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RESUREN

En  esta  tesis  se  estudi6  el  efecto  de  plantas  lefiosas  aisladas  en

campos      sucesionales       (llamadas     plantas      "percha"),       en      la

regeneraci6n  post-agricultura  de  comunidades  de  bosque  en  la  Isla

Grande   de   Chiloe    (420  S)  .

El  supuesto  fundamental  de  esta  tesis  fue  que  la  presencia

de  plantas  percha  afecta  el  patr6n  de  depositaci6n  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  nrfuero  y  riqueza  de  especies  de  semillas

que   se   acumularia   bajo   su   dosel.   Ademas,    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  plante6  que  sitios  sucesionales  de

distinta  edad  y  grado  de  cobertura  lefiosas  podrian  diferir  en  la

abundancia  y  riqueza  de  especies  de  semillas  ornit6coras  que  se

concentraria  bajo  el  dosel  de  las  plantas  percha.
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En  dos  sitios  sucesionales  de  distinta  edad   (25  y  40  afros)

y    cobertura    lefiosa,    el   ntimero    y   la    riqueza    de    especies    de

semillas  ornit6coras  fue  dos  6rdenes  de  magnitud  mayor  bajo  las

plantas   percha   que   en   los   sitios'   abiertos.   No   se   encontraron

diferencias   significativas   en   la   intensidad   de   la   lluvia   de

semillas  ornit6cora  entre  las  distintas  localidades,   pero  si  en

la    riqueza    de    especies,    siendo    6sta   mayor    en    la    localidad

sucesional  mas  antigua.  Se  encontraron  diferencias  significativas

en   la   lluvia   de   semillas   bajo   arboles   y   arbustos,    siendo   mss

abundante  y  mss  rica  en  especies  bajo  los  arboles.   La  lluvia  de

semillas  ornit6coras  fue  significativamente  mss  abundante,   pero

no   mss   rica   en   especies,   bajo   individuos   con   frutos   que   bajo

individuos  sin  frutos.   Se  encontraron  diferencias  entre  especies

de   arbol  percha,   siendo  la  lluvia  de  semillas   cuatro  veces  mss

numerosa  y  dos  especies  mss  rica  en  especies  bajo  Drimys  winterl

(Winteraceae)   que  bajo  Amomyrtus  luma   (Myrtaceae) .

No  se  encontraron  plantulas  o  brinzales  de  especies  lefiosas

de  ffuto  carnoso  en  las  parcelas  ubicadas  fuera  del  dosel  de  los

arboles   percha.   La   densidad  de  plantulas  bajo   el   dosel   no   fue

significativamente    diferente    entre    especies    de   percha,    pero

difiri6  entre  sitios  sucesionales,   siendo  mayor  en  el  sitio  mss

antiguo.   La   riqueza   de   especies   de   plantulas   y  brinzales   fue
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mayor  bajo  Dri]nys  que  bajo  [anonyrtz]s,   y  difiri6  entre  sitios  suce

sionales .

En   base   a   los   resultados  .obtenidos,   se   propone   un  modelo

general  sobre  el  efecto  de  las  plantas  percha  en  la  colonizaci6n

de   sitios   perturbados.   Este  modelo   hace  predicciones   sobre   la

relaci6n    del    efecto    percha    con    el    tiempo    sucesional    y    el

desarrollo  de  la  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  variaci6n

de  la  importancia  del  efecto  percha  a  traves  de  la  sucesi6n.
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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  Chilo6

Island,   Chile   (420  S)  .

The    fundamental    assumption   of    this    study   was    that    the

presence   of   isolated  woody  plants   would  af fect   the  pattern  of

bird-dispers§d  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  seed.s  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  ef fect  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  Chilo6  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,   b.ut  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  surmer  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   rain forests    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"   varies   along

succesional  time.
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INTRODUCCION

El   t6rmino   sucesi6n   designa   los   calhoios   en   la   composici6n

especifica  y  estructura  de  un  parche  de  vegetaci6n  a  lo  largo
del    tiempo    (Pickett   1976).    Cuando   este   proceso   ocurre   en

sitios  donde  nunca  existi6  vegetaci6n  o  no  quedan  vestigios
del  suelo  y  la  biota  que  anteriormente  ocuparon  el  lugar,   la
sucesi6n  se  denomina  primaria   (Lincoln  et  al.   1982)  .   Cuando

la   dinamica   post-perturbaci6n   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
sucesi6n  se  denomina  secundaria   (Cheke  et  al.   1979,   Guevara

et  al.   1986,   Putz   &  Apanah  1987) .     En  alhoos   tipos   de   sucesi6n

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

formaci6n   de   claros   debido   a   la  mortalidad   de   arboles   del

dosel   (Pickett  et  al.   1987) .   Tambien  puede  ser  resultado  de

perturbaciones   antr6picas   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

zonas   adyacentes   al   area   perturbada,   por   la   capacidad   de

dispersi6n  de  estos  propagulos  hacia  el  sitio  abierto,   y  por

la     disponibilidad    de     recursos    para     la     germinaci6n    y

desarrollo   de   los   propagulos   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   ecofisiol6gicas,    sus

estrategias     de     historia     de     vida,      y     por     mtiltiples

interacciones   intra-   e   interespecificas   como   competencia   o

alelopatia   (Pickett  et  al.1987) .

Los    tres    factores    que    determinan    los    patrones    de

sucesi6n   son   modificados   por   condiciones   especificas   para

cada   sitio   sucesional   (Pickett   et   al.   1987,   Armesto   et   al.

1991).     Por    ejemplo,     la    disponibilidad    de    esbacio    puede

depender  de  la  extensi6n  del  area  afectada,   la  severidad  de

la  perturbaci6n  y  el  tiempo  transcurrido  desde  que  ocurri6  la

perturbaci6n    (Pickett   et   al.1987).    De    igual   manera,    la



3
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  sucesi6n

(Armesto   et   al.   1991,   Bustamante   1992)  .

Heterogeneidad  ainbiental  en  etapas  tempranas  de  la  sucesi6n

Turner   (1989)   sefial6  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    patr6n    de

heterogeneidad    espacial    en    la    sucesi6n    secundaria    y    su

significado   funcional.   Estos   autores   sugieren   que   estudios

del     efecto     del    patr6n    espacial     sobre     el     proceso     de

regeneraci6n     en     campos     de     cultivo     abandonados     pueden

contribuir  a  entender  los  mecanismos  sucesionales.

Dependiendo  del  tipo  de  vegetaci6n  pre-perturbaci6n  y

de  los  tipos  de  parche  circundantes,   tanto  la  microtopografia

y  el  tipo  de  suelo,   como  la  vegetaci6n  remanente  en  campos  de

cultivo   abandonados   pueden   generar   diferentes   patrones   de

heterogeneidad    al    inicio    de    la    .sucesi6n     (Pickett    1982,

Arinesto   et   al.   1991,    19,95)  .
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Una   de   las   fuentes   de   heterogeneidad   mas   comunes   en

areas  sucesionales  previamente  forestadas  es  la  presencia  de

arboles     adultos     que     quedaron     aislados     despues     de     la

perturbaci6n  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  tambi6n  vertical,

pues    sobresalen    de    la    vegetaci6n    herbacea    que    coloniza

inicialmente  el  campo.     Los  arboles  aislados  pueden  jugar  un

papel   muy   activo    en   la    sucesi6n.    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  la  vegetaci6n  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  concentraci6n  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)  .   Taltoi6n

se  ban  publicado  algunos  estudios  del  efecto  de  estas  plantas
aisladas  sobre  la  sucesi6n  temprana,   que  destacan  su  efecto
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acelerador   del   proceso   de   colonizaci6n   por   parte    de    le
vegetaci6n   lefiosa    (Debussche   et   al.    1982,    MCDonnell    1986,

Mcclanahan  &  Wolfe  1993) .   Siri  embargo,   muchos  de   los   factores

que    determinan    la    composici6n    especifica    y   variabilidad
temporal    de    la    lluvia    de    semillas    producida    por    aves
dispersantes       sobre       areas       sucesionales       espacialmente
heterogeneas      y      sus      implicaciones      para      la      dinamica
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   los

procesos  de  dispersi6n  y  establecimiento   (Howe   1989,   Willson
1991,   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  vegetaci6n
colonizadora    (Masaki   et   al.1994,    Herrera   et   al.1994);    y

(3)   no  se  ha  comparado  la  secuencia  del  proceso  de  invasi6n,

germinaci6n  y  establecimiento  de  la  vegetaci6n  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  acci6n  antr6pica,   los

arboles  aislados  sirven  de  sitios  de  descanso  y  alimentaci6n

para  aves  frugivoras  que  acttian  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   &

Laborde   1993,    Debussche   &   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  vegetaci6n.   Ademas,   una  planta  percha  puede

producir   su   propia   "sombra   de   semillas"    (Alvarez-Buylla   &

Martinez    Ramos    1990),    la    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    funci6n    de:     (1)     una    reducci6n

exponencial  en  la  densidad  en  relaci6n  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     herbacea

(MCDonnell     &     Stiles     1986,      Debussche     &     Isenmann     1994);

incremento   que   estaria   modulado   por    (3)    las    especies   de

arboles   "fuente  de   semillas"   y  de  arboles  percha,   y   (4)   la
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altura  de  la  vegetaci6n  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  patr6n  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  ham  caido  en

los   espacios   abiertos    (Hubbell   1980,    Webb   &   Willson   1985,

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

Efecto  de  la  heterogeneidad  en  la  geminaci6n  de  senillas  y
la  sobrevivencia  de plantulas
Las    condiciones   microarhoientales   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  arboles  percha  pueden

atenuar  el  estr6s  ambiental,   debido  al  efecto  termorregulador

de   su   sohora  y  hojarasca   (Venable   &  Browns   1988,   Chambers   &

MCMahon    1994);    taltoien   pueden   modificar   el   porcentaje   de

mortalidad  por  depredaci6n,   condicionando  la  conducta  de  los

vertebrados   granivoros   (cf .   Webb   &  Willson   1985,   Bustamante
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&     Vasquez     1995).     Ademas,      los     arboles     aislados     pueden

modificar   las   condiciones   de   germinaci6n   bajo   sus   copas,

reteniendo  la  hunedad  del  suelo  o  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,    germinaci6n    y

establecimiento  de  las  semillas  que  han  concentrado   (Howe  &

Smallwood   1982,    Fuentes    et    al.1986).        Solamente    si    los

propagulos  sobreviven  y  las  plantulas  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  germinaci6n  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  "nticleo  de  regeneraci6n"

del     bosque      (MCDonnell     &     Stiles     1983)      en     las     etapas

sucesionales  iniciales.

Si  la  percha  no  afecta  la  germinaci6n  de  las  semillas  ni

la     sobrevivencia     de     las     plantulas     de     las     especies

colonizadoras,       la      interacci6n      puede      definirse      como

"tolerancia"   (sensu  Connell   &  Slatyer  1977),   y  podria   tener
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poca  relevancia  para  el  proceso  sucesional.

En  contraste,   si  la  planta  percha  inhibe  la  germinaci6n,

el   establecimiento  y/o  el  crecimiento  de  algunas     (o  todas)

las   especies   de   las   plantulas   que   se   concentran   bajo   su

dosel,     entonces    el    efecto    seria    de    "inhibici6n"     (sensu

Connell  &  Slatyer  1977) .   En  este  caso  el  efecto  de  la  percha

sobre  el  proceso  sucesional  podria  ser  adverso.

La   inhibici6n   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  y  entre

plantulas     y     el     arbol     adulto     reducen     las     tasas     de

reclutamiento     en    comparaci6n    con    el     reclutamiento     que

ocurriria  en  lugares  abiertos   (Debussche  et  al.1982);   y   (3)

las  substancias  alelopaticas  producidas  por  la  percha  inhiben

la  germinaci6n  o  el  crecimiento  de  otras  especies   (Herrera  et

al.1994).

Existen  otros  factores,   que  no  dependen  directamente  de

especie  de  la  planta  aislada,   que  tambien  afectan  las  tasas

de    reclutamiento    en   un   sitio   sucesional.    La   depredaci6n

(granivoria    o    herbivoria)     por    aves    o    mamiferos    pueden

modific.ar  los  patrones  de  abundancia  de  las  poblaciones  y  la

dinamica   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    los    arboles    remanentes    en    el    sitio

sucesional,    las   escasas   semillas   que   caen   en   los   espacios

abiertos  podrian  ser  tanto  o  mss  importantes  que  las  semillas

que  caen  bajo  los  arboles  para  la  regeneraci6n     (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  producci6n  de   semillas   es  muy

elevada,   de  modo  que  los  granivoros  no  alcanzan  a  consunirlas

todas.    Si   bien   esta   proposici6n   se   refiere   a   semillas   y

plantulas      conespecificas      con      i.a     planta      "madre",.      el

razonamiento  seria  valido  para  una  planta  percha,   en  cuanto

a  que  bajo  su  dosel  se  concentra  un  gran  mimero  de  semillas

con-  y  heteroespecificas   (Bustamante   &  Vasquez   1995)  .

Para  determinar  el  efecto  de  la  heterogeneidad  espacial

en  un  campo  abierto  sobre  el  proceso  sucesional,   Herrera  et

al.    (1994)   proponen  determinar  si  los  patrones  de  dispersi6n

de   semillas   en  el   espacio  producen  patrones  predecibles   de

distribuci6n  de  plantulas.   De  no   coincidir  estos  patrones,

sugieren    determinar    los    mecanismos     que     explican     estas

diferencias .
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Sucesi6n  secundaria  en  el  bosque Valdiviano

La    regeneraci6n   del   bosqu?   Valdiviano   ha   sido    estudiada

fundamentalmente    en   bosques   primarios     (Veblen    &    Schlegel

1982,    Veblen    1985,    Donoso    et    al.    1985,    Armesto    &    Fuentes

1988) .   La  producci6n  de  semillas  y  los  requerimientos  de  luz,

temperatura     y     humedad     del     suelo     apropiados     para     la

germinaci6n  de   las   semillas   de   algunas   especies   lefiosas   de

estos  bosques  son  conocidos   (Donoso   &  Cabello   1978,   Donoso   et

al.   1984,    1985;   Murila   &   Gonzalez   1985,   Cabello   &   Botti   1987)  .

Por  otra  parte,   a  pesar  del  alto  grado  de  deforestaci6n

en  el  sur  de  Chile   (Armesto  et  al.1994),   no  existen  estudios

sobre  la  sucesi6n  secundaria  en  sitios  perturbados  por  acci6n

antr6pica   en   esta   zona,   ni   se   conoce   el   efecto   de   arboles

remanentes  o  pioneros  sobre  el  proceso  sucesional.

En  varias  comunidades  de  bosque  Valdiviano  situadas  en

la  Isla  Grande  de  Chiloe  donde  la  tala,   extracci6n  de  lefia  o

producci6n   de   carb6n   ham   eliminado   la   mayor   parte   de   la

cobertura  boscosa,   ham   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   los   campos   abandonados   es   comtin   observar  plantas

lefiosas     aisladas,     particularmente    arbustos     como    varias

espec±es    de    Berberis,     y    arboLes    como    Drimys    winteri,
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Amomyrtus  luma,   Luma  apiculata,   y  Rhaphithamnus  spinosus,   que

ofrecen  alimento   y  refugio  para  las   aves   frugivoras   (Sabag

1993)  .

Los  antecendentes  sobre  historia  natural  de  los  bosques

de  la  Isla  de  Chilo6  son  relevantes  para  evaluar  el  papel  de

los   arboles   aislados   en   la   sucesi6n   secundaria   de   sitios

perturbados    por    acci6n    hunana.     Por    ejemplo,      (1)     se    ha

demostrado   que   mss   del   70%   de   las   especies   lefiosas   tienen

sindromes   de   dispersi6n   ornit6coros    (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  afro  de  mayor  fructific`aci6n  y  dispersi6n  de

semillas;   (3)   existen  censos  de  la  abundancia  y  diversidad  de

aves    frugivoras    y   'se   ha   mostrado    su    contribuci6n   a    la

dispersi6n   de   semillas   de   especies   del   bosque   en   sitios

sucesionales    (Sabag   1993) .

Se  ha  sugerido  la  posibilidad  de  dispersi6n  de  algunas

semillas   por   hormigas,    lagartijas    y   zorros    que    consumen

frutos   y   podrian   dispersar   semillas   viables    (M.    Willson,

comunicaci6n  personal) .     Sin  embargo,   en  c6munidades  donde  la

mayor  parte  de   la   flora  lefiosa  pose'e   frutos   carnosos   y  las

aves      son      log      principales      agentes      dispersantes,       la

contribuci6n    de    otros    frugivoros    tiende    a    ser    minima
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(Debussche   et   al.1982).   Por   lo   tanto,    en   este   estudio   la

contribuci6n  de  otros  agentes  dispersantes  ademas  de  las  aves

no  fue  evaluada.

