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RESUMEN

Las pldntulas son susceptibles a las condiciones fisicas del ambiente, al ataque de patégenos, defoliadores o herbivoros.
Los objetivos del estudio fueron determinar el crecimiento y sobrevivencia de las plantulas arbéreas, la proporcién de
individuos dafiados por herbivoros y patégenos, y el efecto de este dafio sobre el crecimiento y la sobrevivencia de pldntulas
del bosque himedo templado de Chiloé, Chile. La sobrevivencia fue menor en el periodo de verano y mayor en pleno
invierno. Cuando finalizé la fase de monitoreo (11 meses), dos tercios de todas las pldntulas sobrevivientes presentaban
algtin tipo de agresion. Las plantulas con cotiledones presentaban una proporcién mayor de plantulas sanas, mientras que
aquellas sin cotiledones presentaban una proporcién mayor de plantulas agredidas. En Amomyrtus luma los individuos
aislados se encontraron preferentemente agredidos. Por el contrario, en las plantulas aisladas de Podocarpus nubigena el
nimero de individuos sanos no diferfa del nimero de individuos agredidos. Las plantulas de Amomyrtus luma agrupadas
con individuos conespecificos estaban preferentemente sanas, mientras que la frecuencia de individuos sanos de
Amomyrtus luma agrupados con Podocarpus nubigena no difirié significativamente de la frecuencia de individuos
agredidos. Las plantulas agrupadas de Podocarpus nubigena estaban todas agredidas. Por otra parte, el vastago de las
plantulas crecié en promedio aprox. 12 mm en 11 meses. El estado sanitario no afectd significativamente el crecimiento
de las plantulas. El 62% de todas las pldntulas sobrevivieron 11 meses. E1 72% de las plantulas de Podocarpus nubigena
sobrevivieron al final del monitoreo, mientras que sobrevivié el 55% de las plantulas de Amomyrtus luma. Sin embargo,
no se encontraron diferencias significativas en la sobrevivencia de plantulas entre especies, entre plantulas con y sin
cotiledones, y entre plantulas sanas y agredidas, a excepcién de las plantulas de Amomyrtus luma cuando no fueron
distinguidas por edad. En este tiltimo caso sobrevivié una mayor proporcién de plantulas agredidas de Amomyrtus luma.
Los resultados se discuten en el contexto de las conocidas teorias de defensa de las plantas.
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ABSTRACT

The physical conditions of the environment, the attack of pathogen microorganisms, defoliating invertebrates and
herbivores may affect the growth and survival of woody plant seedlings. Seedling growth, survival, proportion of damaged
individuals by herbivores and pathogens, and the effect of these damages on seedling growth and survival were evaluated
in this work. Seedling mortality was greater during summer. Two thirds of all seedlings presented some type of aggression
when monitoring phase was over (11 months). Seedlings with cotyledons presented greater proportion of healthy
individuals. Seedlings without cotyledons presented greater proportion of damaged individuals. The proportion of
damaged individuals differed among species. Isolated seedlings of Amomyrtus luma presented greater proportion of
damaged individuals. Isolated seedlings of Podocarpus nubigena presented same proportion of damaged and healthy
individuals. Seedlings of Amomyrtus luma grouped with conspecifics presented greater proportion of healthy individuals
than isolated seedlings of the same species. Seedlings of Podocarpus nubigena grouped were all damaged. On the other
hand, mean shoot growth during the monitoring phase approached 12 mm in 11 months. It was not affected by sanitary
state of the seedling. 62% of the seedling survived 11 months. 72% of the seedlings of Podocarpus nubigena survived the
end of the monitoring phase, while 55% of the seedling of Amomyrtus luma survived. However, there are not significant
differences in the seedling survival among species, betweer seedlings with and without cotyledons, and between healthy
and damaged seedlings, to exception of the seedlings of Amomyrtus luma when they were not distinguished by age. In this
last case survived a greater proportion of damaged seedlings of Amomyrtus luma. Results in the context of known defense
theories in plants were discussed. '
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INTRODUCCION

Después de la etapa de semilla, la pldntula es la
fase mds critica del ciclo de vida de las plantas
(Fenner 1987, Osunkoya et al. 1993). La plantula
presenta un sistema radicular y foliar pequeiio y
recién desarrollado, por lo que puede facilmente
ser afectada en forma negativa por diversos facto-
res fisicos y biolégicos del ambiente. Las princi-
pales condiciones fisicas del ambiente que pue-
den originar un importante dafio, y eventualmente
provocar la muerte del individuo en pldntulas de
arboles, son: (1) bajas temperaturas, (2) baja dis-
ponibilidad de agua y de recursos (nitrogenados o
carbonados) y (3) escasez de luz (Whitmore 1984,
Welden et al. 1991, Latham 1992, Herrera et al.
1994). Las pldntulas de los drboles también pue-
den ser susceptibles al ataque de microorganismos
patégenos (virus, bacterias y hongos), invertebra-
dos defoliadores y mamiferos herbivoros (Clay et
al. 1993, Ostfeld et al. 1997).

