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RESUMEN

El patrén espacial de la dispersion puede afectar el patrén espacial de establecimiento condicionando la estructura
de la vegetacion. Este trabajo analiza la magnitud de la dispersién y la colonizacion (infecciéon) de la planta
hemiparasita Misodendrum punctulatum (Misodendraceae). Este estudio fue realizado en un matorral postfuego de
Nothofagus antactica (hospedador). Nuestra hipé6tesis plantea que el patron de dispersién anemofila de las semillas
de M. punctulatum condiciona el patrén de infecciéon (colonizacion) sobre N. antarctica y que ambos procesos
(dispersion y colonizacion) son asimétrico en la misma direccion en funcién del viento predominante. Se evalu6 la
dispersion a campo contando el numero de semillas sobre troncos y ramas desde arbustos remanentes infectados
(hospedadores focales) hacia cada punto cardinal. La colonizacién se evalu6 registrando el nimero de infecciones
sobre cada hospedador a lo largo de franjas trazadas hacia cada orientacion desde los arbustos focales. Se observd
que la cantidad de semillas dispersadas declina con la distancia desde la fuente de semillas, ajustindose a una
distribucion exponencial negativa. La mayor distancia de dispersion primaria fue de 10 m hacia el este. Respecto a
la colonizacion la mayor distancia de nuevos establecimientos fue 22.5 m en direccion sur. Por otro lado, el numero
de infecciones desde los arbustos focales fue menor al oeste (1 infectado: 10 no infectados) que en las otras
direcciones (1 infectado: 6 no infectados). Ambos procesos presentaron un patréon de distribucién similar y
asimétrica como consecuencia de la direccién de los vientos predominantes y se observd una alta correlacion
espacial entre la dispersion de semillas y el establecimiento de las infecciones. Estos resultados de dispersion y
colonizacion permiten comprender los patrones de distribucion espacial de esta planta hemipardsita y entender su
dindmica de infeccion. Los resultados de este trabajo podrian ser ttiles en proyectos de restauracion ecoldgica, por
ejemplo para la reintroduccién de M. puctulatum sobre ejemplares de N. antarctica que rebrotan en matorrales
postfuegos. Estos aspectos estudiados también aportan al conocimiento de esta interaccion ecolégica que ocurre
frecuentemente en los bosques de Nothofagus de Argentina y Chile.
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ABSTRACT

Spatial dispersal pattern could determine the spatial pattern of establishment affecting the vegetation structure.
Our work, analyze dispersion and colonization attribute of the hemiparasitic plant Misodendrum punctulatum
(Misodendraceae). Our hypothesis outline that the wind dispersal pattern of M. punctulatum seeds determine the
infection pattern (colonization) on Nothofagus antarctica, and both processes (dispersion and colonization) are
asymmetric in accordance with the predominant wind direction. This study was carry out in a N. antarctica
(host) post-fire shrubland. We assessed the seed dispersal estimating number of seed on host branches supplied
from infected-survivals hosts (focal host) toward each cardinal direction. Colonization was assessed estimating
number of infections on each host, through transects, at every cardinal direction from the focal host. We
observed that seeds dispersed decline with distances from the seed source, and dispersion fitted to a negative
exponential model. The longest distance of primary dispersion observed was 10 m toward east. About
colonization, longest distance from the focal host was 22.5 m toward south. Furthermore, ratio of infected host
was lesser on west, one infected by 10 uninfected (1:10) than other compass aspects (1:6). Both process,
dispersion and colonization, showed a similar and asymmetric pattern of distribution, which could be result of
wind direction predominant from northwest. In addition, a high spatial correlation was observed among number
of seed dispersed and recruitment of infection in distances from the sources of seeds. Our results allow
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understand the patterns of spatial distribution and infection dynamics of Misodendrum punctulatum. In order to
plan management strategies, understanding the infection dynamics is useful to perform successfully strategies to
the control of hemiparasitic plants in forest to commercial use, and conservation or restoration strategies, e.g. to
restorate this hemiparasitic specie in areas recently colonized by N. antarctica. These studied aspects in
Misodendrum punctulatum contribute to the knowledge of this ecological interaction, which is frequent in

Nothofagus forests from Argentina and Chile.
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INTRODUCCION

Las plantas parasitas representan
aproximadamente 1 % del total de las especies
angiospermas, con mas de 3000 especies
distribuidas en 16 familias (Agrios 1969, Norton
& Carpenter 1998). La mayor parte de los
estudios sobre plantas parasitas focalizan en la
ecologia de la frugivoria y solo recientemente
se ha incorporado la perspectiva parasito-
hospedero (Medel et al. 2002). Esta perspectiva
evalua cuantitativamente los determinantes
histéricos y biogeograficos de esta interaccion
planta-planta, la autoecologia de la biologia
floral, polinizacién, dispersion, estrategias de
colonizacion de las parasitas y mecanismos de
defensa de los hospedadores. Con respecto a la
dispersioén, distintos trabajos han analizado la
interaccion mutualista de la frugivoria, ya que la
mayoria de ellos son dispersados por aves
(Calder 1983), mamiferos (Amico & Aizen
2000), y mecanismos Dbalisticos de
autodispersion y epizoocoria (Hawksworth
1961, Agrios 1969, Hawksworth & Wiens 1996,
Restrepo et al. 2002). Contrariamente, la
dispersiéon anemofila en las plantas parasitas es
poco comun (Orfila 1976, 1978). De hecho, los
tnicos géneros dispersados por el viento son
Nuytsia (Lorantaceae) (Lamont 1985) vy
Misodendrum (Orfila 1976, 1978).

