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RESUMEN

Los matorrales sucesionales establecidos después de la corta y quema de bosques son frecuentes en Chiloé y
territorios continentales vecinos. Estos sitios son dominados por arbustos de Baccharis patagonica, musgos
en cojin del género Sphagnum, plantas palustres y helechos. En estos sitios hemos registrado escasa o nula
colonizacién arbérea (< 0,3 plantulas m™2) comparado con 7,2 plantulas m? en bosques inmediatamente
adyacentes. La colonizacién de drboles pioneros sombra-intolerantes podria estar limitada, entre otros
factores, por acceso a luz de las pldntulas bajo la densa cobertura de Baccharis, o por la presencia del musgo
Sphagnum magellanicum, el cual genera sustratos orgdnicos anegados, pobres en nutrientes, dcidos y aislantes
del calor. Para evaluar estas hipdtesis se realizaron ensayos de germinacion de semillas de tres especies
leflosas pioneras en gradientes experimentales de humedad del suelo, que simulaban las variaciones de
humedad postperturbacion en sitios dominados por matorral. Aunque la germinacién fue baja o nula para
Nothofagus y Drimys, no hubo efectos de las diferencias en humedad del suelo sobre la germinacién, pero si
del tipo de sustrato. Embothrium coccineum presenté mayor germinacion y supervivencia sobre sustrato de
Sphagnum magellanicum. Se evalué mediante trasplantes, la supervivencia de pldntulas de dos especies de
arboles pioneros (Embothrium coccineum 'y Drimys winteri) bajo y fuera de la cobertura de Baccharis y sobre
el sustrato orgdnico de Sphagnum magellanicum. Aunque la supervivencia de Embothrium y Drimys bajo
Baccharis fue < 40 %, en uno de los sitios, no se observo diferencias entre tratamientos de cobertura ni
sustrato. Los suelos anegados de las zonas de matorral serian limitantes para la regeneracién de especies
arbdreas pioneras debido a la falta de sustratos elevados. Sin embargo, la presencia de cojines de Sphagnum
favoreceria el establecimiento de Embothrium, especie que podria facilitar la restauracion de estos hébitat.

Palabras clave: regeneracién arbérea, Sphagnum magellanicum, Baccharis patagonica, supervivencia,
germinacion.

ABSTRACT

Successional shrublands created by clearcutting and burning of forests are frequent in Chiloé Island and
surrounding mainland in southern Chile. These areas are characterized by seasonally waterlogged soils, and
vegetation dominated by sedges, ferns and shrubs, such as Baccharis patagonica, with thick carpets of
Sphagnum moss occupying the spaces between shrubs. Tree regeneration in these sites was shown to be sparse
or completely lacking (< 0.3 seedlings m?) compared with 7.2 seedlings m in adjacent forests. Colonization
of shade-intolerant, pioneer trees may be reduced underneath Baccharis due to crown shading and on top of
Sphagnum cushions, because of unfavorable conditions for tree establishment, including low pH and soil
water saturation. We evaluated differences in germination rates among pioneer tree species grown in an
experimental soil moisture gradient. Seed germination percentage was low for Drimys winteri and Nothofagus
nitida unrelated to humidity conditions but differed between substrates (moss vs. soil). Embothrium had
higher germination and survivorship when growing on Sphagnum cushions. We also monitored seedling
survival of two pioneer tree species (Embothrium coccineum and Drimys winteri) transplanted directly under
Baccharis shrubs, in open areas, or on moss patches. Even though survivorship of Embothrium and Drimys
under Baccharis was < 40 %, in one of the study sites, there were no differences between treatments.
Waterlogged soils would constraint tree regeneration on successional shrublands due to a lack of elevated
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substrates. However, the presence of Sphagnum cushions favors Embothrium establishment, and thus may

facilitate restoration of these sites.

Key words: tree regeneration, Sphagnum magellanicum, Baccharis patagonica, seedling survival, seed

germination.

INTRODUCCION

La teoria de sucesién explica el proceso de
reemplazo de especies y el cambio en el
desempefio de los individuos a través del
tiempo en un mismo espacio. La primera fase
de la sucesién secundaria, luego de una
perturbacion, es la invasion o regeneracion de
especies pioneras y el establecimiento de las
plantas en el sitio perturbado (Pickett et al.
1987). La colonizacion de plantulas de drboles
y arbustos en sitios perturbados es dependiente
de varios procesos: la existencia de bancos de
semillas, dispersién y depredacion de semillas,
emergencia y depredacién de plantulas, y
competencia entre plantulas.

Los procesos sucesionales son
esencialmente demograficos y producen
cambios en la estructura de la comunidad y
funciones ecosistémicas (Pickett et al. 1987). Si
las especies colonizadoras no permiten el
establecimiento de especies sucesionales
tardias por inhibicién, la sucesiéon quedara
detenida o retardada en sus etapas iniciales.
Connell & Slatyer (1977) propusieron tres
modelos para explicar la influencia de plantas
pioneras sobre la invasién y crecimiento de
especies mds tardias en la sucesion. Estos son:
facilitacion, inhibicién y tolerancia. Especies
sucesionales tempranas podrian tener efectos
positivos (facilitacién), negativos (inhibicién) o
no tener efecto (tolerancia) sobre el
establecimiento de otras especies.