La mayoria de los trabajos sobre sobrevivencia
de pldntulas se han concentrado en el efecto de la
herbivoria. Estos estudios han concluido que este
factor es critico para el crecimiento y sobre-
vivencia de individuos recién establecidos (Janzen
1970, Connell 1971, Armstrong & Westoby 1993).
Los autores han sugerido que la herbivoria afecta
el patrén espacial y composicién de las especies
de drboles (Ostfeld & Conham 1993, Ostfeld et al.
1997); influye en la estructura y dindmica de las
comunidades, asi como en la riqueza y abundan-
ciarelativa de las especies (Crawley 1983, Nifiez-
Farfdn & Dirzo 1985). Por tanto, la herbivoria
tendria un impacto significativo sobre la adecua-
cidén de las plantas (Paige 1992, Dominguez &
Dirzo 1994, Mulder & Ruess 1998).

Se hapostulado que la produccién de metabolitos

secundarios por las plantas seria uno de los meca-
nismos que éstas presentan para defenderse de la
agresion por hongos, bacterias y herbivoros (Bell
1977, Nava et al. 1985, Edenius 1993, Wold &
Marquis 1997, Cronin & Hay- 1996). La caracte-
ristica de estos compuestos secundarios, entre
otros rasgos de las plantas, determinarfa dos es-
trategias defensivas: evasion y resistencia. En la
estrategia de evasion, las especies presentarian un
crecimiento acelerado y serian de vida corta. Pro-
ducirian compuestos defensivos de bajo costo
metabdlico (e.g. alcaloides) los que serian induci-
dos por el dafio (Agrawal & Rutter 1998). Por el
contrario, en la estrategia de resistencia, las espe-
cies presentarfan un crecimiento lento y serian de
vida larga. Producirfan defensas de alto costo
(e.g. taninos) que no serian inducidos por el dafio
sino constitutivos de la planta (Rhoades & Cates
1976, Fenny 1976, Koricheva et al. 1998).

FIGUEROA & CASTRO

En este trabajo se plantearon las siguientes
preguntas: ;Cémo la sobrevivencia de pldntulas
de drboles varfa en el tiempo y en el espacio en un
bosque de Chiloé?, ;cudles son los principales
sintomas que se asocian a la mortalidad de las
pldntulas y cémo estos sintomas varian en el
tiempo y el espacio?, ;como afecta la agresion
biolégica el crecimiento y la sobrevivencia de las
plantulas?, ;afectala distribucién espacial la pro-
porcién de pldntulas dafladas por factores biol6-
gicos? Los dos objetivos principales del trabajo
fueron: 1) determinar el crecimiento y la
sobrevivencia de pldntulas y la proporcién de
individuos dafiados por herbivoros y patégenos
en especies de un bosque de Chiloé, y 2) determi-
nar el efecto de este dafio sobre el crecimiento y
sobrevivencia de las plantulas.

MATERIALES Y METODOS

El estudio se realizé en la regién norte de la Isla
Grande del Archipiélago de Chiloé, en las depen-

_ dencias delaEstacion Biol6gica «Senda Darwin”,

ubicada junto al cruce El Quilar, a 18 Km al este
de Ancud por la Ruta 5. El clima de Chiloé es
templado himedo con fuerte influencia ocednica.
La precipitacion promedio anual en Morro Lobos
es de aproximadamente 2200 mm. El 75% de las
precipitaciones se registran entre marzo y sep-
tiembre (di Castri & Hajek 1976). La temperatura
promedio anual es de 9,5°C. El sitio de estudio se
caracteriza por la presencia de fragmentos de
bosque secundario aledaifios a sitios que fueron
intensamente utilizados para el pastoreo y la ex-
traccion de madera por los anteriores propietarios
del predio. Los fragmentos de bosque estdn cons-
tituidos por especies de arboles comunes del bos-
que tipo siempreverde valdiviano de hoja ancha
(Veblen & Schegel 1982) que en el pasado cubrié
enteramente los suelos del archipiélago.
Nothofagus dombeyi, Nothofagus nitida, Drimys
winteri, Gevuina avellana, Tepualia stipularis,
Amomyrtus luma y Amomyrtus meli son las espe-
cies de drboles méds comunes en los fragmentos
del sector. En los sitios abiertos abundan los
arbustos de los géneros Baccharis, Berberis y
Gaultheria.