Los mecanismos de dispersiéon de semillas,
desempeifan una funcién central en la dinamica
poblacional y comunitaria de las plantas
(Greene & Johnson 1989, Wang & Smith 2002).
La dispersion de semillas es la fase demografica
mas importante para el movimiento de las
plantas en el espacio, dado que todas las
especies en estado sucesional desapareceran de
su habitat actual y su continua supervivencia
depende del escape y el establecimiento
(Harper 1977). Este desplazamiento delimita el
area potencial de reclutamiento y afecta los
procesos de depredacion y competencia, lo cual
eventualmente resultara en un nuevo patrén
espacial de individuos capaces de reproducirse

(Nathan et al. 2001). Como resultado de la
dispersion primaria desde la planta madre, las
semillas quedan distribuidas de forma
heterogénea, generando un patréon de
distribucion espacial denominado sombra de
semillas (Willson 1992). La sombra de semillas
hace referencia al patrén de distribuciéon
espacial de la dispersién desde una planta, o
desde una fuente de semillas compuesta por
multiples plantas, y se caracteriza por una alta
concentracién de semillas cerca de la fuente. En
la mayoria de las plantas, la sombra de semillas
existe en dos dimensiones horizontales, con
excepcion de las plantas epifitas y las plantas
parasitas aéreas, en las cuales se incorpora una
tercera dimension vertical (Willson 1992,
Overton 1994). Este patron espacial de
dispersion tendria una relacion sinérgica con el
patréon de reclutamiento o establecimiento
condicionando la estructura espacial de la
vegetacion (Herrera et al. 1994, Wang & Smith
2002). Sin embargo, la conexion entre estos dos
patrones no es tan directa debido a que los
requerimientos para la germinacién vy
establecimiento pueden ser muy especificos en
algunas especies. La germinaciéon y
establecimiento en plantas parasitas pueden ser
mediado por senales quimicas de hospederos
especificos (Calder & Bernhardt 1983, Rodl &
Ward 2002), y por ello solamente se las
encuentran en lugares particulares (Willson
1992). En el caso particular de las plantas
hemiparasitas, para poder germinar vy
establecerse es indispensable que la semillas
lleguen hasta la especie hospedadora adecuada
(McKinney & Hemmerly 1977, Reid & Lange
1988, Norton & De Lange 1990, Monteiro et al.
1992, Overton 1994, Overton 1997, Norton &
Carpenter 1998, Tercero-Bucardo 2001, Medel
et al. 2002). Es decir en estas plantas, no solo es
importante la eficiencia del vector dispersor
sino que también la efectividad del mismo. Reid
(1989) y Bustamante & Canals (1995) se
refieren a la eficiencia de dispersién como la
probabilidad de que las semillas dispersadas
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por un vector alcancen un sitio seguro para
germinar, y definen la efectividad como la
proporcion de plantulas de una poblacién de
plantas que un vector es responsable de
diseminar. A su vez, habiendo llegado a la
especie hospedadora adecuada, el éxito de
establecimiento puede estar condicionado por
caracteristicas fisicas de los hospedadores
como el didmetro de la rama, el grosor de la
corteza y otras defensas que el hospedador
haya desarrollado (Reid 1989, Sargent 1995,
Tercero-Bucardo & Kitzberger 2004).

La dispersion anemoécora de especies del
bosque templado austral de Argentina y Chile
ha sido escasamente estudiada (pero véase
Kitzberger 1994, Bustamante 1996, Tercero-
Bucardo 2001, Rovere & Premoli 2005), a pesar
de que el 47 % de los géneros australes de
Sudamérica son dispersados por agentes
abioticos (Aizen & Ezcurra 1998). El objetivo
del presente trabajo es describir
cuantitativamente el patréon espacial de
dispersién de semillas y colonizaciéon de la
especie de plantas hemiparasitas Misodendrum
punctulatum Banks ex DC. Nuestra hipétesis es
que el patréon de dispersion anemofila de las
semillas de M. punctulatum condiciona el
patréon de infeccién (colonizaciéon) sobre
Nothofagus antarctica (G. Forst.) Oerst y que
ambos procesos (dispersion y colonizacién) son
asimétricos en la misma direccion en funcién
del viento predominante. Los resultados de este
trabajo contribuirdn al conocimiento de la
dinamica de dispersion e infeccion de M.
punctulatum en matorrales postfuego de los
bosques templados del sur de Sudameérica.
Asimismo, permitiran comprender los patrones
de distribucion espacial de esta especie
hemiparasita y los factores que los determinan.
Para fines de manejo, conocer la dinamica de
infeccion de Misodendrum puede ser util para
planificar estrategias de control en rodales de
interés comercial. También para proyectar la
incorporacion de esta especie con fines de
restauracion ecologica en areas degradadas.

