
colectadas bajo los arboles y en los espacios abiertos en las
localidades de Huelden vy Piruquina. Se extrajeron 30
cilindros de suelo de 4,5 cm de didmetro y 10,0 cm de
profundidad, tomando 10 muestras directamente bajo arboles de
Drimys winteri, 10 bajo &rboles de Amomyrtus luma, y 10
muestras en puntos en terreno abierto, apartados al menos 5
m de las plantas lefiosas mé&s cercanas. Una vez en el

laboratorio, cada una de las muestras fue esparcida sobre una
capa de vermiculita de 3 cm de profundidad en una bandeja

plastica, con un &rea de 200 cm?. Las bandejas fueron
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mantenidas durante ocho semanas en una cdmara de germinacidn
a una temperatura de 20 * 5° C y un fotoperiodo de 12 horas
de luz y 12 de obscuridéd y regadas diariamente. Cada
plantula fue marcada al emerger con un anillo de alambre de
colores y la fecha de emergencia registrada en una tabla. Las
bandejas fueron observadas cada dos dias hasta que no hubo
nuevas germinaciones. Las pléntulas fueron identificadas
hasta especie,&comparéndolas con una coleccidn de referencia
herborizada en terreno durante la primavera anterior.

En Jjunio de 1994 se colectdé una segunda serie de
muestras de suelo en Huelden y en Piruquina. En cada
localidad se colectaron seis muestras (con tres réplicas)
bajo seis plantas percha de cada especie (Drimys y Amomyrtus)
y sels muestras (con tres réplicas) en sitios abiertos,
apartados al menos 5 m de cualquier planta lefiosa. El
tratamiento fue el mismo descrito anteriormente, excepto que
el conjunto de bandejas fue colocado en una camara de
incubacién de precisidén (Heraeus-Votsch) y mantenido a 15°C
con un fotoperiodo de 12 horas de luz y 12 de obscuridad, con
riego diario. Las bandejas fueron observadas cada dos dias
durante 12 semanas. Al igual que en el experimento anterior,
cada pléntula emergida fue identificada y marcada con un

anillo pléstico de colores, codificado segln la especie.
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4. Efecto del arbol percha sobre plantulas y brinzales
Para establecer el efecto de la especie del &arbol aislado
sobre la abundancia y riqueza de especies de pléntulas
(individuos < 10 cm de alto) y brinzales (individuos > 10 y
< 200 cm de alto y < 5 cm diémetro), se efectuaron censos de
individuos juveniles bajo los arboles percha , al concluir la
principal época de dispersidén de semillas en marzo de 1994,
en los sitios sucesionales de Huelden y Piruquina. Los censos
se efectuaron en parcelas de 0,5 m® (0,71 x 0,71 m por lado)
ubicadas bajo el dosel de cada uno de los &arboles de Drimys
y Amomyrtus donde se habia registrado la lluvia de semillas
(80 parcelas, 40 por localidad), y en cada uno de los puntos
en &areas abiertas donde se habian instalado colectores de
semillas {40 parcelas, 20 por localidad). En cada parcela se
contaron todas las pléantulas y brinéales de especies lefiosas
de fruto carnoso. Las plantas fueron identificadas a nivel de
especie, comparéandolas con un herbario de terreno preparado
el wverano anterior. Debido a 1la dificultad de separar
pléntulas y brinzales de Myrceugenia ovata de Myrceugenia

parvifolia, éstas fueron agrupadas como Myrceugenia sp.

5. Andlisis estadisticos
La localidad fue considerada como un factor en todos los

andlisis de varianza. Considerando que la extensién de los
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periodos de fructificacién de las especies estudiadas fue
distinta entre localidades y entre especies, la lluvia de
semillas bajo todas las ﬁlantas percha se expresd como
semillas m2dia™ para poder comparar los datos (véase de
Foresta et al. 1984). Dado que los datos no presentaron una
distribucién normal, y que las varianzas en torno a los
promedios resultaron ser heterogéneas, aun después de ensayar
las transformaciones habituales (Prueba de Bartlett de
homogeneidad de varianzas, Zar 1989); las comparaciones se
efectuaron a través de andlisis de varianza de rangos (Zar
1989), para comparar las tasas de dispersién de las semillas
bajo y fuera del dosel arbdreo y bajo plantas con y sin
frutos, y con andlisis de varianza de dos vias de Friedmann
para el resto de variables (Zar 1989). Considerando la forma
de la distribucién de los datos, a menos que se indique 1lo
contrario, éstos se presentan en graficos de "cajas y barras”
donde se muestra el rango (barras), los cuartiles superior e

inferior (cajas) y la mediana (linea transversal).




RESULTADOS

1. Caracterizacién de la cobertura lefiosa en Areas
sucesionales
Aunque la composicidén de especies alcanzd un 88% de similitud
(indice de Sgrensen), la cobertura lefiosa total fue diferente
en los dos sitios sucesionales de distinta edad. En Huelden,
las plantas leflosas cubrian un 42,2% del terreno, mientras
que en Piruquina un 81,1% (Tabla 2). El &area cubierta por
cada especie fue similar en ambas localidades; un analisis de
Spearmann mostrd una correlacién significativa entre 1los
rangos de cobertura de las especies (r = 0,754; P < 0,001).

Los arboles representaron el 23,6% de la cobertura en
Huelden y el 35,8% en Piruquina. En ambos sitios sucesionales
las especies arbdéreas mads comunes fueron Luma apiculata (8,7%
Huelden; 8,5% Piruquina); Amomyrtus luma (8,4% y 5,6%) vy
Drimys winteri (4,3% y 8,8%). Myrceugenia ovata var. ovata y
Ovidia pillopillo se encontraron solamente en el sitio de
Piruquina (Tabla 2).

En Piruquina, la cobertura arbustiva alcanzé el 45, 3%,
mientras que en Huelden alcanzd un 18,6%. Los arbustos mas
representados en Piruquina fueron Gaultheria phillyreifolia
(18,9%) y Berberis buxifolia (17,3%); en Huelden fue

Pernettya mucronata, con 9,4% de cobertura (Tabla 2).

39




Tabla 2. Porcentaje de cobertura de planta lefiosas con fruto carnoso, en dos sitios
sucesionales secundarios de distinta edad en la Isla de Chiloé basado en interceptos
acumulados a lo largo de 7 (Huelden) o 10 (Piruquina) transectos de 90 m de longitud

Especies Huelden Piruquina
Arboles

Drimys winteri 43 8,8
Luma apiculata 8,7 8,5
Amomyrtus luma 8.4 5,6
Myrceugenia ovata var. ovata - 5,0
Myreceugenia ovata var. nannophylla 1,0 2,0
Ovidia pillopillo - 3,9
Amomyrtus meli 1,0 2,0
Myrceugenia sp. 0,1 0,8
Rhaphithamnus spinosus 0,1 0,5
Sub total 23,6 35,8
Arbustos

Gaultheria philyreifolia 1,0 18,9
Berberis buxifolia 1,6 17,3
Pernettya mucronata 9,4 6,2
Berberis darwinii 54 1,8
Rubus ulmifolius* 0,5 0,5
Ribes magellanicum 0,5 0,5
Myrteola nummularia 0,2 0,1
Sub total 18,6 45,3
Total cobertura lefiosa (%) 422 81,1
Niimero de especies 16 18

* especie introducida
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2. Lluvia de semillas
2.1. Efecto percha
Tanto en Huelden como en P;ruquina, el numero de semillas
dispersadas por aves bajo arboles aislados fue mayor que en
los sitios abiertos (Fig. 2). Un anédlisis de varianza (ANOVA
de rangos, Zar 1989), indicdé que existian diferencias
significativas entre sitios bajo perchas y sitios abiertos (F
= 166,83; P < 0,001); mientras que no existian diferencias
entre localidades (F = 0,52; P = 0,47). Sin embargo, hubo
interaccién significativa entre los factores (F = 11,24; P <
0,001).

En Piruquina, la lluvia de semillas bajo el dosel de los
drboles percha varié entre 0,00 y 8,00 semillas m3dia™, con
una mediana de 2,18 semillas m?dia™!; en contraste, la lluvia
de semillas en los espacios abiertos entre Aarboles wvarid
entre 0,00 y 0,05 semillas m?dia™!, con una mediana de 0,01
semillas m2dia™ (Fig. 2).

En Huelden, 1la 1lluvia de semillas de las especies
lefiosas bajo dosel arbéreo varid entre 0,04 y 4,25 semillas
m?dia™, con una mediana de 1,73 semillas m7?dia™. En
contraste, la lluvia de semillas en sitios abiertos wvarid
entre 0,00 y 0,05 semillas m2dia™, con una mediana de 0,01

semillas m™?dia*(Fig. 2).
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Figura 2. Lluvia de semillas de especies dispersadas por aves
bajo y fuera del dosel lefioso en dos sitios sucesionales
secundarios de distinta edad, Isla de Chiloé. E1 grafico muestra
el rango (linea vertical), la mediana (linea horizontal), y los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra); los
valores extremos se indican con una * (> 1,5 veces el rango
intercuartil) o un circulo (> 3 veces el rango intercuartil). Las
abreviaturas representan: BD = semillas bajo el dosel de &arboles
"percha"; SA = semillas en sitios abiertos.
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Bajo el total de 4rboles percha, la lluvia de semillas varid
entre 0,00 y 7,00 semillas m3dia™!, con seis registros
extremos (de un total de 80) comprendidos entre 7,05 y 10,05
semillas m?dia™. En comparacién, en el total de sitios
abiertos sin cobertura lefiosa, la lluvia de semillas no
superd las 0,05 semillas m?dia™ (Fig. 2).

Tanto Piruquina como Huelden mostraron diferencias en la
riqueza de especies de semillas encontradas bajo &rboles
percha y en sitios abiertos entre &arboles (Fig. 3). Un
andlisis de varianza (ANOVA de rangos, Zar 1989) indicé
diferencias significativas bajo &rboles percha y sitios
abiertos (F = 116,45; P < 0,001), y entre localidades (F =
30,21; P < 0,001). Ademds, hubo interaccién significativa
entre los factores héabitat-localidad (F =8,31; P < 0,001).

En Piruquina, la riqueza de especies representadas en 1la
lluvia de semillas de plantas de fruto carnoso, acumulada a
lo largo de 106 dias de colecta bajo plantas percha, varié
entre 3 y 13 especies, con una mediana de 7. Durante el mismo
periodo, en los sitios abiertos se registraron entre 0 y 4
especies en la lluvia de semillas, con una mediana de 0 (Figqg.
3).