Diversos estudios en el hemisferio norte han
investigado el proceso de colonizacién de
arboles y arbustos en praderas abandonadas,
donde las principales limitantes del proceso de
sucesion son la disponibilidad de propdgulos, la
mortalidad de semillas y plantulas por efecto de
herbivoros (De Steven 1991a, 1991b, Gill &
Marks 1991, Callaway 1992). En la Isla Grande
de Chiloé, el cambio en el uso de suelo ha
transformado el paisaje de bosques
originalmente continuos a fragmentos de
bosque rodeados de grandes extensiones de
praderas y matorrales, que se observan
estacionalmente anegados. El anegamiento se

debe principalmente al pobre drenaje de los
suelos orgdnicos tipo fladi sobre sustratos de
origen fluvio-glacial (Aravena 1991, Veit &
Garleff 1996). En praderas abandonadas y
estacionalmente humedas, el arbusto Baccharis
patagonica alcanza frecuencias superiores al 50
%. Una vez que Baccharis se establece en el
drea, no se observa colonizacidn arbdrea, o esta
es muy escasa (Papic 2000). La colonizacion de
los 4rboles pioneros sombra-intolerantes
(Aravena et al. 2002) podria estar limitada
entre otros factores por la menor disponibilidad
de luz que tienen las pldntulas, debido a la
densa cobertura de B. patagonica.

Por lo general, sitios de matorral anegado
después de la tala o quema del bosque en
Chiloé, también son invadidos por musgos del
género Sphagnum, principalmente por S.
magellanicum, que forma cojines entre los
arbustos de B. patagonica. Las especies de
Sphagnum se caracterizan por sus propiedades
morfoldgicas, anatéomicas y fisiolégicas que
generan sustratos orgdnicos poco permeables,
pobres en nutrientes, dcidos y aislantes del
calor (Van Breemen 1995). Estas condiciones
de habitat, producidas por Sphagnum a través
de acumulacién de materia orgdnica, son
limitantes del crecimiento de muchas plantas
vasculares, manteniendo las condiciones
locales de alta disponibilidad de luz y
saturacion de humedad que favorecen su propia
regeneracion (Van Breemen 1995). No
obstante, algunos autores (Donoso 1993)
indican que Sphagnum seria un buen sustrato
para la regeneraciéon en bosques costeros
himedos del sur de Chile, donde Fitzroya
cupressoides se asocia con Tepualia stipularis
y Pilgerodendron uviferum. En Chiloé, Papic
(2000) estudié la colonizacién de especies
arbdreas en sitios abiertos postperturbacién por
fuego. Sus resultados sugieren que el proceso
de colonizacién de especies arbdreas en estos
matorrales secundarios estaria fuertemente
restringido a microhdbitats elevados por sobre
el nivel del suelo, formados por acumulaciones
de material lefioso muerto. La colonizacién por
arbustos, en cambio, no parece estar limitada a
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elevaciones del sustrato, por lo que especies
arbustivas dominantes de estas dreas
sucesionales, serian mads tolerantes a las
condiciones de anegamiento estacional de los
suelos que las especies arbéreas colonizadoras
(Papic 2000). La monopolizacién del sustrato
por Baccharis patagonica podria inhibir la
continuaciéon del proceso sucesional. La
dominancia de especies arbustivas en grandes
dreas sucesionales postincendios responderia a
una mayor tolerancia de los arbustos al
anegamiento estacional de los suelos en
comparacion con los drboles.

Con estos antecedentes nos planteamos las
siguientes hipotesis: la supervivencia de
plantulas arbéreas pioneras sombra-intolerantes
seria menor bajo cobertura de Baccharis
comparado con sitios abiertos entre arbustos. El
menor acceso a la luz tendria un efecto
negativo en la supervivencia de las plantulas de
drboles pioneros sombra-intolerantes.
Postulamos, también, que las condiciones de
habitat producidas por los cojines de Sphagnum
vivos serian desfavorables para la germinacion
y supervivencia de pldntulas arbéreas. Ademads,
se evaluaron las diferencias en la respuesta de
germinacién de semillas de especies lefiosas
pioneras en gradientes de humedad del suelo
producidas en forma experimental para
representar las variaciones de humedad post-
perturbacion en sitios dominados por matorral.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El drea de estudio estd ubicada al noreste de la
Isla Grande de Chiloé (41°50” S, 73°40” O), en
los terrenos de la Estacién Bioldgica “Senda
Darwin”, comuna de Ancud (Fig. 1). El clima
es templado himedo con fuerte influencia
ocednica. La temperatura media anual es 10 °C
y las precipitaciones oscilan entre 2.000 y
2.500 mm al afio (Fig. 2) con un periodo mads
seco (aproximadamente un 11 % de la
precipitacion anual) durante enero y febrero (Di
Castri & Hajek 1976). Se estudi6 el proceso de
regeneracion arbdrea en planicies de matorral
sucesional postincendio, donde la presencia de
tocones y troncos semienterrados con marcas
de fuego indicaban la presencia de vegetaciéon
boscosa antes de la perturbacién. Por las

condiciones del sitio y las edades de los
bosques sucesionales cercanos estimadas por
métodos dendrocronolégicos convencionales,
se puede estimar que estos incendios tuvieron
lugar 40-60 afios atrds (Aravena et al. 2002).