Considerando  la  informaci6n  disponible,   las  comunidades

sucesionales   de   la   Isla   de   Chilo6   constituyen   un   sistema

apropiado  para  estudiar  el  efecto  de  los  arboles  percha  sobre

la   regeneraci6n  del  bosque   lluvioso   templado   de   Sudam6rica

austral .

Supuestos  y predicciones

1.1.   Efecto  percha

Puede    definirse    efecto    percha    como    la    concentraci6n    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  Chiloe,   antes  de  poner  a  prueba  las  predicciones  que

a   continuaci6n   se  presentan   sobre   el  papel   de   las   plantas

percha  en  la  sucesi6n.

1.2.  Efecto  de  la  forma  de  vida  y presencia  de  frutos  sabre
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
ti`L,

arbol    o    arbusto.    Ija    altura   de    la   planta   percha   podria
I.
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condicionar  la  conducta,   y  por  tanto,   el  niinero  y  composici6n

de  especies  de  aves  frugivoras  visitantes;   en  consecuencia,

podria   modificar   la   cantidad   y   calidad   de   la   lluvia   de

semillas   (Jordano   1983,   MCDonnell   &   Stiles   1983,   Debussche   &

Isermann   1994)  .

Estudios    experimentales    con    "perchas    artificiales",

sugieren  que  la  concentraci6n  de  semillas  ornit6coras  debiera

ser  mayor  cuando  las  plantas  percha  son  mss  altas;   y  por  lo

tanto,   mayor   en   arboles   que   en  arbustos   en  un  mismo   sitio

sucesional    (MCDonnell   1986)  .

Ademas,    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),     las    plantas    percha    que    presenten    frutos

carnosos  a  los  agentes  dispersantes  debieran  concentrar  bajo

su  dosel  un  mayor  nrfuero  de  semillas  que  las  plantas  percha

sin  frutos.

En   esta   tesis   se   consideran   los   atributos   "forma   de

vida"     y     "presencia/ausencia     de     frutos"     en     un     disefio

factorial,   evaluando   en   forma   conjunta   su   efecto   sobre   la

lluvia   de   semillas  ornit6cora.   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
i
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plantas   sin   frutos.   Segtin   esta   hip6tesis,

abundancia  y  riqueza  de  especies  la  lluvia

las    distintas    clases    de    percha    debiera

descendente:   arbol   con  frutos  >  arbol   sin   f

con   frutos   >   arbusto   sin   frutos,.   siempre   y

interacci6n  entre  factores.

1.3.  Efecto  de  la  especie  de  la planta percha
de  semillas

Atin   creciendo  bajo   iguales   condici.ones,   ten

forma  de  vida  y  fructificando  simultaneamente

la  planta  percha  puede  determinar  diferencias

identidad  de   las   especies   de   aves   que   acttia

dispersantes.    Esta    hip6tesis    se    basa    en

especies    de    aves    pueden    tener    requerimie

distintos     y     sus     conductas     de     forrajeo

condicionadas  por  la  palatabilidad  o  contenid

de  los  frutos  de  algunas  especies  de  plantas   (

1983;    Howe    1986,1989).       En   consecuencia,

riqueza  de  especies  de  frutos  que  las  aves

semillas   que   depositan  bajo   las  perchas   pi

especies   de   plantas   percha    (Howe   1989,    1990,'

Guevara      &      Laborde      1993,      Masaki      et      al.
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heterogeneidad    en    la    lluvia    de    semillas    bajo    distintas

especies    de    percha    podria    producir    diferencias    en    la

t    abundancia  y  diversidad  de  especies  en  los  distintos  nticleos

de  regeneraci6n  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   la

vegetaci6n   invasora    (Alvarez-Buylla   &   Martinez-Ramos   1990,.

Bustamante  1992) .   Considerando  que  bajo  las  plantas  percha  se

acumula    un    gran    ntimero    de    semillas,     se    propone    que    en

localidades  sucesiopales  del  bosque  Valdiviano  la  granivoria

bajo  las  plantas  percha  sera  significativamente  mayor  que  en

los  espacios  abiertos.   Este  patr6n  de  forrajeo  podria  hacer

variar,     entre    otras    cosas,    el    patr6n    de    abundancia    de

semillas  pr6ximas  a  germinar  y  su  composici6n  de  especies  en

terreno.   Sin  ehoargo,   debido  a  la  gran  abundancia  de  semillas

que  debe  concentrarse  bajo  las  plantas  percha,   el  efecto  de

la  granivoria  no  debiera  cambiar  el  patr6n  de  concentraci6n

de  semillas.
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2.2.   Banco  de  semillas

En  algunos  ahoientes  el  banco  de  semillas  que  persiste  en  el

suelo     luego     de     la    perturbaci6n,     mss     la     regeneraci6n

vegetativa  dan  inicio   al  proceso   sucesional    (Putz   &  Apanah

1987,    Mcclanahan    &    Wolfe    1987,    Alvarez-Buylla    &   Martinez

Ramos     1990).     El    banco    de    semillas    podria    tener    tanta

importancia  como  las  semillas  recientemente  dispersadas  en  la

regeneraci6n  de  la  vegetaci6n   (Walker  &  Chapin  1987,   Pickett

&   MCDonnell   1989)  .

En  ambientes  donde  existe  elevada  hunedad  del  suelo  y  se

llevan    a    cabo    durante    varios    afros    practicas    agricolas

tradicionales    como    las    rozas    frecuentes    y    el    pastoreo

intensivo,  pueden  resultar  dafiadas  las  semillas  presentes  en

el  suelo  y  reducirse  notablemente  la  regeneraci6n  vegetativa

(de   Foresta   et   al.    1984,    Guevara   &   Laborde   1990,    Alvarez-

Buylla   &  Martinez-Ramos   1990)  .

Considerando  que   (1)   la  hunedad  del  suelo  en  los  bosques

de   Chiloe   es   elevada;   y   (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   los

habitantes    de    la    zona   y   registros   personales    obtenidos

durante  los  veranos   1992-1993  y  1993-1994);   se  propone   que  el
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banco  de  semillas  de  plantas  lefiosa:,   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

colonizaci6n  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-germinaci6n,

dan   origen   a   poblaciones    de   plantulas   bajo    las   plantas

percha.    La   sobrevivencia   y   desarrollo   de   estas   plantulas

dependera  de  sus  requerimientos  ecofisiol6gicos  especificos,

como   luz,   temperatura,   hunedad  y  nutrientes   (Gleadow  1982)  .

Estos        requerimientos       varian       entre       las        especies,

independientemente  de  sus  sindromes  de  dispersi6n   (Herrera  et

al.1994).

Este  hecho  plan.tea  conflictos  interesantes;  por  ejemplo,

las      semillas      de     plantas      sohora-intolerantes     podrian

concentrarse  bajo  el  dosel  lefioso,   mientras  que  las  semillas

de  plantas   que  necesitan  sombra  po`drian   ser  depositadas   en

los  sitios  abiertos.     Sin  ehoargo,   existen  pocos  estudios  que

hayan  evaluado  el  establecimiento  de  diferentes  especies  de

plantas  lefio5as  bajo  distintas  especies  de  arboles  aislados

(Howe   1990).   Wheelwright   &   Orians    (1982)    argumentan   que   la
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dispersion  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      plantulas      conespecificas      podrian      enfrentar      una

competencia   intraespecifica   mss    intensa   bajo    las   plantas

percha.      Ademas,      segtin     Loiselle      (1990),      el      efecto     de

concentraci6n     que     se     produce     bajo     una     percha     podria

determinar  una  competencia  interespecifica  mss  intensa  entre

plantulas.   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  predaci6n  bajo  las

perchas  no  eran  "anormalmente  altos".

Las   implicaciones   demograficas   de   la   dispersi6n,    asi

como     la    probabilidad    de     formar    nticleos     de    vegetaci6n

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    la    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  arbol   aislado   en   la   sucesi6n,   seria
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conveniente  determinar  si:    (1)   distintas  especieis  de  arboles

aislados,   establecidos   en  una  misma   localidad,   difieren   en

cuanto  a  la  densidad  de  plantulas  que  se  encuentran  bajo  su

dosel,.    (2)   si   la   riqueza  de   especies   representada   en  estas

poblaciones    de   plantulas    difiere    entre    las    especies    de

arboles   percha;(3)    si    las   diferencias    entre    especies    de

plantulas  se  reflejan  en  la  abundancia  y  riqueza  de  especies

de  brinzales   que  se  encuenten  bajo.Ios  arboles  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    proporci6n

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     Chilo6,      la     distribuci6n     de      semillas

ornit6coras   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  y  riqueza  de  especies  en

la   lluvia   de   semillas,    siendo   diferente   entre   distintas

especies  €€+   percha;   y  siendo  mas  abundante  y  mss  diversa  bajo
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arboles   (y  plantas  con  frutos)   que  bajo  arbustos   (y  plantas

sin     frutos).     Se    espera    que    la    granivoria    reduzca    la

abundancia   de   semillas   bajo   el   dosel   lefioso,    pero   que   no

cambie  el  patr6n  de  abundancia,   siendo  siempre  mss  numerosas

bajo  dosel  que  en  los  espacios  abiertos.  Asimismo,   se  espera

que   las  poblaciones  de  plantulas  y  brinzales   se  concentren

bajo  los  arboles  aislados.



OBdETIVOS

El   objetivo  general  de  esta  tesis  es  investigar  si  plantas

lefiosas  aisladas  en  sitios  perturbados  por  acci6n  antr6pica

afectan   los   procesos   de   dispersi6n   de   semillas   por   aves

frugivoras   y   el   establecimiento   de   plantulas   de   especies

lefiosas    en    dos    comunidades    suce.sionales     secundarias    de

distinta  edad  en  el  bosque  Valdiviano  de   la   Isla  Grande  de

Chilo6 .

Los  objetivos  especificos  son:

1.       Confirmar  y  cuantificar  el  "efecto  percha",   determinando

2.

si    la    lluvia   de   semillas   bajo   plantas    aisladas    de

distin,ta   especie   difiere   de   la   lluvia   de   semillas   en

espacios     abiertos,     en    comunidades     sucesionales     de

distinta  edad  y  con  diferente  grado  de  cobertura  lefiosa.

Evaluar  el  efecto  de  la  forma  de  vida  y  de  la  presencia

o   ausencia   de   frutos   en   una   planta   percha   sobre   la

cantidad   de   propagulos   y   riqueza   de   especies   en   la

lluvia  de  semillas,   a  fin  de  determinar  cual  de  estos

factores  es  mas  determinante  respecto  a  su  calidad  como

punto  de  concentraci6n  de  semillas.

Determiner    ±a    densidad    y    riqueza    de     especies     de
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plantulas  y  brinzales  bajo  plantas  percha  de  distintas

especies  y  en  sitios  sucesionales  de  distinta  edad.

Discutir    las    consecuencias    de    la   presencia    de    los

arboles   percha   en   los   bosques   de   la   Isla   Grande   de

Chilo6.



AREA  DE   ESTUDIO

1.    Localidades,  clima  y vegetaci6n

Esta  investigaci6n  se  llev6  a  cabo  en  dos  localidades  de  la

Isla  Grande  de  Chilo6,   X  Regi6n,   Chile:   Huelden  y  Piruquina.

Huelden   (41°  55'   S  -73°  32'   W)   esta  ubicada   30   kin  al   este  de

Ancud,   en  la  costa  noreste  de  la  Isla  Grande,   a  25  in.s.n.in.

(Fig.       1).      El      estudio      se     realiz6      en     un      sitio      de

aproximadamente     1,5    ha    de    extensi6n,     que     fue     talado,

utilizado  para  cultivo  y  pastoreo  y  abandonado  hace  unos  25

afros.    Esta   limitado   al   norte   por   un   fragmento   de   bosque

secundario   mss   extenso   y  mss   desarrollado,   al   este   por   un

potrero   desprovisto   de   vegetaci6n   lefiosa,    al   sur   por   el
camino  que  comunica  Huelden  con  la  Ruta  5  Sur,   y  al  oeste  por

un  espacio  abierto  cubierto  por  vegetaci6n  herbacea.   El  sitio

sucesional    esta    cruzado    transversa'lmente    por    un    mallin

cubierto   por    ciperaceas    y   cojines    de    Sphagrun   sp.,    que

permanece  inundado  durante  la  mayor  parte  del  afro.

Ubicada   14   kin  al   noroeste   de   Castro,    la   localidad   de

Piruquina    (420   24'   S   -74°   49'   W),    se   encuentra   entre   150   y

200   in.s.n.in.   en   la   vertiente   oriental   de   la   Cordillera   de

Piuchue   (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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piano,   abandonado  hace  unos   40  afros  despues  de  ser  talado  y

usado   como   terreno   agricola.   Esta  limitado   al  norte  por  un

fragmento  de  10  ha  de  bosque  mas  denso,   al  este  por  un  sitio

residencial,   al  sur  por  el  tamino  que  conduce  desde  la  Ruta

5   Sur   hasta   la   laguna   Pastahue,    y   al   oeste   por   un   sitio

perturbado  mas  recientemente  e  invadido  por  espinillo   (Ulex
ezJropaeus) ,   una  especie  introducida.

El   clima   de   Chilo6   insular   corresponde   al   tipo   Cfb,

maritimo  templado  hiimedo  en  la  clasificaci6n  de  K6pen   (Miller

1976) .   La  precipitaci6n  promedio  en  Morro  Lobos,   la  estaci6n

mss   cercana  a  Huelden,   es   de  2445  Irm   (15   afros   de   registro)  .

En  Castro,   la  estaci6n  meteorol6gica  mas  cercana  a  Piruquina,

es  de  1598,5  mm   (7  afros  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,   y  se  regis.tra  una  fuerte  influencia

mediterranea,    expresada   en   una   menor   precipitaci6n   en   los

meses   de  verano   (di   Castri   &  Hajek   1975)  .

Iia  temperatura  promedio  de  la  estaci6n  de  Punta  Corona

(Fig.    1),    la   tinica   en    funcionamiento    durante   parte    del

periodo   de   estudio   (enero-marzo  de   1994),   oscil6   entre   9   y
16°C,     y    se    acumularon    267    mm   de    lluvia.    La    cantidad    de

precipitaci6n   acumulada   durante   el   verano   1994   fue   un   25%
inferior  al  promedio,   de  15  afros,   que  se  aproxima  a  ,360  rm.
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2.  Vegetaci6n  de  log  basques  en  el  area  de  estudio

Los   fragmentos   de  bosque  c9ntinuo   cercanos   a   los   sitios   de

estudio   que   podrian   ser   las   "fuentes"   de   semillas   en   las

etapas   tempranas   de   la   sucesi6n,    se   caracterizan   por   la

presencia  de  arboles  emergentes   (40  in)   de  Nothofagzjs  c±ombeyi,

arboles   con  un  dosel   (2   30  in)   de  Drlnys  winteri,   Wejrmannia

trichosperma,      Laurelia     philippianar     Myrceugenia     ovata,

Myrceugenia  planipes  y  Eucryphia  cordifolia.   En  Los   sLtios

hrfuedos  de  mal  drenaje  los  dominantes  son  NotJ]ofagL7s  nitic!a,

Drimys   winteri   y   Podocarpus   nubigena.   En   s±ti.os   donde   tLa

habido   perturbaciones   tahoien   pueden   desarrollarse   densos

bosques    casi   monoespecificos   de    TepzJalla    stjpzJlaris.    Las

enredaderas  lefiosas  y  plantas  epifitas  son  comunes   (Juzzjriaga

spp.,    GriseJlnla   spp.).   La   estructura   del   sub-dosel   varia

desde    densos     "quilares"    de    Chzjsgzjea    sp.,     hasta    rodales

relativamente    abiertos,     con    arbustos    como    RIapj]Ithamnus

spinosus,   Berberis  buxifolia  y  Berberis  darwinii   (I+rmesto  a

Figueroa    1987,    Aravena    1991).    En   los   bosques    secundarios

cercanos  a  las  localidades  de  estudio,   se  habria  reducido  el

porcentaje   de   frecuencia   de   IVotj]ofagus   sp.    y   aumentado   la

cobertura  relativa  de  DrjJHys  winteri  y  Mirtaceas   (Willson  et

al.1994).                                                   L.



