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Resumen. Cuando la diversidad local en m comunidad está limitada por factores ecológicos que actúan 
a escala local (exclusibn competitiva, factores ambientales, disturbios, depredación, parasitismo) se dice 
que la m- esrá saturada de especies. Sin embargo, procesos que actúan a escala regional pueden 
limitar el número de especies capaces de ocupar un lugar en la comunidad. En ese caso, se dice que la 
comunidad no está saturada de especies. Considerando las especies arbóreas de 42 sitios de bosque 
maduro de las Yungas de Argentina, se puede observar m estrecha relación positiva entre riqueza 
regional (calculada a partir de distribuciones geográficas) y riqueza local (calculada sobre la base de 
censos de 0.1 ha y listas de especies). Esto implica que, más alM del tipo y naturaleza de los factores 
ecológicos que puedan estar actuando a escala local, éstos no son suficientes para limitar a la riqueza 
local, ssUlo que ésta depende más bien de la disponibilidad'regional de especies para ocupar determinada 
corrarnidad. De esta forma, se resalta la ivportancia de estudios que puedan discriminar entre los factores 
ecológicos locales y los procesos regionales como determinantes de la riqueza local. 

Abstract. When local commwlity diversity is lirnited by local ecological factors (competitive exclusion, 
environmental factors, disturbance, predation, parasitism) is referred as saturated. However, processes 
acting at r e g i d  S& can set iimrmts to the nurnber ofspecies avaiiable for colonizing the local community. 
Considering arboreal speaes from 42 sites of old growth forests in Argentine Yimgas, a close and positive 
relatl'onshp between r e g i d  species nchness (calculated from geographic distributions) and local species 
nchness (calnclatedfrm 0.1 ha c m  and species lis&) can be observed. This means that local ecological 
factor is not sufJicient to limit local species richness and regional avaiiabiliS, of colonizing species is 
Unportant. This underscores the need for studies that discriminate between the efSects of local ecological 
factors and regional processes in detennining the local species richness. 

Introducción 

La llamada crisis de la biodiversidad (Wilson 1988) renovó el interes en los estudios de diversidad de 
comunidades y sus causas o dete-s. De acuerdo con los conceptos de exclusión competitiva (Hardin 
1960), de nicho ecológico y simjiitud limitante (Hutchinson 1957), la riqueza de especies dentro de áreas 
pequeñas y ecológicamente homogéneas (Le. escala local) estarh limitada por las interacciones entre las 
especies (competencia, depredación, parasitismo). Además, muchos autores han intentado relacionar la 
diversidad con el medio fisico local (e.g. Pianka 1966, Conneli 1978, Gentry 1988). Sin embargo, en los 
Úiíimos años se ha reconocido que los atributos y el funcionamiento de las comunidades y los ecosistemas 
dependen de procesos que operan a distintas escalas espaciales y temporales (Ricklefs 1987, Allen y Starr 
1982, Ricklefs y Schluter 1993). 

Si las interacciones entre poblaciones son las principales fuerzas que regulan la diversidad en una 
comunidad local, esta deberia estar saturada de especies (Terborgh y Faaborg 1980), en el sentido de que 
aumentos en la riqueza de especies regional tendrían poco o ningún efecto en la riqueza de especies local. 
Si por el contrario, aumentos en la riqueza regional se traducen en aumentos en la riqueza local, se dice 
que la comunidad esta no-saturada, y la diversidad local estaría limitada por el aporte de especies desde 
la región circundante (Corneli 1985a y 1985b, Ricklefs 1987, Cornell 1993). 
Muchos procesos que ocurren a gran escala espacial y temporal como la evolución de especies, los cambios 
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cl@dtyos y la historia biogeográñca, condicionan el número de especies en una región. Además de los 
ipr;iice-sos biogeográficos y evoiutivos, en una escala intermedia ("mesoscale" Roughgarden et al. 1988) 
varios procesos ecológicos pueden conectar la riqueza regional con la riqueza local (Holt 1993). Por 

e ej,emplo, el efecto de masa (Shmida y Wilson 1985) explicaría la presencia de especies, debido a que tienen 
,% núcleo reproductivo en una comunidad vecina en iugares en los que no pueden automantenerse. Si las 