Se escogieron dos sitios de matorral
sucesional, los cuales se caracterizaban por
presentar saturacién periddica o prolongada de
agua, alta frecuencia de especies palustres y
cobertura de especies arbustivas bajas como
Gaultheria mucronata, Baccharis patagonica,
Myrteola nummularia, entre otros. Entre los
musgos, destacaba la presencia de cojines de
Sphagnum magellanicum, ocupando extensas
dreas de suelo entre los arbustos. El sitio 1
presenté una menor frecuencia de Baccharis
patagonica (54 versus 60 %) y de Sphagnum
magellanicum (33 versus 52 %) que el sitio 2.
El suelo fue levemente mds dcido en el sitio 2
que en el sitio 1 (pH = 4,2 versus 4,3,
respectivamente) y el contenido hidrico fue
mayor en el sitio 2 (5,5 g agua por g suelo seco
versus 4,1 g agua por g suelo seco). La
densidad aparente del suelo (0,2 g cm’) no
varié entre sitios (M.F. Diaz resultados no
publicados). Para evaluar la regeneracién
natural de especies lefiosas en terreno se
muestreé las dreas de matorral y el bosque
adyacente en cada sitio.

Especies arboreas y semillas utilizadas en en-
sayos de terreno e invernadero

En los experimentos se usaron semillas y
plantulas de dos especies lefiosas pioneras
comunes en el bosque siempreverde de la Isla
Grande de Chiloé (Aravena et al. 2002). Para
los experimentos de supervivencia de plantulas
se usaron las especies Embothrium coccineum 'y
Drimys winteri. Embothrium es una especie
sombra-intolerante, caracteristica de sitios
abiertos, bordes de bosque y campos
abandonados (Donoso 1989). Esta especie
presenta un alto porcentaje de germinacién
(> 90 %) en ensayos de laboratorio y terreno
(Figueroa et al. 1996), sus semillas presentan
una alta viabilidad y son dispersadas por viento
(Figueroa & Herndndez 2001). Debido a la baja
capacidad germinativa de muchas especies
arboreas en ensayos previos (Figueroa et al.
1996), se us6 esta especie de rdpida
germinaciéon como modelo en todos los ensayos
de terreno y laboratorio. Para los ensayos de
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germinacién de semillas en invernadero se
usaron también las especies pioneras
Nothofagus nitida y Tepualia stipularis.

Regeneracion natural de especies lefiosas en
terreno

Para evaluar la densidad de plantulas (< 50 cm
de alto) en terreno, se muestrearon tres
transectos de 100 metros de longitud en cada
uno de los dos sitios sucesionales (seis
transectos en total). Estos transectos partian en
el centro del drea de matorral sucesional y
terminaban al interior del bosque adyacente,

pasando por la transicién matorral-bosque. La
zona de transicién corresponde a unos 30 metros
de extension desde donde comienza el follaje de
los 4rboles, hasta el interior del bosque. Cada 10
metros en cada transecto, se contabilizaron todas
las plantulas lefiosas presentes en una parcela de
1 m?. En total se muestrearon 24 parcelas en
matorral, 18 en la transicién matorral-bosque y
18 en el interior del bosque. Los resultados se
analizaron estadisticamente mediante un andlisis
de varianza (ANDEVA) en bloques,
considerando los dos sitios como bloques, y el
tipo de vegetacién (matorral vs. transicién o
bosque) como los tratamientos.
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Fig. I: Sitios de estudio en la Estacién Biolégica Senda Darwin, en la comuna de Ancud, al norte

de la Isla Grande de Chiloé.

Study sites in Senda Darwin Biological Station, Ancud, northern Chiloé Island.
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Fig. 2: Climograma Estacién Biolégica Senda Darwin, Chiloé (42° S). Promedios mensuales de
precipitacion (barras) y temperatura (linea) para un registro de diez afios.

Climatic diagram for Senda Darwin Biological Station in Chiloé (42° S). Monthly averages of rainfall (bars) and tempera-

ture (line) from 10-year records.

Efecto del anegamiento y sustrato en la germi-
nacion de semillas de especies pioneras

Para este experimento se confeccionaron tres
cajas de acrilico de 75 x 30 x 15 c¢m divididas en
seis compartimentos cada una. Tres
compartimentos se llenaron con suelo orgédnico
extraido de los sitios de estudio y otros tres con
Sphagnum magellanicum. Las cajas se colocaron
en el invernadero de la Estacion Bioldgica Senda
Darwin, y se inclinaron 10° para producir un
desnivel que mantenia un suelo mds humedo en
el extremo inferior y mdas seco en el superior. Se
regd periddicamente para mantener el nivel del
agua en todos los compartimentos. La capacidad
de campo del suelo usado en los experimentos es
1,34 g de agua por g de suelo seco. Esta se midio
una sola vez saturando el suelo colocado en un
embudo y midiendo su contenido hidrico con el
método gravimétrico una vez que dejaba de
escurrir el agua.

Este experimento se repitio en los afios 2002
y 2003. El primer afio se evalué la germinacién
de tres especies arboreas pioneras (Embothrium
coccineum, Nothofagus nitida, Tepualia
stipularis) y una especie de arbusto colonizador
de lugares abiertos postperturbacion (Baccharis
patagonica). Todas las semillas utilizadas en
este estudio provenian de bosques aledafos, en
la Estaciéon Biolégica Senda Darwin. Se
remojaron las semillas por 24 h y pasado este
tiempo se eliminaron las semillas vanas (las
que flotaban).