El fragmento de bosque elegido midi6é aproxi-
madamente 1800 m? (30 m x 60 m). En el interior
del fragmento de bosque se eligi6 aleatoriamente
10 cuadros de 1 m x 1 m. Se eligieron los cuadros
con un bastidor cuadrado de 1 m x 1 m que
presentaba una malla con cuadriculas de 0,1 x 0,1
m. Dos lados paralelos del bastidor fueron marca-
dos con letras y los otros dos lados paralelos
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fueron marcados con numeros para ubicar
espacialmente a las plantulas en los respectivos
cuadros. Por lo tanto, cada cuadricula de 0,1 m?
del bastidor estaba representada por una letray un
numero determinado. Se identificaron las espe-
cies de plantulas de drboles que estaban dentro de
cada cuadricula. Se consideraron plantulas a los
individuos iguales o menores a 500 mm de altura.
Las pldntulas identificadas se marcaron con vari-
l1as de colores y su posicion espacial fue determi-
nada sobre el plano de coordenadas del bastidor.
Se determiné la sobrevivencia y el crecimiento en
longitud del vdstago de las pldntulas (desde el
suelo hasta la yema terminal) durante un periodo
de 11 meses, desde principios de diciembre de
1995 hasta finales de octubre de 1996. Ademads,
se registrd la presencia y ausencia de cotiledones,
el tipo de agresion que presentaban las hojas y el
patrén de distribucidn de las plantulas (aisladas o
agrupadas). Siguiendo la metodologia propuesta
por Nava & del Amo (1985) se consideré que
cuando la superficie de la hoja presentaba lesio-
nes en forma de manchas cloréticas y necréticas
se sugeria el ataque de microorganismos
patégenos. Cuando el borde de la hoja presentaba
huellas caracteristicas de mordeduras se atribuia
el ataque a invertebrados defoliadores. Se consi-
derd que una plantula estaba ““aislada” cuando no
presentaba pldntulas vecinas dentro de la cuadri-
cula de 0,1 m x 0,1 m. Por el contrario, se consi-
derd alas pldntulas “agrupadas” cuando presenta-
ban uno o més vecinos dentro de la cuadricula de
0,1 m x 0,1 m. Si una plantula se encontré muerta
y en los meses anteriores sus hojas estaban regis-
tradas con un sintoma de la accién de defoliadores,
entonces se atribuyé la mortalidad a la defoliacién.
Siuna pldntula se encontré muerta y en los meses
anteriores estaba registrada con sintomas en sus
hojas debido a la accién de microorganismos
patégenos, entonces se propuso que la mortalidad
estuvo asociada a la accién de patdgenos. Se
definié como “combinada” la sintomatologia con-
junta de defoliadores y microorganismos
patdgenos. Se definié como muerte “asintomatica”
cuando la pldntula murié estando sana en los
registros anteriores. Cuando la plantula desapa-
recié completamente se propuso que murié debi-
do a depredacién. Es necesario remarcar la difi-
cultad prictica para determinar en terreno la cau-
sa inmediata de la muerte de las plantulas (Mack
& Pyke 1984, Herrera et al. 1994). Por tanto, se
indicaron los sintomas mds notorios asociados a
su mortalidad.

Con pruebas de Chi-cuadrado se estimo si la
distribucién de los sintomas asociados a la morta-
lidad de las pldntulas es aleatoria entre los perio-
dos de monitoreo; si la proporcién de pldntulas
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sanas y agredidas era homogénea entre especies,
entre individuos con y sin cotiledones, y entre
individuos aislados y agrupados. Con andlisis de
varianza no paramétrico (Kruskal-Wallis y Mann-
Whitney) se estimé si existian diferencias signi-
ficativas en el crecimiento del vdstago entre espe-
cies, entre individuos con y sin cotiledones, y
entre individuos sanos y agredidos. Con pruebas
no paramétricas se estimo si existian diferencias
significativas en la funcién de sobrevivencia de
pldntulas entre especies (Pruebas de Wilcoxon
para comparaciones miultiples); entre plantulas
con cotiledones y plantulas sin cotiledones (Prue-
bas de Wilcoxon Peto & Peto) y entre individuos
sanos y agredidos (Pruebas de Wilcoxon Peto &
Peto). La nomenclatura para las plantas usada en
el texto sigue a Marticorena & Quezada (1985).

RESULTADOS
Estructura del fragmento

En el primer registro de los 10 cuadrados perma-
nentes se encontraron 9 especies de plantulas de
arboles con un total de 179 individuos (Tabla 1).
Amomyrtus luma, que representd el 49,7% de la
abundancia total de pldntulas, fue la especie més
abundante. Podocarpus nubigena y Nothofagus
nitida fueron también comunes, pues representa-
ron el 30,7% y el 10,1%, respectivamente, del
total de pldntulas registradas. El resto de las
especies representaron el 9,5% de la abundancia_
del total de pldntulas. La especie mds comiin entre
los adultos fue Drimys winteri, que representé el
36,5% de la abundancia de todos los &rboles.
También fueron importantes representantes del
dosel arb6reo N. nitida (21,2%), P. nubigena
(20,2%) y A. luma (14,4%).

Crecimiento del vdstago

La especie N. nitida present6 la mayor altura
inicial del vastago con un promedio de 153 + 28
mm (Tabla 2); mientras que la altura inicial del
véastago en Podocarpus nubigena fue de 74 £ 10
mm y en Amomyrtus luma fue de 36 £ 5 mm. Las
plantulas de todas las especies registradas desde
el comienzo del estudio y que sobrevivieron du-
rante los 11 meses de monitoreo crecieron en
promedio 12 + 2 mm (Tabla 2). Nothofagus nitida
fue la especie de plantula con mayor crecimiento,
con 31 * 12 mm de incremento en tamaiio.
Amomyrtus luma crecié 9 £ 2 mm mientras que P.
nubigena crecié 9 + 4 mm. El crecimiento de los
vdstagos entre las 3 especies anteriores no difirié
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TABLA 1