METODOS

Avrea de estudio

Este trabajo se realiz6 en un matorral postfuego de N.
antarctica, en un incendio ocurrido aproximadamente
en el ano 1973 en un fondo de valle préoximo al lago

Steffen (41°30’68” S, 71°29°27” O, 1040 m), Parque
Nacional Nahuel Huapi. Nothofagus antarctica regenera
por rebrote y ocupa entre el 80-90 % de la cobertura
vegetal en este sitio y no estd asociada a otras especies
de Nothofagus. Como especies acompanantes también se
encuentran Diostea juncea, Lomatia hirsuta, Berberis
buxifolia 'y Schinus patagonica. Los vientos
predominantes son del noroeste, la precipitaciéon anual
del sitio es de 1200 mm, en esta zona llueve
principalmente otofio e invierno (abril-septiembre), en
forma de nieve o lluvia, mientras que los meses de
verano son relativamente secos y calidos (diciembre-
marzo) (De Fina 1972). La temperatura promedio
mensual es de aproximadamente 2°C y 14°C en verano.

La especie pardsita

Misodendrum  punctulatum Banks ex DC.
(Misodendraceae) es una planta hemiparasita,
comunmente llamada farolito chino o flor de iire, es
una especie dioica, pertenece a una familia
monogenérica endémica de los bosques del sur de
Argentina y Chile. La familia Misodendraceae
comprende a ocho especies que infectan
especificamente a las especies del género Nothofagus
sobre todo su rango de distribucién geografico (33°-
56° S) (Orfila 1976, Rossow 1982). En los bosques
andino-patagonicos de Nothofagus del lado argentino
M. punctulatum es una de las especies mas abundantes
del género, y en Argentina y Chile su distribucién
coincide con la del género Nothofagus (Orfila 1978).
Misodendrum punctulatum, es parasita principalmente
de N. pumilio (Opep. & Ende.) Krasser (lenga), N.
antarctica (G. Forst.) Oerst (iiire) y N. dombeyi (Mirb.)
Oerst (coihue). Los frutos de M. punctulatum son
aquenios secos y pequefios (2 mm) provistos de tres
setas de hasta 1 cm de longitud (Orfila 1976) que les
permiten volar y anclarse pasivamente de manera
principal en pequefias ramas y tallos del hospedador.
Los tallos de M. punctulatum presentan crecimiento
simpodial (Orfila 1976, 1978), poseen tejidos
fotosintéticos reducidos con hojas en forma de
pequenas escamas. Después de la dispersiéon las
semillas germinan sobre las ramas de los
hospedadores, el hipocoétilo recurvado crece y se
adhiere a la rama hospedadora a través de substancias
pegajosas. Finalmente el haustorio (hipocétilo
modificado) penetra el xilema del arbol estableciendo
la relacion hospedador-hemiparasita. Misodendrum
punctulatum florece durante la primavera (desde
finales de septiembre a inicios de noviembre), sus
frutos maduran al inicio del verano, la dispersion
ocurre entre enero y febrero y las semillas germinan
durante la siguiente primavera (Tercero-Bucardo 2001,
Tercero-Bucardo & Kitzberger 2004). Se ha observado
que las infecciones de ramas pueden vivir hasta 22
anos y mas de 100 anos cuando se establecen en los
troncos principales del hospedador, esto define a M.
punctulatum como una de las plantas hemiparasitas
mas longevas del mundo, reportadas hasta ahora
(Tercero-Bucardo & Kitzberger 2004).

La especie hospedadora

Nothofagus antarctica (G. Forst.) Oerst., cominmente
llamada nire o firre, presenta la mayor amplitud
ecologica de las especies de Nothofagus sudamericanos
(Donoso et al. 2006). Es una especie caducifolia que
puede encontrarse tanto como arboles de 10 a 15 m de
alto en sitios con condiciones dptimas o como arbustos
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de 1 a 3 m en sitios xéricos, rocosos o expuestos a
condiciones adversas (Veblen et al. 1996). Esta es
considerada una especie pionera al igual que otras
especies de Nothofagus, ya que es intolerante a la
sombra y posee cierta adaptabilidad a las condiciones
de campo abierto (Donoso 1993), a la vez que presenta
una corta dispersién anemdcora de sus semillas
(Knapp et al. 2005). En los bosques del norte de la
Patagonia, N. antarctica se convierte en la especie
dominante inmediatamente después del fuego, esto
hace que se vea favorecida en areas afectadas por
incendios frecuentes (Veblen & Lorenz 1987). Posee
una capacidad de reproduccion vegetativa mayor que
otras especies de Nothofagus, lo cual constituye un
modo de propagacion para la especie especialmente en
relacion a la ocurrencia de disturbios. Su dinamica esta
fuertemente asociada a incendios forestales y es
ramoneada por herbivoros ungulados (Veblen et al.
1996). Esta especie, también se reproduce facilmente
en forma asexual en condiciones naturales (Donoso et
al. 2006). Produce rebrotes a partir de raices
adventicias desde ramas parcialmente enterradas y
regenera vigorosamente desde la base del tronco
(Veblen et al. 1996, Vidal-Russell & Premoli 2004). En
comparacion a las otras especies del genero tiene vida
corta, mostrando signos de senescencia entre los 80-
120 anios (Veblen et al. 1996). Misodendrum
punctulatum crece prolificamente sobre N. antarctica,
favoreciendo el debilitamiento de sus ramas y el ataque
por otros agentes de dano (Donoso et al. 2006). La
infeccion (establecimiento) de esta hemiparasita en las
ramas del hospedador produce tumores, también
efectos negativos en la calidad de la madera (Reyes et
al. 1986).