Se examind el efecto de los dos tipos de
sustrato sobre la geminacidén: suelo sin
Sphagnum magellanicum 'y suelo con
Sphagnum magellanicum. En el caso de E.
coccineum se sembraron 110 semillas por
compartimento; 83 semillas de N. nitida; 100
semillas de T. stipularis y 100 semillas de B.
patagonica, a una profundidad de 1 cm. La
unica especie que germind en todos los
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tratamientos fue E. coccineum, por lo que los
resultados se muestran solo para esta especie.
Para el andlisis estadistico se empled un
analisis de varianza de dos vias, donde los
factores fueron el tipo de sustrato (Sphagnum
versus suelo) y nivel de humedad (anegado,
himedo y relativamente mds seco). La variable
dependiente fue el porcentaje de semillas
germinadas. El tiempo de medicion fue el
tiempo de germinaciéon promedio para cada
especie (90-120 dias) (Figueroa et al. 1996).

El afio 2003 se repitié el experimento pero
solo sobre el sustrato suelo y con las especies
pioneras E. coccineum, N. nitida y D. winteri.
Se sembraron 100 semillas de cada especie por
compartimento. Esta vez se aumenté a 15° la
inclinacién de las cajas para lograr una
diferencia estadisticamente significativa en los
niveles de humedad del suelo entre los
compartimentos extremos. Se encontrd
diferencias significativas entre el nivel mads
seco y el mas himedo en el porcentaje de
humedad del suelo (F, ;5 = 41,97; P < 0,001).
El compartimento mds bajo (que simulaba el
nivel de napa fredtica mds elevado; o suelo
anegado) presenté un 113 % de la capacidad de
campo; el del medio (estado intermedio o
himedo) presenté un 107 % de la capacidad de
campo; y el dltimo compartimento
(relativamente mas seco), un 85 % de la
capacidad de campo del suelo. En este
experimento no hubo germinacién de D.
winteri, solo de E. coccineum y N. nitida.

Efecto de la cobertura de Baccharis patagonica
en la supervivencia de pldntulas lefiosas

Para evaluar el efecto de la cobertura del follaje
de Baccharis patagonica en la supervivencia de
plantulas pioneras del bosque, se manipulé la
cobertura de Baccharis. Se removié la mitad
del dosel de 10 arbustos seleccionados al azar
en el matorral, y se evalu6 la supervivencia de
plantulas trasplantadas bajo las dos condiciones
(con y sin remociéon de dosel) mediante un
andlisis de curvas de supervivencia Log-rank
(Fox 1993). Se usaron plantulas de edad
conocida (originadas de semillas colectadas en
bosques aledafios a los sitios de estudio) de las
especies Drimys winteri (1 afio, entre 3-5 cm de
altura) y Embothrium coccineum (2 afios, entre
15-30 ¢cm de altura), las cuales fueron
mantenidas en el vivero por ese tiempo y luego

aclimatadas. Se usaron 10 pldntulas por
tratamiento (con y sin remocién de dosel), n =
20 plantulas por especie y por sitio (40
plantulas en cada sitio de las especies D.
winteri y E. coccineum). Los trasplantes se
realizaron en el mes de agosto de 2002, a una
profundidad de 10 cm. El periodo de
evaluacién fue de 21 meses. El primer afio se
registré la supervivencia cada mes y luego los
periodos de evaluacién se fueron distanciando.

Efecto de la cobertura de Sphagnum
magellanicum

Se trasplantaron pldntulas lefiosas sobre
cojines de Sphagnum vivo y sobre sustrato
donde se removié un volumen de ~1.000 cc de
musgo, se secé al aire y se repuso en el mismo
lugar. Este experimento tuvo como objeto
evaluar si la arquitectura natural del musgo
formando cojines compactos daba cuenta de
las propiedades adversas para el
establecimiento de plantas lefiosas. La
sobrevivencia se evalué con un andlisis de
curvas de supervivencia Log-rank (Fox 1993)
por un periodo de 19 meses, comenzando en
septiembre de 2002. En los trasplantes se
usaron 10 pldntulas por tratamiento
(Sphagnum vivo y muerto) de edad conocida
(originadas de semillas) de las especies
pioneras Drimys winteri y Embothrium
coccineum. El numero total de plantulas por
especie fue de 20, n = 40 plantulas por sitio.