Estructura inicial del fragmento de bosque elegido para el estudio

Initial structure of the forest fragment studied

Especie Plantulas Adultos
n % densidad n % densidad

Amomyrtus luma 89 49,7 15 14,4
Amomyrtus meli 3 1,7 3 2,9
Drimys winteri 3,4 38 36,5
Gevuina avellana 1 0,5 - -
Luma apiculata 2,8 5 4.8
Nothofagus nitida 18 10,1 22 21,2
Podocarpus nubigena 55 30,7 21 20,2
Pseudopanax laetevirens 1 0,5 - -
Tepualia stipularis 1 0,5 - -
Total 179 100,0 104 100,0

significativamente (Kruskal-Wallis, H = 4,95; gl
=2;P=0,084). La presencia de cotiledones en A.
luma no afectd significativamente el crecimiento
del vastago (Mann-Whitney, U =225,¢gl=1; P>

0,05). La agresion biolégica no afecto significa-

tivamente el crecimiento del vdstago en A. luma
(Mann-Whitney, U=224,¢gl=1;P>0,05)yen P.
nubigena (Mann-Whitney, U = 183, gl =1; P >
0,05) (Tabla 3). La agresién biolégica tampoco
afecté significativamente el crecimiento del vas-
tago en las Otras especies consideradas en un solo
grupo (Mann-Whitney, U = 21, gl = 1; P > 0,05)
y en el Total de las plantulas consideradas en un
solo grupo (Mann-Whitney, U=1132;gl=1; P>
0,05) (Tabla 3).

Estado sanitario de las pldntulas

El 67% de todas las pldntulas presentd algin
grado de agresion al final del monitoreo (Tabla
4). La frecuencia de todas las plantulas agredidas
(0,67) fue significativamente mayor a la frecuen-
cia de todas las pldntulas sanas (0,33) (X%2=6,8; gl
=1; P =0,009). La frecuencia de plantulas sanas
de Amomyrtus Luma no difiri6 significativamente
de la frecuencia de plantulas agredidas de esta
misma especie (X?=0,2; gl=1; P =0,68). Cuando
consideramos sélo los individuos de A. luma con
cotiledones, la frecuencia de plantulas sanas (0,77)
fue mayor a la frecuencia de plantulas agredidas
(0,23), aunque fue marginalmente significativo

TABLA 2

Tamafio inicial promedio (mm) y crecimiento del vdstago promedio (mm) para las
plantulas sobrevivientes al término del monitoreo (11 meses). El crecimiento indica el
incremento de tamafio de las plantulas durante el monitoreo. No se encontraron diferencias
significativas en el crecimiento de las pldntulas entre especies y entre plantulas con y sin
cotiledones de Amomyrtus luma

Mean initial size (mm) and mean shoot growth (mm) in surviving seedlings after 11 months of monitoring phase.
The growth indicates the size increment of the seedlings during the monitoring. There were not significant
differences in growth of the seedlings among species and between seedlings with and without cotyledons of

Amomyrtus luma

Tamafio inicial (EE) Crecimiento (EE)

Especie n
Amomyrtus luma 46

con cotiledones 24

sin cotiledones 22
Nothofagus nitida 11
Podocarpus nubigena 43
Otras 10
Total 110

36 (5) 9 (2)
23 2) 6 (2)
55 (9) 12 @)
153 (28) 31 (12)
74 (10) 9 4)
61  (16) 24 (8)
67 ) 12
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TABLA 3

Crecimiento del vastago (mm) en plantulas sanas y agredidas durante el monitoreo (11 meses).
El crecimiento indica el incremento del tamafio de las plantulas durante el monitoreo. No hubo
diferencias significativas entre pldntulas sanas y agredidas en la especie Amomyrtus luma,
Podocarpus nubigena, Otras especies y en el total de las plantulas

Shoot growth (mm) in healthy and damaged seedlings during the monitoring phase (11 months). The growth
indicates the size increment of the seedling during the monitoring. There were not significant differences between
healthy and damaged seedlings in Amomyrtus luma, Podocarpus nubigena, Others species and in total of the

seedlings
Especie n Sanas (EE) n Agredidas (EE)
Amomyrtus luma 21 6 (2) 25 12 @)
Podocarpus nubigena 10 16 (7) 33 7 (5
Otras 16 28 (6) 5 28 (26)
Total 47 12 4 63 13 (3)

(X%2=3,6; gl=1; P=0,059). Sin embargo, cuando
consideramos s6lo a las plantulas de A. luma sin
cotiledones, la frecuencia de individuos sanos no
fue significativamente diferente de la frecuencia
de individuos agredidos (X*=2,4; gl = 1; P =
0,12). Este mismo patrén se encontrd en
Nothofagus nitida donde la frecuencia de pldntulas
sanas no fue significativamente diferente de la
frecuencia de pldntulas agredidas (Prueba Exacta
de Fisher; X*=0,83; gl = 1; P = 0,65). A diferen-
cia de Podocarpus nubigena donde la frecuencia
de individuos sanos fue significativamente menor
a la frecuencia de individuos agredidos (X?=6,2;
gl=1; P=0,013).