MATERIALES   Y  METODOS

1.       Caracterizaci6n  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  afros  desde  su  abandono)   y

en   Piruquina    (40   afros   desde   su   abandono).    Considerando   la

forma  del  terreno  y  la  extensi6n  de  cada  sitio  sucesional,   se

determin6  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   in.    Los   transectos   estaban

separados    entre    si   por    15   in.    Se   utiliz6    el   metodo    del

intercepto  de  puntos   (Mueller-Dombois   &  Ellenberg  1974)   para

estimar   la   cobertura.    En   cada   transecto   se   anotaron   las

especies  de  plantas  lefiosas  presentes  y  el  intervalo  lineal

cubierto  por  cada  individuo  interceptado  por  el   transecto,.

posteriormente   se   determin6   el   porcentaje   de   cobertura   de

cada   especie   respecto   al    largo   total    del    transecto.    La

identificaci6n   de   las   especies   se   bas6   en   comparaci6n   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   lista   patr6n   de   la   flora   chilena

(Marticorena   &   Quezada   1985) .   La  comparaci6n   entre   la   flora

de    las    localidades    se    efectu6    utilizando    el    indice    de

S©rensen    (2c/A   +   a,    donde    "c"    es    el    ninero    de    especies

comunes  a  ambas  localidades  y  "A"  y  "8"  representan  al  ntimero

de   especies   en   cada   localidad)  (Mueller-Dombois   &   Ellelhoerg

1974)  .

2.      Efecto  de  plantas  percha  sobre  el  patr6n  de  dispersi6n
de  la  lluvia  de  propagulos

2.1.  Efecto  percha

Mensualmente,    entre    enero    y   marzo   de    1994    se    efectuaron

muestreos  de  la  lluvia  de  semillas  acunulada  bajo  los  arboles

percha  y  en  los  espacios  descubiertos  de  vegetaci6n  lefiosa  en

los  sitios  sucesionales  de  Huelden  y  Piruquina.   Los  muestreos

se  realizaron  bajo  20  arboles  adultos  de  Drinys  wjnteri   (J.R.

&  G.   Forster),   20  arboles  adultos  de  janonyrtzls  luna   (Mol.)   y

en  20  puntos  de  colecta  en  terreno  abierto  en  cada  localidad.

En   total   se   utilizaron   80   arboles.   y   40   puntos   en   terreno

abierto.    Todos    los    presuntos    arboles    percha    presentaban

frutos  maduros  al  inicio  de  las  observaciones   (Tabla  1) .   Las

especies   seleccionadas   son  las  mss   frecuentes   en  todas   las

29



30

areas  sucesionales  secundarias  de  la  zona.

La  inclusi6n  de  un  arbol  dentro  de  la  muestra  se  bas6  en

los  siguientes  criterios:   a)   que  estuviese  separado  al  menos

5   in  del   borde   exterior   del   dosel   de   la   vegetaci6n   lefiosa

continua  mas  cercana;   b)   que  su  altura  estuviese  comprendida

entre    5    y   8   in;    y   c)    que    el    area   cubierta   por    su   copa

estuviese  entre   8  y  24  m2.

Bajo   cada  arbol   se  ubicaron  4   colectores   de   semillas,

consistentes    en    conos    fabricados    de    alambre    y   malla    de

mosquitero,    de   30   cm   de   diametro   y   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   arbol.   Los   frutos   ente'ros   caidos   por   gravedad  en

los  colectores  no  fueron  incluidos  en  los  analisis.

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  in  entre  si  y  5  in  del  borde  exterior  de

la  copa  del  arbol  mas  cercano.  El  periodo  de  colecta  en  estos

puntos   coincidi6   con   el   periodo   de   fructificaci6n   de   log

arboles  marcados  en  cada  localidad   (106  dias  en  Piruquina  y
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88   dias   en  Huelden)  .

Las   semillas   acumuladas   se   identificaron   a   nivel   de

especie  bajo  lupa  segtin  una  colecci6n  de  referencia.   Debido

a   la   dificultad   de   separar   por   especie   las    semillas   de

Myrceugenia   ovata   y   Myrceugenia   parvifolia,    6st.as   fneron

agrupadas  como  lfyrcezjg.enja  sp.

2.2.  Efecto  de  la  forl[ia  de  vida  y  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

especles    arbustlvas,    Berberis   buxifolia   Lan.    y    Berberis

c!arwinjj  Hook.   (Berberidaceae)   y  dos  arb6reas,   DriJnys  winteri

y   AJnonyrtus   lzJma,    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  di.ez   individuos   sin  frutos

para   cada   forma   de   vida    (Tabla   1).   Colectores   de   semillas

consistentes  .en   embudos   plasticos   de   22   cm   de   diametro   se

colocaron    bajo    el    dosel    de    cada    arbol    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



32
durante  todo  el  periodo  en  que  las  plantas  percha  designadas

como   "con   frutos"   p.resentaron   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    la    misma    forma    que    en    el

experimento  descrito  anteriormente.
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2.3.  Efecto  de  la  especie

Para  establecer  el  efecto  de  la  especie  de  arbol  percha  sobre

la  abundancia  y  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     Drinys     winteri     y    se     compararon     con     los

registrados  bajo  los   arboles  de  .Amonyrtz7s  JL7j77a  durante  este

mismo  periodo  para  las  dos  localidades   (Tabla  1) .

3.       Factores  que modifican  la  composici6n  y  abundancia  de  la
lluvia  de  senillas

3.1.  Efecto  de  la  granivoria

Se    evalu6    la    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  coloc6  un  ninero  conocido  de  semillas  de  las

dos   especies   mss   abundantes   en   terreno    (10   semillas   en   el

caso   de   A]7zo]nyrtus  lzjma,   y  50   semillas   en   el   caso   de  Drimys

winteri),   en  bandejas  de  malla  de  fibra  de  vidrio  verde  de

900   cm2  de   superficie.   Durante   cinco  noches   consecutivas   se

instalaron   20   bandejas   con   semillas   bajo   igual   nTimero   de

plantas  percha,   y  20  bandejas  con  semillas  en  puntos  al  azar

en  terreno  abierto,   al  menos  a  5  in  de  distancia  del  arbol  mss
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cercano.   Cada  mafiana,   durante  cinco  dias  seguidos,   se  cont6

el   ntimero   de   semillas   que   habian   sido   consumidas   total   o

parcialmente   por   granivoros   y   se   repusieron   las   semillas

necesarias  para  mantener  el  nthero  constante.   Para  determinar

si  existian  diferencias  significativas   en  la  proporci6n  de

semillas  depredadas  por  sitio   (bajo. versus  fuera  del  dosel)I,

se   analizaron   los   datos   con   un   analisis   de   varianza   no

parametrico   (Zar  1989),   donde  la  especie  de  arbol   y  el   tipo

de  habitat  son  los  factores.

3.2.   Banco  de  semillas

A     fines     de    marzo     de     1994     se     determin6     la     capacidad

germinativa   de   semillas   almacenadas   en   muestras   de   suelo

colectadas  bajo  los  arboles  y  en  los  espacios  abiertos  en  las

localidades     de    Huelden    y    Piruquina.     Se     extrajeron     30

cilindros    de    srielo    de    4,5    cm   de    diametro    y    10,0    cm   de

profundidad,   tomando  10  muestras  directamente  bajo  arboles  de

Drjmys   winteri,    10   bajo   arboles   de   Amonyrtus   luna,    y   10

muestras  en  puntos  en  terreno  abierto,   apartados  al  memos  5

in    de    las    plantas    lefiosas    mss    cercanas.    Una    vez    en    el

laboratorio,   cada  una  de  las  muestras  fue  esparcida  sobre  una

c:apa   de   vermigu±ita   de   3   c.in  de   profu_ndidad   e_a   u.na   bandeja

plastica,     con    un    area    de    200    cm2.     Las    bandejas    fueron
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mantenidas  durante  ocho  semanas  en  una  camara  de  germinaci6n

a  una  temperatura  de  20  ±   50  C  y  un  fotoperiodo  de  12  horas

de    luz    y    12    de    obscuridad   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   plantulas    fueron    identificadas

hasta  especie, bcomparandolas  con  una  colecci6n  de  referencia

herborizada  en  terreno  durante  la  primavera  anterior.

En    junio    de    1994    se    colect6    una    segunda    serie    de

muestras    de    suelo    en    Huelden    y    en    Piruquina.     En    cada

localidad   se   colectaron   seis   muestras    (con   tres   replicas)

bajo  seis  plantas  percha  de  cada  especie   (Drimys  y  Amonyrtus)

y   seis   muestras    (con   tres   replicas)    en   sitios   abiertos,

apartados    al    memos    5   in   de    cualquier    planta    lefiosa.    El

tratamiento  fue  el  mismo  descrito  anteriormente,   excepto  que

el    conjunto    de    bandejas`   fue    colocado    en    una    camara    de

incubaci6n  de  precision   (Heraeus-V6tsch)   y  mantenido   a   15°C

con  un  fotoperiodo  de  12  horas  de  luz  y  12  de  obs'curidad,   con

riego   diario.   Las  bandejas   fueron  observadas   cada  dos   dias

durante  12  semanas.  Al  igual  que  en  el  experime'nto  anterior,

cada   plantula   emergida   fue   identificada   y   marcada   con   un

anillo  plastico  de  colores,   codificado  segtin  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   plantulas

(individuos   i   10  cm  de  alto)   y  brinzales   (individuos   >  10  y

s  200  cm  de  alto  y  i   5  cm  diametro),   se  efectuaron  censos  de

individuos  juveniles  bajo  los  arboles  percha  ,   al  concluir  la

principal  6poca  de  dispersi6n  de  semillas  en  marzo  de   1994,

en  los  sitios  sucesionales  de  Huelden  y  Piruquina.   Los  censos

se  efectuaron  en  parcelas  de   0,5  m2   (0,71  x   0,71  in  por  lado)

ubicadas  bajo  el  dosel  de  cada  uno  de  los  arboles  de  Drimys

y  AmonyrtzJs  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  plantulas  y  brinzales  de  especies  lefiosas

de  fruto  carnoso.  Las  plantas  fueron  identificadas  a  nivel  de

especie,   comparandolas  con  un  herbario  de  terreno  preparado

el    verano    anterior.    Debido    a    la    dificultad    de    separar

plantulas   y  brinzales   de   Myrceugenia   ovata   de   Myrceugenia

parvifolia,   6stas  fueron  agrupadas  como  Myrceugenja  sp.

5.  Analisis  estadisticos

Ija   localidad   fue   considerada   c:omQ   un   fac:tor   en   todos   ±os

analisis   de  varianza.   Considerando   que   la   extensi6n  de   los
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periodos   de   fructif icaci6n   de   las   especies   estudiadas   fue
distinta   entre   localidades   y  entre   especies,   la   lluvia   de

semillas    bajo    todas    las    plantas    percha    se    expres6    como

semillas   in-2dia-1   para      poder   comparar   los   datos    (vease   de

Foresta  et  al.   1984) .   Dado  que  los  datos  no  presentaron  una

distribuci6n   normal,    y   que   las   varianzas   en   torno   a   los

promedios  resultaron  ser  heterog6neas,   atin  despu6s  de  ensayar

las    transformaciones    habituales     (Prueba    de    Bartlett    de

homogeneidad   de   varianzas,    Zar   198.9),.   las   comparaciones   se

efectuaron  a  trav6s  de  analisis  de  varianza  de   rangos   (Zar

1989),   para  comparar  las  tasas  de  dispersi6n  de  las  semillas

bajo   y   fuera   del   dosel   arb6reo   y   bajo   plantas   con   y   sin

frutos,   y  con  analisis  de  varianza  de  dos  vias  de  Friedmann

para  el  resto  de  variables   (Zar  1989) .   Considerando  la  forma

de   la  distribuci6n  de  los  datos,   a  menos   que  se  indique  lo

contrario,   6stos  se  presentan  en  graficos  de  "cajas  y  barras"

donde  se  muestra  el  rango   (barras),1os  cuartiles  superior  e

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



RESULTADOS

1.      Caracterizaci6n    de    la    cobertura    lefiosa    en    areas

sucesionales

Aunque  la  composici6n  de  especies  alcanz6  un  88%  de  similitud

(indice  de  Sf5rensen),   la  cobertura  lefiosa  total  fue  diferente
en  los  dos  sitios  sucesionales  de  distinta  edad.   En  Huelden,

las  plantas   lefiosas   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   mostr6   una   correlaci6n   significativa   entre   los

rangos   de   cobertura  de   las   especies    (r  =   0,754;   P  <   0,001) .

I.os   arboles   representaron   el   23,6%   de   la   cobertura   en

Huelden  y  el  35,8%  en  Piruquina.  En  ambos  sitios  sucesionales

las  especies  arb6reas  mas  comunes  fueron  luna  apiculata   (8,7%

Huelden;     8,5%    Piruquina);    Amonyrtus    ILrma     (8,4%    y    5,6%)     y

Drimys  winteri   (4,3%  y  8,8%)  .   Myrceugenia  ovata  var.   ovata  y

ovic!ja  pillopjllo   se   encontraron   so.lamente   en   el   sitio   de

Piruquina   (Tabla  2) .

En  Piruquina,   la  cobertura  arbustiva  alcanz6  .el   45,3%,

mientras   que   en  Huelden   alc.anz6   un   18,6%.   Los   arbustos   mss

representados  en  Piruquina  fueron  Gaultj]erja  pJ}jllyrejfolla

(18,.9%)      y     Berberls     buxifolja      (17,3%);      en     Huelden     fue

Pernettya  mucronata,   con  9,4%  de  cobertura   (Tabla  2)  .
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Tabla 2.  Porcentaje de cobertura de planta lefiosas con fruto camoso, en dos sitios
sucesionales secundarios de distinta edad en la Isla de Chiloe basado en interceptos
acumulados a lo largo de 7 (Huelden) o 10 (Piruquina) transectos de 90 in de longitud

Especies                                                                 Huelden                         Piruquina

Arboles
Drimys wiuteri
Lunia apiculata
Armontyrtus luma
Myrcengenia ovata  vac. ovata
Myreceuger[ia ovata vat. nannophylla
Ovidia pillopillo
Amomyrtus melt
Myrceugenia sp.
Rhaphitl.aninus  spil.osus
Sub total

Arbustos
Gaiiltheria philyreifolia
Berberis buniif iolia
Permettya milcroiiata
Berberis daiwinii
RiLbus ulmif iolius*
RIbes niagellanicum
Myrteola mlmnuilaria
Sub total
Total cobertura lefiosa (%)
Nbmero de es

* especie introducida
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2.  Lluvia  de  semillas

2.1.  Efecto  percha

Tanto   en   Huelden   como   en   Piruquina,    el   ntimero   de   semillas

dispersadas  por  aves  bajo  arboles  iislados  fue  mayor  que  en

los  sitios  abiertos   (Fig.   2) .   Un  analisis  de  varianza   (ANOVA

de    rangos,     Zar    1989),     indic6    que    existian    diferencias

significativas  entre  sitios  bajo  perchas  y  sitio,s  abiertos   (F

=   166,83;   P   <   0,001);   mientras   que   no   existian   diferencias

entre   localidades    (F   =   0,52;    P   =   0,47).    Sin   embargo,    hubo

interacci6n  significativa  entre  los  factores   (F  =  11,24;   P  <

0' 001)  .

En  Piruquina,   la  lluvia  de  semillas  bajo  el  dosel  de  los

arboles  percha  vari6  entre  0,00  y  8,00   semillas  in-2dia-1,   con

una  mediana  de  2,18  semillas  in-2dia-1;   en  contraste,   la  lluvia

de   semillas   en   los   espacios   abiertos   entre   arboles   vari6

entre   0,00   y   0,05   semillas   in-2dia-1,    con   una  mediana   de   0,01

semillas  in-2dia-1   (Fig.   2)  .

En   Huelden,    la    lluvia   de    semillas    de    las    especies

lefiosas  bajo  dosel  arb6reo  vari6  entre  0,04  y  4,25  semillas

in-2dia-1,      con     una    mediana     de     1,73     semillas     in-2dia-1.     En

contraste,   la   lluvia   de   semillas   en   sitios   abiertos   vari6

entre   0,00   y   0,05   semillas   in-2dia-1,    c`on   una  mediana   de   0,01

semillas  in-2dia-1(Fig.   2)  .



Piruquina              Huelden                 Total

BD         SA          BD         SA          B D          SA

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  Chilo6.   El  grafico  muestra
el  rango   (linea  vertical),   la  mediana   (1£nea  horizontal),   y  los
cuarti|es  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  arboles  percha,   la  lluvia  de  semillas  vari6

entre    0,00    y    7,00    semillas    in-2dia-1,     con    seis    registros

extremos   (de  un  total  de   80)   comprendidos   entre  7,05  y  10,05

semillas   in-2dia-1.    En   comparaci6n,    en    el    total    de    sitios

abiertos   sin   cobertura   lefiosa,    la   lluvia   de   semillas   no

super6   las   0,05   semillas  in-2dia-1   (Fig.   2)  .,

Tanto  Piruquina  como  Huelden  mostraron  diferencias  en  la

riqueza   de   especies   de   semillas   encontradas   bajo   arboles

percha   y   en   sitios    abiertos    entre   arboles    (Fig.    3).    Un

analisis    de    varianza    (ANOVA   de    rangos,     Zar    1989)     indic6

diferencias    significativas   bajo    arboles   percha    y   sitios

abiertos    (F  =   116,45;   P   <   0,001),   y  entre   localidades    (F  =

30,21,.    P   <   0,001).   Ademas,    hubo   interacci6n   significativa

entre   los   factores  habitat-localidad   (F  =   8,31;   P  <   0,001)  .