Diferencias ambientales entre microhdbitats

Se evalué si los tratamientos con y sin
remocién de dosel de Baccharis patagonica
diferfan en intensidad luminica al nivel del
suelo. Para esto se midié la intensidad de luz
con un luximetro en cada punto donde se
hicieron los ensayos de supervivencia. También
se midi6 la temperatura del suelo (mediante un
termometro convencional, a 10 cm de
profundidad) y del sustrato Sphagnum en los
casos de ensayos de supervivencia sobre
musgos. Estas mediciones se realizaron un
mismo dia en el lapso de una hora en los dos
sitios de estudio. Se utiliz6 la prueba no
paramétrica de Scheirer-Ray-Hare, una
extension a la prueba de Kruskal-Wallis (Sokal
& Rohlf 1995) para evaluar si existian
diferencias entre microhdbitat.
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RESULTADOS

Regeneracion natural de especies lefiosas en
terreno

En condiciones naturales, la regeneracidn arbérea
en los dos sitios de matorral secundario fue muy
baja (< 0,5 plantulas m'2). Se observé un
incremento en la densidad de plantulas arbdreas
al aproximarse al borde del bosque (Fig. 3). En el
centro del matorral sucesional, la densidad
promedio (= EE) de plantulas fue 0,3 + 0,2
plantulas m2, y en la transicién matorral-bosque,
la densidad aumenté a 2,6 = 1,1 plantulas m-2. En
el interior del bosque se encontré la mayor
densidad de pldntulas, 7,2 = 1,1 pldntulas m™2.
Estas diferencias fueron estadisticamente
significativas (F,s50 = 14,09; P < 0,001). En el
sitio 1, todas las pldntulas registradas en el
matorral sucesional fueron de la conifera sombra-
intolerante Pilgerodendron uviferum (Tabla 1).
Datos genéticos usando RAPDs indican que estos
son individuos derivados de semillas (A. Gabriel
resultados no publicados).

Germinacion en gradientes de humedad

En el ensayo del afio 2002 no se establecié un
gradiente experimental de humedad que
representara diferencias significativas entre los
tres compartimentos (bajo, medio y alto), de
manera que el experimento solo evalué
diferencias entre sustrato suelo versus
Sphagnum. La tnica especie que germind en los
experimentos fue E. coccineum. La germinacion
de E. coccineum fue significativamente mayor
sobre el sustrato de musgo Sphagnum (61 %)
que sobre suelo (41 %) (F; 1, =28,92; P <0,001)
(Fig. 4).

En el afio 2003 se logré establecer un
gradiente de humedad estadisticamente
significativo entre los tres compartimentos (F; 5
= 41,97; P < 0,001). Sin embargo, no hubo
diferencias en el porcentaje de germinacién entre
los tratamientos de humedad para ninguna de las
especies que germinaron (E. coccineum y N.
nitida). Las semillas de E. coccineum obtuvieron
en promedio un 76 % de germinacidn, mientras
que las de N. nitida un 10 %.
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Fig. 3: Densidad de plantulas arbéreas en matorral sucesional, transicién matorral-bosque y bosque
secundario. Promedio del nimero de pldantulas m2 en seis transectos con 18 parcelas por cada tipo
de vegetacion (matorral, transicién y bosque). Letras distintas indican diferencias estadisticamente

significativas (P < 0,05).

Seedling density in successional shrublands, in shrubland-forest transition, and within adjacent secondary forest. Average
number of seedlings m2 in six transects with 18 plots for each vegetation zone (shrubland, transition and forest). Different

letters indicate statistically significant differences (P < 0.05).
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TABLA 1

Especies de plantulas observadas en matorral, transicién matorral-bosque y bosque, en ambos sitios
de estudio combinados

Seedling species recorded in successional shrublands, in shrubland-forest transition, and within adjacent secondary forest,
in both study sites combined

Especie Nimero de plantulas
Matorral abierto Transicién matorral-bosque Bosque secundario
Amomyrtus meli 0 5 44
Caldcluvia paniculata 0 4 21
Drimys winteri 0 11 18
Eucryphia cordifolia 0 4 1
Gevuina avellana 0 6 0
Myrceugenia parvifolia 0 2 1
Nothofagus nitida 0 6 1
Pilgerodendron uviferum 6 0 0
Podocarpus nubigena 0 1 10
Saxegothaea conspicua 0 0 3
Tepualia stipularis 0 7 23
Weinmannia trichosperma 0 0 4
Total 6 46 126
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Fig. 4: Germinacién de Embothrium coccineum sobre dos sustratos: suelo y Sphagnum magellanicum.
Valores promedio = EE. Las letras distintas indican diferencias estadisticamente significativas.

Seed germination of Embothrium coccineum on two substrates: soil and cushions of Sphagnum magellanicum. Mean values
+ SE. Different letters indicate statistically significant differences.
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Supervivencia de pldntulas de Drimys winteri
en matorral sucesional

La supervivencia de D. winteri no fue afectada
por la cobertura del dosel de Baccharis. En
ambos sitios no hubo diferencias significativas
en la supervivencia bajo Baccharis con o sin
dosel. La supervivencia fue mayor en el sitio 1
(85 %, basado en el total de plantulas de D.
winteri, sin distincién de tratamiento de luz)
que en el sitio 2 (35 %). En el sitio 2 se observo
mayor mortalidad de pldntulas en ausencia de
dosel de Baccharis (L =1,84; P =0,07; n = 20,
andlisis de curvas de supervivencia Log-rank),
la diferencia fue marginalmente significativa.
En ambos sitios, contrariamente a lo esperado,
la tendencia, aunque solo marginalmente
significativa, fue de mayor supervivencia de
plantulas de Drimys bajo la proteccién de la
cobertura de Baccharis. La cobertura de
Baccharis en ambos sitios fue 60 y 54 % (Diaz
2004). La mayor mortalidad de pldntulas se
observé durante el periodo estival y a
comienzos del otofio austral (febrero-abril
2002), cuando las precipitaciones son menores
que en otras estaciones del afio (Fig. 2).