, especiis funcionan como metapoblaciones (Gilpin y Hanski 1991), la ocurrencia de una especie en una 
! comunidad local depende de un proceso regional que involucra dispersión y dinámica de parches. 
1 

i .  Desde un punto de vista tanto teórico como práctico, es importante establecer en qué caso considerar 
. . cáusas e$ológicas locales o regionales para explicar la diversidad de especies en una comunidad. Para esto 

, se debe probar si la comunidad de interés está o no saturada (Comell 1993, Cresswell et al 1994). Una 
forma de responder a esta pregunta es examinar la relación entre la riqueza regional y la riqueza local de 
muestras de comunidades comparables en distintas áreas geográficas (Terborgh y Faaborg 1980, Comell 

-- 198%; Comeil1993). Las c o m  saauadas mostrarán un "techo" en el número de especies a escala 
1ocaGcuando aumenta la riqueza regional. Por el contrario, las comunidades no saturadas mostrarán un 
incremento proporcional de la riqueza local con los aumentos de la riqueza regional. 

Las comunidades vegetales constituyen un sistema interesante para este tipo de estudio, ya que las 
plantas comparten la necesidad de unos pocos recursos esenciales (Harper 1977), lo que hace más probable 
que la competencia sea importante. Aquí examino, para especies arbóreas, la relación entre la riqueza local 
y regional en tres sectores latituáinales y en todo el rango altitudinal de las Yungas Argentinas (Cabrera 
1976). 

Los estudios de estructura, composición y diversidad en las Yungas han sido de tipo descriptivo y 
comparcitivo (e.g. Brown y Ramadori 1989, Grau y Brown 1995 a y b.), destacando al clima y las posibles 
influencias de los cambios Pleistocénicos como responsables de la distribución regional actuai de las 
especies. También se ha destacado la importancia de los disturbios (deslizamientos de ladera 
principalmente) como determinantes de la estructura y composición de estas comunidades (Grau y Brown 
199%). 

Las Yungas Argentinas aparecen en las laderas orientales de las Sierras Subandjnas desde el limite 
con Bolivia (22"LS) hasta el lúmte entre Tucumán y Catamarca (28OLS). Se pueden reconocer. sobre la 
base de la combinación de especies y la fisonomía, tres pisos altitudinales: (1) selva pedemontana, entre 
400 y 600 msnrn; (2) selva montana, entre los 600 y 1500 msnm; y (3) bosque montano, que representa 
el límite de la línea continua de bosque y se sitúa entre los 1500 y 2000 msnm pudiendo llegar hasta los 
3000 msmn. Descripciones más completas de estas unidades de vegetación se pueden encontrar en Cabrera 
(1976), Hueck (1978), Brown et al. (1985) y Morales et al. (1995). 

La ocurrencia de las Yungas está fuertemente relacionada con la precipitación, encontrándose bosques 
chaqueííos en áreas más secas. Como las precipitaciones son en su mayoría de tipo orogrhficas (Bianchi 
1981), la disposición geomca  de los cordones montañosos hace que las Yungas aparezcan fragmentadas. 
La lluvia está concentrada en verano, cuando se registra casi el 85% del total anual (Bianchi 198 1). 

En un estudio anterior (Morales et. al. 1995) se observó que el principal factor de cambio en la 
composición y riqueza de especies a escala regional está asociado cod la altitud, a pesar de existir una 

P 
importante disminucibn en el número de especies con el aumento de la latitud. Esta disminución latitudinal 
no es gradual sino que sigue la fragmentación de los cordones montañosos, lo que permite distinguir 
claramente tres sectores latitudinales (Brown y Ramadori 1989, Morales et. al. 1995). 