A lo largo de 88 dias de colecta en Huelden, se

registraron entre 1 y 9 especies de semillas de plantas de
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fruto carnoso bajo las perchas, con una mediana de 5. En
contraste, la riqueza de semillas de plantas de fruto carnoso
registrada durante el mismo periodo en los sitios abiertos
varidé entre 0 y 2 especies, con una mediana de 0 y un sélo
punto de colecta donde se registraron 3 especies de semillas
(Fig. 3).

Bajo el total de plantas percha se registraron entre 0
Yy 12 especies de semillas a lo largo del periodo de
produccién de frutos, con una mediana de 6 especies; sdélo un
drbol percha registré 13 especies de semillas bajo su copa.
En contraste, la riqueza de especies de semillas de plantas
de fruto carnoso en el total de sitios abiertos varidé entre
0 ¥y 4, con una mediana de una especie por punto de colecta

(Fig. 3).
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Figura 3. Riqueza de especies en semillas dispersadas por aves
bajo y fuera del dosel 1lefioso en dos sitios sucesionales
secundarios de distinta edad, Isla de Chiloé. El grafico muestra’
el rango (linea vertical), la mediana (linea horizontal), y los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra); los
valores extremos se indican con una * (> 1,5 veces el rango
intercuartil). Las abreviaturas representan: BD = semillas bajo
el dosel de &rboles "percha'"; SA = semillas en sitios abiertos.
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2.2. Efecto de la forma de vida y la presencia de frutos
Un andlisis de wvarianza (ANOVA de rangos, Zar 1989) sefiald
que 1lluvia de semillas ornitécoras bajo 4&rboles fue
significativamente mayor que la registrada bajo arbustos (F
= 68,77; P < 0,0001); y mayor bajo plantas con frutos que
bajo plantas sin frutos (F = 7,05; P < 0,05); no hubo
interaccién entre los factores (F = 3,65; P > 0,05) (Fig. 4).

Bajo arbustos con .frutos la lluvia de semillas varid
entre 0,00 y 1,24 semillas m2dia™!, con una mediana de 0,31;
mientras que bajo arbustos sin frutos la lluvia varid entre
0,00 y 1,16 semillas m?dia™, con una mediana de 0,27 (Fig.
4).

Bajo é&rboles con frutos la lluvia de semillas wvarid
entre 2,26 y 9,09 semillas m3dia™, con una mediana de 2,94
semillas m2dia™; mientras que bajo é&rboles sin frutos, la
varié entre 0,00 y 4,12 semillas m2dia™}, con una mediana de
1,50 (Fig. 4).

Un analisis de varianza (ANOVA de rangos, Zar 1989)
mostrd que la riqueza de especies en la lluvia de semillas
fue mayor bajo &rboles (F = 29,67; P < 0,001); pero no hubo
diferencias eé%re plantas con y sin frutos (F = 0,95; P >
0,035); no existid interaccién entre estos factores (F = 0,26;

P > 0,05) (Fig. 5).
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Figura 4. Lluvia semillas de especies lefiosas dispersadas por
aves bajo arbustos y &rboles con Y sin frutos, en un sitio
suceslonal secundario temprano (Huelden), 1Isla de Chiloé&. ElL
grafico muestra el rango (linea vertical), 1la mediana (linea
hc?rlzc_antai.t), Y los cuartiles superior e inferior de 1las
distribuciones (barra); los valores extremos se indican con un
circulo (> 3 veces el rango intercuartil). Las abreviaturas
representan: cf = plantas con frutos; sf = plantas sip frutos.
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Tanto bajo arbustos con frutos como sin frutos, se
registraron entre 0 y 3 especies de semillas de plantas de
fruto carnoso, con una mediana de 1. Sélo un arbusto con
frutos registrd 4 especies de semil;as bajo su copa (Fig. 5).
Bajo &rboles con frutos se registraron entre 2 y 4
especies distintas de semillas, con una mediana de 3 especies
(Fig. 5). S6lo un &arbol registré 6 especies (Fig. 5). Bajo
ocho de los diez arboles sin frutos se registraron 3 especies
distintas de semillas, por lo que tanto el rango como la
mediana fueron de 3; dos &arboles registraron valores extremos

de 2 y 4 especies de semillas bajo su copa (Fig. 5).

2.3. Efecto de la especie de planta percha
Durante el verano de 1994, 1la 1lluvia de semillas bajo
Amomyrtus luma fue menor que bajo Drimys winteri en ambas
localidades sucesionales (Fig. 6). Un analisis de varianza
(Friedmann de dos vias) indicd que el efecto de 1la especie
fue significativo (H = 13,02; P < 0.01); mientras que ni el
efecto de 1la 1localidad (H = 2,90; P > 0,05); ni 1la
interaccidén especie-localidad (H = 1,44; P > 0,05), fueron
significativos.

En Huelden, la lluvia de semillas bajo Amomyrtus luma

varidé entre 0,04 y 3,00 semillas m?dia™!, con una mediana de
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Figura 5. Riqueza de especies de semillas dispersadas por aves
bajo arbustos y &rboles con Y sin frutos, en un sitio sucesional
secundario temprano (Huelden), Isla de Chiloé&. El grafico muestra
el rango (linea vertical), la mediana (linea horizontal), y los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra); 1los
valores extremos se indican con una * (> 1,5 veces el rango
intercuartil) o un circulo (> 3 veces el rango intercuartil). Las
abreviaturas representan: cf = plantas con frutos; sf = plantas
sin frutos.
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0,86 semillas m3dia™!; sdélo un arbol registré 4,25
semillas m2dia™ (Fig 6).

En Piruquina, la lluvié de semillas bajo Amomyrtus Jluma
varidé entre 0,00 y 5,00 semillas m2dia™!, con una mediana de
2,00 semillas m?dia™; se registré un valor extremo de 10,54
semillas m?dia™. Exceptuando el valor extremo, bajo el total
de arboles de Amomyrtus luma la lluvia de semillas varid
entre 0,00 y 5,00 semillas m?dia™, con una mediana de 1,00
semillas m2dia™ (Fig. 6).

En Huelden, la lluvia de semillas bajo Drimys wvarid.
entre 1,00 y 6,00 semillas m?dia™, con una mediana de 2,25
semillas m?dia™. En Piruquina, la lluvia de semillas bajo
adrboles de Drimys winteri varid entre 0,05 y 8,00 semillas m"
’dia™, con una mediana de 3,33 semillas m2dial. Bajo el
total de &rboles de Drimys la lluvia de semillas varid entre
0,05 y 9,00 semillas m?dia™, con una mediana de 2,50 semillas
m3dia? (Fig. 6).

El porcentaje de semillas conespecificas que pudieran
provenir de la misma planta percha habia sido estimado
durante el verano de 1993 para estas mismas localidades
(Anexo 5). En esa oportunidad se determinéd que no existian

diferencias significativas entre el porcentaje de semillas de

Drimys winteri que cayd bajo arboles con frutos de esta misma
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Figura 6. Lluvia de semillas dispersadas por aves bajo el dosel
de &rboles de Drimys winteri Y Amomyrtus luma en dos sitios
sucesionales secundarios, Isla de Chiloé. E] grafico muestra el
rango (linea vertical), 1la mediana (linea horizontal), Yy los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra).; los
valores extremos se indican con una * (> 1,5 veces el rango
intercuartil) o un circulo (> 3 veces el rango intercuartil). r1as
abreviaturas representan: H = Huelden; P = Piruquina; Total =
total de &rboles de cada especie.
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especie (68,87%) Yy el porcentaje de semillas de Drimys
winteri que cayd bajo arboles de Drimys winteri sin frutos
(68,95%). Bajo arboles de Amomyrtus luma ocurrid otro tanto:
el porcentaje de semillas de Amomyrtus luma que cayd bajo
drboles con frutos (79,86%) no fue significativamente
diferente del porcentaje de semillas de Amomyrtus luma que
cayd bajo individuos sin frutos (84,13%) (Anexo 5). En
consecuencia, se resolvidé no excluir de los cédlculos la
contribucién de las semillas conespecificas, suponiendo que
la mayoria de ellas provendria de individuos distintos del
adrbol percha que estaba siendo monitoreado.

Un anadlisis de varianza (Friedmann de dos vias) mostré
que la riqueza de especies de semillas fue significativamente

mayor bajo Drimys (H = 7,97; P < 0,001); y mayor en Piruquina

(H = 19,55; P < 0,001l). No hubo interaccién entre los
factores especie-localidad (H = 3,60; P > 0,05) (Fig.
7).

En Huelden, bajo Amomyrtus luma se registraron entre 1
y 8 especies de semillas de fruto carnoso por &arbol percha,
con una mediana entre 5 y 6. En Piruquina bajo Amomyrtus luma
se registraron entre 3 y 10 especies por &rbol percha, con
una mediana entre 6 y 7. Bajo el total de arboles de

Amomyrtus, la riqueza de especies de semillas varid entre 1
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Yy 10 especies por percha, con una mediana de 6. Sélo un &arbol
registrd 1 especie de semillas de plantas de fruto carnoso
bajo su copa (Fig. 7).

En Huelden, la riqueza de especies de semillas
registrada bajo Drimys winteri varié entre 4 Y 8 especies por
arbol percha, con una mediana de 5 especies por percha. En
Piruquina, la riqueza de especies bajo Drimys winteri varid
entre 6 y 13 especies de semillas, con una mediana de 9
especies por percha (Fig. 7).

Bajo el total de &rboles de Drimys, la riqueza de
especies de semillas de plantas de fruto carnoso o0scild entre
4 y 13 especies, con una mediana de 7 (Fig. 7).

El nUmero total de semillas colectadas a lo largo del
verano bajo los 80 arboles percha, separadas por especies y

localidades, se muestra en el Anexo 1.
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Figura 7. Riqueza de especies de semillas dispersadas por aves
bajo &arboles de Drimys winteri y Amomyrtus luma en dos sitios
sucesionales secundarios, Isla de Chilod. E1l grafico muestra el
rango (linea vertical), la mediana (linea horizontal), y los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra). Los
valores extemos (> 1,5 veces la distancia intercuartil) se
indican con una * Las abreviaturas representan: H = Huelden; P =
Piruguina; Total = total de &rboles de cada especie.
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3. Factores que modifican la abundancia de semillas
3.1. Sobrevivencia a la grapivoria
En ambas localidades sucesionales el consumo de semillas
expuestas a los granivoros bajo &rboles percha fue mayor que
en los sitios abiertos (Tabla 3). Las diferencias fueron
estadisticamente significativas (H = 600; P < 0,0001;
Kruskall-Wallis).