En  Piruquina,   la  riqueza  de  especies  representadas  en  la

lluvia  de  semillas  de  plantas  de  fruto  carnoso,   acumulada  a

lo   largo  de   106  dias  de  colecta  bajo  plantas  percha,   vari6

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   (Fig.

3).

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

registraron  entre   1  y  9  especies  de  semillas  de  plantas  de



44

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

vari6   entre   0   y  2   especies,   con  una  mediana  de   0   y  un   s6lo

punto  de  colecta  donde  se  registraron  3  especies  de  semillas

(Fig.   3,  .

Bajo  el  total  de  plantas  percha  se  registraron  entre  0

y    12    especies    de    semillas    a    lo    largo    del    periodo    de

producci6n  de  frutos,   con  una  mediana  de   6  especies;   s6lo  un

arbol  percha  registr6  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  vari6  entre

0   y   4,   con  una  mediana  de  una  especie  por  punto  de  colecta

(Fig.    3,.



Piruquina               Huelden                 Total

BD          SA          BD           SA         BD          SA

Figura   3.   Riqueza  de  especies  en  semillas  dispersadas  por  aves
bajo    y    fuera    del    dosel    lefioso    en   dos    sitios    sucesionales
secundarios  de  distin€a  edad,   Isla  de  Chilo6.   El  grafico  muestra
el  rango   (linea  vertical),   la  mediana   (linea  horizontal),   y  los
cuartiles  superior  e  inferior  de  las  distribuciones   (barra) ;  log
valores   extremos   se   indican   con   una   *    (>   1,5   veces   el   rango
intercuartil) .   Las  abreviaturas  representan:   BD  =  semillas  bajo
el  dosel  de  arboles  "percha";  SA  =  semillas  en  sitios  abiertos.
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2.2.  Efecto  de  la  forma  de  vida  y  la  presencia  de  frutos

Un   analisis   de   varianza    (ANOVA  de   rangos,    Zar   1989)    sefial6

que     lluvia     de     semillas     ornit6coras     bajo     arboles     fu`e

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

interacci6n  entre  los   factores   (F  =  3,65;   P  >   0,05)  (Fig.   4) .

Bajo   arbustos   con  .frutos   la   lluvia   de   semillas   vari6

entre   0,00   y  1,24   semillas  in-2dia-1,   con  una  mediana  de   0,31;

mientras  que  bajo  arbustos  sin  frutos  la  lluvia  vari6  entre

0,00   y   1,16   semillas   in-2dia-t,    con  una  mediana   de   0,27    (Fig.

4).

Bajo   arboles   con   frutos   la   lluvia   de   semillas   vari6

entre   2,26   y   9,09   semillas  in-2dia-t,   con  una  mediana   de   2,94

semillas   in-2dia-1;   mientras   que  bajo   arboles   sin   frutos,    la

vari6  entre   0,00  y  4,12   semillas  in-2dia-t,   con  una  mediana  de

1,50    ,Fig.    4,.

Un    analisis   de   varianza    (ANOVA   de    rangos,    Zar    1989)

mostr6   que   la  riqueza  de  especies   en  la  lluvia  de   semillas

fue  mayor  bajo  arboles   (F  =  29,67;   P     <   0,001),.   pero  no  hubo
cG':i

diferencias   entre  plantas   con  y  sin   frutos    (F  =   0,95,.   P   >

0,05);   no  existi6  interacci6n  entre  estos  factores   (F  =  0,26,.

P   >   0'05)     ,Fig.    5,.



•  cf                     sf                 .  cf                     Sf

Arbustos                        Arboles

Figura   4.   Lluvia   semillas   de   especies   lefiosas   dispersadas   par
aves   bajo   arbustos   y   arboles   con   y   sin   frutos,    en   un   sitio
sucesional   secundario   temprano    (Huelden),    Isl.a   de   Chilo6.    E|
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  un
circulo    (>   3   veces   el   rango   intercuartil).    Las   ab.reviaturas
representan:   cf  =  plantag  con  frutos,.  sf  =  plantas  sin  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.    S6lo   un   arbusto   con

frutos  registr6  4  especies  de  semillas  bajo  su  copa   (Fig.   5) .

Bajo   arboles   con   frutos   se   registraron   entre   2   y   4

especies  distintas  de  semillas,   con  una  mediana  de  3  especies

(Fig.   5).   S6lo  un  arbol   registr6   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,    la    lluvia    de    semillas    bajo

lanonyrtHs   luna   fue   menor   que   bajo   Drimys   winterj   en   ambas

localidades   sucesionales   (Fig.   6).   Un   analisis   de   varianza

(Friedmann  de   dos   vias)   indic6   que  el   efecto   de   la  especie

fue   significativo   (H  =   13,02;   P  <   0.Oil);   mientras   que  ni   el

efecto    de    la    localidad     (H    =    2,90,.     P    >    0,05);     ni     la

interacci6n   especie-localidad   (H  =   1,44;   P   >   0,05),    fueron

significativos .

_E_n   Huelden,    ±a   ±±uv±a   de   sem±llas   bajo   eno]nyr±Ezs   ±Hma

vari6  entre   0,04   y  3,00   semillas  in-2dia'-1,   con  una  mediana  de



cf                  sf               .   cf                   sf

Arbustos                           Arboles

Figura  5.   Riqueza  de  especies  de  semillas  dispersadas  por  aves
bajo  arbustos  y  arboles  con  y  sin  frutos,   en  un  sitio  sucesional
secundario  temprano   (Huelden) ,   Isla  de  Chilo6.   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)   o  un  circulo  (>  3  veces  el  rango  intercuartil) .,  Las
abreviaturas  representan:   af  =  plantas  con  frutos;  sf  =  plantas
sin  frutos.
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0,86  semillas  in-2dia-1;   s6lo  un  arbol  registr6   4,25

semillas  in-2dia-1   (Fig   6)  .

En  Piruquina,   la  lluvia  de  semillas  bajo  janonyrtzjs  luJr]a

vari6  entre   0,00  y  5,00   semillas  in-2dia-t,   con  una  mediana  de

2,00   semillas  in-2dia-t;   se  registr6  un  valor  extremo  de   10,54

semillas  m~2dia-1.     Exceptuando  el  valor  extremo,   bajo  el  total

de   arboles   de   janomyrtus   lrma   la   lluvia   de   semillas   vari6

entre   0,00   y   5,00   semillas   in-2dia-1,    con   una  mediana   de   1,00

semillas  in-2dia-1   (Fig.    6)  .

En   Huelden,    la   lluvia   de   semillas   bajo   Drinys   vari6.

entre   1,00   y   6,00   semillas  in-2dia-t,   con   una  mediana   de   2,25

semillas  in-2dia-1.   En   Piruquina,    la   lluvia   de   semillas   bajo

arboles  de  Drimys  wjnteri  vari6  entre  0,05  y  8,00  semillas  m-
2dia-1,    con   una   mediana   de   3,33   semilla's   in-2dia-1.       Bajo   el

total  de  arboles  de  Drimys  la  lluvia  de  semillas  vari6  entre

0,05  y  9,00  semillas  in-2dia-1,   con  una  mediana  de  2,50  semillas

in-2dia-1    (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   determin6   que  no   existian

diferencias  significativas  entre  el  porcentaje  de  semillas  de

Drimys  winteri  que  cay6  bajo  arboles  con  frutos  de  esta  misma



Amomyrius luma                Drimys winteri

H              P         Total          H             P           Total

Figura  6.   Lluvia  de  semillas  dispersadas  por  aves  bajo  el  dosel
de   arboles   de   Drljnys   wlnteri   y   jaJnoJnyrtus   lulz]a   en   dos   sitios
sucesionales  secundarios,   Isla  de  Chilo6.   El  grafico  muestra  el
rango    (linea   vertical),    la   mediana   (linea   horizontal),   v   los
Cuartiles   S1]ric]i-irlr   a   ir`f^.i__   I_   i_       .... _
___.I_     \.+.,.u    vt=I.LLuciL/,     I.a   mecLiana    (linea   horizontal)  ,    -y--
cuartiles  superior  e  inferior  de  las  distribuciones   (barraL
valores   extremos   se   indican   con   una   *    (>   1,5   veces   el   ra
intercuartil)   o  un  airculo  (>  3  veces  el  rango  intercuartil) .
abreviaturas   representan:   H  =  Huelden;   P  =   Piruquina;   Tota.
total  de  arboles  de  cada  especie. 51

__  ________   +.I,+5.ciiLci"    n   =   HueJ.Gen;    P   =   Piruquina;    T6tal
total  de  arboles  de  cada  especie.
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esbecie     (68,87%)     y    el    porcentaje    de    semillas    de    Drjjnys

winterj  que  cay6  bajo  arboles  de  Drjnys  vinteri   sin  frutos

(68,95%) .   Bajo  arboles   de  Amomyrtzjs  lzrma  ocurri6  otro   tanto:

el   porcentaje   de   semillas   de   ianomyrtus   lzJma   que   cay6   bajo

arboles     con     frutos      (79,86%)     no     fue     significativamente

diferente   del  porcentaje  de   semillas   de   janonyrtus  JZJma   que

cay6    bajo    individuos    sin    frutos     (84,13%)      (Anexo    5).     En

consecuencia,    se   resolvi6   no   excluir   de   los   calculos   la

contribuci6n  de  las  semillas  conespecificas,   suponiendo  que

la  mayoria  de  ellas  provendria  de  individuos  distintos  del

arbol  percha  que  estaba  siendo  monitoreado.

Un  analisis  de  varianza   (Friedmann  de  dos  vias)   mostr6

que  la  riqueza  de  especies  de  semillas  fue  significativamente

mayor  bajo  Drlnys   (H  =  7,97;   P  <   0,00`1) ;   y  mayor   en  Piruquina

(H    =    19,55,.     P    <    0,001).    No    hubo    interacci6n    entre    los

factores     especie-localidad      (H     =     3,60;      P     >     0,05)(Fig.

7).

En  Huelden,   bajo  Amonyrtus  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  .anonyrtzjs  ILuna

se   registraron  entre   3  y  10   especies  por  arbol  percha,   con

una   mediana    entre    6    y    7.    Bajo    el    total    de    arboles    de

AmonyrtzJs,   la  riqueza  de  especies  de  semillas  vari6  entre  1
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y  10  especies  por  percha,   con  una  mediana  de  6.   S6lo  un  arbol

registr6   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  vari6  entre  4  y  8  especies  por

arbol  percha,   con  una  mediana  de   5   especies  por  percha.   En

Piruquina,   la  riqueza  de  especies  bajo  Drjmys  winterj  vari6

entre    6   y   13   especies   de   semillas,    con   una   mediana   de   9

especies  por  percha   (Fig.   7)  .

Bajo   el   total   de   arboles   de   Drjmys,    la   riqueza   de

especies  de  semillas  de  plantas  de  fruto  carnoso  oscil6  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.



Amomyrtus  luma                 Drimys winteri

H             P         Total           H             P         Total

Figura  7.   Riqueza  de  especies  de  semillas  dispersadas  por  aves
bajo   arboles   de  Drlmys  wintari   y  Amo7nyrtus   luina   en   dos   si€ios
sucesionales  secundarios,   Isla  de  Chilo6..     El  grafico  muestra  el
rango    (linea   vertical),    la   mediana   (linea   harizontal),   y
cuartiles  superior  e  inferior  de  las  distribuciones   (barra) .
valores   extemos    (>    1,5   veces   la   distancia    intercuartil)
indican  con  uns  *  Lag  abreviaturas  representan:  H  =  Huelden,.
Piruquina';  Iotal  =  total  de  arboles  de  cada  especie.
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3.  Factores  que  modifican  la  abundancia  de  semillas

3.1.  Sobrevivencia  a  la  granivoria

En   ambas   localidades   sucesionales   el   consumo   de   semillas

expuestas  a  los  granivoros  bajo  arboles  percha  fue  mayor  que

en   los   sitios   abiertos    (Tabla   3).   Las   diferencias   fueron

estadisticamente    significativas     (H    =     600;     P    <     0,0001,.

Kruskall-Wallis) .

En   Piruquina,    sobrevivi6   un   91,0%   de   las   semillas   de

Amonyrtus  lzima,   y  un  97,8%  de  las  semillas  de  Drlmys  wjnteri

expuestas  a  los  granivoros  en  los  sitios  abiertos.   Por  otra

parte,    un   80%   de   las   semillas   de  Amomyrtzjs   lrma   y  un   35,6%

de  las  semillas  de  Drimys  tint:erl  colocadas  bajo  los  arboles

sobrevivi6   (Tab.   3)  .

En   Huelden,    sobrevivi6   un    83,0%    de    las    semillas    de

AmomyrtzJs  lzrma,   y  un  97,0%  de  las  semillas  de  Drjmys  winterj

expuestas    a    los    granivoros    en    los    sitios    abiertos.    En

contraste,   el  porcentaje  de  sobrevivencia  de  las  semillas    de

janomyrtz]s    luna    bajo    arboles    fue    de    49,0%,    mientras    que

s6lamente    un    17,8%    de    las    semillas    de    Drjmys    wjnterj

colocadas  bajo  dosel  sobrevivi6  a  los  granivoros.

3.2.   Germinaci6n  desde  el  banco  de  semillas
`J.

La   germinaci6n   de   plantulas   de   especies   lefiosas   de   fruto

carnoso  a  partir  de  semillas  almacenadas  en  las  muestras  de



Tabla 3. Valaci6ii en la sobrevivencia de semi.llas expuestas a la grahivon'a
bajo drboles percha y en sitios abiertos QT = 20 replicas por especie, habitat y
localidad).  En  cada  ensayo,  se  utilizaron    semillas  de  A#io»j);i./iis  /#»ia  y
semillas de D;.j.#ij;g wj.7ife/.i..

Especie de seinilla              No. de
Habitat/                      semillas

Localidad                    iniciales

No. de                           0/o
semjllas                          de

sobrevivientes          sobrevivencia

Amomyrtus luma
sitio abierto

Piruquina
IIuelden

bajo drboles
Piruquina
Huelden

Driniys winteri
sitio abierto

Piruquina
Huelden

bajo alboles
Piruquina
Huelden

200
200

200
200

182                                  91.0
166                                 83.0

160                                80.0
98                               49.0

1000                               978                               97. 8
1000                              970                               97.0

1000                                .356                                 35.6
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   Drjnys   winteri,   tinicamente   germin6

una   plantula   de   Fuchsia   magellanica.    Entre   las   muestras

extraidas   bajo   Amomyrtzjs   lzjma   s6lo   germin6   una  plantula   de

Ivertera   granaclensls.    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   winterj   a

principios  del  invierno   (junio) ,   germinaron  una  plantula  de

Drimys  winteri,   rna  de  Myrteola  nummularia,   dos  de  Nertera

granaciensls  y  una  de  Rjbes  sp.     Entre  las  muestras  obtenidas

bajo    chomyrtzls   lzjma   en   esta   oportunidad,    germinaron   una

plantula   de   Berberjs   sp.,    una   de   J}zJzurjaga   sp.    y   una   de

Ivertera  granaclensjs.    En  esta  oportunidad,   entre  las  muestras

de  suelo  obtenidas  en  sitios  abiertos,   solamente  germinaron

dos  plantulas  de  Gaultj]erja pfilllyrejfolla  y  una    plantula  de

Myrteola  nummularia.
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4.      Establecimiento  de  plantulas  y  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

sefial6   diferencias   significativas   entre   especies   de   arbol

percha   respecto   al   numero   de  plantulas   bajo   su   dosel    (H  =

3,05;     P    >    0,05).    Hubo    diferencias    significativas    entre

localidades   (H  =  21,11;   P  <   0,001);   pero  no  hubo   interacci6n

especie-localidad   (H  =  3,74,.   P  >   0,05) .

En  Huelden,   el  ntimero  de  plantulas  bajo  Amonyrtus  lzjma

vari6  entre  0  y  5  individuos  por  parcela,   con  una  mediana  de

2.   S6lo  un  arbol  registr610  plantulas  en  la  parcela  bajo  su

dosel    (Fig.    9).   En   Piruquina,    el   numero   de   plantulas   bajo

Amomyrtus  luna  vari6  entre  0  y  75  plantulas  por  parcela,.   la

mediana  fue  de  10  plantulas/parcela   (Fig.   9) .   Bajo  33  de  los

40   arboles  de  Amonyrtzjs,   el  ntimero  de  plantulas  vari6  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   plantulas   por   parcela.   Ademas,    se   registraron   tres

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

En  Huelden  el   numero   de  plantulas  bajo   Drjjz]ys   winterj

vari6  entre  0  y  21  plantulas  por  parcela,   con  una  mediana  de

7.    (Fig.   9) .  En  Piruquina  el  nrfuero  de  plantulas  bajo  Drlnys

winterJ   vari6  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  Drjmys.     Bajo

el   total   de   arboles   de   Drinys   el   ntimero   de   plantulas   por

parcela  oscil6  entre  0  y  35,   con  una  mediana  de  8,.   hubo  tres

valores  extremos  comprendidos  entre  las  50  y  las  95  plantulas

por  parcela   (Fig.   9) .

