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RESUMEN. Los arbustos tienen frecuentemente un efecto nodriza importante que favorece el
establecimiento de especies herbaceas y, en consecuencia, aumenta la riqueza floristica. En este
estudio se evalu6 la importancia de los arbustos sobre la riqueza especifica y abundancia de
hierbas en la region de la Prepuna a escalas de parche (parches individuales y tipos de parche),
de comunidad (paisaje) y de region. A la escala de parches individuales, la riqueza de especies
herbéceas fue mayor bajo arbustos que en sitios abiertos en dos de las cuatro localidades estudiadas.
A la escala de tipos de parche, se encontraron mas especies asociadas a espacios bajo arbustos en
todas las localidades. Las pruebas de rarefaccion confirmaron un mayor niimero de especies bajo
arbustos y mostraron la influencia positiva de los arbustos sobre la riqueza de hierbas a escala
de comunidad, aunque con variaciones en la magnitud de esta influencia segtin la localidad. Los
patrones encontrados fueron consistentes a través del gradiente latitudinal estudiado, lo que
sugiere que, al menos en ciertos afios, la incidencia positiva de los arbustos sobre las hierbas no
es s6lo un fenémeno local. Ademads, dado que los arbustos albergan diferentes comunidades de
hierbas segtin la localidad, su influencia positiva parece aumentar a escala regional. Este estudio
es el primero que documenta el papel beneficioso de los arbustos sobre la riqueza de hierbas en
los Andes subtropicales.

[Palabras clave: hierbas, riqueza especifica, Andes subtropicales, rarefaccién, facilitacién]

AssTRACT. The influence of shrubs on the diversity and abundance of herbaceous plants in the
Prepuna at different scales: Shrubs usually have a beneficial effect on herb species richness. In this
study, the importance of shrubs/small trees on herb species richness and abundance in the Prepuna
biogeographical region was evaluated at the patch (individual patches and all individual patches
considered together, i.e., patch types), community (landscape) and regional levels. At individual
patch level, a tendency towards more herb species in association with shrub undercanopies was
found, although only in two of the four localities studied the differences were statistically significant.
At patch type level, more species were found associated to the below shrub microhabitats in all
four localities. The analyses conducted with rarefaction runs confirmed a greater species number
beneath shrubs and showed the positive effect of the shrubs on species richness at community
scale, although showing variations in magnitude in the different localities. The patterns found
were consistent across the latitudinal gradient studied, indicating that, at least in certain years,

the positive influence of shrubs on herbs is not only a local phenomenon. Moreover, as shrubs
harbor different herb communities depending on locality, their positive effect seems to increase
at regional scales. This study is the first reporting the beneficial role of shrubs on herb richness in
the subtropical Andes.
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INTRODUCCION

Los ecosistemas aridos se caracterizan por
poseer paisajes organizados en dos fases, una
dominada por espacios abiertos y la otra en la
que preponderan los arbustos (y/o pequefios
arboles), ya sea aislados o formando grupos
mas o menos grandes (Montafia 1992; Aguiar
& Sala 1999). Las caracteristicas microclima-
ticas y edéficas suelen ser diferentes en los
microhabitats asociados a estas dos fases (Ca-
llaway 1995; Moro et al. 1997; Pugnaire et al.
2004). Las condiciones mas mésicas existentes
bajo los arbustos permiten que las plantulas
de diferentes especies de lefiosas y suculentas
puedan establecerse en sus respectivas comu-
nidades (Arriaga et al 1993; Callaway 1995;
Pugnaire et al, 1996; Lopez & Valdivia 2007),
lo cual no seria posible en suelo desnudo. Esto
se conoce como el sindrome nodriza, y se trata
de una forma de facilitacién (Callaway 1995).
Estas diferencias en las caracteristicas abiéticas
suelen asimismo influir en la composicién y
la abundancia de las hierbas, produciéndose
diferentes tipos de comunidades herbaceas
en funcién del microhébitat [bajo arbustos o
fuera de los arbustos (Went 1942; Mueller 1953;
Akpo 1997; Facelli & Brock 2000; Tewksbury
& Lloyd 2001)]. Esta capacidad de los arbustos
de modificar el ambiente creando microclimas
marcadamente diferentes de los presentes en
espacios abiertos y de permitir asi el estable-
cimiento de una determinada flora asociada
a esos microclimas mas mésicos hace que los
arbustos sean considerados ingenieros del
ecosistema (sensu Jones et al. 1997).