En Piruquina, sobrevividé un 91,0% de las semillas de
Amomyrtus luma, y un 97,8% de las semillas de Drimys winteri
expuestas a los granivoros en los sitios abiertos. Por otra
parte, un 80% de las semillas de Amomyrtus luma y un 35, 6%
de las semillas de Drimys winteri colocadas bajo los arboles
sobrevivié (Tab. 3).

En Huelden, sobrevivié un 83,0% de las semillas de
Amomyrtus luma, y un 97,0% de las semillas de Drimys winteri
expuestas a los granivoros en 1los sitios abiertos. En
contraste, el porcentaje de sobrevivencia de las semillas de
Amomyrtus luma bajo A&rboles fue de 49,0%, mnientras gue
s6lamente un 17,8% de las semillas de Drimys winteri
colocadas bajo dosel sobrevivié a los granivoros.

3.2. Germinacidén desde el banco de semillas
La gerﬁinacién de plantulas de especies lefiosas de fruto

carnoso a partir de semillas almacenadas en las muestras de




Tabla 3. Variacion en la sobrevivencia de semillas expuestas a la granivoria
bajo drboles percha y en sitios abiertos (N = 20 réplicas por especie, hdbitat y
localidad). En cada ensayo, se utilizaron semillas de Amomyrtus Iuma y
semillas de Drimys winteri.

Especie de semilla No. de No. de %
Habitat/ semillas semillas de
Localidad iniciales sobrevivientes sobrevivencia
Amomyrtus luma
sitio abierto
Piruquina 200 182 91.0
Huelden 200 166 83.0
bajo arboles
Piruquina 200 160 80.0
Huelden 200 98 49.0

Drimys winteri
sitio abierto

Piruquina 1000 978 97.8

Huelden 1000 970 97.0
bajo arboles

Piruquina 1000 356 35.6

Huelden 1000 178 17.8
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suelo colectadas a fines de verano y a principios del
invierno fue muy escasa, tanto en las muestras obtenidas bajo
los &arboles percha como entre las muestras obtenidas en
terreno abierto.

En la primera colecta (marzo 1994), entre las muestras
de suelo obtenidas bajo Drimys winteri, Unicamente germind
una plantula de Fuchsia magellanica. Entre las muestras
extraidas bajo Amomyrtus luma sdélo germind una plantula de
Nertera granadensis. No germinaron plantulas de especies
lefiosas de fruto carnoso en ninguna de las muestras extraidas
en los espacios abiertos en esta oportunidad.

Entre las muestras extraidas bajo Drimys winteri a
principios del invierno (junio), germinaron una pléntula de
Drimys winteri, una de Myrteola nummularia, dos de Nertera
granadensis y una de Ribes sp. Entre las muestras obtenidas
bajo Amomyrtus luma en esta oportunidad, germinaron una
plantula de Berberis Sp., una de Luzuriaga sp. y una de
Nertera granadensis. En esta oportunidad, entre las muestras
de suelo obtenidas en sitios abiertos, solamente germinaron
dos pléantulas de Gaultheria phillyreifolia y una pléntula de

Myrteola nummularia.
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4. Establecimiento de plantulas YV brinzales bajo &arboles
percha

4.1. Plantulas

En ninguna de las dos localidades se encontraron plantulas de
especies lefiosas de fruto carnoso en el total de parcelas
ubicadas en los sitios abiertos sin cobertura lefiosa (Anexo
2). Un analisis de varianza (Friedmann de dos vias) no
sefiald diferencias significativas entre especies de &rbol
percha respecto al numero de pléntulas bajo su dosel (H =
3,05; P > 0,05). Hubo diferencias significativas entre
localidades (H = 21,11; P < 0,001); pero no hubo interéccién
especie-localidad (H = 3,74; P > 0,05).

En Huelden, el nlmero de pléantulas bajo Amomyrtus luma
varid entre 0 y 5 individuos por parcela, con una mediana de
2. Sélo un &rbol registrd 10 plantulas en la parcela bajo su
dosel (Fig. 9). En Piruquina, el ntmero de pléantulas bajo
Amomyrtus luma varid entre 0 y 75 plantulas por parcela; la
mediana fue de 10 plantulas/parcela (Fig. 9). Bajo 33 de los
40 arboles de Amomyrtus, el ntmero de plantulas varié entre
0 y 25 individuos por parcela, con una mediana de 5. Cuatro
valores, de un total de 40, estuvieron comprendidos entre 30
y 45 pléntulas por parcela. Ademés, se registraron tres

valores extremos, comprendidos entre 50 y 75 pléntulas por
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parcela bajo esta especie (Fig. 9).

En Huelden el numero de plantulas bajo Drimys winteri
varié entre 0 y 21 plantulas por parcela, con una mediana de
7. (Fig. 9). En Piruquina el ntmero de plantulas bajo Drimys
winteri varié entre 0 y 44 individuos por parcela, con una
mediana de 11. En esta localidad se registraron dos valores
extremos de 60 y 95 plantulas por parcela bajo Drimys. Bajo
el total de &rboles de Drimys el numero de plantulas por
parcela oscild entre 0 y 35, con una mediana de 8; hubo tres
valores extremos comprendidos entre las 50 y las 95 pléantulas
por parcela (Fig. 9).

En cuanto al efecto de 1la especie de 4arbol sobre 1la
riqueza de especies de plantulas bajo dosel, un andlisis de
varianza (Friedmann de dos vias) mostrd que la diferencia fue
significativa entre especies (H = 4,45; P = 0,01); entre
localidades (H = 10,89; P = 0,01); Y para la interaccién
localidad-especie (H = 6,67; P < 0,05).

En Huelden se registraron entre 0 Y 3 especies de
plantulas por parcela bajo Amomyrtus luma, con una mediana de
1 (Fig. 10). En Piruquina, se registraron valores entre 0 y

6 especies; con una mediana de 3. Bajo el total de &rboles de

Amomyrtus, el nimero de especies de plantulas oscild entre 0

Yy 6, con una mediana entre una Y 2 especies(Fig. 10).
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Figura 9. Namero de blantulas de especies de fruto carnoso en
barcelas de 0,5 m® bajo el dosel de arboles de Drimys winteri y
Amomyrtus luma en dos sitios sucesionales Secundarios, Isla de
Chilo&. El grafico muestra el rango (linea vertical), la mediana
(Linea horizontal), Y los cuartiles superior e inferior de las
distribuciones (barra). Se indican con una * los valores extemos
(> 1,5 veces 1a distancia intercuartil) Y con circulos>. ILas

abreviaturas representan: H = Huelden; P = Piruquina; Total =
total de &rboles de cada especie.
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En Huelden, el ntmero de especies de plantulas bajo Drimys
winteri varié entre 0 Yy 6 especies por parcela, con una
mediana de 2. Bajo Drimys winteri en Piruquina se
determinaron valores entre 0 y 6 especies por parcela; con
una mediana entre 3 y 4 especies. Se registrd un valor
extremo de 8 especies bajo sélo un Aarbol aislado (Fig. 10).
Bajo el total de A&rboles de Drimys, el nuUmero de
especies de pléantulas oscild entre 0 Yy 8, con una mediana de
3 especies bajo cada arbol (Fig. 10).
El nGmero y las especies de pléantulas censadas bajo cada
especie de arbol en ambas localidades se muestra en el Anexo

2.

4.2. Brinzales
No se encontraron brinzales de especies leflosas de fruto
carnoso en el total de parcelas ubicadas en sitios abiertos
en en ambas localidades.

El andlisis de varianza (Friedmann de dos vias) mostrd
un efecto significativo de 1la e€specie de planta en 1la
abundancia de brinzales (H = 4,77; P < 0,05). Ademéds, hubo

diferencias entre localidades (H = 14,39; P < 0,01). No hubo

interaccién significativa entre especie y localidad (H

0,26; P > 0,05).
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Figura 10. Riqueza de especies de plantulas de fruto carnoso bajo
drboles de Drimys winteri y Amomyrtus Iluma en dos sitios
sucesionales secundarios, Isla de Chiloé. E1 grafico muestra el
rango (linea vertical), la mediana (linea horizontal), y 1los
cuartiles superior e inferior de las distribuciones (barra). Se
indican con una * los valores extemos (> 1,5 veces la distancia
intercuartil) y «con circulos (> 3 veces la distancia
intercuartil). Las abreviaturas representan: H = Huelden; P =
Piruquina; Total = total de arboles de cada especie.
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En Huelden se registraron entre 0 Yy 2 brinzales por parcela
bajo Amomyrtus luma, con una mediana de 1. En Piruquina, el
numero de brinzales bajo Amomyrtus varidé entre 0 y 24, con
una mediana de 7 brinzales por parcela. Bajo el 95% de
arboles de esta especie en ambos sitios sucesionales el
nimero de brinzales por parcela oscilé entre 0 y 16, con una
mediana de 1; solamente se registraron dos valores extremos,
de 23 y 24 brinzales/parcela, respectivamente (Fig. 11).

El numero de brinzales por parcela bajo Drimys winteri
en Huelden varid entre 0 y 2, con una mediana de 1, y valores
de 4, 11 y 15 brinzales por parcela bajo tres A&rboles
aislados (Fig. 11). En Piruquina se determinaron valores bajo
Drimys winteri entre 0 y 19 brinzales por parcela; con una
mediana de 2. El ntmero de brinzales por parcela bajo el
total de &rboles de Drimys oscild entre 0 Y 4. Se registraron
valores extremos entre 8 y 20 individuos por parcela bajo
siete &rboles aislados (Fig. 11).

Respecto al efecto de la especie de &arbol percha sobre
la riqueza de especies de brinzales bajo su dosel, un
andlisis de varianza (Friedmann de dos vias) indicé que la
diferencia entre Drimys winteri Yy Amomyrtus luma no fue

significativa (H = 0,45; P = 0,18). Se encontré una
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Figura 11. Nimero de brinzales de especies de fruto carnoso en
parcelas de 0,5 m? bajo el dosel de &rboles aislados de Drimys
winteri y Amomyrtus luma en dos sitios sucesionales secundarios,
Isla de Chiloé. El grafico muestra el rango (linea vertical), la
mediana (linea horizontal), Y los cuartiles superior e inferior
de las distribuciones (barra). Se indican con una * los valores
extemos (> 1,5 veces la distancia intercuartil) y con circulos (>
3 veces la distancia intercuartil). Las abreviaturas representan:
H = Huelden; P = Piruquina; Total = total de drboles de cada
especie.