En   cuanto   al   efecto   de   la   especie   de   arbol   sobre   la

riqueza  de  especies  de  plantulas  bajo  dosel,   un  analisis  de

varianza   (Friedmann  de  dos  vias)   mostr6  que  la  diferencia  fue

significativa   entre   especies    (H   =   4,45;    P   =   0,01);    entre

localidades    (H   =   10,89;    P   =   0,01);    y   para   la   interacci6n

localidad-especie   (H  =   6,67;      P  <   0,05).

En   Huelden   se    registraron   entre    0    y   3    especies    de

plantulas  por  parcela  bajo  ianonyrtus  luna,   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  arboles  de

ffiomyrtLrs,   el  nrfuero  de  especies  de  plantulas  oscil6  entre  0

y  6,   con  una  mediana  entre  una  y  2   especies(Fig.10)  .



Amomyrtus luma                  Drimys winteri

H             P         Total          H              P         Total

;:::::as9.deNaom,e5r°m2d:#a:Eu:::e]dedeesaprebco±[eessddeeiij:;sC=E:%::±e;
.inoj7tyrtus  Juj7za  en  dos  sitios  sucesionales  secundarios,   Isla  de

f3i::6a.hEolr|gzrgnfE::,:u;sE::ecluarratnig|oes,lgiunpeearivoerrteician|!:ri|.arm:si:::
distribuciones   (barra).     Se  indican  con  una  *  log  valores  extemos
(>   1,5   veces   la   distancia   intercuartil)   y   con   circulos>.   Las
abreviaturas   representan:   H  =  Huelden;   P  =  Piruquina,.   Total  =
total  de  arboles  de  cada  especie.
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En  Huelden,   el  numero  de   especies   de  plantulas  bajo   Orjmys

winteri   vari6   entre   0   y   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   registr6   un   valor

extremo  de   8   especies  bajo  s6lo  un  arbol   aislado   (Fig.   10) .

Bajo    el    total    de    arboles    de    Drjnys,    el    ntimero    de

especies  de  plantulas  oscil6  entre  0  y  8,   con  una  mediana  de

3   especies  bajo  cada  arbol   (Fig.   10) .

El  nrfuero  y  las  especies  de  plantulas  censadas  bajo  cada

especie  de  arbol  en  ambas  localidades  se  muestra  en  el  Anexo

2.

4.2.   Brinzales

No   se   encontraron   brinzales   de   especies   lefiosas   de   fruto

carnoso  en  el  total  de  parcelas  ubicadas  en  sitios  abiertos

en  en  ambas  localidades.

El   analisis  de  varianza   (Friedmann  de  dos  vias)   mostr6

un    efecto    significativo   de   la   especie   de   planta   en   la

abundancia   de  brinzales    (H  =   4,77;   P   <   0,05)  .   Ademas,   hubo

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

interacci6n   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
arboles    de   Drlmys    winteri    y   irmomyrtus    ILzma    en    dos    sitios
sucesionales  secundarios,   Isla  de  Chilo6.  El  grafico  muestra  el
rango    (linea   vertical),    la   mediana   (lfnea   horizontal),   y   los
cuartiles  superior  e  inferior  de  las  distribuciones   (barra).    Se
indican  con  una  *  1os  valores  extemos   (>  1,5  veces  la  distancia
intercuartil)     y     con     circulos     (>     3     veces     la     distancia
intercuartil).   I,as   abreviaturas   representan:   H  =  Huelden;   P  =
Piruquina;  Total  =  total  de  arboles  de  cada  especie.
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En  Huelden  se  registraron  entre  0  y  2  brinzales  por  parcela

bajo  jthomyrtzJs  luna,   con  una  mediana  de   1.   En  Piruquina,   el

numero   de  brinzales  bajo  Amomyrtus  vari6   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

niinero  de  brinzales  por  parcela  oscil6  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  niinero  de  brinzales  por  parcela  bajo  Drlnys  winEeri

en  Huelden  vari6  entre  0  y  2,   con  una  mediana  de   1,   y  valores

de    4,    11    y   15   brinzales   por   parcela   bajo    tres    arboles

aislados   (Fig.   11) .   En  Piruquina  se  determinaron  valores  bajo

Drjjzrys   wjnteri   entre   0  y  19  brinzales  por  parcela;   con  una

mediana   de   2.      El   numero   de  brinzales   por  parcela  bajo   el

total  de  arboles  de  Drinys  oscil6  entre  0  y  4.  Se  registraron

valores   extremos   entre   8   y   20   individuos   por   parcela   bajo

siete  arboles  aislados   (Fig.   11) .

Respecto  al  efecto  de  la  especie  de  arbol  percha  sobre

la    riqueza    de    especies    de   brinzales    bajo    su    dosel,    un

analisis   de  varianza   (Friedmann  de  dos  vias)   indic6  que  la

diferenci`a   entre   Drlmys   winteri   y   janonyrtus   luna   no   fue

significativa   (H  =  0,45;   P  =  0,18) .   Se  encontr6  una
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Figura  11.   Namero  de  brinzales  de  especies  de  fruto  carnoso  en
parcelas   de  0,5  m2  bajo  el  dosel  de  arboles  aislados  de  Dri7nys
wint:err  y  Amo7nyrtus  lu7na  en  dos  sitios  sucesionales  secundarios,
Isla  de  Chilo6.  El  grafico  muestra  el  rango   (linea  vertical) ,   la
mediana   (linea  Horizontal) ,  y  los  cuartiles  superior  e  inferior
de  lag  distribuciones   (barra) .     Se  indican  con  una  *  log  valores
extemos   (>  1,5  veces  la  distancia  intercuartil)   y  con  cfrculos   (>
3  veces  la  distancia  intercuartil) .  Las  abreviaturas  representan:
H   =   Huelden;   P  =  Piruquina;   Total   =  total   de   arboles   de   cada
especie.
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diferencia   significativa   entre   localidades    (H  =   10,76,.   P  <

0,01);   y  hubo   interacci6n   localidad-especie    (H  =   5,29;   P   <

0, 05)  .

En  Huelden,   no  se  encontr6  mas  de  una  especie  de  brinzal

por  parcela  bajo   el   total  de  arboles   de  ithomyrtus  luna.   En

contraste,   en  Piruquina  bajo  janomyrtus  se  registraron  entre

0   y   5   especies   de   brinzales   por   parcela,    con   una   mediana

entre    1   y   2.       Para   todos   los   arboles   de   Amonyrtus,    los

valores  oscilaron  entre  0  y  3  especi.es,.   con  una  mediana  de  1.

Dos  individuos  registr.aron  valores  extremos  de  4  y  5  especies

de  brinzales  por  parcela  bajo  su  dosel,   respectivamente   (Fig.

12).    En   Huelden,    se   registraron   entre   1   y   2   especies   de

brinzales  por  parcela  bajo  Drimys,   con  una  mediana  de  1.   En

Piruquina   los   valores   bajo   Drimys   variaron   entre    0    y   4

especies  por  parcela,   con  una  mediana  de  1.   Bajo  el  total  de

arboles  de  Drimys,   el  niimero  de  especies  de  brinzales  oscil6

entre   0   y  4,   con  una  mediana  de   1    (Fig.   12)  .

La  especie  y  el  ntimero  de  brinzales  bajo  cada     especie

de  arbol  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  DriJnys  winterl  y  ,ano]nyrL-us  lujlia
en   dos    sifios   sucesionales   secundarios,    Isla   de   Chiloe.    El
grafico   muestra   el   rango   (linea   vertical),    la   mediana    (1inea
horizontal),    y    los    cuartiles    superior    e    inferior    de.    Ias

€5s::5bg::::e;a t3;=E:i;±as:n€::::::t::r ;n:o: :::c¥:::r:;  ;x::::§
1a   distancia   intercuartil).   Las  abreviaturas   representan:   H  =
Huelden;  P  =  Piruquina;  Total  =  total  de  arboles  de  cada  especie.
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DISCUSI0N

1.  Efecto  percha  en  bosques  de  Chilo6

Iios  arboles  aislados  son  fuentes  de  heterogeneidad  espacial

horizontal  y vertical  en  ambos  sitios  sucesionales.   El  efecto

percha,    consistente   en   la   concentraci6n   de   la   lluvia   de

semillas   dispersadas   por   aves   bajo   arboles    aislados,    se

manifest6   en   forma   clara   en   los   dos   sitios   de   estudio   que

representaban     distintas     etapas     del     proceso     sucesional

secundario  temprano  d;I  bosque  lluvioso  templado  en  Chilo6,

corroboran.do  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   sucesi6n   en

sitios       post-agricultura       en       Chilo6       esta       limitado

fundamentalmente  por   el   arribo   de   semillas   ornit6coras,   en

relaci6n  con  otros  factores  como  herbivoria  o  condiciones  de

establecimiento .

El  patr6n  de  abundancia  de  semillas  dispersadas  por  aves

determinado   en  los   sitios   sucesionales   de   Chilo6   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    docunentado    para    otras

comunidades  donde  se  han  evaluado  los  patrones  de  abundancia

de   semillas   de   las   especies  ornit6coras.     La  abundancia  de

semillas   ornit6coras   es   uniformemente   baja   en   los   sitios

abiertos,     con    incrementos    focalizados    alrededor    de    las

plantas  percha  donde  se  posan  los  agentes  dispersantes.

2.  Factores  que  modulan  el  efecto  percha

En   esta   secci6n   se   discuten   algunos   de   los   factores   que

modulan  la  concentraci6n  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  patr6n  de

la  lluvia  de  semillas  ornit6coras  en  ambientes  sucesionales.

2.1.  Efecto  de  la  localidad

La   composici6n  especifica  de   las   especies   lefiosas   de   fruto

carnoso,    fuentes   de   semillas   potenciales   en   ambos   sitios

sucesionales,    fue   similar   y   el   analisis   para   comparar   la

abundancia  de  semillas  dispersadas  por  aves  bajo  el  total  de
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arboles     percha     de     Piruquina     y     de     Huelden     no     sefial6

diferencias  significativas  entre  localidades.  Sin  embargo,   la

lluvia   de   semillas   fue   mss   rica   en   especies   en   el   sitio

sucesional    mas    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  producci6n

de    frutos.    Una   mayor   produccion   de    frutos    aumentaria   la

probabilidad   de    que.las    semillas    de   un   mayor   nrfuero    de

especies  fueran  dispersadas.

El  patr6n  de  aumento  en  la  riqueza  de  especies  invasoras

relacionado  con  la  edad  del  sitio  sucesional  que  se  determin6

en  Chilo6,   coincide  con  el  patr6n  reportado  por  Uhl   et   al.

(1982a,    b,.    1988)    para   sucesiones   secundarias   de   diferente

edad   en   la   regi6n  Amaz6nica,   donde   los   sitios  mss   antiguos

registraron  mayor  riqueza  de  propagulos  de  especies   lefiosas.

Ademas,   este  patr6n  no  es  exclusivo  de  bosques  htimedos,   pues

coincide   con  el  patr6n  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   afros   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  sucesi6n.

2.2.  Efecto  de  la  foma  de  vida y  la  presencia  de  frutos

Tal     como     se     habia    planteado,     la     lluvia     de     semillas

ornit6coras   bajo   arb6les   fue   mss   abundante   y   mss   rica   en

especies    que    la    lluvia    de    semillas    bajo    arbustos.     La

presencia  de  frutos  en  las  plantas  percha  talhoi6n  tuvo  efecto

significativo   sobre   la  lluvia  de  semillas,   siendo   6sta  mss

abundante     bajo     plantas     con     frutos.     En     otros     sitios

sucesionales  el  desarrollo  vertical  de  la  vegetaci6n  lefiosa

tambien  incide  directamente  sobre  la  abundancia  y  riqueza  de

especies  de  propagulos   (Herrera  &   Jordano   1981,   Debussche  et

al.1982,   Uhl     et   al.   1982a,   b,.   IfcDonnell   &   Stiles   1983)  .   En

cuanto   al   efecto   de   la   presencia   de   frutos   en   el   arbol

percha,    Herrera    et    al.     (1994)    tambien    registraron   mayor

ntimero   de   semillas   ornit6coras  baj`o   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  sucesi6n,   puesto

que  en  la  medida  en  que  una  mayor  proporci6n  de  los  arboles

remanentes  sean  arboles  que  produzcan  frutos,   mas  abundante

y mas  rica  en  especies  sera  la  lluvia  de  semillas  invasoras.

MCDonnell   (1986)   demostr6  el  efecto  de   la  altura  usando

"perchas"   artificiales;   encontr6  que  mss  aves  acudian  a  las

perchas  mas   altas   y  depositaban  mayor  ntimero  y  mss  espec,ies

de  semillas  bajo  6stas.   Observaciones  de  las  aves  frugivoras

efectuadas   para   esta   tesis   durante   el   verano    1992-93   en

Chilo6,    concordaron   .con   el   patr6n   descrito   por   MCDonnell

(1986).     En    las    comunidades    sucesionales    de    Chilo6    hubo

diferencias   notorias   en   la   frecuencia   de   visita   de   aves

fruqivoras  como  Elaenia  albiceps  o  Pyrope  pyrope  a  espec±es

de  arboles  y  arbustos.   Se  registraron  entre  2  y  3  visitas  de

aves/hora     a     los     arboles,     versus     mucho     menos     de     una

visita/hora   a   los   Larbustos,    aun   a   individuos    con   frutos

(Ane2io  4)..     Por  otra  parte,   en  arboles  con  frutos  se  registr6

una  tasa  de  visita  de  2,82  aves/hora;  mientras  que  en  arboles

sin  frutos  la  tasa  de  visiita  fue  de  1,19  aves/hora   (Anexo  4) .

Como  cada  visita  a  menudo  implica  la  depositaci6n  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   las   plantas    dispersadas   por

aves,    el   efecto   de   concentrar   la   abundancia   y   riqueza   de

propagulos  de  especies  colonizadoras  por  parte  de  arbustos  o

de  especies  arb6reas  sin  frutos,   sera  menor  que  el  efecto  de

individuos  de  especies  arb6reas  con  frutos.   Por  lo  tanto,   en

comunidades  donde  las  plantas  percha  no  produzcan  frutos  el

progreso   de   la   sucesi6n   sera   mss    lento   y   menos    rico   en

especies,    aunque   sera   mayor   que   en   areas    sin   vegetaci6n

i efio s a .

2.3.  Contribuci6n      de      las      semillas      conespecificas      y

heteroespecificas

Aunque    las    tasas    de    visita    y    la    cantidad    de    semillas

depositadas    fue   diferente,    no   se   encontraron   diferencias

entfe  la  proporci6n  de  semillas  conespecificas  que  caen  bajo

perchas  con  y  sin  frutos  para  las  observaciones  realizadas  en

1993    (Anexo   5) .   Este   resultado   sugiere   que   la   contribuci6n

del     propio     arbol     percha     a     la     lluvia     de     semillas

conespecificas  que  cae  directamente  bajo  su  copa  es  reducida,

en  comparaci6n  con  las  semillas  ex6genas.

Por   otra  parte,   al   comparar  'la  abundancia  de   semillas
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bajo  los  arboles  percha  durante  el  verano  de  1994   en  Huelden

y    Piruquina,     la    inclusi6n    o    exclusi6n    de    las    semillas

conespecificas       en       los       analisis       no       hizo       variar

significativamente  los  patrones  de  abundancia,   confirmando  la

escasa  contribuci6n  de  un  arbol  percha  con  frutos  a  su  propia

lluvia  de  semillas.

I,a  baja  contribuci6n  de  un  individuo  percha  a  su  lluvia

de   semillas   tambi6n   pudo   ser   la   causa   de   que   la   cantidad

acumulada  de  semillas  de  Drimys  winterl  bajo  arboles  percha

de  thonyrtus  luna,   determinada  durante  el  verano  de  1994  en

el   sitio   sucesional   de   Piruquina,   haya   sido   superior   a   la

cantidad  de   semillas  de  AmoJnyrtus  JZJma   (thexo   1)  .

Cons'iderando  que  las  aves  frugivoras  que  frecuentan  los

sitios   sucesionales  de  Chilo6  generalmente  no  permanecen  en

el  arbol  percha  donde  se  alimentan  durante  mss  de  5  minutos

y  que,   despues  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   arbol   percha   en   las   trampas   colocadas

bajo  su  dosel.