Dispersion de semillas

Los estudios de dispersion de semillas en bosques se
hacen en general a partir de plantas aisladas o plantas
ubicadas en los bordes de bosques (Harper 1977,
Rovere & Premoli 2005). El muestreo de dispersion de
semillas de M. punctulatum se realizé al finalizar el
periodo de dispersion (a finales de enero) en una
poblacion de N. antarctica. Para ello se eligieron 10
arbustos de N. antarctica (hospedador) los cuales
contenian infecciones individuales (infeccion focal) que
eran plantas femeninas de M. punctulatum, de tamano
similar, en etapa reproductiva. Cada arbusto remanente
estaba aislado al menos 50 m de otros ejemplares
infectados. El muestreo se realizé en franjas de 20 m
de largo por 1 m de ancho en direccion a cada punto
cardinal, i.e. se realizaron cuatro franjas por
hospedador. Dentro de cada franja se registro el
numero de semillas encontradas tanto en las ramas del
hospedador que contenia a la infeccion focal como de
potenciales hospedadores no infectados presentes en el
area muestreada. También se registré la distancia
desde infeccion focal a cada rama donde se
encontraban las semillas. Esta metodologia utilizada
para medir semillas, por medio de observaciones
directas o censos visuales sobre el piso del bosque a lo
largo de franjas, fue utilizada antes por otros autores
(Cerdeira Morellato & Voltolini 2000%). La distancia a

1 CERDEIRA MORELLATO LP & VOLTOLINI JC
(2000) Field methods to estimate fruit and seed
production. 3rd International Symposium-
Workshop on Frugivores and seed dispersal
biodiversity and conservational perspectives.
August 6-11, 2000. Sao Pablo, Brasil.

lo largo de la cual se evaluo la dispersion en nuestro
trabajo, se calculé basandose en la relacion utilizada
como norma en silvicultura, donde la distancia de
diseminacién por viento de las semillas en especie
forestales varia entre una y dos veces la altura del arbol
(Donoso 1993). Dado que la altura de los arbustos
hospedadores en el sitio de estudio era de 3 a6 my
copas de aproximadamente 3 m de diametro, la
distancia en la cual se observo la dispersion de semillas
de M. punctulatum cubre mas de lo exigido por dicha
norma.

Colonizacion

La colonizacion de M. punctulatum sobre N. antartica
se evalu6 en el mes de enero en el mismo matorral
postfuego donde se estudio la dispersion. El patron de
colonizacién se determiné a partir de 16 arbustos
focales de N. antartica, remanentes postfuego, los
cuales tenian mas de 10 infecciones de M. punctulatum
(plantas femeninas y masculinas). Los mismos se
encontraban como minimo a 50 m distantes entre si y
ubicados aproximadamente a 300 m del fragmento mas
cercano de bosque no quemado. Se trazoé una franja de
30 m desde cada arbusto focal, se registré la distancia
de los arbustos de N. antartica colonizados por nuevas
infecciones (distancia de recolonizacién). Cada una de
las 16 franjas fue colocada al azar segun uno de los
puntos cardinales hasta completar cuatro para cada
direccidn.

Analisis de datos

La altura de los arbustos indica la altura promedio
desde donde ocurre la dispersidn, ya que algunas de
las hemiparasitas pueden estar infectando ramas altas
o ramas bajas. Para calcular las distancias de
dispersion se promediaron las distancias obtenidas
para los distintos hospedadores, a fin de evitar que las
diferencias pudieran deberse a la altura de la planta
(Willson 1992). Es importante mencionar que en este
trabajo la medicién de la distancia de dispersion
corresponde a un dnico evento, por el contrario la
colonizacion (infeccién) puede representar varios
eventos, ya que es el resultado de lo acumulado
durante varios anos. También es importante aclarar
que el muestreo podria estar subestimando el nimero
de infecciones, debido a que se sabe que las plantas de
M. punctulatum, al inicio de su ciclo de vida, tienen un
periodo variable de (2-3 afios) durante el cual estan
presentes pero como “holoparasitas”, i.e. solo crece
internamente dentro del tejido del hospedador, sin
producir ramas (Tercero-Bucardo & Kitzberger 2004).
A partir de los datos registrados, se calcul6 el
numero de semillas dispersadas hacia cada punto
cardinal a intervalos de 2 m desde el hospedador focal.
Se utilizé dicho rango (2 m) ya que el diametro
promedio de la copa de los hospedadores era de 3 m, de
esta manera la primera categoria (0-2 m) agruparia a las
semillas que caen dentro del hospedador focal que
alberga a la fuente de semillas. A partir de estos datos
de dispersion se estim6 la forma de la curva de
distribucion de las semillas para cada orientacién (norte,
sur, este y oeste), también para el promedio de todas las
orientaciones. Mediante un paquete estadistico de ajuste
de funciones, se realizaron pruebas estadisticas de la
bondad de ajuste de los datos a un modelo y se
obtuvieron los parametros del modelo que mejor
explicaba la distribucién de los datos. Con los valores
promedios de numero de semillas y nimero de
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infecciones para cada distancia y orientacién, se
realizaron analisis pareados por orientacién mediante la
prueba de Wilcoxon. Mediante correlacion de Sperman
se estimd la relacion entre el promedio del numero de
semillas y el promedio de las infecciones para cada
distancia. También se realizo el test de Kolmogorov-
Smirnov a fin de comparar la distribucién promedio
(para todas las orientaciones) de las semillas
dispersadas y de las infecciones establecidas, en
relacion a la distancia del hospedador focal.