64




65
diferencia significativa entre localidades (H = 10,76; P <
0,01); y hubo interaccién localidad-especie (H = 5,29; P <
0,05).

En Huelden, no se encontrd mas de una especie de brinzal
por parcela bajo el total de arboles de Amomyrtus luma. En
contraste, en Piruquina bajo Amomyrtus se registraron entre
0 y 5 especies de brinzales por parcela, con una mediana
entre 1 y 2. Para todos los &rboles de Amomyrtus, los
valores oscilaron entre 0 y 3 especies; con una mediana de 1.
Dos individuos registraron valores extremos de 4 Yy 5 especies
de brinzales por parcela bajo su dosel, respectivamente (Fig.
12). En Huelden, se registraron entre 1 Yy 2 especies de
brinzales por parcela bajo Drimys, con una mediana de 1. En
Piruquina 1los valores bajo Drimys variaron entre 0 y 4
especies por parcela, con una mediana de 1. Bajo el total de
drboles de Drimys, el ntmero de especies de brinzales osciléd
entre 0 y 4, con una mediana de 1 (Fig. 12).

La especie y el ntmero de brinzales bajo cada ‘especie

de &rbol se reportan en el Anexo 3.
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Figura 12. Riqueza de especies de brinzales de especies de fruto
carnoso bajo arboles aislados de Drimys winteri vy Amomyrtus luma
en dos sitios sucesionales secundarios, Isla de Chiloé. E1
grdfico muestra el rango (linea vertical), la mediana (linea
horizontal), y 1los cuartiles superior e inferior de las
distribuciones (barra). Se indican con una * los valores extemos
(> 1,5 veces la distancia intercuartil) y con circulos (> 3 veces
la distancia intercuartil). Las abreviaturas representan: H =
Huelden; P = Piruquina; Total = total de arboles de cada especie..
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DISCUSION

1. Efecto percha en bosques de Chiloé

Los arboles aislados son fuentes de heterogeneidad espacial
horizontal y vertical en ambos sitios sucesionales. El efecto
percha, consistente en 1la concentracién de la 1lluvia de
semillas dispersadas por aves bajo &rboles aislados, se
manifestd en forma clara en los dos sitios de estudio que
representaban distintas etapas del proceso sucesional
secundario temprano del bosque lluvioso templado en Chiloé,
corroborando el supuesto fundamental de esta tesis.

El reducido numero de semillas y la pobreza de especies
de semillas de plantas lefiosas de fruto carnoso registrada en
los sitios abiertos entre arboles aislados, en ambos sitios
sucesionales, indica que en ausencia de perchas que atraigan
a los agentes dispersantes, el progreso de la sucesién en
sitios post-agricultura en Chiloé estéa limitado
fundamentalmente por el arribo de semillas ornitécoras, en
relacidén con otros factores como herbivoria o condiciones de
establecimiento.

El patrén de abundancia de semillas dispersadas por aves

determinado en los sitios sucesionales de Chiloé concuerda
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con el sugerido por McDonnell & Stiles (1983); y con los
patrones que Hoppes (1988), Murray (1988), Willson (1991) y
Debussche & Isenmann (1994) han documentado para otras
comunidades donde se han evaluado los patrones de abundancia
de semillas de las especies ornitécoras. La abundancia de
semillas ornitdécoras es uniformemente baja en los sitios
abiertos, con incrementos focalizados alrededor de 1las

plantas percha donde se posan los agentes dispersantes.

2. Factores que modulan el efecto percha

En esta seccién se discuten algunos de los factores que
modulan la concentracién de semillas bajo las plantas percha,
tales como localidad sucesional, forma de vida de las plantas
percha, carga de frutos y la especie de la percha, y se
comparan los resultados obtenidos en esta tesis con los
obtenidos en otros estudios que han investigado el patrén de

la lluvia de semillas ornitécoras en ambientes sucesionales.

2.1. Efecto de la localidad

La composicién especifica de las especies lefiosas de fruto
carnoso, fuentes de semillas potenciales en ambos sitios
sucesionales, fue similar y el andlisis para comparar la

abundancia de semillas dispersadas por aves bajo el total de
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arboles percha de Piruquina Yy de Huelden no sefald
diferencias significativas entre localidades. Sin embargo, la
lluvia de semillas fue mas rica en especies en el sitio
sucesional més antiguo, Piruquina. EL mayor desarrollo
individual de las plantas fuente de semillas de este sitio
podria ser el mecanismo que explica la mayor riqueza de
especies en la lluvia de semillas de Piruquina. Este mayor
desarrollo individual se traduciria en una mayor produccidén
de frutos. Una mayor produccion de frutos aumentaria la
probabilidad de que las semillas de un mayor numero de
especies fueran dispersadas.

El patrdén de aumento en la riqueza de especies invasoras
relacionado con la edad del sitio sucesional que se determind
en Chiloé, coincide con el patrén reportado por Uhl et al.
(1982a, b; 1988) para sucesiones secundarias de diferente
edad en la regidén Amazdnica, dénde los sitios més antiguos
registraron mayor riqueza de propagulos de especies lefiosas.
Ademés, este patrdén no es exclusivo de bosques hiumedos, pues
coincide con el patrén de abundancia y riqueza de especies
reportado por Debussche & Isenmann (1994), quienes compararon
la lluvia de semillas en un mismo sitio sucesional en la zona
mediterranea de Francia con 10 afios de diferencia entre la

primera y la segunda oportunidad. Debussche & Isenmann (1994)
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encontraron que, para los mismos puntos de muestreo, en el
mismo sitio sucesional, existian diferencias significativas
en la abundancia y riqueza de especies de semillas;
diferencias que atribuyeron al mayor desarrollo individual de
las plantas que producian las semillas dispersadas por aves

en esa sucesién.

2.2. Efecto de la forma de vida Vv la presencia de frutos

Tal como se habia planteado, 1la lluvia de semillas
ornitécoras bajo &rboles fue mas abundante Yy mads rica en
especies que la 1lluvia de semillas bajo arbustos. La
presencia de frutos en las plantas percha también tuvo efecto
significativo sobre la lluvia de semillas, siendo ésta mas
abundante bajo plantas con frutos. En otros sitios
sucesionales el desarrollo vertical de 1la vegetacidn lefiosa
también incide directamente sobre la abundancia Y riqueza de
especies de propagulos (Herrera & Jordano 1981, Debussche et
al. 1982, Uhl et al. 1982a, b; McDonnell & Stiles 1983). En
cuanto al efecto de la presencia de frutos en el drbol
percha, Herrera et al. (1994) también registraron mayor
numero de semillas ornitdcoras bajo las plantas con frutos
que bajo individuos sin frutos de la misma especie, en

plantas dioicas.
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Esto puede tener consecuencias para la sucesidn, puesto

que en la medida en que una mayor proporcidén de los Aarboles
remanentes sean arboles que produzcan frutos, mé&s abundante
Yy mas rica en especies serd la lluvia de semillas invasoras.
McDonnell (1986) demostré el efecto de la altura usando
"perchas" artificiales; encontrd que mas aves acudian a las
perchas més altas y depositaban mayor ntmero y mé&s especies
de semillas bajo éstas. Observaciones de las aves frugivoras
efectuadas para esta tesis durante el verano 1992-93 en
Chiloé, concordaron con el patrén descrito por McDonnell
(1986) . En las comunidades sucesionales de Chiloé hubo
diferencias notorias en la frecuencia de visita de aves
frugivoras como Elaenia albiceps o Pyrope pyrope a especies
de arboles y arbustos. Se registraron entre 2 y 3 visitas de
aves/hora a los 4&rboles, versus mucho menos de una
visita/hora a los arbustos, atn a individuos con frutos
(Anexo 4). Por otra parte, en &arboles con frutos se registrd
una tasa de visita de 2,82 aves/hora; mientras que en arboles
sin frutos la tasa de visita fue de 1,18 aves/hora (Anexo 4).
Como cada visita a menudo implica la depositacién de semillas
en las fecas del ave, es explicable que la lluvia de semillas

bajo ‘arboles haya sido mayor que bajo arbustos y que la

lluvia de semillas bajo individuos con frutos haya sido mayor
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que bajo individuos sin frutos.

Los resultados de este estudio sugieren que en
comunidades donde predominan 1las plantas dispersadas por
aves, el efecto de concentrar la abundancia y riqueza de
propagulos de especies colonizadoras por parte de arbustos o
de especies arbdreas sin frutos, serd menor que el efecto de
individuos de especies arbéreas con frutos. Por lo tanto, en
comunidades donde las plantas percha no produzcan frutos el
progreso de la sucesién serd més lento y menos rico en
especies, aunque serd mayor que en A&areas sin vegetacidn

lefiosa.

2.3. Contribucién de 1las semillas conespecificas vy
heterocespecificas

Aunque las tasas de visita y la cantidad de semillas
depositadas fue diferente, no se encontraron diferencias
entre la proporcién de semillas conespecificas que caen bajo
perchas con y sin frutos para las observaciones realizadas en
1993 (Anexo 5). Este resultado sugiere que la contribucién
del propio 4rbol @percha a 1la lluvia de semillas
conespecificas que cae directamente bajo su copa es reducida,
en comparacidén con las semillas exbgenas.

Por otra parte, al comparar 1la abundancia de semillas
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bajo los &rboles percha durante el verano de 1994 en Huelden
Yy Piruquina, la inclusién o exclusién de las semillas
conespecificas en los analisis no hizo variar
significativamente los patrones de abundancia, confirmando la
escasa contribucién de un arbol percha con frutos a su propia
lluvia de semillas.

La baja contribucién de un individuo percha a su lluvia
de semillas también pudo ser la causa de que la cantidad
acumulada de semillas de Drimys winteri bajo arboles percha
de Amomyrtus luma, determinada durante el verano de 1994 en
el sitio sucesional de Piruquina, haya sido superior a 1la
cantidad de semillas de Amomyrtus luma (Anexo 1).