En   un   bosque    tropical   htimedo    de    Costa   Rica,    Murray

(1988)   dc>cument6  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    mss    minutos    sin    comer,     hasta

defecar.   Por  tanto,   muy  pocas  semillas  ornit6coras  debieran

caer  bajo   el   dosel   del  mismo   arbol   que   las  produce,   aunque

muchas  aves  acudan  a  ese  arbol  para  alimentarse.

La  escasa  contribuci6n  de  un  arbol  percha  a  la  lluvia  de

semillas  ornit6coras  que  cae  bajo  su  propio  dosel  sugiere  que

la   composici6n  especifica  y  la  producci6n  de   frutos  de  las

plantas    "fuente"    y   la   frecuencia   de   visita   de   las    aves

dispersantes  a  las  perchas  estan  entre  los  factores  que  mss

contribuyen     a     modificar     la     abundancia     y     composici6n

especifica  de  las  semillas   (y  eventualmente  de  las  plantulas)

que  se  acumulan  en  un  sit.io  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   especies   de   aves

dispersantes  de  semillas,   podrian  generar  diferencias  en  la

abundancia  y  riqueza  de  especies  de  semillas  bajo  distintas

especies    de    arboles    percha,     atin    cuando    estas    especies

fructificaran  simultaneamente.   En  el  verano  de  1994   en  ahoas

localidades     de     estudio,      la     lluvia     de     semillas     fue

significativamente  mas  abundante  y  mss  rica  en  especies  bajo

DrJmys   winteri   que  bajo   janonyrtus   luna.   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  Drjnys

en  comparaci6n  con  los  de  ianonyrtzls  durante  el  verano  de  1994

(v6ase    Tabla    1),    y   que    esta   mayor   carga   de    frutos    haya

atraido  mayor  ntimero  de  aves  visitantes.  Al  mayor  ntimero  de

visitas,      corresponderia     el     mayor     ntimero     de     semillas

ornit6coras    encontradas  bajo  Drlnys.

Esto  puede   ser   importante   en   t6rminos   de   especies   con

mayor  o  menor  capacidad  de  generar  focos  de  reclutamiento  mss

o  menos  menos   diversos   en  especies   y  estructura.   Entre  mss

diversos  sean  los  focos  de  reclutamiento,  mss  diversa  sera  la

comunidad  sucesional.

Si   fue  la  mayor  producci6n  de   frutos   en  Drlnys  lo  que

determin6   la  mayor   abundancia   y  riqueza   de   especies   en   la

lluvia   de   semillas   bajo   estos   arboles,   deben   considerarse

otras   variables   antes   de   proceder   a   generalizaciones.    En

primer  lugar,   la  producci6n  de  frutos  en  Drinys  winterj  puede

variar   considerablemente   entre   afros    (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    lluvia   de   semillas   determinada   bajo    arboles

percha  de  Drimys  winteri  con  frutos,   no  difiri6  de  la  lluvia



76

de     semillas    bajo    AmoJnyrtus    JZJma    con    frutos     (Anexo     5).

Ademas,   aunque  las  epocas  de  maduraci6n  de  frutos  en  Drinys

y  Amomyrtus  luna  coincidieron  durante  los  periodos  de  estudio

de    1993   y   1994,    pueden   no   coincidir   todos    los    afros    (cf .

Smith-Ramirez      1992,      Sabag      1993).      Por      lo      tanto,      las

diferencias  determinadas  entre  Drinys  y  AmonyrtzJs  en  cuanto

a  su  efecto  sobre  la  lluvia  de  semillas  no  son  constantes  en

el  tiempo.

Asi,    la   variabilidad   interanual   en   la   producci6n   de

frutos   en   especies   percha   documentada   en   las   localidades

sucesionales  de  Chilo6,   afiade  un  elemento  de  heterogeneidad

tempor.al,   que  modifica  el  patr6n  de  depositaci6n  de  semillas,

determinado  por  la  presencia  de  l'as  perchas.

3.      Factores  que modifican  la  abundancia  de  serillas  bajo  la

percha

En  esta  secci6n  se  discuten  dos  de  los  principales  factores

que  modificarian  la  abundancia  de  semillas  bajo  los  arboles

percha  despu6s  de  la  dispersi6n,   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,   asi  como  trampeos  en  ambos  sitios

de  estudio,   confirmaron  la  presencia  de  al  menos  dos  especies

cle     roedores    qranlvoros,     Abrothrix    sanborni    y    oryzomys

longicazjclatz]s,   en  estas  comunidades   sucesionales.   En  ningrin

caso    se   observ6   granivoria   en   el   suelo   por   aves,    aunque

existen   varias    especies   potencialmente    granivoras     (Sabag

1993)  .

Los     resultados    de    los    experimentos    de    granivoria

(efectuados  con  semillas  de  Drlmys  winterl  y  jfroomyrtzjs  lunia,

las  especies  cuyos  frutos  fueron  mss  abundantes  en  los  sitios

de  estudio)   sugieren  que,   en  promedio,   un  65%  de  las   semillas

que   cae   bajo   los   arboles   percha  pueden   ser   consumidas,    en

comparaci6n   con   una   proporci6n   inferior   al   5%   de   semillas

consumidas  en  los  sitios  abiertos.

Seria   conveniente   efectuar   futuros   ensayos   sobre   el

efecto  de  la  granivoria  en  la  sucesi6n  con  un  mayor  ntimero  de

especies  de  semillas,   antes  de  proceder  a  una  generalizaci6n.

En    los    sitios    sucesionales    de    .Chilo6    el    ntimero    de

semillas   fuera  del  dosel  lefioso  fue  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,   exponiendolos
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mss  a  la  depredaci6n.

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  mayor

densidad  de  semillas   (y  de  plantulas)   que   se   encontr6  bajo

estas    plantas.     Esta    explicaci6n    es     congruente    con    el

planteamiento   de   Bazzaz    (1991),    q.uien   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    patr6n   de    abundancia   de    semillas    en    agregados   puede

mantenerse,   siempre   y  cuando   existan  suficientes  puntos   de

concentraci6n      de      alimento      como     para      saciar      a      los

depredadores .

3.2.   Banco  de  semillas

Segtin   los   resultados   obtenidos   en   esta   tesis,   el   banco   de

semillas   en   bosques   secundarios   de   Chiloe   es   limitado   en

individuos  y  riqueza  de  especies,  por  lo  que  no  bastaria  para

generar  las  abundantes  poblaciones  de  plantulas  y  la  riqueza

de   especies    lefiosas   que   se   registraron   bajo   los   arboles

aislados   en   los   bosques   secundarios.    En   otras   sucesiones

secundarias     en    bosques    hrfuedos,     tanto     tropicales     como
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templados,   se  ha  determinado  taltoi6n  que  el  banco  de  semillas

de   especies   lefiosas   en  el   sTelo  es   escaso   (Uhl   et   al.   1981,

de   Foresta   et   al.    1984,    Pickett   &   MCDonnell   1989,    van   der

Valk  &   Pederson  1989,   Guevara   &   Laborde   1990,.   pero   vease  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  sus  semillas

es  un  fen6meno  comtin,   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  perturbaci6n.   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    Chiloe     el     uso     agricola    por    varios     afros     en     forma

continuada,   sin  una  cobertura  lefiosa,   contribuya  a  reducir

drasticamente    la   cantidad   de   semillas    almacenadas    en   el

suelo .

La  baja  contribuci6n  del  banco  de  semillas  en  el  suelo

a  la  regeneraci6n  del  bosque  secundario  post-agricultura  en

Chilo6  implica  que  la  dispersi6n  activa  por  parte  de  las  aves

frug`ivoras,   seria  el  proceso  mss   Felevante   en  la   invasion,

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

sucesional,   y  por  las  etapas  de  desarrollo  posterior  de  la

vegetaci6n .

4.  Consecuencias  del  efecto  percha .para  la  sucesi6n

En  esta  secci6n  se  discuten  algunas  de  las  consecuencias  del

efecto   del   arbol   percha   sobre   la   sucesi6n   secundaria   en

ambientes      perturbados,      considerando      los      patrones      de

abundancia   y   riqueza   de   especies   de  plantulas   y   renovales

determinadas   en   los   sitios   sucesionales   de   Chiloe,.  y   se

proponen  algunas  hip6tesis  generales  sobre  el  efecto  de  las

plantas  percha  en  el  proceso  de  sucesi6n.

4.1.  Patr6n  de  establecimiento  de  plintulas  y brinzales  bajo

arboles  percha

En    los    sitios    sucesionales    de    Chilo6    no    se    encontraron

plantulas  ni  brinzales  de  especies  lefiosas  de  fruto  carnoso

en     las     parcelas     ubicadas     en     sitios     abiertos.      Esta

distribuci6n   heterog6nea   de    los    individuos    juveniles    en

Chiloe     estaria    condicionada    en    primer     lugar,     por    la

distribuci6n   heterog6nea    de    la    lluvia    de    semillas.    Los

resultados   obtenidos   en   esta   tesis   indican   que   existe   una

correspondencia  entre  el  patr6n  de  lluvia  de  semillas  y  la
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distribuci6n  espacial  de  las  plantulas.

En   cuanto   al   efecto   de   la   especie   percha   sobre   las

plantulas  y  los  brinzales,   se  encontr6  que  la  abundancia  de

plantulas  bajo  Drlmys  winterj  no  difiri6  significativamente

de  la  abundancia  de  plantulas  bajo  ifroomyrtzjs  lzrma,   lo  cual   es

consistente  con  el  hecho  que  la  abundancia  de  semillas   (que

dan   origen  a  estas  plantulas)   en  un  afro   determinado,   puede

diferir  entre  las  especies  de  arboles  percha.    La  densidad  de

plantulas   fue  mayor  en  el   sitio  mss  antiguo,   lo  que  podria

ser   el   resultado   de   una   mayor   concentraci6n   de   semillas

dispersadas   en  la  temporada  anterior  y/o  de  diferencias   en

las    condiciones    de    germinaci6n   brindadas    por    una    mayor

cobertura  del  dosel.

Por  otra  parte,   la  abundancia  de  brinzales  difiri6  entre

especies   de   plantas   percha   y   entre   localidades,    lo   cual

tambien  es  consistente  con  la  variabilidad  establecida  en  los

patrones    de   abundacia   de   las   plantulas    (y   semillas).    Es

posible  que  la  abundancia  y  riqueza  de  brinzales  dependa  por

una  parte,   de  la  edad  del  sitio  sucesional,   y  por  otra,   de

las    interacciones    intra-    e    interespecificas    entre    los

individuos   juveniles   una   vez   establecidos   bajo   la   planta

Percha .

Por    ejemplo,    la    densidad   y   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

suces^ional.    En   una    sucesi6n   secundaria,    los    bosques   mss

antiguos   acumularian  mayor  ntimero   de   individuos   juveniles,

pertenecientes  a  un  mayor  nrfuero  de  especies,   en  la  categoria

de  brinzal.

En   cuanto   al   resultado   de   las   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  hunedad  y  modifica

la   cantidad  de   nutrientes   del   suelo    (Yarranton   &   Morrison

1974,    Gleadow   1982,    Read   &   Hill   1983,    Debussche   &   Isenmann

1994).   Al   depositar   las   semillas   preferentemente   bajo   las

perchas,   los  agen'tes  dispersantes  condicionan  la  emergencia

de  las  plantulas  a  ese  microhabitat  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   la   germinaci6n   y   establecimiento   de    las

especies  de  plantas  invasoras   (Uhl  et  al.   1982a,   b,.   Willson

1991).     Bajo     los     arboles    percha    de    .Chiloe     resultarian

favorecidas   principalmente   las   especies   mss   generalistas,

capaces   de   regenerar  bajo   dosel   o  .en   claros   pequefios,   como
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[inomyrtzjs   sp.,    J4yrcezjge]]ja   sp.    y   otras   mirtaceas     (Donoso

1989) .    La   abundancia   de   brinzales   de   las   especies   sombra-

tolerantes,   como   las  mirtaceas,   en   el   sitio   sucesional   de

Piruquina   (Anexo  4) ,   confirmaria  esta  predicci6n.

Las  especies  ornit6coras  que  regeneran  en  claros  grandes

o     s±tios     ab±ertos,     como     Drimys.    winterir     RAaphithamnus

spjnosus   o   Berberjs   sp.    (Donoso   et   al.    1985,    Donoso   1989)

serian  menos  favorecidas,   y  debieran  ser  menos  abundantes.   La

escasez   relativa  de  brinzales  de  Drinys  winteri   y  Berberjs

sp.,   en  relaci6n  con  las  especies  sohora-tolerantes  en  ambos

sitios  sucesionales  corroboraria  esta  predicci6n   (AIexo  4) .

Una    explicaci6n    para    la    abundancia    de    arboles    de

especies  medianamente  sombra-intolerantes  como  Drinys  winteri

en  muchos  sitios  sucesionales  del  sur  de  Chile   (Veblen  1985,

Donoso    et    al.1985,    Donoso    1989,    Aravena    1991),    y   que    es

consistente   Con  los   cens'os   de  plantulas   efectuados   en  esta

tesis   (vease  Zinexo  2),   es  que  Drimys  podria  formar   "bancos  de

plantulas",   que   se   acumularian  bajo   el   dosel   de   la  planta

percha   que   concentr6   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  liberaci6n  del  crecimiento  de
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plantulas  que  se  ha  descrito  para  algunos  bosques  primarios

del   sur  de  Chile   (Veblen  1985) .

La     escasez    de    brinzales    de    las     especies     sombra-

±ntoLerantes      corELo      Berberis     buxifolia
no      excluye      la

posibilidad  de  que  estas  especies  "utilicen"  el  arbol  percha

como  punto  de  ingreso  al  campo  sucesional.  Es  probable  que  la

curva    de    reclutamiento    poblacional     (sensu    Janzen    1970,

Hubbell     1980)      de     las     especies     sohora-intolerantes     se

encuentre  un  poco  mss  alejada  del  arbol  percha,   en  el  margen

de   la  proyecci6n  directa  de   su  dosel,   limite   elegido  para

situar  las  parcelas  de  muestreo  en  este  estudio.

4.2.  Hip6tesis  §obre  el  "efecto  percha"

La    facilitaci6n   es   una   interacci6n   biol6gica   que   ocurre

durante   la  sucesi6n  en  la  cual   la  vegetaci6n  pre-existente

genera   condici'ones   que  promueveh   la   colonizaci6n  de  nuevas

especies    en    un    sitio    perturbado.     Las    plantas     "percha"

facilitan  la  colonizaci6n  de  plantas  con  frutos  carnosos  en

sitios  sucesionales  secundarios.  A  partir  de  los  resultados

de   esta   tesis  propongo   acotar,   dentro   del   contexto   de   una

sucesi6n  secundaria,   bajo  qua  condiciones,   y  durante  cuanto
f

tiempo,   opera  la  facilitaci6n  de  la  irmigraci6n  de  prc>pagulos

a  trav6s  del   ".efecto  percha".