Las plantulas aisladas de A. luma presentaban
una mayor proporcién de individuos agredidos

(Prueba Exacta de Fisher; X?=3,9; gl =1; P =
0,048) (Tabla 5). Por otra parte, en las pldntulas
aisladas de P. nubigena la frecuencia de indivi-
duos sanos no difirié significativamente de la
frecuencia de individuos agredidos (X?=0,7; gl =
1; P = 0,40). Sin embargo, cuando se analizaron
las pldntulas agrupadas de A. luma se encontré
una mayor proporcion de individuos sanos, pero
no se diferenci6 significativamente de la propor-
cién de plantulas agredidas (X?=2,7;gl=1; P =
0,098). Los individuos de A. luma agrupados con
individuos conespecificos estaban preferentemen-
te sanos (Prueba Exacta de Fisher; X2=5,7; gl =
1; P = 0,026). Cuando se analizaron los indivi-
duos de A. luma agrupados con P. nubigena se
encontré que el nimero de individuos sanos de A.

TABLA 4

Proporcién de pldntulas sanas y agredidas al término del monitoreo. En las Pruebas de Chi-
cuadrado se utilizaron frecuencias absolutas como entradas. Para Nothofagus nitida se usé la
Prueba Exacta de Fisher porque una celda era < 5

Proportion of healthy and damaged seedlings at the end of the monitoring phase. Chi-square tests were conducted
with raw frequencies as entries. For Nothofagus nitida Fisher’s Exact Test was used because one cell was <5

Especie Proporcién
n Sanas Agredidas
Amomyrtus luma 46 0,46 0,54
con cotiledones 24 0,77 0,23*
sin cotiledones 22 0,29 0,71
Nothofagus nitida 11 0,18 0,82
Podocarpus nubigena 43 0,23 0,77**
Todas 110 0,33 0,67%*

(*yP=0,05, (**)P<0,05
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TABLAS

Proporcién de plintulas sanas y agredidas en individuos aislados y agrupados de Amomyrtus
luma y Podocarpus nubigena. Se usé la Prueba Exacta de Fisher porque una celda era < 5,
excepto en P. nubigena aislada y A. luma agrupada donde se usé la Prueba de Chi-cuadrado.
Se usaron frecuencias absolutas como entradas

Proportion of healthy and damaged seedlings in isolated and grouped individuals of A. luma and P. nubigena.
Fisher’s Exact Tests were used because one cell was < 5, excluding P. nubigena isolated and A. luma grouped in
which Chi-square Tests were used. All Tests were conducted with raw frequencies as entries

Especie n Proporcién sanas Proporcién agredidas
A. luma aislada 23 0,22 0,78*
P. nubigena aislada 27 0,37 0,63
A. luma agrupada 23 0,74 0,26

con A. luma 17 0,88 0,12*

con P. nubigena 6 0,34 0,66
P. nubigena agrupada 16 0,00 1,00%*

con P. nubigena 13 0,00 1,00*

con A. luma 3 0,0Q 1,00
(*yP<0,05

luma no difirié6 significativamente del nimero de
individuos agredidos (Prueba Exacta de Fisher;
X?=0,34; gl = 1; P = 1). Todas las plantulas
agrupadas de P. nubigena estaban agredidas.

Sobrevivencia de pldntulas

La mortalidad de las pldntulas se distribuyé
mayoritariamente entre diciembre y julio. Se re-
gistraron 2 plantulas muertas entre julio y octubre
(Tabla 6). Las plantulas desaparecidas no se toma-
ron en cuenta para los siguientes andlisis. La fre-
cuencia de plantulas muertas fue homogénea entre
los primeros 4 periodos del monitoreo (X?=2,6; gl

= 3; P =0,45) (Tabla 6). La contribucién de cada
uno de los sintomas asociados a la mortalidad de
plantulas (defoliacién, microorganismos, combi-
nada y asintomdtico) se distribuyé homogénea-
mente en cada uno de los periodos de monitoreo
(dic-ener: X?= 4,85; gl = 3; P = 0,18; feb-mar: X2
=1,3; gl = 3; P = 0,73; mar-jul: X*=1,63; gl = 3;
P =0,65) aexcepcién del elemento “asintomdtico”
que fue el factor que contribuyé significativamente
mds durante el periodo ene-feb (X?=22,22; gl = 3;
P < 0,0005) (Tabla 6). En el periodo jul-oct murie-
ron solo 2 pldntulas asintométicas (Tabla 6).
Podocarpus nubigena presenté el porcentaje
maés alto de sobrevivencia al término del monitoreo
(0,72) (Fig. 1). Amomyrtus luma presenté el por-

TABLA 6

Sintomas asociados a la mortalidad de pldntulas y su distribucién proporcional en los cinco
periodos de registro de la fase de monitoreo. Desde diciembre de 1995 a octubre de 1996

Symptoms associated with seedling mortality and their proportional distribution in five periods of the monitoring
phase. From December of 1995 to October of 1996

Sintomas Periodo

dic-ene ene-feb feb-mar mar-jul jul-oct
Defoliacién 0,09 0,10 0,37 0,13 0,00
Microorganismos 0,09 0,00 0,22 0,19 0,00
Combinada 0,43 0,07 0,15 0,25 0,00
Asintomdtico 0,35 0,84 0,26 0,44 1,00
Desaparecidas 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00

Nimero de pldntulas 23 31 27 16 2
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Fig. I. Barras de frecuencia de la sobrevivencia
acumulada de plantulas de Amomyrtus luma,
Nothofagus nitida y Podocarpus nubigena. No se
encontraron diferencias significativas entre las 3
funciones de sobrevivencia estimadas directamen-
te de la sobrevivencia continua de las plantulas
(Prueba de Wilcoxon).