Considerando que las aves frugivoras que frecuentan los
sitios sucesionales de Chiloé generalmente no permanecen en
el arbol percha donde se alimentan durante mas de 5 minutos
Yy que, después de alimentarse, demorarian al menos 25 minutos
en defecar (C. Sabag, com. pesonal y observaciones
personales); es predecible que las aves depositen escasas
semillas del propio &rbol percha en las trampas colocadas
bajo su dosel.

En un bosque tropical himedo de Costa Rica, Murray
(1988) documentd que, una vez que las aves se alimentaban en

una planta, frecuentemente volaban hacia otro arbol y alli
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permanecian durante 10 o mds minutos sin comer, hasta
defecar. Por tanto, muy pocas semillas ornitécoras debieran
caer bajo el dosel del mismo arbol que las produce, aunque
muchas aves acudan a ese arbol para alimentarse.

La escasa contribucién de un arbol percha a la lluvia de
semillas ornitdcoras que cae bajo su propio dosel sugiere que
la composicién especifica Yy la produccién de frutos de las
plantas "fuente" y la frecuencia de visita de las aves
dispersantes a las perchas estan entre los factores que mas
contribuyen a modificar la abundancia Yy composicidén
especifica de las semillas (y eventualmente de las plantulas)

que se acumulan en un sitio sucesional.

2.4. Efecto de la especie percha

En esta tesis se propuso que diferencias en la conducta o la
preferencia alimenticia de las diferentes especiés de aves
dispersantes de semillas, podrian generar diferencias en la
abundancia y riqueza de especies de semillas bajo distintas
especies de 4&rboles percha, atin Cuando éstas especies
fructificaran simultédneamente. En el verano de 1994 en ambas
localidades de estudio, 1la 1luvia de semillas fue
significativamente mas abundante Y mas rica en especies bajo

Drimys winteri que bajo Amomyrtus luma. Es posible que la
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diferencia entre especies se haya debido a la mayor "carga"
de frutos por individuo que presentaron los arboles de Drimys
en comparacién con los de Amomyrtus durante el verano de 1994
(véase Tabla 1), Y que esta mayor carga de frutos haya
atraido mayor nitmero de aves visitantes. Al mayor nimero de
visitas, corresponderia el mayor numero de semillas
ornitécoras encontradas bajo Drimys.

Esto puede ser importante en términos de especies con
mayor o menor capacidad de generar focos de reclutamiento mas
O menos menos diversos en especies Yy estructura. Entre mas
diversos sean los focos de reclutamiento, més diversa seri la
comunidad sucesional.

Si fue la mayor produccién de frutos en Drimys lo que
determindé la mayor abundancia Y riqueza de especies en la
lluvia de semillas bajo estos &rboles, deben considerarse
otras variables antes de proceder a generalizaciones. En
primer lugar, la produccién de frutos en Drimys winteri puede
variar considerablemente entre afios (Donoso et al. 1985, \Y%
observaciones personales). Por ejemplo, en el experimento
para comparar el efecto de diferentes formas de vida sobre la
lluvia de semillas, efectuado durante el verano 1992-93 en

Huelden, la 1lluvia de semillas determinada bajo &rboles

percha de Drimys winteri con frutos, no difirié de la lluvia
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de semillas bajo Amomyrtus Jluma con frutos (Anexo 5).
Ademés, aunque las épocas de maduracién de frutos en Drimys
y Amomyrtus luma coincidieron durante los periodos de estudio
de 1993 y 1994, pueden no coincidir todos los afios (cf.
Smith-Ramirez 1992, Sabag 1993). Por lo tanto, las
diferencias determinadas entre Drimys Yy Amomyrtus en cuanto
a su efecto sobre la lluvia de semillas no son constantes en
el tiempo.

Asi, la variabilidad interanual en la produccidén de
frutos en especies percha documentada en las localidades
sucesionales de Chiloé, afiade un elemento de heterogeneidad
temporal, que modifica el patrén de depositacién de semillas,

determinado por la presencia de las perchas.

3. Factores que modifican la abundancia de semillas bajo la
percha

En esta seccién se discuten dos de los principales factores

que modificarian la abundancia de semillas bajo los &arboles

percha después de la dispersién, como son la actividad de los

vertebrados granivoros y la abundancia Y persistencia del

banco de semillas en el suelo.
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3.1. Granivoria
Las pruebas de granivoria, asl como trampeos en ambos sitios
de estudio, confirmaron la presencia de al menos dos especies
de roedores granivoros, Abrothrix sanborni Yy Oryzomys
longicaudatus, en estas comunidades sucesionales. En ningtin
caso se observé granivoria en el suelo por aves, aungue
existen varias especies potencialmente granivoras (Sabag
1993).

Los resultados de los experimentos de granivoria
(efectuados con semillas de Drimys winteri Yy Amomyrtus luma,
las especies cuyos frutos fueron mads abundantes en los sitios
de estudio) sugieren que, en promedio, un 65% de las semillas
que cae bajo los &rboles percha pueden ser consumidas, en
comparacién con una proporcién inferior al 5% de semillas
consumidas en los sitios abiertos.

Seria conveniente efectuar futuros ensayos sobre el
efecto de la granivoria en la sucesién con un mayor numero de
especies de semillas, antes de proceder a una generalizaciédn.

En los sitios sucesionales de Chiloé el ntmero de
semillas fuera del dosel lefioso Ffue muy escaso, por lo que,
si los granivoros tienen patrones de forrajeo denso-
dependientes, no encontrarian suficiente alimento en estos

lugares, y el tiempo de busqueda seria mayor, exponiéndolos
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méds a la depredacién.

A pesar de un mayor consumo de semillas bajo el dosel
que en sitios abiertos por los granivoros, como las plantas
percha reciben una abundante lluvia de semillas, su
sobrevivencia seria suficiente para dar cuenta de la mayoxr
densidad de semillas (y de plédntulas) que se encontrd bajo
estas plantas. Esta explicacién es congruente con el
planteamiento de Bazzaz (1991), dquien propone que, a una
escala muy local, la alta densidad de semillas debajo de un
arbol atrae a los granivoros, pero a una escala poblacional,
el patrén de abundancia de semillas en agregados puede
mantenerse, siempre y cuando existan suficientes puntos de
concentracién de alimento como para saciar a los

depredadores.

3.2. Banco de semillas

Segun los resultados obtenidos en esta tesis, el banco de
semillas en bosques secundarios de Chiloé es limitado en
individuos y riqueza de especies, por lo que no bastaria para
generar las abundantes poblaciones de plantulas y la riqueza
de eéespecies lefiosas que se registraron bajo los &rboles
aislados en 1los bosques secundarios. En otras sucesiones

secundarias en bosques himedos, tanto tropicales como
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templados, se ha determinado tambiéq que el banco de semillas
de especies lefiosas en el suelo es escaso (Uhl et al. 1981,
de Foresta et al. 1984, Pickett & McDonnell 1989, wvan der
Valk & Pederson 1989, Guevara & Laborde 1990; pero véase Uhl
et al. 1988), aunque las razones para esta falta de un banco
de semillas pueden ser variadas y diferentes en cada caso.

En muchas especies pioneras la latencia de Ssus semillas
es un fendmeno comiin, lo cual sugiere la existencia un banco
de semillas abundante en el sotobosque (Uhl et al. 1982a, b;
Alvarez-Buylla & Martinez Ramos 1990). sin embargo, la
sobrevivencia de este banco de semillas depende del impacto
de la perturbacién. Al igual que ocurre en numerosos otros
sitios sucesionales post-agricultura (Uhl et al. 1982a, b; de
Foresta et al. 1984, Guevara & Laborde 1990), es probable que
en Chiloé el uso agricola por varios afios en forma
continuada, sin una cobertura lefiosa, contribuya a reducir
drasticamente la cantidad de semillas almacenadas en el
suelo.

La baja contribucién del banco de semillas en el suelo
a la regeneracién del bosque secundario post-agricultura en
Chiloé implica que la dispersién activa por parte de las aves
frugivoras, seria el proceso mas relevante en la invasiodn,

condicionado por 'la calidad (e.g., forma de vida, especie,
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oferta de frutos) Yy cantidad de las plantas percha del sitio
Sucesional, y por las etapas de desarrollo posterior de 1la

vegetacién.

4. Consecuencias del efecto percha .para la sucesién

En esta seccién se discuten algunas de las consecuencias del
efecto del &arbol percha sobre la sucesién Secundaria en
ambientes perturbados, considerando los patrones de
abundancia y riqueza de especies de plantulas Y renovales
determinadas en 1los sitios sucesionales de Chiloé, y se
proponen algunas hipdtesis generales sobre el efecto de las

plantas percha en el proceso de sucesién.

4.1. Patrén de establecimiento de plantulas y brinzales bajo
arboles percha
En los sitios sucesionales de Chiloé no se encontraron
plantulas ni brinzales de especies lefiosas de fruto carnoso
en las parcelas ubicadas en sitios abiertos. Esta
distribucién heterogénea de 1los individuos juveniles en
Chiloé estaria condicionada en primer lugar, por la
distribucién heterogénea de 1la 1lluvia de semillas. Los
resultados obtenidos en esta tesis indican que existe una

correspondencia entre el patrén de lluvia de semillas y la
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distribucion espacial de las plantulas.

En cuanto al efecto de 1a especie percha sobre las
pléntulas Yy los brinzales, se encontrdé que la abundancia de
pléntulas bajo Drimys winteri no difirié significativamente
de la abundancia de plantulas bajo Amomyrtus luma, lo cual es
consistente con el hecho que la abundancia de semillas (que
dan origen a estas plantulas) en un aho determinado, puede
diferir entre las especies de arboles percha. La densidad de
pPléantulas fue mayor en el sitio mas antiguo, lo que podria
ser el resultado de una mayor concentracién de semillas
dispersadas en la temporada anterior y/o de diferencias en
las condiciones de germinacidén brindadas Por una mayor
cobertura del dosel.

Por otra parte, 1la abundancia de brinzales difirig entre
especies de plantas percha y entre localidades, 1lo cual
también es consistente con la variabilidad establecida en los
patrones de abundacia de las plantulas (y semillas). Es
posible que la abundancia Yy riqueza de brinzales dependa por
una parte, de la edad del sitio Sucesional, vy por otra, de
las interacciones intra- e interespecificas entre los
individuos juveniles una vez establecidos bajo la planta
percha.

Por ejemplo, 1a densidad vy riqueza de especies de
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brinzales fue mayor en el sitio sucesional de Piruquina, lo
cual era esperable, dada. la mayor edad de este sitio
sucesional. En una sucesidén secundaria, los bosques mas
antiguos acumularian mayor numero de individuos juveniles,
pertenecientes a un mayor numero de especies, en la categoria
de brinzal.