RESULTADOS
Dispersion de semillas

El nimero de semillas dispersadas disminuy6
marcadamente con la distancia desde la fuente
de semillas u hospedador focal (Fig. 1). La
maxima distancia de dispersién primaria
registrada desde la fuente de semillas fue de
10 m hacia el este (Fig. 1). En general, la
distancia promedio de dispersion fue de 3.1 m,
por lo tanto la mayor acumulacién de semillas
ocurria cerca de la infeccion focal. El nimero
de semillas dispersadas en direcciones norte,
sur, este y oeste, no mostraron diferencias
significativas entre si (pruebas de Wilcoxon;
norte-sur: P = 0.20, Z = 1.28; norte-este: P =
0.22, Z = 1.21; norte-oeste: P = 0.46, Z = 0.73;
sur-este: P = 0.14, Z = 1.46; sur-oste: P = 0.46, Z
= (.73; este-oste: P = 0.10, Z = 1.62). Las curvas
de dispersion, para los cuatro puntos
cardinales se ajustaron a un modelo
exponencial negativo (Fig. 1). Los valores de
los parametros del modelo y sus ajustes
fueron: hacia el norte (y = 2.3 + 287.48eX, r2 =
0.81, F(1 9 = 34.8); sur (y = 1.76 + 219.73e*, r? =
0.84, F9) = 40.9), este (y = 2.72 + 669.56e™, r?
=0.98, Fq9 = 378.4), oeste (y = 2.04 + 311.87¢
X, 12=0.95, F(19) = 10.6) y para el promedio (y =
1.39 + 70.75e*, r? = 0.57, F (1 9) = 146.0), donde
(x) es la distancia desde las planta madre, e
(y) numero de semillas dispersadas.

Colonizacion

La maxima distancia de colonizacion desde los
arbustos focales fue de 20 m en la orientacion
sur Fig. 2. La distancia promedio de
colonizacion de las cuatro orientaciones fue de
13.5 m (Fig. 2). El namero de infecciones de
M. punctulatum en el sitio de estudio declind
marcadamente con la distancia desde el
hospedador focal. Las curvas de colonizacion
hacia cada orientacion se ajustaron

significativamente a una distribucién
exponencial negativa (norte: r2= 0.98; sur: r? =
0.98; este: r2 = 0.99; oeste: r2 = 0.98 y el
promedio de las orientaciones: r = 0.99 (Fig.
2)). Las frecuencias de colonizacién entre
orientaciones no presentan diferencias
significativas Wilcoxon (norte-sur: P = 0.50, Z =
0.67; norte-este: P = 0.50, Z = 0.67; norte-oeste:
P =0.79, Z =0.27; sur-este: P = 0.60, Z = 0.52;
sur-oste: P = 0.17, Z = 1.36; este-oste: P = 0.53,
Z = 0.63). Las curvas de colonizacién, en los
cuatro puntos cardinales se ajustaron a un
modelo exponencial negativo (Fig. 2). Los
parametros de los modelos y sus ajustes
fueron: hacia el norte (y = 0.27 + 408.68eX), r2 =
0.98, F(1149 = 914.5), hacia el sur (y = 0.75 +
528.61eX, r? = 0.98, Fy14) = 619.6), al este (y =
0.29 + 451.75e%, 12 = 0.99, F(114) = 986.4), al
oeste (y = 0.53 + 497.69¢X, r? = 0.98, F(y14) =
663.9) y para el promedio de las orientaciones
(v = 0.27 + 471.07e, r2 = 0.99, F(1 14 = 5948.8),
donde (x) es la distancia desde el hospedador,
e (y) el nimero de nuevas infecciones.
Respecto a la proporcién entre arbustos
infectados y no infectados en las distintas
orientaciones, se observo que la proporcion de
individuos infectados fue similar para las
orientaciones norte, sur, y este (1:6), y menor
que hacia el oeste (1:10).

Relacion entre dispersion y colonizacion

Existe una alta correlacion entre el nimero de
semillas y el numero de infecciones
establecidas en funcién de la distancia desde la
fuente de semillas. La correlacion de Sperman
mostré un alto coeficiente de correlacién (r =
0.91; P < 0.01). El test de Kolmogorov-Smirnov
evidenci6 que no existen diferencias
significativas entre la distribucién promedio de
la dispersiéon de semillas y la distribucion de
las infecciones desde el hospedador focal (P >
0.10) (Fig. 3).