No hubo efectos significativos al comparar
la supervivencia de pldntulas sobre Sphagnum
vivo o muerto (L = 1,38; P = 0,17; n = 40,
prueba realizada para los dos matorrales).
Nuevamente, la sobrevivencia fue menor en el
sitio 2 (35 %) que en el sitio 1 (65 %). Como
en el caso del tratamiento bajo Baccharis, la
mayor mortalidad ocurrié durante el periodo
estival y comienzos de otofio.

Supervivencia de pldntulas de Embothrium
coccineum en matorral sucesional

No hubo efecto de los tratamientos de
remocion de dosel sobre la supervivencia de
plantulas de la especie pionera E. coccineum (L
=1,12; P=0,26; n = 20 para el sitio 1,y L =
1,07; P = 0,29; n = 20 para el sitio 2). La
mortalidad fue alta (50-90 % en algunos
tratamientos) en ambos sitios.

La supervivencia de pldntulas de
Embothrium tampoco mostré diferencias
significativas entre Sphagnum vivo y muerto (L
=-0,11; P=091; n =20 para el sitio 1,y L = -
1,45; P = 0,15; n = 20 para el sitio 2). En este
ensayo la mortalidad sobre Sphagnum fue
menor que sobre suelo bajo Baccharis (10 % de

mortalidad sobre Sphagnum, versus 70 % sobre
el suelo). Considerando solo el sustrato de
establecimiento de las pldntulas (suelo vs.
Sphagnum), y sumado los datos de ambos
matorrales, se encontraron diferencias
significativas en la supervivencia de E.
coccineum (L = 347, P < 0,001; n = 80) entre
los sustratos (Fig. 5B).

Condiciones de luz y temperatura de los trata-
mientos

Existen diferencias significativas en la luz que
reciben las plantulas en microhdbitat sin dosel y
bajo dosel de Baccharis, y también en sitios
abiertos sobre Sphagnum. La diferencia entre
tratamientos fue significativa (H = 13,79; gl = 2;
P = 0,001, prueba no paramétrica de Scheirer-
Ray-Hare). En promedio para los dos sitios, la
intensidad luminica bajo Baccharis con
remocién de dosel fue: 5.013,5 = 949 lux, bajo
Baccharis intacto: 2.071,5 = 308 lux, y sobre
cojines de Sphagnum se registro: 6.147,5 =
1.082 lux. Las plantulas bajo Baccharis sin dosel
estdn igualmente expuestas que las plantas que
crecen sobre cojines de Sphagnum situados en
espacios abiertos entre arbustos. La temperatura
difirié entre los cojines de Sphagnum y el suelo
bajo Baccharis, con o sin cobertura de dosel (H
= 8,046; gl = 2; P = 0,018, prueba no
paramétrica de Scheirer-Ray-Hare). El sustrato
Sphagnum mostré mayores temperaturas que el
sustrato sueloen 0,5a 1 °C.

DISCUSION

En el hemisferio norte, los estudios de
colonizacién de plantulas de drboles y arbustos
en praderas abandonadas después de la
eliminacién del bosque (De Steven 1991a,
1991b, Gill & Marks 1991, Callaway 1992)
apuntan, en su mayoria, a evaluar los
mecanismos de sucesién propuestos por
Connell & Slatyer (1977). Estos tres modelos
(tolerancia, facilitacién e inhibicién) pueden
actuar durante la sucesién como hipdtesis no
excluyentes (Pickett et al. 1987). En el bosque
templado del sur de Chile, la mayoria de los
estudios de regeneraciéon arbdérea se han
realizado en el interior de bosques primarios y
secundarios (Armesto & Figueroa 1987, Lusk
1995, Christie & Armesto 2003). Muy pocos
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trabajos han evaluado la regeneracién lefiosa en
sitios de matorral secundario (e.g., Papic 2000,
Aravena et al. 2002). Tanto los estudios en
bosques como en dreas sucesionales han notado
la importancia de la regeneracion arbdrea sobre
detritus lefioso.

También se ha evaluado la supervivencia de
plantulas lefiosas con distintos requerimientos
luminicos (Figueroa & Lusk 2001), comparando

la supervivencia bajo dosel y en claros de
bosque. Sin embargo, no se ha abordado el tema
de los mecanismos de regeneracidon arbérea en
sitios de matorral secundario, donde las
condiciones de anegamiento estacional, la
abundancia del arbusto Baccharis patagonica y
la presencia del musgo Sphagnum podrian estar
limitando la germinacién y supervivencia de
plantulas lefiosas. Este tipo de estudios son
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Fig. 5: Curvas de supervivencia de pldntulas de Drimys winteri (A) y Embothrium coccineum (B)
plantadas sobre el suelo (circulos negros) y sobre cojines de Sphagnum magellanicum (circulos
abiertos). La interrupcion en los datos indica que durante esos meses no se obtuvieron registros de
supervivencia. No hubo efectos de sustrato en Drimys (L = -0,86; P = 0,39), pero si en Embothrium

(L =347, P <0,001).