En cuanto al resultado de 1las interacciones intra- e
interespecificas, relevantes al proceso de establecimiento
bajo un planta percha, deben considerarse las siguientes:

La planta percha puede proporcionar sombra Y una capa de
hojarasca termorreguladora, que retiene la humedad y modifica
la cantidad de nutrientes del suelo (Yarranton & Morrison
1974, Gleadow 1982, Read & Hill 1983, Debussche & Isenmann
1994). Al depositar 1las semillas preferentemente bajo las
perchas, los agentes dispersantes condicionan la emergencia
de las pléantulas a ese microhdbitat en particular (Herrera et
al. 1994). Las consecuencias a largo plazo del efecto percha
dependen de si las condiciones bajo la planta percha son
favorables para 1la germinacién y establecimiento de las
especies de plantas invasoras (Uhl et al. 1982a, b; Willson
1991). Bajo los 4drboles percha de Chiloé resultarian
favorecidas principalmente las especies mas generalistas,

capaces de regenerar bajo dosel o ‘en claros pequefios, como
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Amomyrtus sp., Myrceugenia sp. Y otras mirtéceas (Donoso
1989). 1La abundancia de brinzales de 1las especies sombra-
tolerantes, como 1las mirtéceas, en el sitio sucesional de
Piruquina (Anexo 4), confirmaria esta Prediccioén.

Las especies ornitécoras que regeneran en claros grandes
© sitios abiertos, como Drimys - winteri, Rhaphithamnus
Spinosus o Berberis Ssp. (Donoso et al. 1985, Donoso 1989)
serian menos favorecidas, y debieran Ser menos abundantes. La
eéscasez relativa de brinzales de Drimys winteri Y Berberis
Sp., en relacién con las especies sombra-tolerantes en ambos
sitios sucesionales corroboraria esta prediccién (Anexo 4).

Una explicacién para la abundancia de arboles de
especies medianamente sombra-intolerantes como Drimys winteri
en muchos sitios sucesionales del sur de Chile (Veblen 1985,
Donoso et al. 1985, Donoso 1989, Aravena 1991), vy que es
consistente con los censos de pléntulas efectuados en esta
tesis (véase Anexo 2), es que Drimys podria formar "bancos de
pléntﬁlas", que se acumularian bajo el dosel de la planta
percha que concentré sus semillas. El crecimiento de estas
plantulas estaria limitado hasta que las condiciones de su
entorno (como la muerte del arbol percha o la apertura del

dosel por la caida de ramas) permitieran su desarrollo, en

forma semejante al proceso de liberacién del Crecimiento de
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pléntulas que se ha descrito para algunos bosques Primarios
del sur de Chile (Veblen 1985) .

La escasez de brinzales de 1as especies sombra-
intolerantes Como  Berberis buxifolia no excluye 1a
posibilidad de que estas especies "utilicen" el arbol percha
Como punto de ingreso al campo sucesional. Es probable que 1la
curva de reclutamiento poblacional (sensu Janzen 1970,
Hubbell 1980) de 1as especies sombra-intolerantes se
encuentre un poco mas alejada del arbol percha, en el margen
de la proyeccién directa de su dosel, limite elegido para

situar las parcelas de muestreo en este estudio.

4.2. Hipétesis sobre el "efecto percha"

La facilitacién es una interaccién biolégica que ocurre
durante la sucesién en la cual 1la vegetacidn pre-existente
genera condiciones que promueven la colonizacién de nuevas
especies en un sitio perturbado. ILas plantas "percha"
facilitan 1a colonizacién de plantas con frutos carnosos en
sitios sucesionales Secundarios. A partir de los resultados
de esta tesis propongo acotar, dentro del contexto de una
sucesién secundaria, bajo qué condiciones, Y durante cuanto
tiempo, opera la facilitacién de la inmigracién de pPropagulos

a través del "efecto percha".




la vegetacion original que Sobresalen del estrato herbiceo
(cobertura lefiosa inicial > 0), el efecto percha se
manifiesta desde el inicio de 1a Sucesidén (Ti en 1a Fig. 13).
Debido a un Proceso de retroalimentacién positiva, 1a
facilitacién del ingreso de pPropagulos en torno a los focos

de colonizacién definidos por 1los individuos “percha” se

aunque la pendiente de la curva sersa enor en el caso que las
plantas "percha" né produzcan frutos carnosos. Su efecto
facilitador de 1a colonizacién cesa al cerrarse el dosel
lefioso, a causa de que las plantas dejan de estar aisladas
(Tc en 1la Fig. 13).

Cuando 1la perturbacién inicial elimina Ccompletamente el
dosel lefioso, sin perturbar el suelo, 1la facilitacién no se
manifiesta sino hasta que 1las bPrimeras plantas lefiosas se
establecen Y se desarrollan hasta sobresalir de 1a matriz
herbdcea (Ti P en la Fig. 13). En este caso, 1la intensidad
del efecto se acentia desde el momento en que las plantas
pioneras alcanzan una altura minima sobre el estrato
herbaceo vy una produccién de frutos suficiente para atraer a
las aves dispersantes de semillas en mayor medida que las

perchas de baja altura Y carentes de frutos carnosos (T m,
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Fig. 13). E1 “efecto percha” Cesa cuando 1a Cobertura lefiosa
alcanza el 1008, (TcP en la Figqg. 13), porque el &arbol deja
de estar aislado vy, por definicién, Ya no facilita 1a
Ccolonizacién del sitio, aunque siga atrayendo aves Y éstas
continten depositando semillas bajo su dosel. La cobertura
lefiosa alcanza el 100% vya sea porque el nlcleo de
r'egeneracién se hace continuo con ntcleos Sucesionales
vecinos o con el dosel del bosque mas cercano al sitio

Sucesional.

Campo sucesional sean de diferentes eéspecies, tamafos N
edadés. Esta variabilidad entre las perchas remanéntes
introduce, desde el inicio del proceso Sucesional Secundario,
heterogeneidad espacial en 1los patrones de invasién y
establecimiento. Esta heterogeneidad obedece, en Primer
lugar, a que la abundancia Y diversidad de semillas de
distintas especies, concentradas por distintas categorias de
individuos percha en un mismo sitio Sucesional, pueden ser
muy diferentes, como demuestran los resultados de esta tesis.
Por ejemplo, 1los patrones de colonizacién producidos por

distintos tipos de plantas percha, un &rbol con frutos y un
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Figura 13. Presencia del efecto percha en relacién al tiempo
Sucesional y al desarrollo de la cobertura lefiosa en un sitio
Sucesional secundario cuando las perchas son A&rboles
remanentes del bosque original y cuando son plantas pioneras.
En el primer caso, 1la cobertura al tiempo inicial, Ti > 0, y
se incrementa rapidamente conforme se integran los nicleos de
regeneracidén en torno a las perchas remanentes. La pendiente
de esta curva seria menor en el caso de que las plantas
"percha" no produzcan frutos €carnosos. El efecto percha cesa
(Tc) al cerrarse completamente el dosel lefioso. Cuando 1a
cobertura lefiosa original fue totalmente eliminada por 1lag
perturbacién, el efecto percha al inicio = 0; el efecto
percha se inica (TiP) cuando las primeras perchas sobresalen
de la matriz herbacea; se incrementa a partir del momento en
que las perchas empiezan a producir furtos y se integran los
nicleos de Yegeneracibn en torno a las perchas (Tm). Fi
efecto percha cesa (TcP) al cerrarse completamente el dosel

87




88

arbol joven sin frutos o un arbusto serian distintos:

Cuando la planta pecha es un arbol reémanente, que quedd
aislado siendo adulto, puede pProducir abundantes frutos
carnosos en cada estacién de fructificacién. Como
consecuencia, en cada estacién de fructificacién esta “percha”
atrae muchas aves frugivoras de diversas especies, las Cuales
aportan cantidades variables y una diversidad fluctuante de
especies de semillas, que se acumulan bajo su dosel. Por 1lo
tanto, en un tiempo relativamente corto, se habra conformado
en torno a este &arbol un nicleo de regeneracioén heterogéneo,
integrado por plantas lefiosas de diversas especies, tamafios
Y edades.

En contraste, cuando la planta Temanente es un arbusto
(0 &rbol joven pre-reproductivo), el ntmero Y variedad de
aves frugivoras que atrae en cada estacién es menor que el
que atrae un Aarbol con frutos. En consecuencia, la cantidad
Y la diversidad de especies de semillas ornitdcoras que se
concentran en cada estacién de fructificacién bajo su dosel
€S menor que bajo un &4rbol con frutos. Por 1o tanto, al cabo
de un periodo equivalente al del ejemplo anterior, el nticleo
de regeneracién desarrollado en torno a esta planta percha
tiene: a) un menor ntmero de individuos y b) es més pobre en

especies.
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En ambos casos, la diversidad de especies lefiosas
concentrada en torno al nicleo de regeneracidén depende en
prarte de la diversidad inicial de la comunidad “fuente” de
semillas. Por ende, las conclusiones de los péarrafos
anteriores suponen que las “fuentes” de semillas en los dos
casos son similares.

El efecto de 1las plantas percha sobre la riqueza de
especies colonizadoras es dindmico. Cuando existen perchas
remanentes, 1la riqueza de especies lefiosas en el sitio
sucesional es > 0 (Ti Fig. 14), porque al menos estan
presentes las semillas de 1la especie percha. Esta riqueza de
especies invasoras se incrementa radpidamente conforme opera
el efecto percha, hasta alcanzar un maximo antes que el
efecto percha cese (Tc, Fig. 14).

En contraste, cuando la perturbacién eliminé
completamente el dosel lefioso, la riqueza de especies lefiosas
en los sitios abiertos al' inicio es = g0; comienza a
incrementarse a partir del momento en que las primeras
perchas sobresalen de la matriz herbacea (TiP, Fig. 14), se
acelera cuando 1las perchas llegan a la madurez y empiezan a
producir frutos carnosos (Tm, Fig. 14), Y alcanza una

asintota que ests determinada por 1la diversidad de especies

de la “fuente” de semillas (TcP, Fig. 14).
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La riqueza que se alcanza en e}l tiempo Tcp, puede ser
distinta de 1a riqueza de eéspecies presente en el bosque
original (R P en la Fig. 14), buesto que algunas de las
especies presentes antes de 1la perturbacién podrian haberse

extinguido localmente.