DISCUSION

Las distancias de dispersion en Misodendrum
punctulatum son acotadas y menores a 10 m.
Esto indica que la dispersion de semillas en M.
punctulatum podria ser una de las mds cortas
dentro de las plantas hemiparasitas. Incluso,
podria ser menor a las hemiparasitas con
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Fig. 1: Numero promedio de semillas de M. punctulatum en diferentes orientaciones en funcion de la distan-
cia desde la planta madre (barras). Las lineas de puntos indican la distribucién (exponencial negativa) a la
que se ajustaron los datos de dispersion. Los valores de los parametros del modelo y sus ajustes fueron:
hacia el norte (y = 2.3 + 287.48¢*, r2= 0.81, F(1 9 = 34.8); sur (y = 1.76 + 219.73¢e*, r? = 0.84, F(1 9) = 40.9), este
(y = 2.72 + 669.56e*, r2 = 0.98, F(19) = 378.4), oeste (y = 2.04 + 311.87¢e*, r? = 0.95, F(19) = 10.6) y para el
promedio (y = 1.39 + 70.75¢e*, r? = 0.57, F(;.9) = 146.0). Donde (x) es la distancia desde las planta madre, (y)
numero de semillas dispersadas.

Average seeds dispersed of M. punctulatum towards different compass aspect from the focal plant (bars). Fitting models
for each cardinal point and average (dotted line). Parameters of model fitted were: north (y = 2.3 + 287.48ex, r? = 0.81,
F,9) = 34.8); south (y = 1.76 + 219.73e*, r? = 0.84, F 1 9) = 40.9), east (y = 2.72 + 669.56e*, r2= 0.98, Fy ) = 378.4), west (y
= 2.04 + 311.87e*, r? = 0.95, F(;9) = 10.6) and average (y = 1.39 + 70.75e, r2 = 0.57, F(; 9y = 146.0). (x) means distance
from the focus plant to seeds, and (y) number of seeds dispersed.



DISPERSION Y COLONIZACION DE MISODENDRUM PUNCTULATUM 381

80 [ 80 [
70 + Norte 70 F 3 Sur
60 60 | |}
50 -1 50
40 H1 Z
30 H & 30 1|3
20 H |3 20 - |3
[7)] . o
© 10|} 10 ||| F
S g Ll 0 Lllllteranasssinssnnnnan ‘
g 5 10 15 20 25 30 0 5 10 15 20 25 30
£
L 80 80
o 70 Este 70 | . Oeste
g 60 60 | |3
3 50| 50 | |3
40 |} 40 - |k
30f| & 30tk
20|13 20 ||}
10} 10 1|3,
0 L [ e esteeessonsssenans L [0 JL L A e oovosl
0 5 10 15 20 25 30 0 5 10 15 20 25 30
80 r _
70 | Promedio
60 [}
50 | |3
40 |t
30 |8
20|}
10 |3
0 Ll .m:mnm“..h...h....‘--- Lol

0 5 10 15 20 25 30

Distancia (m)

Fig. 2: Distancia promedio de colonizacion de M. punctulatum en diferentes orientaciones en funcion de la
distancia desde el hospedador focal (barras). Las lineas de puntos indican la distribucién (exponencial nega-
tiva) a la que se ajustaron los datos de colonizacion. Los parametros de los modelos y sus ajustes fueron:
hacia el norte (y = 0.27 + 408.68e), r?= 0.98, F(; 14y = 914.5), hacia el sur (y = 0.75 + 528.61e*, r2= 0.98, F(1 14
= 619.6), al este (v = 0.29 + 451.75ex, r?= 0.99, F(1 14) = 986.4), al oeste (y = 0.53 + 497.69¢, r?= 0.98, Fy 14 =
663.9) y para el promedio de las orientaciones (y = 0.27 + 471.07¢e*, r?= 0.99, F 114, = 5948.8). Donde (x) es la
distancia desde el hospedador, (y) el niumero de nuevas infecciones.

Average distance of colonization M. punctulatum towards different cardinal directions as a function of the distance to the
parent tree (bars). Fitting models for each cardinal point and average (dotted line). Parameters of model fitted were: north
(v = 0.27 + 408.68e™), r? = 0.98, F (1 14) = 914.5), south (y = 0.75 + 528.61e*, r2= 0.98, F(y 14 = 619.6), east (v = 0.29 + 451.75¢°
X, 12=0.99, F(1 14) = 986.4), west (v = 0.53 + 497.69¢, r? = 0.98, F(; 14 = 663.9) and average (y = 0.27 + 471.07e¥, r? = 0.99,
F,14) = 5948.8). (x) means distance from the focal host to the new infection, and (y) number of new infection.
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Fig. 3: Distribuciéon promedio de la dispersiéon de semillas (barras negras) y de las infecciones (barras

grises) para cada distancia, desde el hospedador focal.