Frequency bars of accumulated survival of Amomyrtus
luma, Nothofagus nitida, and Podocarpus nubigena
seedlings. Differences were not significant among the 3
survival function estimated directly from the continuous
survival of the seedlings (Wilcoxon test).

centaje mas bajo de sobrevivencia (0,55). No
obstante, no se encontraron diferencias significa-
tivas en las funciones de sobrevivencia entre es-
pecies (Prueba de Wilcoxon, X?=5,6;gl=2; P =
0,06). La sobrevivencia de las pldntulas de A.
luma sin cotiledones (0,69) fue significativamen-
te mayor que la sobrevivencia de las pldntulas de

Il A hnma sin cotledones O A hona con cotledones

Frecuencia Acumulda

¢ 30 60 90 120 150 180 210 240 270 300 330

Dias
Fig. 2. Barras de frecuencia de la sobrevivencia
acumulada en plantulas de Amomyrtus luma con
cotiledones y Amomyrtus luma sin cotiledones. Se
encontraron diferencias significativas entre ambas
funciones de sobrevivencia estimadas directamen-
te de la sobrevivencia continua de las pldantulas
(Prueba Wilcoxon de Peto & Peto).
Frequency bars of accumulated survival of Amomyrtus
luma seedlings with cotyledons and Amomyrtus luma
without cotyledons. Differences were significant between
both survival function estimated directly from the
continuous survival of the seedlings (Peto & Peto’s
Wilcoxon Test).
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TABLA 7

Proporcién final de sobrevivencia acumulada
en pldntulas sanas y agredidas. Se compard la
funcidén de sobrevivencia entre plantulas
sanas y plantulas agredidas (Prueba
Wilcoxon de Peto & Peto)

Final proportion of accumulated survival in healthy
and damaged seedlings. Survival function of healthy and
damaged seedlings were compared (Peto & Peto’s
Wilcoxon Test)

Especie Sanas Agredidas

Amomyrtus luma 0,48 0,65*
con cotiledones 0,10 0,40
sin cotiledones 0,68 0,70

Podocarpus nubigena 0,61 0,75

(*) P <0,05

A. luma con cotiledones (0,12) (Prueba Wilcoxon
de Peto & Peto = -4,76; P < 0,0005) (Fig. 2).

La agresién biolégica tuvo un efecto significa-
tivo sobre la sobreviencia de pldntulas de
Amomyrtus luma (Prueba Wilcoxon de Peto &
Peto = 2,03; P =0,04). Sin embargo, el resultado
es contradictorio cuando se toma en considera-
cidén la presencia o ausencia de cotiledones en las
plantulas de A. luma. Por ejemplo, el efecto de la
agresion bioldgica no fue significativo sobre la
sobrevivencia de pldntulas de A. luma con
cotiledones (Prueba Wilcoxon de Peto & Peto =
1,63; P = 0,10), ni tampoco el efecto de la agre-
sién bioldgica fue significativo sobre la
sobrevivencia de pldntulas de A. luma sin
cotiledones (Prueba Wilcoxon de Peto & Peto = -
0,33; P = 0,75) (Tabla 7). Por otra parte, en la
especie Podocarpus nubigena la agresién biold-
gica no tuvo un efecto significativo sobre la
sobrevivencia de las pldntulas (Prueba Wilcoxon
de Peto & Peto = 0,87; P = 0,38) (Tabla 7).

DISCUSION

El banco de plantulas est4 definido por la supre-
sién o escaso crecimiento de las plantulas y esta-
dos juveniles de las especies del dosel del bosque.
Este mecanismo permite la sobrevivencia de las
plantulas en el sotobosque por periodos prolonga-
dos bajo condiciones deficientes de iluminacién
(Nava & del Amo 1985). Nuestros resultados mues-
tran, al igual que estudios anteriores realizados en
bosques maduros en Chiloé (Armesto & Figueroa
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1986, Armesto & Fuentes 1988, Bustamante &
Armesto 1995), que existe un banco de pléntulas
en el sotobosque. La presencia de este banco esta-
ria dada por la tolerancia de las pldntulas a la
sombra del dosel del bosque y por la tolerancia de
las plantulas ala presencia en las hojas de pat6genos
y defoliadores. Este dltimo atributo de las plantulas
no habia sido remarcado con anterioridad como
una condicién necesaria para la formacién de un
banco de plantulas en bosques de Chiloé.