Sobre el proceso de colonizacién varia continuamente a 1lo
largo del tiempo sucesional. Independientemente de si se
trata de perchas remanentes o pioneras, la importancia del
efecto percha, tanto sobre la tasa de invasién como sobre 1la
diversidad de especies es baja al inicio (Ti, Fig. 15), se
incrementa rapidamente hasta alcanzar un méximo (Tm, Fig. 15)
Y decrece en magnitud conforme empieza a cerrarse}el dosel
lefioso. Finalmente, ceésa cuando el dosel lefioso se Ccierra

(Tc, Fig. 15), Y la colonizacién del sitio se completa.

4.4. Efecto comunitario de l1a nucleacién

Integrando 1a variabilidad espacial local Y temporal
seflaladas anteriormente, al cerrarse el dosel lefioso, el
patrén de abundancia Y diversidad de plantas lefiosas generado
en torno a los nicleos de sucesidén Tepresentados por perchas
remanentes sera muy heterogéneo en Su composicién de
especies, su estructura de tamafios vy edades. ILa comunidad

Sucesional estars constituida de varios nicleos generados en




TSpecies

Figura 14. Consecuencias del efecto percha sobre

la riqueza

de especies en un sitio sucesional cuando existen perchas
rTemanentes y cuando las perchas se desarrollan a partir de
especies pioneras. En el primer caso, al tiempo que se inicia
la sucesién Secundaria (Ti) 1la riqueza de especies lefiosas
inicial es > 0, y se incrementa répidamente conforme se
desarrolla el efecto percha. Cesa al tiempo que se cierra el
dosel lefioso (Tc). En el caso de las perchas pioneras, el
efecto de éstas sobre la riqueza de eéspecies lefiosas no se
manifiesta sino hasta que 1las perchas sobresalen de la matriz
herbacea {TiP), se incrementa a partir del momento en que las

perchas pioneras empiezan a producir frutos (Tm),

Yy al igual

que en el caso anterior, cesa al cerrarse el dosel lefioso
(TcP). Sin embargo, la riqueza de especies alcanzada puede

ser diferente de 1la riqueza de especies original
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torno a arboles maduros, muy productivos. cada nicleo tendra
una extensién variable. .Algunoé Presentaran una gran
diversidad de especies, que dependers de los atributos del
arbol percha original. Otros ntcleos seran méas modestos, de
menor extensién y menor diversidad de especies, formados en

torno a arbustos o drboles sin frutos.

abiertos, O especies sombra—intolerantes; ademas, su
desarrollo posterior procederia a partir de un menor nidmero
y/0 una menor heterogeneidad de nicleos de regeneracién. Por

lo tanto, 1a diversidad de especies y 1a heterogeneidad

formados en torno a perchas pioneras Y coetaneas podria ser
menor que una comunidad sSucesional originada a partir de

"perchas" remanentes.

5. Comparacién con otras sucesiones
El patrén de Tegeneracién en parches nultiespecificos bajo

perchas, documentado en el bosque humedo templado de Chiloég,
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tiene algunos elementos en comin con el proceso de
"nucleacién® descrito por Yarranton & Morrison (1974) para un
bosque mixto de coniferas 'y latifoliadas en el noreste de

Norteamérica. Yarranton & Morrison (1974) consideraron que el

facilitan el establecimiento de las especies tardias
(Clements 1916, véase también Connell ¢ Slatyer 1977, Connell
et al. 1987). Un planteamiento similar, donde 1las especies
Sucesionales tempranas favorecen el establecimiento de las
eéspecies tardias, fue argumentado por McClanahan (1986) para
explicar los patrones documentados pPor €l en la sucesién
sobre relaves industriales en un bosque del sureste de Norte
América.

A diferencia de los bosques norteamericanos, la sSucesién
Secundaria en Chiloé se produce en comunidades donde un 70%
de la flora es ornitécora (Armesto g Rozzi 1989); se
concentra en una diferente estacién (pleno verano versus
fines de verano y otofo); vy depende de un menor numero de
especies de aves frugivoras para su dispersién (véase Anexo
4 y Sabag 1993). Ademés, la colonizacidn facilitada por los

arboles percha que ocurre en Chiloé Puede favorecer a 1las

especies ornitécoras en perjuicio de las especies anembcoras




Sucesional en Chiloé a Cambios en 1la abundancia y
distribucidén de 1las especies que participan en las
interacciones de dispersién. Por ejemplo, una disminucién
drastica en la abundancia de Elaenia alibiceps, el Principal
agente dispersante de semillas en estas comunidades (Sabag
1993, Willson et al. 1994y, probablemente se traduciria en
una disminucién drastica en la abundancia de semillas
bosques, v en un retraso de 1los procesos de regeneracidén del
bosque post-perturbacién, asociados g Cambios en 1g
composicidn de eéspecies invasoras.

Debussche et a]. (1982), Jordano (1992) vy Debussche g
Isenmann (1994) han documentado patrones de invasién Y%
establecimiento, Semejantes al descrito en esta tesis, en
bosques Y matorrales Secundarios en Zzonas de clima
mediterrdneo en Europa. En estas localidades las plantas
lefiosas de fruto carnoso facilitan 1a llegada de propéagulos
Y el establecimiento de pléantulas bajo su dosel Y contribuyen
al mantenimiento de la diversidad de especies. Ademéds, en el
matorral de CcChile Central se han descrito patrones de
invasién, establecimiento Y nucleacién (Fuentes et al. 1984,

1986), que tienen algunos elementos comunes con la sucesioén




96
en Chiloé. sin embargo, a diferencia de lo que puede
inferirse del pProceso sucesional en Huelden vy Piruquina, en
las zonas de clima mediterréneo la germinacién, el
establecimiento \'s el desarrollo de los nicleos
multiespecificos estaria mucho mas limitado por 1la desecacién
durante el verano (Armesto & Pickett 1885, Fuentes et al.
1984, 1986); Y la expansién de los ntcleos de regeneracidn en
zonas mediterréaneas seria mas lenta Y estaria mucho mas
limitada por el fuego (Fuentes et al. 1986). Esto podria
conducir a 1la permanencia de un patrén de vegetacidén en
parches por largos periodos de tiempo (Fuentes et al. 1984).
Ademas, los patrones de granivoria, y su efecto sobre 1a
abundancia de semillas en el matorral mediterraneo de Chile
central (Bustamante & Vasquez 1995), pueden ser muy
diferentes a 1los documentados en esta tesis, porque los
patrones de granivoria en el matorral pueden concentrarse en
los espacios abiertos. Esto ocurre debido & que las aves, los
granivoros dominantes lejos de 1los arboles, consumen mas
semillas que los roedores, los granivoros dominantes cerca de
los &rboles (Bustamante 1992).

Se ha planteado que las interacciones de facilitacién no
serian tan determinantes en 1las Sucesiones secundarias, en
comparacidén con la importancia que tendrian en las Sucesiones

primarias (Walker g Chapin 1987). Es posible que estas




Cuyas semillas son dispersadas por aves fueron favorecidas en
igual medida por el A&rbol bercha (por ejemplo, Drimys
winteri, Berberis buxifolia, Y Ovidia billopillo son muy
escasas como  brinzales) el concepto de "resultados
condicionales" que se ha utilizado para otras interacciones

interespecificas, como los mutualismos (cf. Bronstein 1994),

reflejarian un eéspectro completo o gradiente de efectos que

tendrian 1as especies remanentes O pioneras sobre las
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especies invasoras. En Consecuencia, bpara cada sitio

Sucesional seria Decesario determinar cual es el signo del

efecto percha, o si esg factible que llegue a operar.

Estas consideraciones Son importantes desde el bunto de

vista del manejo vy conservacién del bosque en el sur de
Chile. Desde hace algtin tiempo se reconoce que la interaccién

planta percha-especie Colonizadora debe Ser considerada en el

manejo de zonas desforestadas (Howe 1984) Los resultados de

esta tesis argumentan en favor de la incorporacién del efecto

percha al disefio de planes de manejo o conservacién de los
bosques en Chiloé. Un sitio Sucesional se desarrollari mas
rapidamente, Yy la abundancia y diversidad de especies lefiosas
de fruto Ccarnoso aumentars, en funcién del numero, 1la altura

Y la produccién de frutos de los &rboles percha que se dejen

en pie al efectuar la tala.




CONCLUSIONES

la sucesioén Secundaria de Chiloé, pues atraen a 1las aves
dispersantes Y concentran la lluvia de semillas ornitécoras.
La presencia de una planta percha condiciona 1la distribucién

espacial, abundancia Y riqueza de especies de 1a lluvia de

localidades, pProbablemente ligadas a 1la mayor antigiiedad de
uno de los sitios Sucesionales, donde la cobertura lefiosa por
especies fue mayor.

No todas 1las plantas percha tuvieron el mismo efecto
Sobre la lluvia de pPropagulos. La forma de vida, la Presencia

de frutos, Y la especie de la planta percha efectivamente

fue mayor que bajo plantas sin frutos. se establecid que la

contribucién de las semillas conespecificas Provenientes de
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la misma planta percha al total de semillas bajo su dosel

seria muy reducida.

Suelo bajo éstos. sSin embargo, suficientes semillas
sobrevivirian Como para mantener e] patrén de abundancia
establecido por las perchas Y para dar origen a las plantulas
que se concentraron bajo los drboles, en Comparacién con los
sitios abiertos.

Se encontré que el banco de semillas en e] suelo de los
sitios Sucesionales estudiados es muy escaso, por lo que no
contribuiria significativamente a las poblaciones de
plantulas dque se encontraron bajo los arboles.

Las especies de plantas percha, Drimys winters y

Amomyrtus luma, no diferieron en cuanto a la densidad %

P z

La composicién del bosque secundario dependeria del
patrén de establecimiento inicial, el cual, a su vez,
dependeria de Ccaracteristicas de historia de vida de las

especies colonizadoras, como Su tolerancia a 1a sombra. ILa




desarrollo de planes de manejo o conservacidén del bosque en
Chiloé. a1 efectuar una tala, la practica de dejar &rboles
aislados Crearia nidcleos de regeneracién que acelerarian el
Proceso de colonizacién POor especies lefiosas en estas

comunidades.




Anexo 1. Lista de semillas colectadas a lo largo del verano
1994 en Piruquina Y Huelden.