Average distribution of the seeds dispersal (black bars) and infections (grey bars) by each distances from focal host.

dispersion balistica, mecanismo que permite
dispersar las semillas hasta 40 m de distancia
desde la fuente (Hawksworth 1961). A
diferencia de los muérdagos con dispersion
anemocora o balistica, los muérdagos
dispersados por aves pueden llevar las semillas
a mas 50 km desde la planta madre (Murphy et
al. 1993).

Las cortas distancias de dispersion en M.
punctulatum podrian determinar que la
velocidad y probabilidad de colonizacion de
nuevos hospedadores sean relativamente
bajas. La llegada de las semillas de M.
punctulatum a un sustrato adecuado para el
establecimiento es un proceso fortuito, a
diferencia de la mayoria de plantas
hemipardasitas dispersadas por aves que
cuentan con una relaciéon altamente
especializada que ha coevolucionado,
convirtiendo a las aves en dispersores
eficientes y efectivos (Reid 1991). Las cortas
distancias de dispersion de M. punctulatum
también podrian ser un mecanismo para
incrementar la probabilidad de caer sobre los
sustratos adecuados para la germinaciéon y el
establecimiento y asegurar la supervivencia.

En M. punctulatum la forma de la sombra
de las semillas es acotada y asimétrica
respecto de la fuente. Esto indica que las
semillas se dispersan en su mayoria a cortas
distancias de la madre y mds lejos hacia
algunas orientaciones que hacia otras, en este
caso hacia el este, probablemente relacionado
con la direccion predominante del viento
(noroeste) en el sitio de estudio. Esta misma
asimetria también se ha observado en otra
especie de los bosques andino patagdnicos
como Embothrium coccineum (Rovere &
Premoli 2005). Las altas cantidades de semillas
encontradas en las ramas que estan mas cerca
de la fuente de semillas, debido a las cortas
distancias de dispersion observadas, harian
suponer que las setas presentes en los frutos
de Misodendrum cumplen un papel mas
importante como estructuras de anclaje en las
ramas de los hospedadores que como
estructuras adaptadas para facilitar el vuelo.

Factores como la direccion del viento,
disponibilidad de hospedadores, la gravedad y
las estructuras de sostén (setas) hacen que las
semillas se acumulen en lugares determinados
y cerca de la planta madre (en los primeros 4
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m). Durante la dispersion, las semillas se van
alejando progresivamente de la fuente tanto
vertical como horizontalmente, generando un
patrén tridimensional (sensu Willson 1992),
que es generado por un efecto de dispersion
en cascada. Primeramente se produce una
acumulaciéon de semillas en las ramas mas
cercanas a la fuente, y luego ocurren episodios
de dispersion secundaria desde las ramas mas
altas del hospedador hacia las mas bajas. Este
patréon hace que las semillas queden
dispuestas en un espacio tridimensional con
forma de un cono invertido, i.e., que se
ensancha a medida que se aleja de la fuente de
semillas. La geometria de la trayectoria de
dispersion en M. punctulatum también puede
estar reflejando la distribucién de la biomasa
de ramas de los hospedadores. En este caso la
superficie del cono de dispersion representaria
la zona donde estan las ramas hospedadoras
con menor probabilidad de ser infectadas y la
probabilidad de infeccion incrementaria hacia
el interior del cono. Aunque se sabe que en M.
punctulatum la probabilidad de éxito de
infeccion aumenta con la disminucién del
didmetro de las ramas (Tercero-Bucardo &
Kitzberger 2004), y los didametros de las ramas
de los hospedadores son determinantes en el
éxito de establecimiento de las infecciones de
las plantas parasitas (Dawson & Ehleringer
1991, Sargent 1995, Hawksworth & Wiens
1996, Amico & Aizen 2000). La posicion y
altura de la fuente de semillas, ubicacién de la
infeccion en el hospedador son parametros
importantes en la dinamica de infeccion de M.
punctulatum. Las semillas que provengan de
infecciones que estén a mayor altura podrian
alcanzar mayores distancias de dispersion, lo
cual incrementa la probabilidad de escapar de
la planta focal y colonizar a un nuevo
hospedador. El patrén encontrado indicaria
que el proceso de recolonizaciéon de M.
punctulatum en poblaciones de hospedadores
es lento, e.g. después de un fuego la
colonizacién ocurre a partir de arbustos
hospedadores remanentes sobrevivientes a
este disturbio. Las primeras infecciones
ocurren en proximidades de la fuente de
semillas u hospedador focal y a medida que las
infecciones secundarias van madurando
sexualmente, estas nuevas infecciones
dispersan semillas hacia los hospedadores mas
lejanos a la fuente primaria. En este trabajo se

evidencio6 una alta correlacion espacial entre el
numero de semillas dispersadas y el numero
de infecciones, i.e., el mayor numero de
infecciones se encuentran donde el viento
deposita la mayor cantidad de semillas y
ocurre en las cercanias del hospedador focal,
similar a lo observado por Overton (1994) en el
muérdago Phrygilanthus sonorae y Aukema &
Martinez del Rio (2002) en Phoradendron
californicum. Nuestros resultados también
sugieren que en M. punctulatum no hay
limitacion del reclutamiento debido a la
dispersion y apoya directamente nuestra
hipotesis referida a que la dispersion anemofila
de M. punctulatum condiciona el patron de
colonizacién en matorrales postfuego de N.
antarctica. Si bien la tendencia es pensar que
las distancias de dispersion deberian ser
mayores que las distancias de colonizacién, en
nuestro caso observamos que la distancia de
dispersion y colonizacion son similares. Esto
podria tener dos interpretaciones posibles: que
las semillas no son depredadas después de la
dispersion y que no ocurren, con frecuencia,
eventos de dispersion secundaria.