Materiales y Métodos 

Se estimó la riqueza local (RL), diversidad alfa semu Wbittaker (1972), de 39 sitios mediante recuentos 
de especies (18 sitios) y censos de 0.1 ha (21 sitios) compuestos de 10 transectas de 50xZm 
en las que se midieron todas las especies arbóreas de más de 1 cm de diámetro a la altura del pecho (1.3 
m). Se utilizaron además datos de tres sitios estudiados por Brown et al. (1985). Los sitios (Figura 1) 
fueron elegidos considerando que correspondan a bosques "maduros", que no mostraran signos recientes 
de explotación o de grandes disturbios (factores que podrían retardar la exclusión competitiva) y que no 
presentaran cambios ambientales obvios. El bosque montano y el pedemonte correspondientes al sector 
central no están representados en este juego de datos. 
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Figura 1. Esquema de la distriiución de las Yungas de Argentina y los sitios muestreados. Los puntos en el mapa 
corresponden a uno o más sitios muestreados. 
Fígure 1. Scheme showing the distriiution of Argentina Yungas and sample sites. Dots correspond to one or more 
sample sites. 

Los datos aquí considerados no corresponden a áreas geográficas totalmente iedependientes. De 
hecho, a excepción de dos especies end6micas en el sector sur, la lista de especies de los sectores central 
y sur son versiones empobrecidas de la del sector norte. El punto importante al defínir las áreas geográficas 
en las que se compara la relación entre la riqueza regional y la riqueza local es que estas contengan 
diferente numero de especies disponibles para colonizar los hábitats locales. En nuestro caso, los sectores 
latitudides presentan límites evidentes (áreas bajas ocupadas por vegetación cñaqueña). Por otra parte, 
los rangos de d i s m ó n  attitii<lmal de las especies implican cambios en el número de especies disponibles 
a diferentes altitudes dentro del mismo sector latitudinal. 

Para calcuíar el mímero de especies que estarían disponibles para colonizar cada sitio (i.e. riqueza 
regional), se utilizó la base de datos de Moraies et al. (19!25), en la que cada especie arbbrea de las Yungas 
de Argentina tiene asignada una distribución latitudinai (en tres sectores) y un rango altitudinal. Esta base 
fue confeccionada a partir de datos bibliog&cos y de colección (Fundacidn Miguel Lao y Museo de La 
Plata). Dada la posición geográñca (sector latitudinal y altitud) de cada sitio se calculó la riqueza regional 
(RR) contardo aqueUas especies cuya distribución altitudinaí y latitudinal comprende al sitio en cuestión. 
De esta manera, la riqueza regional Be un sitio está limitada, en primer término, por el sector latitudinal 
en el que se encuem (167 eqecies para el sector no*, 90 para el sector central y 79 para el sector sur), 
y en segundo í&mb por su aititud,ya que las especies tienen -os hitados de distniución altitudhal, 
incluso dentro del mismo piso de vegetación. 