La colecta e identificacién se efectud como se indica en 1a

seccién ““Métodos!''. Al concluir 1los andlisis, toda 1a
coleccidén fue donada al Museo Nacional de Historia Natural.

Tabla 4, Liuvia de semillas omitécoras acumulada bajo drboles percha ¥ en sitios abiertos en sucesiones secundarias de bosque en Piruquina y Huelden, Isla de Chiloé, Verano 1994

Arboles Percha
Drimys wintert Amomyrius luma Sitios Abjertos
Piruquina  Huelden Total Piuquina  Huelden Total Total Pinuquina Huelden Total
arboles Sitios
Abiertos

Especies

Drimys winteri 811} 696 8807 787 132 919 9726 58 2 60
Pernettya mucronata 671 248 919 189 126 315 1234 15 0 15
Berberis buxifolia 544 248 792 147 U 219 1011 13 12 25
Amomyrius luma 438 354 792 m 312 1084 1876 4 11 16
Mpyreeugenia sp, 116 0 116 27 26 53 168 1 0 1
Ovidia pillopillo 106 0 106 68 0 68 174 0 0 0
Amomyrtus meli 19 7 26 28 s 33 59 0 1 1
Berberis darwinii 66 647 713 20 176 196 909 0 6 1
Luma apiculata 19 0 19 1 [ 1 20 0 0 0
Gaultheria phillyreifolia 15 11 26 30 5 35 61 0 0 0
Nertera granadensis 12 6 18 3 7 10 28 1 0 1
Rhaphithamnus spinosus 12 3 15 18 9 27 42 2 o 2
Relbuinim hypocarpium 8 23 3l 0 7 7 38 0 0 0
Pseudopanax laetevirens 4 0 4 0 0 0 4 4 0 4
Myrteola nummularia 2 7 9 0 7 7 16 0 0 4}
Aristotelia chilensis 0 12 12 ] 5 5 17 0 o [}
Rubus ulmifolius 0 3 3 0 0 (] 3 0 0 0
Semilllas no determinadas 91 175 266 35 175 210 476 20 2 22
Total de semillas 10301 2418 12719 2123 1064 3187 15906 119 35 153
Total de especies 16 15 17 14 14 15 17 9 7 10
Tepresentadas
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Anexo 2. Lista de plantulas censadas bajo el dosel de los
drboles percha a fines del verano 1994 en Piruquina Y

La identificacién hasta especie se hizo pPor comparacién de
las plantulas vivas con ejemplares herborizados en terreno
durante el verano anterior. No se encontraron plantulas de
especies lefiosas de fruto carnoso en los espacios abiertos.

Tabla 5. Plintulas de especies lefiosas omits en parcelas de 0,5m? bajo &rboles aislados de Drimys winteri y Amomyrius luma en sitios sucesionales
Secundarios post-agricultura en Ia Isla Grande de Chiloé. Verano 1994
Drimys wintert Amomyrtus luma
Piruquina Huelden Total Piruquina Huelden Total Total
Especie Especie Arboles
Especies de Plintulas
Drimys winteri 147 2 169 10 0 10 179
Amomyrtus luma 107 23 130 140 13 153 283
Myrecugentasp, | 54 3 57 141 0 141 198
Myreeugenta sp, 2 14 ] 14 64 0 64 78
Luma apiculata 12 14 26 6 2 8 34
Berberis buxifolia 6 9 15 0 8 8 23
Berberis darwinit 5 62 67 0 7 7 74
Rhaphithamnus spinosus 5 5 10 4 2 6 16
FPseudopanax laetevirens 3 0 3 0 0 0 3
Myrceugenia planipes 2 1 3 30 1] 30 33
Ovidia pillopillo 2 0 2 2 0 2 4
Ribes trilobum 1 1 2 0 0 0 2
_Especies no determinadas 17 3 20 33 2 35 55
Total de pléntulas 375 143 518 430 34 464 982
Total de especies
Iepresentadas 18 12 18 14 8 14 18
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Anexo 3. Lista de brinzales bajo el dosel de 1los &rboles
bercha a fines del verano 1994 en Piruquina Y Huelden

durante el verano anterior. No se encontraron brinzales de
especies lefiosas de fruto carnoso en los espacios abiertos.

Tabla 6. Brinzales de pecies lefiosas omité en parcelas de 0,5 m? bajo arboles aislados de Drimys winteri y Amomyrtus huna en silios sucesionales
secundarios post-agricultura en Ia Isla Grande de Chiloé. Verano 1994 ’
Drimys whiteri Amomgrius hima
Piruquina Huelden Toltal Piruquina Huelden Total Total
Especie Especie Arboles

Especies de Brinzales

Amomyrius luma 50 15 65 1 1 2 67
Myrceugenia sp. 2 12 0 12 17 ] 17 29
Berberts buxifolia 10 0 10 18 0 18 28
Amomyrtus meli 5 0 5 1 0 1 6
Rubus ulmifolius = 3 1 4 0 0 0 4
Myrceugenia sp, 1 3 0 3 37 0 37 40
Berberis darwinit 3 15 18 16 1 17 35
Rhaphithamnus spinosus 2 2 4 1 3 4 8
Myreeugenia planipes 1 0 1 2 1] 2 2
Drimys winteri 1 3 4 15 0 15 19
Luma apiculata 0 6 6 3 1 4 4
Pseudopanax laetevirens 0 0 0 1 0 1 1
Ovidia pillopillo 0 0 0 1 0 1 1
Ribes trilobum 0 1 1 0 0 0 1
Total de brinzales 90 43 133 13 6 119 252
Total de especies

_Tepresentadas 10 7 11 12 4 12 18

* Especie introducida
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Anexo 4.
Observacidén de aves frugivoras

Entre el 29 de noviembre de.1992 Y el 12 de marzo de 1993 se
registraron las visitas de aves frugivoras a un total de 20
drboles de fruto carnoso (10 Drimys winteri Y 10 Amomyrtus
luma) en el sitio Sucesional de Huelden. Estas observaciones
tuvieron como propdésito identifica: a las aves que actuarian
como principales agentes dispersantes de semillas en la zona
de estudio y determinar Su frecuencia de visita a cada percha.
La actividad de las aves se monitoreé durante todo el tiempo
que los A&rboles percha designados como "con frutos"
pPresentaron esa condicién. se efectuaron observaciones diarias
de aves con binoculares (Minolta 8 x 40) entre las 7:00 Yy las
9:00 hr y entre las 17:00 y las 20:00 hr, acumulando a1l menos
5 horas diarias de registro durante 103 dias. Cada &rbol se
observé durante un periodo de 15 minutos por la mafiana y un
periodo de 15 minutos por la tarde. Las aves Visitantes se
identificaron a nivel de especie segln Araya & Millie (1989).
La func1on de las aves como dispersantes "legitimos" de
semillas (sensu Skeate 1985) se confirmé mediante el anilisis
de sus fecas Y la comprobacién de que las semillas Presentes
No se encontraban "dafiadag" seglin el criterio de Sabag (1993)
Y Montaldo (1993). Posteriormente se homologaron los periodos
de observaclon para cada categoria de percha Y se dividid el

total de visitas entre el total de horas acumuladas de

¢




periodo de fructificacién (Tabla 7). E1 total de aves
observadas en Drimys winteri con frutos fue casi tres veces
Superior al registrado en Drimys sin frutos, pero 1a
composicidén especifica de los visitantes fue similar. El total
de visitas registradas en Amomyrtus luma alcanzé un 25% de las
registradas en Drimys winteri.

Elaenia albiceps, ave migratoria bresente sélo en verano
(cf. Ssabag 1993) constitysd mas del 58% del total de visitas
en Drimys y mis del 74% en Amomyrtus. Un 33% de los visitantes
pertenecieron a especies residentes Permanentes en 1a regidn.
Entre éstos, Turdus falcklandii y Pyrope pyrope vistaron con
mayor frecuencia 1las bperchas de Drimys con frutos que las
otras perchas. En los arbustos con frutos dnicamente se
registraron tres visitas de Elaenia y una visita de Pyrope
byrope. No se registraron aves frugivoras en los arbustos sin

frutos a lo largo del periodo de obéef%acién.




Tabla 7. Especies y namero de aves frugivoras observadas en plantas percha con ysin
frutos en el sitio sucesional de Huelden durante el verang 1992-1993, Ademass, se
indica la frecuencia de visitas por hora de observacién.

Arbustos Arboles

Especie Con Sin Total Con Sin Total

Frutos  Frutos Frutos  Frutos
Elaenia albiceps 3 0 3 185 65 250
Turdus falcklandii 0 0 0 38 21 59
Pyrope pyrope 1 0 1 22 7 29
Curaeus curaeus 0 0 0 9 7 16
Phytotoma rara 0 0 0 9 2 11
Total de individuos 4 0 4 263 102 365
Individuos/periodo
de observacién 0,09 0,00 0,05 2,82 1,19 2,04
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plantas percha con frutos y plantas percha sin frutos, se
calculé el porcentaje de semillas de Drimys que fue
dispersada durante 65 dias de verano (enero - marzo 1993)
bajo cinco individuos de Drimys winteri con frutos y se
compard con la proporcién de semillas de Drimys winteri que
fue dispersada bajo cinco individuos de Drimys winteri sin
frutos durante el mismo periodo. El método de colecta fue
idéntico al utilizado para determinar el total de la lluvia

de semillas bajo todos los arboles percha.

Categoria de Arbol con frutos Arbol sin frutos
Percha
Arbol No., % de semillas de % de semillas de
D. winteri D. winteri

1 82,26 75,93

2 72,62 66,67

3 67,95 61,54

4 61,22 56,25

5 60,32 84,38

promedio 68,87 68,95
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Posteriormente, 5€ compard el promedio de semillas
conespecificas (68,87%) bara las plantas con frutos y para
las plantas sin frutos (68, 95%) con  una prueba de

Proporciones (Zar 1989). se encontré queé no existen

Categoria de Arbol con frutos Arbol sin frutos
Percha
Arbol % de semillas % de semillas
de A. luma de A. luma
1 67,35 84,62
2 65,84 100,00
3 84,85 96,30
4 88,57 66,67
5 92,67 73,08
promedio 79,86 84,13

Al igual que en el experimento anterior, se Compararon los
promedios 79,86 % Y 84,13 % con una prueba de broporciones de
(Zar 1989) Y se determing dque no existian diferencias
significativas entre 1la proporcién que las Semillas de
Amomyrtus luma tepresentan bajo plantas percha con frutos y

bajo plantas percha sin frutos.
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