Si relacionamos las distancias promedio de
dispersion de M. punctulatum (3.1 m) con el
tamano promedio de las copas de los
hospedadores (3 m) podriamos inferir que el
proceso de reinfeccion (establecimiento dentro
del hospedador que contiene la fuente de
semillas) es el hecho mas frecuente. Este
proceso de reinfecciéon puede facilitar la
formacién de metapoblaciones de
hemiparasitas, donde cada hospedador
funciona como un parche de habitat dentro de
una matriz formada por arbustos de especies
no hospedadoras u hospedadores resistentes a
dichas infecciones (sensu, Overton 1994).
Estudios con otras hemiparasitas han
encontrado que existe una relacion entre la
tasa de infeccion y el tamano del hospedador
(Elias 1987), debido a que los arboles mas
grandes recibiran mayor numero de semillas.
Aunque en otros casos, como en Prygilanthus
sonorae, Overton (1994) no encontréd
resultados consistentes que apoyaran esta
relacion. En el caso de M. punctulatum se ha
observado que las altas cargas de parasitas no
desencadenan eliminacién de ramas de los
hospedadores por las infecciones (Tercero-
Bucardo 2001, Tercero-Bucardo & Kitzberger
2004). De hecho los Nothofagus producen
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mortalidad natural de ramas lo cual no
necesariamente esta asociado a la carga de
infecciones (Veblen et al. 1996).

Un solo trabajo que estudié el efecto
fisiologico directo de M. punctulatum sobre
sus hospedadores, concluye que esta
hemipardsitas tiene baja patogenicidad
(Tercero-Bucardo 2001). Esta Dbaja
patogenicidad podria explicarse por razones de
caracter evolutivo, donde se plantea que las
caracteristicas no deletéreas podrian ser una
respuesta a las cortas distancias de dispersion
de sus semillas (Lipsitch et al. 1995). En este
caso, M. punctulatum habria desarrollado
mecanismos de regulacién del uso de agua
parecidos a los de sus hospedadores, e.g.
control estomdtico, a fin de mantener una
relacion con su hospedador durante un tiempo
suficiente para colonizar nuevos
hospedadores.

Los efectos de las pardasitas sobre sus
hospedadores también pueden ser indirectos.
Se ha observado que al morir las infecciones
de M. punctulatum los tejidos del hospedador,
donde se encontraban los haustorios, son
colonizados por hongos <xiléfagos que
producen la descomposicion del lefio afectado
(Cwielong & Rajchenberg 19952, Tercero-
Bucardo 2001), adicionalmente las infecciones
debilitan fisicamente la rama haciéndola mas
susceptible a la ruptura por el viento o la nieve.
Es decir, la colonizaciéon o infeccion de M.
punctulatum, sobre N. antarctica, no afectaria
directamente la supervivencia de la planta
hospedadora, pero si su condiciéon sanitaria,
haciéndola mas vulnerable al ataque de hongos
e insectos xiléfagos. La consecuencia mas
importante de este efecto desde el punto de
vista silvicultural es cuando las infecciones
ocurren en los troncos principales, ellas
generan manchas o pudriciones en el lefo
bajando la calidad de la madera para su
explotacion, e.g. en Nothofagus pumilio (Bava
1999). Este mismo autor, encontré que los
rodales con alta incidencia de pudriciones de
troncos coinciden con los rodales que
presentan mas infecciones de M. punctulatum
en los fustes.

2 CWIELONG PP & RAJCHENBERG M (1995)
Forma de ataque y danos provocados por
Misodendron punctulatum en la lenga. IV Jornadas
Forestales Patagonicas: 56-66, octubre 1995. San
Martin de los Andes, Neuquén, Argentina.

Los patrones de distribucién espacial de M.
punctulatum presentados en este trabajo,
seran utiles para planificar medidas de manejo
con fines comerciales (controlando las
infecciones) o de conservaciéon de la
biodiversidad. Considerando la acotada
dispersion de M. punctulatum, una alternativa
de manejo en rodales de interés comercial
podria basarse en desparasitar los arboles
focales para evitar la infeccién de los
renovales. Por otro lado, con fines de
conservacion, los resultados de este trabajo
podrian ser tutiles en proyectos de restauracion
ecolégica. En el caso de N. antarctica que
rebrota en matorrales postfuegos, de no existir
individuos remanentes infectados como fuente
de semillas se podrian dispersar
deliberadamente semillas de M. puctulatum en
los rebrotes. Los resultados de este trabajo
proporcionan un mayor conocimiento de esta
interaccion ecoldgica, tan frecuente en los
bosques de Nothofagus de Argentina y Chile.
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