Los rangos altitudinales (y por lo tanto la riqueza regional) podrían estar subestimados, ya que 
dependen de los esfúerzos de colecta. Además, la proximidad geográfica de los sitios implicarfa cierto 
grado de autocorrelación espacial. Para mmimizar los posibles sesgos de estos dos problemas, se calculó 
para las combinaciones de pisos de vegetación y sectores lathdkdes, el valor de riqueza regional (ahora 
RR') como el número de especies que habitan cada piso de vegetación según el sector latitudinal y se 
comparó cm el promedio de la riqueza local (ahora RLp). RR' es entonces una estimación más amplia que 
RR, ya que no umsidera las diferencias por altiad dentro de los pisos de vegetación. Utilizar RLp en iugar 
de RL corregiría los efectos de autoconelación espacial. 
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Figura 2. Relación entre la riqueza de especies arbóreas regional y local para las Yungas de Argentina. Línea 
contínua=modelo lineal; iínea segmentada=polinomio de segundo orden. (A) considerando todas las localidades 
(RL) y la riqueza regional según el sector latitudinal y la altitud (RR). Regresión lineal: R2 =0.79, F= 159.8, 
P <0.0001. Polinomio de segundo orden: R2=0.8, F =79.6. P < 0.0001. (B) considerando el promedio de riqueza 
local para cada piso de vegetación y sector latitudinal (Rlp) y la riqueza regional de cada piso y sector (RR'). 
Regresión lineal: R2=0.92, F=57.7, P<0.001. Polinomio de segundo orden: R2=0.92, F 24.2, P<0.005. 
Figure 2. Relationship between regional and local arboreal species richness in Argentine montane forests. Solid 
line=linear model; dashed line=second order polinomial. (A) considering al1 localities (RL) and regional richness 
of latitudiuai sector and altitude (RR). Linear regresion: R2=0.79, F= 159.8, P < 0.0001. Second order polinomial: 
R2=0.80, F=79.6, P<0.0001. (i3) Considering mean local richness for each latitudinal sector and vegetation belt 
(Rlp) and the regional richness for each sector and belt (RR'). Linear regresion: R2=0.92, F=57.7, P<0.001. 
Second order polinomial: R2=0.92, F=24.2, P<0.005. 

El efecto de saturación unplica llegar a pendiente cero, sin embargo las comunidades serían 
hipotéticamente saairables si la riqueza local es una función decelerante de la riqueza regional. Resulta 
entonces útil comparar el ajuste de los datos con un modelo linear contra un modelo decelerante, como un 
polinomio de segundo orden. Para esto se incorporó un termino cuadrhtico a la regresión. Se utilizó el 
programa TableCwe, 3 .O (199 1). 

Resultados 

Puede observarse, para ambas estimaciones, una estrecha relación lineal entre la riqueza regional y la 
riqueza local (Figura 2). El valor de R2 tiende a aumentar a medida que aumenta el número de parámetros 
del modelo de regresión, sin embargo el polinomio de segundo orden mejoró muy poco el valor de R2. 
Además, en ningún caso el término cuadratic0 es significativo, por lo que no habría razones para preferir 
este modelo en vez del lineal. 

Discusión 

Los resultados obtenidos con las dos estimaciones de riqueza regional y local, implican que en las Yungas 
de Argenlina, más allá del tipo y naturaleza de los factores ecológicos que puedan estar actuando a escala 
local, tstos no son suficientes para limitar la diversidad local, sino que ésta depende más bien de la 
disponibilidad regional de especies para ocupar determinada comunidad. En ambos casos, la riqueza local 
aumentó linealmente al aumentar la riqueza regional y no hay indicios de saturación. 

Estos resultados concuerdan con otros estudios, como en himenópteros formadores de agallas en 
robles (ComeU 1985a y b), en insectos herbívoros (Lawton 1990) y en aves de las islas del Caribe 
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(Ricklefs 1987). La relación entre los patrones de diversidad a escala local y regional, sugiere que estos 
deben ser considerados como partes de un sistema jerárqwco en el que los procesos regionales, junto con 
hechos históricos conforman el contexto que influye el resultado de los procesos internos que ocurren en 
la comunidad local gricklefs y Schluter 1993). Esto pone en relieve la importancia de los procesos 
regionales a la hora de explicar la diversidad local. Preguntas como ¿de dónde vienen las especies? o ¿que 
factores limitan la radiación de los taxa? son útiles para comprender estas situaciones. Tambien es de 
esperarse la influencia de factores actuando a escala "intermedian como los efectos de masa y la dinámica 
de metapoblaciones. Por otra parte, todavía no se comprenden cuáles son los factores ambientales que 
limitan la diversidad local del sistema estudiado. El desafio es comprender cómo los procesos regionales 
afectan el pool de especies regional y por lo tanto a la comunidad local. 
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