Cuando  las  plantas  percha  son  individuos  remanentes
_ __. -`~++     \*Cla   vegetaci6n  original   que  sobresalen  del   estrato  herbaceo

(cobertura    lefiosa    inicial    >    0),     el     efecto    percha    se

manifiesta  desde  el  inicio  de  la  sucesi6n   (Ti  en  la  Fig.   13) .
T\    _   1        ,       ,Debido     a

facilitaci6n  del  ingreso  de  propagulos  en  torno  a  los  focos

de   colonizaci6n     definidos  por   los   individuos   ``percha''   se

incrementa   rapidamente   a   medida   que   la   cobertura   aumenta,

aunque  la  pendiente  de  la  curva  sera  menor  en  el  caso  que  las

/plantas    "percha"   no   produzcan   frutos   carnosos.    Su   efecto

facilitador   de   la   colonizaci6n   cesa   al   cerrarse   el   dosel

lefioso,   a  causa  de  que  las  plantas  dejan  de  estar  aisladas

(Tc   en   la   Fig.   13)  .

un    proceso    de    retroalimentaci6n    positiva,     la

Cuando  la  perturbaci6n  inicial  elimina  completamente  el

dosel  lefioso,   sin  perturbar  el  suelo,   la  facilitaci6n  no  se

manifiesta   sino  hasta   que   las  primeras   plantas   lefiosas   se

establecen  y  se  desarrollan  hasta   sobresalir  de   la  matriz

herbacea   (Ti   P  en  la   Fig.   13) .   En  este   caso,   la   intensidad

del   efecto   se   acenttia   desde   el  momento   en   que   las   plantas

pioneras    alcanzan una    altura   minima    sobre    el    estrato
herbaceo  y  una  producci6n  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  in,



86Fig.   13) .     El  "efecto  percha"  cesa  cuando  la  cobertura  lefiosa

alcanza   el   100%,    (TcP  en  la  Fig.13),   porque  el   arbol   deja

de    estar   aislado   y,    por   definici6n,    ya   no    facilita   la

colonizaci6n  del   sitio,   aunque   siga   atrayendo   aves   y  estas

contintien  depositando   semillas  bajo   su  dosel.   La   cobertura

lefiosa     alcanza     el     100%     ya     sea     porque     el     nticleo     de

regeneraci6n    se    hace    continuo    con    nticleos    sucesionales

vecinos   o    con   el   dosel   del   bosque   mss

sucesional .
cercano   al   sitio

4+  Efecto  de  distintas  categorias  de plantas  percha

Es   probable   que   los   arboles   y/o   arbustos   remanentes   en  un

campo    sucesional    sean   de   diferentes    especies,    tamafios    y

edades.    Esta    variabilidad    entre    las    perchas    remanentes

introduce,   desde  el  inicio  del  proceso  sucesional  secundario,

heterogeneidad    espacial    en    los    patrones    de    invasi6n    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,    los   patrones   de   colonizaci6n   producidos   por

distintos  tipos  de  plantas  percha,   un  arbol  con  frutos  y  un



Figura  13.  Presencia  del  efecto  percha  en  relaci6n  al  tiempo
sucesional  y  al  desarrollo  de  la  cobertura  lefiosa  en  un  sitio
sucesional     secundario     cuando     las     perchas     son     arboles
remanentes  del  bosque  original  y  cua.ndo  son  plantas  pioneras.
En  el  primer  caso,   la  cobertura  al  tiempo  inicial,   Ti  >  0,   y
se  incrementa  rapidamente  conforme  se  integran  los  nticleos  de
regeneraci6n  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   la
cobertura   lefiosa   original   fue   totalmente   eliminada  por   la
perturbaci6n,    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  em_P±egan  a  _produ€±r  ft!rtos   v  se   int-arfran   1^-
Ia,'4-1  a__        _,_

.._     =[=.±==¥±t±.,`+   E±   _r±t;t±t±t±±±    ±grEos   y   se   `±.ntegran   ±gs
s-de   regefleraci6fi   en   torno   a   las   per-chas    (Tin).    EI
percha  cesa   (TcP)   al  cerrarse  completamente  el  dosel
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arbol  joven  sin  frutos  o  un  arbusto  serian  distintos: 88

Cuando  la  planta  pecha  es  un  arbol  remanente,   que  qued6

aislado    siendo    adulto,    puede   producir    abundantes    frutos

carnosos      en      cada      estaci6n      de      fructificaci6n.       Como

consecuencia,   en  cada  estaci6n  de  fructificaci6n  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  lo

tanto,   en  un  tiempo  relativamente  corto,   se  habra  conformado

en  torno  a  este  arbol  un  nticleo  de  regeneraci6n  heterogeneo,

integrado  por  plantas  lefiosas  de  diversas  especies,   tamafios

y  edades.

En  contraste,   cuando  la  plants  remanente  es  un  arbusto

(o   arbol   joven  pre-reproductivo),   el   ntimero   y  variedad   de

aves   frugivoras   que  atrae  en  cada  estaci6n  es  menor  que  el

que  atrae  un  arbol  con  frutos.   En  consecuencia,   la  cantidad

y  la  diversidad  de  especies  de  semillas  ornit6coras   que  se

concentran  en  cada  estaci6n  de  fructificaci6n  bajo  su  dosel

es  menor  que  bajo  un  arbol  con  frutos.     Por  lo  tanto,   al  cabo

de  un  periodo  equivalente  al  del  ejemplo  anterior,     el  nticleo

de   regeneraci6n  desarrollado  en  torno  a  esta  planta  percha

tiene:   a)   un  menor  ntimero  de  individuc)s  y  b)   es  mss  pobre  en

especies .
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En    ambos    casos,     la    diversidad    de    especies    lefiosas

concentrada   en   torno   al   nricleo   de   regeneraci6n   depende   en

parte  de  la  diversidad  inicial  de  la  comunidad  ``fuente"  de

semillas.     Por    ende,     las    conclusiones    de    los    parrafos

anteriores  suponen  que  las  "fuentes''  de  semillas  en  los  dos

casos  son  similares.

El   efecto   de   las   plantas   percha   sobre   la   riqueza   de

especies   colonizadoras   es   dinamico.   Cuando   existen  perchas

remanentes,    la    riqueza    de    especies    lefiosas    en    el    sitio

sucesional    es    >    0     (Ti    Fig.    14),    porque    al    menos    estan

presentes  las  semillas  de  la  especie  percha.   Esta  riqueza  de

especies  invasoras  se  incrementa  rapidamente  conforme  opera

el    efecto   percha,    hasta   alcanzar   un   maximo   antes   que   el

efecto  percha  cese   (Tc,   Fig.   14) .

En       contraste,       cuando       la      perturbaci6n       elimin6

completamente  el  dosel  lefioso,   la  riqueza  de  especies  lefiosas

en    los    sitios    abiertos    al    inicio    es    =    0,.     comienza    a

incrementarse    a   partir   del   momento    en    que    las   primeras

perchas   sobresalen  de  la  matriz  herbacea   (Tip,   Fig.14),   se

acelera  cuando  las  perchas  llegan  a  la  madurez  y  empiezan  a

producir    frutos    carnosos     (Tin,     Fig.     14),     y    alcanza    una

asintota  que  esta  determinada  por  la  diversidad  de  especies

de   la  .``fuente"  d.e   semillas    (TcP,   Fig.   14)  .



90La    riqueza    que    se    alcanza    en    el    tiempo    TcP,    puede    ser

distinta   de   la   riqueza   de   especies   presente   en   el   bosque

original    (R   P   en   la   Fig.14),    puesto   que   algunas   de   las

especies  presentes  antes  de  la  perturbaci6n  podrian  haberse

extinguido  localmente.

El  efecto  percha  es  un  fen6meno  dinamico  cuya  influencia

sobre   el   proceso   de   colonizaci6n   varia   continuamente   a   lo

largo   del   tiempo   sucesional.    Independientemente   de   si   se

trata  de  perchas   remanentes  o  pioneras,   la  importancia  del

efecto  percha,   tanto  sobre  la  tasa  de  invasi6n  como  sobre  la

diversidad  de   especies   es  baja  al   inicio   (Ti,   Fig.15),   se

incrementa  rapidamente  hasta  alcanzar  un  maximo   (Tin,   Fig.   15)

y  decrece   en  magnitud  conforme   empieza   a   cerrarse   el   dosel

lefioso.    Finalmente,    cesa   cuando   el   dosel   lefioso   se   cierra

(Tc,   Fig.15),   y  la  colonizaci6n  del  sitio  se  completa.

4.4.  Efecto  comunitario  de  la  nucleaci6n

Integrando     la    variabilidad    espacial     local     y    temporal

sefialadas   anteriormente,    al   cerrarse   el   dosel   lefioso,    el

patr6n  de  abundancia  y  diversidad  de  plantas  lefiosas  generado

en  torno  a  los  nticleos  de  sucesi6n  representados  por  perchas

remanentes     sera    muy    heterog6neo     en    su     composici6n    de

especies,    su   estructura   de   tamafios   y   edades.   La   comunidad

sucesional  estara  constituida  de  varios  nticleos  generados  en



Figura   14.   Consecuencias  del  efecto  percha  sobre  la  riqueza
de   etspecies   en   un   sitio   sucesional   cuando   existen  perchas
remanentes   y  cuando  las  perchas   se  desarrollan  a  partir  de
espeqries  pioneras.  En  el  primer  caso,   al  tiempo  que  se  inicia
la   sucesi6n   secundaria   (Ti)   la  riqueza  de   especies   lefiosas
inicial   es   >   0,    y   se   incrementa   rapidamente   conforme
desar.rolla   el   f>far-+A   ,`^.~L_      A.     __    _.._+ .... cL+La    iciplQamente    conformedesarrolla  el  efecto  percha.   Cesa  al  tiempo  que  se  cierra
dosel   lefioso    (Tc).   En   el   caso   de   las   perchas   oionera<
ef?a+r`    rid    A~+_~    __1

.      ,  _    _..   ~+   ~QOu   ut=   ias   perchas   pioneras,efecto   de  estas   sobre  la  riqueza  de  especies   lefiosas  no   se
manifiesta  sino  hasta  que  las  perchas  sobresalen  de  la  matriz
herbacea   :(Tip),   se   incremen.t-a   a   t`]r-+i~   i-|   --.+.+~c+Lt=a   \I.Lt'L   se  lncremen.ta  a  par.tir  del  momento   en
perchas  pioneras   emDie„ri   a   T`tt^Aii^i.-£ ---- I-_       _.-_---`+-+-``      `=J.I     `+I+t=LLuds  ploneras  empiezan  a  Producir  frutos   (Tin),   y  al
que   en   el   caso   anterior,   c.esa  al   cerrarse   el   dosel
(TcP) .     Sin  embargo,   la  riqueza  de  especies  alcanzada
ser  diferente  de  la  riqueza  de  especies  original   (RP)
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Figura   15.    Importancia   del   efecto   percha   a   traves   de
sucesi6n.    La   dinamica   de   este   proceso   se   inicia    (Ti)
quedar  aislada  la  percha  por  la  perturbaci6n  que  elimin6
dosel  lefioso  o  al  sobresalir  6sta  de  la  matriz  herbacea,
el     Caso     C}1]C>     f±l      r]^eal      1^i=~__     i__

_     ______-`+~+\/LL    l-CDCI    C1|100%   de   la  cobertura   lefiosa   (Tc),   aunque  la  pl
atrayendo  agentes  dispersantes  y  cor|centrando
Su       dosel.        La       forma       de       |a       LnT-va       ac

___    __   *.L.L.LL4    Lici.i`+cic;ea,     enei   caso   que   el  dosel   lefioso  haya  sido   eliminado   totalmente
por    la   perturbaci6n.    La    importancia    del    proceso    en    la
colonizaci6n   del   sitio   sucesional   aumenta   hasta   un  maximo
(Tin)    que   se   produce   cuando   la  percha   es   una   planta   lefiosa
adulta   que  produce  abundantes   frutos   carnosos   que   atraen  a
las  aves  dispersantes;  decrece  conforme  empieza  a  cerrarse  el
dosel  lefioso.  El  efecto  de  facilitaci6n  cesa  al  alcanzarse  el
100%    rip    la    r.hT`at`+„-.    1_i__         ,_    .

anta  contintie
semillas  bajo__         + vL..LLCL         uE         I. a         curva         es

independientemente   de   si   se   trata   de   perchas
(linea  punteada)   o  perchas  colonizadoras   (linea

92

|a      misma,
remanentes

continua) .



93torno  a  arboles  maduros,   muy  productivos.   Cada  nticleo  tendra

una     extensi6n     variable.     Algunos    presentaran    una     gran

diversidad  de  especies,   que  dependera  de   los   atributos   del

arbol  percha  origingl.     Otros  nticleos  seran  mss  modestos,   de

menor  extensi6n  y    menor  diversidad  de  especies,   formados  en

torno  a  arbustos  o  arboles  sin  frutos.

La   comunidad   derivada   rinicamente   a   partir   de   perchas

pioneras  seria  diferente  de  la  derivada  a  partir  de  perchas

remanentes.  Al  inicio  del  proceso  sucesional  la  colonizaci6n

estaria   restringida   a   especies   que   regeneran   en   espacios

abiertos,      o     especies     solhora-intolerantes,.      ademas,      su

desarrollo  posterior  procederia  a  partir  de  un  menor  nthero

y/o  una  menor  heterogeneidad  de  nticleos  de  regeneraci6n.   Por

lo   tanto,    la   diversidad   de   especies   y   la   heterogeneidad

espacial   en   los  patrones   de   colonizaci6n   alcanzada  por   la

comunidad  desarrollada  a  partir  de  nticleos   de   regeneraci6n

formados  en  torno  a  perchas  pioneras  y  coetaneas    podria  ser

menor   que   una   comunidad   sucesional   originada   a   partir   de

"perchas"  remanentes.

5.   Comparaci6n  con  otras  sucesiones

El  patr6n  de  regeneraci6n  en  parches  multiespecificos  bajo

perchas,   docunentado  en  el  bosque  htimedo  templado  de  Chiloe,
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tiene     algunos     elementos     en     comtin     con     el     proceso     de

"nucleaci6n"  descrito  por  Yarranton  &  Morrison   (1974)   para  un

bosque  mixto   de   coniferas  .y  latifoliadas   en   el   noreste  de

Nortean6rica.   Yarranton  &  Morrison   (1974)   consideraron  que  el

proceso   docunentado   por   ellos correspondia   con   la   teoria
clasica   de   la   sucesi6n   en   la   que   las   especies   tempranas

facilitan     el     establecimiento    de    las     especies     tardias

(Clements  1916,   v6ase  tambien  Connell   &  Slatyer  1977,   Connell

et   al.1987).   Un  planteamiento   similar,   donde   las   especies

sucesionales   tempranas   favorecen  el   establecimiento   de   las

especies  tardias,   fue  argumentado  por  Mcclanahan   (1986)   para

explicar   los   patrones   documentados   por   el   en   la   sucesi6n

sobre  relaves  industriales  en  un  bosque  del  sureste  de  Norte

Am6ric'a .

A  diferencia  de  los  bosques  norteamericanos,   la  sucesi6n

secundaria   en  Chiloe  se  produce  en  comunidades   donde  un  70%

de     la    flora    es    ornit6cora     (Armesto    &    Rozzi     1989);     se

concentra   en   una   diferente   estaci6n    (pleno   verano   versus

fines   de   verano   y   otofio),.   y   depende   de   un  menor   ntimero   de

especies  de  aves  frugivoras  para  su  dispersi6n   (v6ase  AIexo

4   y  Sabag  1993) .   Ademas,   la  colonizaci6n  facilitada  por  los

arboles   percha   que   ocurre   en  Chilo6  puede   favorecer   a   las

especies  ornit6coras  en  perjuicio  de  las  especies  anem6coras



95(Willson  1992) .  Estos  elementos  introducen  restricciones  que

hacen   mss   vulnerable   el   proceso   de   invasi6n   a   un   sitio

sucesional     en     Chilo6

distribuci6n     de     las     especies
a     cambios     en     la     abundancia     y

que     participan     en     las
interacciones   de   dispersi6n.   Por   ejemplo,    una   disminuci6n

drastica  en  la  abundancia  de  EJaenja  aljbjceps,   el  principal

agente   dispersante   de   semillas   en   estas   comunidades    (Sabag

1993,   Willson   et   al.1994),   probablemente   se   traduciria   en

una    disminuci6n    drastica    en    la    abundancia    de    semillas

transportadas   a   un   sitio   sucesional   secundario   en   estos

bosques,   y  en  un  retraso  de  los  procesos  de  regeneraci6n  del

bosque     post-perturbaci6n,      asociados     a     cafroios     en     la

composici6n  de  especies  invaso`ras.

Debussche   et   al.     (1982),    Jordano    (1992)    y   Debussche   &

Isenmann     (1994)     han    documentado    patrones    de    invasi6n    y

establecimiento,    semejantes   al   descrito   en   esta   tesis,   en

bosques     y     matorrales     secundarios     en     zonas     de     clima

mediterraneo   en   Europa.   En   estas   localidades   las   plantas
1-lefiosas  de  fruto  carnoso  facilitan  la  llegada

y  el  establecimiento  de  plantulas  bajo  su  dosel
al  mantenimiento  de  la  diversidad  de  especies.

matorral    de    Chile    central    se    hah   descrito

Invasion,   establecimiento  y  nucleaci6n   (Fuentes  et  al.   1984,

1986),   que  tienen  algunos  elementos  comunes  con  la  sucesi6n

de  propagulos

y  contribuyen
Ademas,   en  el

patrones    de
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96en    Chilo6.     Sin    embargo,     a    diferencia    de    lo    que    puede

inferirse  del  proceso  sucesional  en  Huelden  y  Piruquina,   en

las     zonas     de     clima     mediterraneo     la     germinaci6n,      el

establecimiento       y       el       desarrollo       de       los       nticleos

multiespecificos  estaria  mucho  mss  limitado  por  la  desecaci6n

durante   el   verano    (Armesto   &   Pickett   1985,    Fuentes   et   al.

1984,1986),.   y  la  expansion  de  los  nricleos  de  regeneraci6n  en

zonas   mediterraneas   seria   mss   lenta   y   estaria   mucho   mss

limitada   por   el   fuego    (Fuentes   et   al.1986).    Esto   podria

conducir   a   la   permanencia   de   un   patr6n   de   vegetaci6n   en

parches  por  largos  periodos  de  tiempo   (Fuentes   et  al.   1984) .