Crecimiento de las pldntulas

Los defoliadores no tuvieron un efecto significati-
vo enel crecimiento de las plantulas, a pesar de que
en el fragmento de estudio hubo un alto porcentaje
de individuos agredidos. Contrariamente a lo espe-
rado, las plantulas sanas no crecieron mds que las
plantulas agredidas. Un resultado similar fue en-
contrado en juveniles del drbol tropical Virola
Surinamensis (Howe 1990). Nosotros postulamos
que deberian existir mecanismos de compensacién
que permitirfan a las pldntulas agredidas crecer
tanto como las plantulas sanas. Algiin mecanismo
podria reasignar los nutrientes de las pldntulas
hacia la parte aérea para compensar la pérdida de
tejido foliar. Ademas, las pldntulas defoliadas y
agredidas por microorganismos podrian producir
compuestos toéxicos defensivos que evitarian el
continuo aumento de la agresién por herbivoros
(Ruohomiki et al. 1996, Rodney et al. 1997, Wold
& Marquis 1997). Otro mecanismo podria atribuir-
se a una preferencia de los roedores o animales
mayores a ramonear pequeiias plantulas sanas y no
infestadas por microorganismos o insectos. Sin
embargo, el ramoneo sobre las plantulas sanas no
fue evidente en este estudio, pero esto no significa
que no ocurra. Por ejemplo, hay sospechas de
ramoneo en una plantula de Amomyrtus luma y una
plantula de Podocarpus nubigena, debido a que
ambos individuos presentaron un crecimiento ne-
gativo al final del monitoreo.

Estado sanitario de las pldntulas

Los resultados indican que la agresiéon por
microorganismos y defoliadores sobre las
pldntulas es dependiente de la edad y es
heterogénea entre las especies. Las pldntulas de
Ampmyrtus luma de mayor edad presentaban una
mayor frecuencia de individuos agredidos que las
plantulas de A. luma recién establecidas. Estos
resultados sugieren que la probabilidad de que
una plantula sea agredida aumenta con la edad de
la pléntula debido posiblemente al incremento
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del tiempo de exposicién a los agresores. Otra
posible explicacidn, a la mayor frecuencia de
individuos agredidos en plantulas de mayor edad,
seria que una proporcién importante de las
pldntulas agredidas de menor edad haya muerto
antes de iniciarse el primer registro de la fase de
monitoreo. En trabajos con plantas lefiosas y no
lefiosas se ha encontrado que en las primeras
etapas del establecimiento, pricticamente el 100%
delos individuos agredidos mueren (Fenner 1987).
Por lo tanto, nuestros resultados podrian ser una
imagen incompleta que afectaria el calculo de la
verdadera proporcién de plantulas realmente agre-
didas dentro de toda la comunidad de plantulas.

Los resultados de este estudio también indican
que la proporcién de plantulas agredidas depende
del patrén de distribucién espacial de las plantulas.
Asi mismo, Janzen (1970) y Connell (1971) pos-
tularon que los individuos aislados de una especie
de pldntula escaparian a sus herbivoros especiali-
zados e incrementarian su sobrevivencia con rela-
cién a los individuos agrupados. Es decir, los
herbivoros se concentrarian principalmente bajo
la planta madre en los sitios de alta densidad de
plantulas. El patr6n espacial de las pldntulas agre-
didas de Podocarpus nubigena concuerda de ma-
nera general con las predicciones de esta hipéte-
sis. En esta dltima especie los individuos agrupa-
dos presentaron una frecuencia mayor de indivi-
duos agredidos que los aislados. Por el contrario,
en Amomyrtus luma los microorganismos y los
invertebrados defoliadores atacaron mds a los
individuos aislados. Un patrén similar al de A.
Luma esté registrado para la enredadera tropical
Passiflora pittierri (Thomas 1990). Thomas sugi-
rié6 que los herbivoros presentan un patrén de
colonizacién especifico y en algunas de las espe-
cies de herbivoros el patrén no estarfa relaciona-
do con la distancia entre plantas de una especie.
La proposicion de Thomas es apoyada por nues-
tros resultados con invertebrados y microorga-
nismos patégenos que colonizan a la especie
arbérea A. luma. Sin embargo, esta hipodtesis de-
beria verificarse con un disefio mds apropiado,
donde se determine la fuente de origen de las
plantulas establecidas y se identifique de manera
precisa la especie agresora.

Sobrevivencia de pldntulas

En el fragmento de estudio la frecuencia de
plantulas muertas fue heterogénea en el tiempo.
La sobrevivencia fue muy alta en el periodo jul-
oct. La mortalidad fue mayor en el periodo de
verano (diciembre hasta marzo). Esta situacidn es
semejante a la encontrada en ambientes tropicales
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estacionales secos (Garwood 1983) y mediterra-
neos semi-dridos (Wellington & Noble 1985,
Herrera et al. 1994). En estos dltimos ambientes
y en bosques fragmentados de Chiloé, la mortali-
dad de las plantulas en verano podria estar asocia-
da principalmente a una pérdida del equilibrio
fisiolégico de la plantula, es decir déficit hidrico,
de carbono u otro. En esta investigacién no fue
posible determinar con absoluta certeza las cau-
sas de la mortalidad, que ademds muy probable-
mente interactian (Fenner 1987, Swank & Oechel
1991, Mulder & Ruess 1998) y se potencian du-
rante el periodo de verano. Por ejemplo, este
estudio sugiere que los efectos deletéreos de la
defoliacién y del ataque de microorganismos po-
drian potenciarse en los meses de menor disponi-
bilidad hidrica. Nosotros registramos que la mor-
talidad de pldntulas con sintomatologia de
patégenos y defoliadores fue nula durante el pe-
riodo de mayores lluvias (periodo jul-oct). En
resumen, la alta mortalidad de plantulas
asintomdticas durante el periodo ene-feb sugiere
que el principal factor de mortalidad de pldntulas
durante el verano es el déficit hidrico. Sin embar-
go, es probable que el agotamiento de carbono
durante un periodo de alta demanda de recursos
sea otra causa de mortalidad (LLusk comunicacién
personal).