Survival curves of Drimys winteri (A) and Embothrium coccineum (B) seedlings planted on soil (closed circles) and on
cushions of Sphagnum magellanicum (open circles). Interruptions of data indicate no records of survival for those months.
There were no significant effects of substrate for Drimys (L = -0.86, P = 0.39), but there significant differences for

Embothrium (L =3.47,P <0.001).
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relevantes debido al significativo incremento de
las dreas de bosques quemados, talados y
cubiertos por matorrales en el sur de Chile. En
Chiloé los matorrales han incrementado en
superficie, de un 2,7 % de la superficie total
comunal (Ancud) en 1985, a un 7.4 % en 1999
(Dfaz 2004). La baja regeneracion natural en
estos sitios los hace susceptibles a mayores
perturbaciones, por drenaje artificial, y a la
reforestaciéon con especies exdticas como
Eucalyptus, que pueden alterar las condiciones
hidrolégicas del drea.

La regeneraciéon natural (Fig. 3), muestra
una mayor densidad de pldntulas concentrada,
en el suelo del interior del bosque y casi nula
regeneracion en los matorrales postfuego. Este
resultado documenta que el progreso de la
sucesion hacia la condicion representada por el
bosque original se encuentra severamente
impedida por las nuevas caracteristicas del sitio
perturbado, incluyendo la cobertura de
Baccharis, el anegamiento y la invasién del
musgo Sphagnum. Estas condiciones post-
fuego representan una vuelta a los ambientes
sin bosque, dominados por plantas de turbera,
que caracterizaron los sitios postglaciacion
hace mas de 10.000 afnos, como documentan
estudios palinolégicos de los sitios bajos de
Chiloé para fines del dltimo Glacial ( Villagran
et al. 1986, Villagran 1990a, 1990b, Moreno &
Leon 2003, Abarzia et al. 2004, Moreno 2004).
A través de los experimentos de germinacion y
trasplante, esperdbamos dilucidar las limitantes
actuales de la recuperacion del bosque en estos
sitios.

Los ensayos de germinacion de semillas en
gradientes experimentales de humedad del
sustrato no fueron conclusivos debido a la
escasa germinacion, pero en las especies que
germinaron no hubo efectos de la humedad del
sustrato. Aparentemente, ni Embothrium
coccineum ni Nothofagus nitida tendrian
problemas de germinacién en sustratos con alta
humedad. Sin embargo, es posible que las
condiciones en el experimento difieran de las
condiciones de anegamiento en terreno, donde
muchas veces la napa alcanza la superficie,
formando grandes posas. En nuestro
experimento, Embothrium coccineum tuvo 68 %
de germinacién en el compartimento anegado,
Nothofagus nitida solo un 8 %, lo que indica una
mayor capacidad de Embothrium de germinar en
suelos saturados de humedad.

Supervivencia de pldntulas lefiosas bajo cober-
tura de Baccharis patagonica

En los ensayos de supervivencia, la sombra de
B. patagonica no fue una limitante para la
supervivencia de plantulas de la especie
pionera Drimys winteri. A pesar de ser una
especie de tolerancia intermedia, segin
Donoso (1989), la supervivencia de las
plantulas fue mayor, aunque marginalmente
significativa, bajo el dosel intacto del arbusto.
Segin Figueroa & Lusk (2001), los
requerimientos luminicos de D. winteri son de
8,8 % de apertura promedio del dosel,
porcentaje bastante bajo comparado con los
requerimientos luminicos de Embothrium
coccineum y Baccharis patagonica (25,6 y
76,5 % respectivamente). En el caso de D.
winteri, las condiciones de cobertura rala del
matorral secundario representarian un
ambiente desfavorable para el establecimiento
de esta especie, caracterizado por un
porcentaje promedio de apertura de dosel de
30 % (Diaz 2004). La mayor mortalidad de
plantulas se observé en el verano austral,
cuando las precipitaciones disminuyen, ya que
solo un 17 % de la precipitacién anual cay6
durante estos tres meses (Fig. 2). Febrero
ademads es el mes mds seco (con
aproximadamente un 3 % de la precipitacion
anual, datos de la estacién meteoroldgica
“Senda Darwin”). El desecamiento de los
sustratos abiertos de matorral secundario en
los meses estivales podria contribuir
fuertemente a la mortalidad de estas plantulas,
a pesar del anegamiento de los meses
invernales mas lluviosos.

Tampoco hubo efecto de sombra del dosel
de Baccharis en la supervivencia de plantulas
de Embothrium coccineum. Nuestros resultados
indican que esta especie seria capaz de
establecerse en estos matorrales sucesionales
tanto bajo como fuera de la cobertura de los
arbustos. Aunque no podemos aceptar ni
rechazar la hipétesis de menor supervivencia
bajo dosel de Baccharis, las tendencias indican
que el efecto de desecacion estival tendria
consecuencias mds serias como limitante del
reclutamiento que el efecto de sombreamiento.
Es posible que la sombra de arbustos favorezca
en alguna medida la supervivencia, como
ocurre en el caso de Drimys, al reducir la
desecacion de verano.
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Supervivencia de pldntulas sobre cojines de
Sphagnum magellanicum

La supervivencia de Drimys winteri sobre
cojines de Sphagnum vivo o muerto tampoco
presenté  diferencias estadisticamente
significativas. El musgo seco y puesto sobre el
suelo volvié a hidratarse y, a pesar de perder su
compactacién natural en forma de cojin, no
tuvo efecto sobre la supervivencia de las
plantulas. En el sitio 2, el 40 % de las plantulas
de D. winteri sobre musgos desaparecieron bajo
el crecimiento de Sphagnum o murieron, en el
sitio 1, el porcentaje de mortalidad fue menor
(25 %). El crecimiento de Sphagnum por sobre
las plantulas también se observé en el
tratamiento bajo Baccharis, la mortalidad de
Drimys fue menor (10 y 25 %, sitios 1 y 2
respectivamente), por lo que el efecto del
crecimiento de Sphagnum podria ser relevante
en plazos mds largos. En algunos puntos
Sphagnum invadidé y cubri6 completamente las
plantulas de Drimys que tenian un tamafio
inicial de 3-5 cm.