Ademas,    los   patrones   de   granivoria,    y   su   efecto   sobre   la

abundancia  de  semillas  en  el  matorral  mediterraneo  de  Chile

central      (Bustamante     &     Vasquez     1995),      pueden     ser     muy

diferentes   a   los   documentados   en   esta   tesis,    porque   los

patrones  de  granivoria  en  el  matorral  pueden  concentrarse  en
los  espacios  abiertos.  Esto  ocurre  debido  a  que  las  aves,   los

granivoros   dominantes   lejos   de   los   arboles,    consumen   mss
semillas  que  los  roedores,   los  granivoros  dominantes  cerca  de

los  arboles   (Bustamante  1992) .

Se  ha  planteado  que  las  interacciones  de  facilitaci6n  no

serian   tan  determinantes   en  las   sucesiones   secundarias,   en

comparaci6n  con  la  importancia  que  tendrian  en  las  sucesiones

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

generalizaciones   se  basen 'en  que  hay  mas   estudios   sabre  la
sucesi6n    secundaria    en   bosques    templados    del    hemisferio



97norte,   donde  la   flora  ornit6cora  es  menos   abundante   que   en

los  tr6picos  o  en  bosques  del  hemisferio  sur   (Willson  et  al.

1994) .     Ijos  resultados  de  esta  tesis  permiten  afirmar  que  en

bosques  donde  la  mayor  parte  de  la  flora  es  dispersada  por

aves,    las    interacciones   de   nucleaci6n   que   promueven   las

plantas   percha   pueden   ser   tan   importantes   en   la   sucesi6n
secundaria  como  en  la  sucesi6n  primaria.

6.       Importancia  e  implicaciones  del  efecto  percha  para  la

conservaci6n   y   manejo   de   comunidades   forestales   en

Chilo6

Puesto   que   no   todas   las   especies   potencialmente   invasoras

cuyas  semillas  son  dispersadas  por  aves  fueron  favorecidas  en

igual    medida    por    el    arbol    percha     (por    ejemplo,     Drilriys

w`i_n_t_e_r_i,    Berberis   buxifolia,   y   Ovidia   pillopillo   son  ::y

escasas      como     brinzales)      el      concepto      de      "resultados

condicionales "

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

podria   extenderse   a   la   interacci6n   entre  plantas  percha   y

especies  colonizadoras  durante  la  sucesi6n.   Ijas  diferencias

observadas  entre  las  abundancias  relativas  por  especies  en  la

lluvia    de    semillas,    plantulas   y   brinzales   bajo   perchas

reflejarian  un  espectro  completo  o  gradiente  de  efectos  que

que  se  ha  utilizado  para  otras  interacciones

tendrian    las    especies    remanentes
o    pioneras    sobre    las



98especies     invasoras.     En     consecuencia,     para     cada     sitio

sucesional   seria  necesario  determinar  cual   es   el   signo  del

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

Estas  consideraciones  son  importantes  desde  el  punto  de

vista   del   manejo   y   conservaci6n   del   bosque   en   el   sur   de

Chile.   Desde  hace  algtin  tiempo  se  reconoce  que  la  interacci6n

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  incorporaci6n  del  efecto

percha   al   disefio  de  planes  de

bosques   en  Chilo6.   Un  sitio   sucesional   se  desarrollara  mss

rapidamente,   y  la  abundancia  y  diversidad  de  especies  lefiosas

de  fruto  carnoso  aumentara,   en  funci6n  del  ntimero,   la  altura

y  la  producci6n  de  frutos  de  los  arboles  percha  que  se  dejen

en  pie  al  efectuar  la  tala.

manejo  o   conservaci6n  de   los



CONCLUSIONES

Esta   tesis   demostr6   que   las   plantas   lefiosas   aisladas   en

campos  sucesionales  tienen  un  efecto  significativo  sobre  el

patr6n  de  invasi6n  por  especies  lefiosas  de  fruto  carnoso  en

la   sucesi6n   secundaria   de   Chiloe,   pues   atraen   a   las   aves

dispersantes  y  concentran  la  lluvia  de  semillas  ornit6coras.

La  presencia  de  una  planta  percha  condiciona  la  distribuci6n

espacial,   abundancia  y  riqueza  de  especies  de  la  lluvia  de

semillas  que  arriban  a  un  area  sucesional.   Hubo  diferencias

en   la   riqueza   de   especies   en   la   lluvia   de   semillas   entre

localidades,   probablemente  ligadas  a  la  mayor  antigtiedad  de

uno  de  los  sitios  sucesionales,  donde  la  cobertura  lefiosa  por

especies  fue  mayor.

No   todas   las   plantas   percha   tuvieron   el   mismo   efecto

sobre  la  lluvia  de  propagulos.  La  forma  de  vida,   la  presencia

de   frutos,   y  la   especie   de   la  Planta  percha   efectivamente

modificaron  el  ninero  y  riqueza  de  especies  de  propagulos  que

cay6  bajo  su  dosel.   Los  arboles  concentraron  mss  semillas  que

los  arbustos  y  la  lluvia  de  semillas  bajo  plantas  con  frutos

fue  mayor  que  bajo  plantas  sin  frutos.   Se  estableci6  que  la

contribuci6n  de  las  semillas  conespec:ificas  provenientes  de

99



100Lulla  misma  planta  percha   al   total   de   semillas   bajo   su   dosel

seria  muy  reducida.

El  consuno  de  semillas  por  granivoros  se  concentr6  bajo

los   arboles  percha  y  redujo   la   cantidad  de   semillas   en   el

suelo     bajo     6stos.      Sin     embargo,      suficientes     semillas

sobrevivirian   como   para   mantener   el   patr6n   de   abundancia

establecido  por  las  perchas  y para  dar  origen  a  las  plantulas

que  se  concentraron  bajo  los  arboles,   en  comparaci6n  con  los

sitios  abiertos.

Se  encontr6  que  el  banco  de  semillas  en  el  suelo  de  los

sitios   sucesionales  estudiados  es  muy  escaso,   por  lo  que  no

contribuiria     significativamente     a     las     poblaciones     de

plantulas  que  se  encontraron  bajo  los  arboles.

Las    especies    de    plantas    percha,     Drimys    wjnterl    y

haomyrtus   luma,    no

riqueza  de  especies

dosel.   La  abundancia

los   arboles   percha

antiguo .

diferieron   en   cuanto   a   la   densidad   y

de  plantulas  que  se  encontraron  bajo  su

y  riqueza  de  especies  de  brinzales  bajo

fue   mayor   en   el   sitio   sucesional   mss

La    composici6n   del   bosque   secundario   dependeria   del

patr6n    de    establecimiento    inicial,    el    cual,    a    su    vez,

dependeria   de   caracteristicas   de   historia   de   vida   de   las

especies   colonizadoras,   como  su  tolerancia  a  la  sombra.     La



101informaci6n  aportada  por  esta  tesis   es  de  utilidad  para  el

desarrollo  de  planes  de  manejo  o  conservaci6n  del  bosque  en

Chilo6.   Al   efectuar  una  tala,   la  practica  de  dejar  arboles

aislados  crearia  nticleos  de  regeneraci6n  que  acelerarian  el

proceso    de    colonizaci6n    por    especies    lefiosas    en    estas

comunidades .



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

La   colecta   e   identif icaci6n   se   efectu6   como   se   indica   en   la
secci6n     ``M6todos".     Al     concluir     los     analisis,     toda     la
colecci6n  fue  donada  al  Museo  Nacional  de  Historia  Natural.

Tabh4.Lluvideseftiillasorful6corasacunuladabajodrbolesperchayensjtiosabiertoscnsuccsionessecundds

Total Huelden             Total

debosquecnPinquinayHueldqulsladcChilo6.Vcral`o1994

SitiosAbjgrlos

Huclden

Espca.cs
Drlnyswinlerl
Pemeltyr.rrtucronala
B.rberls busifolla
Amonymlsluma
Myrcougel.lasp.
Ovldlapllloplllo
inomyrtus nell
Berberls darvi.ill
lma aplculata
Gaullllerlapllllly.eifolla
Nerleragranedeusls

FIIapl.llharmusaplnclsus
P.lbuinln.  II}pocarpium
Psoudopanaxlaelevireiu
Myrteo!a mlmmularla
Arlslolella chllensls
Rubusulmlf;olllls

Scmmas no determinadas
Totaldescmjuas
Totaldcespedes
rcpTesenbchs

10301

16

102



Zinexo  2.   IIista  ae  plantulas  censaaas  bajo  el  aosel  de   log
arboles   percha   a   fines   del   verano   1994    en   Piruquina   y
Huelden

La  identif icaci6n  hasta  especie  se  hizo  por  comparaci6n  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.

:±i?###ad£=P:es:er£#::#d¥cTtl#asrmdoc(:'g54mz

Drimyswlnlerl

Pinquina

Espedcs de plintuzas

bajodrbolcsaisladosdcOwm"iv/wc~yrfuom~/«macnsiq.ossoccsiolialcs

Hueldcn Total
Especie

Drlmysvdnlerl
Amonyrfus]uma
Mysecu8enla sp. I

pryrcougenlasp.2
Lurna aplculato

g`#:£%;ii;

Pinquina Huelden
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Tolal Total
Esfreic                   AIboles



Anexo   3.   Lista  de  brinzales  bajo   el   dosel   de   log   arboles
percha  a  fines  del  verano  1994  en  Piruquina  y  Huelden
La  identif icaci6n  hasta  especie  se  hizo  por  comparaci6n  de
las   plantas   vivas   con   ejemplares   herborizados   en   terreno
durante  el  verano  anterior.  "o  se  encontraron  brinzales  de
especies  lefiosas  de  fruto  carnoso  en  los  espacios  abiertos.

Tabh6.Brinzalesdccspeci.eslefiosas

en fa Tsla Grapde de C"b6.
omil6corascnparcehsdc0,5m2bajodrbolesaisfadosdcOr;?LyTwi.~e~ydrom„/I.wacnsitiossuccsfonales
Graride de C"o6. Vera]io 1994

DI.lmyswllileri

Pinquina Huclden

Especics dc Briides

Ainomyrtusluma
MyTcou8enlasp.2
Bcrberls burl|;olla
AJtronyrl\Isme[I
Rubu:ulmifelius-

pryrceugenlasp.i
Berber]s darwlnil

xpl.IIhonmlsaplnosus
¥yrrceugenlaplanlpes
Drimyswlrlteri
ion.a aplculata
Pseudoi]anaslaelevirons
Ovidla|llllopillo
Rlbes lrilobum

Tofa]`debrinzares
Totaldecs|7ecics
laprescntadas

- Espccic introducida

Tolal
Espccie

AmonprluslIIma

Hucldon



Anexo  4. 105

Observaci6a  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
arboles   de   fruto  carnoso   (10  DLrimys  winteri   y   10  [inor7zyrtzzs

lzz7z7a)   en  el  sitio  sucesional  de  Huelden.   Estas  observaciones

tuvieron  coma  prop6sito  identif icar  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  monitore6  durante  todo  el  tiempo

que     los     arboles    percha     designados     como     `'con     frutos"

presentaron  esa  condici6n.  Se  efectuaron  observaciones  diarias
de  aves  con  binoculares   (Minolta  8  x  40)   entre  las  7:00  y  las

9:00  hr  y  entre  las  17:00  y  las  20:00  hr,   acumulando  al  menos

5  horas  diarias  de  registro  durante  103  dias.   Cada  arbol  se

observ6  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  segtin  Araya  &  Millie   (1989) .

La   fhnci6n   de   las   aves   como   dispersantes   "legitimos"   de

semillas   (se]2su  Skeate  1985)   se  confirm'6  mediante  el  analisis

de  sus  fecas  y  la  comprobaci6n  de  que  las  semillas  presentes

no  se  encontraban  "dafiadas"  segtin  el  criterio  de  Sabag   (1993)

y  montaldo   (1993) .  Posteriormente  se  homologaron  los  periodos'';

•,,,de  observaci6n  para  cada  categorf a  de  percha  y  se  dividi6  el

total   de   visitas   entre   el   total   de   horas   acumuladas   de
i



observaci6n  para  obtener  valores  comparables.

Un   total   de   365   individuos   de
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clnco   especies   de   aves
fueron  observados  en  los  arboles  percha  marcados  durante  el

periodo    de    fructificaci6n    (Tabla    7).    El    total    de    aves
observadas  en  Drijnys  vinteri  con  frutos  fue  casi  tres  veces

superior    al    registrado    en   Drijnys    sin    frutos,    pero    la
composici6n  especffica  de  los  visitantes  fue  similar.  El  total

de  visitas  registradas  en  AmomyrtzJs  lzJJ7za  alcanz6  un  25%  de  las

reg±s±radas  en  Drimys  winteri.

Elaenia  albiceps,  ave migratoria presente  s6lo  en  verano

(cf .   Sabag  1993)   constity6  mss  del  58%  del  total  de  visitas

en  Drimys  y  mss  del  74%  en  AmojnyrtzJs.   Un  33%  de  los  visitantes

pertenecieron  a  especies  residentes  permanentes  en  la  regi6n.
En+re  estos,  Turc±us  falcklandii  y  Pyrope  pyroie v±staron  con

mayor   frecuencia   las  perchas  de  Drimys  con   frutos   que   las

otras   perchas.      En   los   arbustos   con   frutos   tinicamente   se

registraron  tres  visitas  de  Elaej2Ia  y  una  visita  de  Pyrope

pyrope.  No  se  registraron  aves  frugivoras  en  los  arbustos  sin
frutos  a  lo  largo  del  periodo  de  ob;er`vaci6n.



Tabla7.Especiesyntimerodeavesfrugivorasobservadasenplantasperchaconysin
futosenelsitiosucesionaldeHueldenduranteelverano1992-1993.Ademds,se
indicalafrecuenciadevisitasporhoradeobservaci6n.

Especie

Elaenia albiceps
Turdusfalcklandii
Pyrope pyrope
Curaeus curaeus
Phytotollla rara

Total de individuos
Individuos/periodo

de observaci6n

Arbustos
Con           sin

Frutos
30
00
10
00
00

40
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Arboles
Sin

Frutos



108chexo  5.  Contribuci6n de  las  semillas  conespecificas  al  total
de  semillas  registradas  bajo  arboles percha de  DrinFs  FTlnteri
y .froozByrtzzs  luzzza  en  un  siti.o  sucesional  temprano  de  Chilo6.

Con  el  objeto  de  determinar  si  la  proporci6n  de  las  semillas

conespecificas  en  la  lluvia  de  semillas  total  difiere  entre

plantas   percha   con   frutos   y  plantas  percha   sin   frutos,   se
calcul6     el    porcentaje    de    semillas    de    Drjji]ys    que     fue

dispersada   durante   65   dias   de   verano    (enero   -   marzo   1993)

bajo   cinco   individuos   de   Drimys   winterJ   con   frutos   y   se

compar6  con  la  proporci6n  de  semillas  de  Drij77ys  winterj  que

fue  dispersada  bajo  cinco  individuos   de  Drjmys  wiJ]terj   sin

frutos   durante   el   mismo  peri6do.   El   m6todo   de   colecta   fue

id6ntico  al  utilizado  para  determinar  el  total  de  la  lluvia
de  semillas  bajo  todos  los  arboles  percha.

La   misma   prueba    se    efectu6   paralelamente    con    cinco

arboles  con  frutos  y  cinco  arboles  sin  frutos  de  thonyrtzjs

luma .

Los  resultados  fueron  los  siguientes  para  Drij7]ys  winteri,

Categoria de
Percha

Arbol No.

Arbol con frutos

% de semillas de
D. winteri

82,26
72,62
67,95

61,22

60,32

Arbol sin frutos

% de semjllas de
D. winteri
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Posteriormente,      se      compar6      el     promedio      de      semillas

conespecificas    (68,87%)   para   las  plantas   con   frutos   y  para

las      Plantas      sin      frutos       (68,95%)       con      i]na      T`t-11.-T`-       -'
una     prueba     de

que     no     existen
proporciones      (Zar     1989).      Se     ericontr6

_         -.`-+I |--Lldiferencias  significativas  entre  la  proporci6n  del  total  de
la   lluvia  de  semillas   que  los  propagulos   de  Drimys  winteri

representan   bajo   perchas    con    frutos    y   bajo   perchas    sin

frutos .

Iia   misma   prueba   se   efectu6   con   los   registros   de   la

lluvia   de   semillas   bajo   AmonyrtzJs   JZJma   con   frutos   y   sin

frutos.   Las  proporciones  fueron:

Categoria de
Percha

Arbol con frutos

% de semillas
de A. Iuma

67,35
65,84
84,85

88,57
92,67

Arbol sin frutos

% de semillas
de A. Iuma

84,62
100,00

96,30
66,67
73,08

84,13

Al   igual   que   en  el   experimento  anterior,   se  compararon  los

promedios  79,86  %  y  84"  %  con  una  prueba  de  proporciones  de

(Zar    1989)     y    se    determin6    que    no    existian    diferencias

significativas    entre    la   proporci6n   que    las    semillas    de

dronyr±us  JZJj7!a  representan  bajo  plantas  percha  con  frutos  y

bajo  plantas  percha  sin  frutos..
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