Laintensidad de 1a depredacién de las pldntulas,
definida como el consumo de toda la plantula, fue
baja en el sitio de estudio. Esta situacién es dis-
tinta a la que se presenta en bosques boreales y
templados de Norteamérica (Mc Innes et al. 1992,
Ostfeld & Canham 1993, Ostfeld et al. 1997),
donde existe un alto consumo de pldntulas por
ciervos y roedores. Posiblemente la baja depreda-
cién de plantulas se debe a la baja densidad de
mamiferos herbivoros mayores en la region de
Chiloé. Actualmente, el ciervo enano Pudu puda
es escaso y los animales domésticos de pastoreo
han sido excluidos de los bosques del sitio de
estudio. Ademds, no poseemos observaciones
concluyentes que demuestren que las pldntulas
sean realmente consumidas por roedores. Al pa-
recer, en Chiloé los roedores son preferentemente
granivoros (observacidn personal). Por otro lado,
los defoliadores mds comunes en la regién de
estudio son los insectos del orden Coleoptera,
principalmente de la familia Curculionidae,
Orthoptera, larvas de Lepidoptera (Ashworth &
Hoganson 1987) y moluscos terrestres de la clase
Gasteropodas (observacién personal). El cole6p-
tero Rhopalomerus tenuirostris es un defoliador
comin en Amomyrtus luma 'y Drimys winteri. En
Nothofagus spp. son comunes los coledpteros
Nothofagobius brevirostris y Rhyephenes
goureaui (Ashworth & Hoganson 1987). Los
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microorganismos patdgenos estdn representados
por hongos, bacterias y virus que podrian ser
transportados entre plantulas por los mismos in-
vertebrados defoliadores (Nava & del Amo 1985).

Un resultado contraintuitivo fue el efecto nulo
del estado sanitario de las pldntulas sobre la
sobrevivencia tanto de plantulas de Amomyrtus
luma con cotiledones como de plantulas de A.
luma y Podocarpus nubigena sin cotiledones.
Este resultado reflejaria la presencia de eficaces
mecanismos defensivos en los primeros estados
de desarrollo de estas plantas. Ademads, cuestiona
la percepcién de que herbivoros y microorga-
nismos afectan negativamente, bajo todas las con-
diciones ambientales, la adecuacién de las plan-
tas (Maznacourt et al. 1998). Por otro lado, este
dltimo analisis demuestra que estudiar el efecto
de la agresion biolégica sobre la sobrevivencia de
pldntulas sin tomar en cuenta la edad de ellas
puede generar resultados espurios. Por ejemplo,
cuando no se tomo6 en cuenta la edad de las
plantulas de A. luma la agresion bioldgica
incrementé la sobrevivencia. Por el contrario,
cuanto se incorpord el efecto edad la agresién no
afect6 la sobrevivencia de A. luma (ver Tabla 7).

Concluyendo, debido a la alta sobrevivencia de
pldntulas en las especies méds abundantes encon-
tradas en el sitio de estudio, a la alta proporcién
de individuos dafiados por agentes biolégicos, al
leve crecimiento de las pldntulas después de 11
meses de monitoreo, al efecto nulo de la agresién
biolégica sobre el crecimiento y al efecto nulo de
la agresion sobre la sobrevivencia de pldntulas
con y sin cotiledones de A. luma, se sugiere que
las pldntulas de A. luma y P. nubigena estarian
sujetas principalmente a una estrategia de resis-
tencia a los agresores (herbivoros y patégenos),
en oposiciéon a una estrategia de evasion. Proba-
blemente estas especies, con estrategia de resis-
tencia, produzcan compuestos defensivos consti-
tutivos y de alto costo energético. Este alto costo
constitutivo explicaria en parte el leve crecimien-
to de las plantulas y el efecto nulo de los agreso-
res sobre el crecimiento de estas especies de
plantulas. Debido a que en la estrategia de resis-
tencia el presupuesto para la defensa quimica
seria alto, fijo y constitutivo del costo del desa-
rrollo de las plantas, el contacto con agresores
biolégicos no inducirfa un incremento en el gasto
para defensa. Sin embargo, las estrategias de re-
sistencia y evasién no son excluyentes per se y no
actian siempre igual en cada especie, en cada
etapa del desarrollo y en cada hébitat de las plan-
tas (Nufiez-Farfan & Dirzo 1985, Rodney et al.
1997, Koricheva et al. 1998).
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