La supervivencia de Embothrium coccineum
fue significativamente mayor sobre cojines de
Sphagnum que en el suelo bajo los arbustos de
Baccharis (Fig. 5). Este resultado, aunque no fue
central al estudio planeado, junto con la mayor
germinacion de E. coccineum sobre sustratos de
Sphagnum en invernadero (Fig. 4), nos sugiere
que la invasién de este musgo en zonas de
matorral secundario favoreceria la regeneracion
de esta especie. Los cojines de Sphagnum se
caracterizan por su capacidad de retener agua en
el interior de sus tejidos, por lo que el
crecimiento de pldntulas sobre este musgo no
necesariamente seria afectado por anegamiento
en la medida que lo son en el suelo saturado. En
consecuencia, Sphagnum podria actuar como
especie facilitadora para el establecimiento de
especies como E. coccineum en el matorral
sucesional, aunque en el mismo sitio podria
inhibir el establecimiento de otras especies. Asi,
los mecanismos de facilitaciéon e inhibicién
actuarian simultdneamente en una misma etapa
de la sucesion (Pickett et al. 1987).

No podemos concluir que los factores
evaluados en este trabajo sean responsables de
la limitada regeneracién arbdérea en matorrales
sucesionales. Por el contrario, Sphagnum al
menos, podria facilitar la regeneracion de la
especie pionera E. coccineum. Otros factores

limitantes, alternativos o adicionales a los ya
citados, que explicarian el estancamiento
sucesional podrian ser la limitada dispersién de
semillas desde el bosque a los sitios abiertos y
la baja disponibilidad de sustratos elevados por
sobre el suelo anegado. Debido a que la
distancia de dispersion de semillas de los
arboles dominantes del bosque de Chiloé es
limitada (Armesto et al. 2001), los cambios més
rdpidos en la composicién de especies
ocurririan en los bordes. Adicionalmente,
estudios de la avifauna han mostrado que el
matorral de Baccharis patagonica no es
atractivo para aves dispersoras de semillas, ni
como alimento, ni como sitios percha (Armesto
et al. 2004). Asi la dispersiéon de semillas a
sitios abiertos es baja. Por otro lado, la baja
densidad de detritus lefioso en los sitios de
matorral, luego de incendios (Carmona et al.
2002), podria estar limitando el establecimiento
de plantulas arbéreas, debido a la ausencia de
micrositios elevados. Especies sombra
intolerantes de los bosques de Chiloé, tales
como Drimys winteri, Nothofagus nitida,
Tepualia stipularis, Eucryphia cordifolia,
Pseudopanax laetevirens y Weinmannia
trichosperma, se establecen con mayor
frecuencia sobre detritus lefioso (Christie &
Armesto 2003) y la supervivencia de plantulas
sobre detritus lefloso en sitios sucesionales es
mads alta que sobre suelo desnudo (Papic 2000).

Por el alto porcentaje de germinaciéon que
presenté Embothrium coccineum tanto en el
suelo como sobre los cojines de Sphagnum, su
rapido crecimiento que evita que sea cubierto
por Sphagnum, y su respuesta favorable en los
ensayos de supervivencia, nos lleva a proponer
esta especie para planes de restauraciéon en
sitios de matorral sucesional, donde el
anegamiento y la falta de sustratos elevados
podria estar limitando fuertemente el proceso
de regeneracion arbérea. La presencia de una
densidad creciente de drboles de Embothrium
en sitios de matorral sucesional podria
contribuir a mejorar el drenaje del sitio a través
de su evapotranspiracion, favoreciendo el
progreso de la sucesion.

Por otro lado, en estos sitios sucesionales los
bosques no solo han sido quemados y
madereados, sino que en la mayoria de los casos
su recuperacién ha estado fuertemente limitada
por la continua presién ganadera. El pisoteo,
ramoneo, y compactacion del suelo puede haber
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contribuido al estancamiento sucesional que se
observa. Se requieren seguimientos de las
plantulas que logran establecerse en el matorral,
ya que no sabemos si estas pldntulas en el
matorral sobrevivirdn las repetidas condiciones
de anegamiento invernal y sequia estival.
También se sugiere evaluar el reclutamiento de
semillas de mayor tamafio (como es el caso de E.
coccineum) en ensayos de terreno directamente
en el suelo o sobre Sphagnum, ya que estas
semillas grandes presentan un menor grado de
dependencia de sustratos de detritus lefioso
grueso para su reclutamiento (Lusk 1995,
Christie & Armesto 2003).
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