La influencia positiva de los arbustos puede
ocurrir a nivel de parches individuales [escala
de microparcelas de muestreo (Pugnaire et al.
1996; Wilby & Sachak 2004)], pero parece ser
particularmente evidente a escalas mayores,
como la que incluye los tipos de parche [escala
del conjunto de especies de todas las micro-
parcelas de muestreo de una localidad dada
(Cavieres et al. 2002; Badano et al. 2006)]. Es-
tas escalas mayores han sido poco estudiadas
y/o resaltadas. La escala regional, en parti-
cular, ha sido muy raramente abordada (e.g.,
Tewksbury & Lloyd 2001). La influencia de los
arbustos puede ser mas o menos importante a
escala de comunidad. Por ejemplo, serd escasa
cuando no estén presentes especies asociadas
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exclusivamente a los espacios bajo canopeo
y se ird haciendo cada vez mayor a medida
que el nimero de estas especies exclusivas
aumente. Otros factores que pueden influir
en la diversidad de hierbas del paisaje son
la riqueza de herbéceas a nivel de parches
individuales y la magnitud de la cobertura
arbustiva. Por otro lado, la influencia de los
arbustos puede variar en el tiempo, dado que
de un afio a otro las condiciones abiéticas de
las zonas aridas (en particular las precipita-
ciones) pueden diferir marcadamente. Segtin
la teoria del gradiente de estrés (Bertness &
Callaway 1994), se esperaria una influencia
facilitadora mayor en afios mds secos, ya que
entonces el microclima méas mésico creado por
los arbustos podria permitir la supervivencia
de algunas individuos. Los pocos estudios que
se conocen muestran resultados ain ambiguos
(Tielborger & Kadmon 1997; Wilby & Sachak
2004).

La influencia de los arbustos sobre el estable-
cimiento y diversidad de especies enlos Andes
subtropicales ha sido escasamente explorada
(e.g., de Viana 2001; Lopez et al. 2007). Como
parte de una serie de estudios encaminados
a develar los factores que intervienen en la
estructuraciéon y funcionamiento de las co-
munidades vegetales de los Andes dridos, con
este estudio investigamos la influencia de los
arbustos sobre la diversidad y abundancia de
hierbas a diferentes escalas espaciales en un
primer afio de observaciones. Las escalas con-
sideradas fueron las de parche y comunidad.
A diferencia de otros estudios, aqui evaluamos
también las caracteristicas de esa influencia en
diferentes lugares de una regién biogeografica,
por lo que también se analizé esa influencia a
una escala regional.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El estudio se realiz6 en cuatro lugares situa-
dos en la region biogeografica de la Prepuna
(Tabla 1). La region esté localizada en los An-
des subtropicales (Argentina y Bolivia), entre
2000 y 3200 m de altura (Cabrera & Willink
1973; Lépez 2000). La Prepuna tiene un clima
arido a semidrido, con precipitaciones meno-
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Tabla 1. Caracteristicas geogréficas, climaticas y de vegetacion de las localidades estudiadas.

Table 1. Geographic, climatic and vegetation characteristics of the studied sites.

Precipitacién Tempeatura Cobertura

Localidad / Altitud media anual media anual vegetacién

Coordenadas (msnm) (mm) (°C) lefiosa (%)  Especies lefiosas dominantes

Parinolqui 3100 300 aprox. 222 Prosopis ferox, Trichocereus
20°43.645" S werdermannianus, Oreocereus
65°34.146' W celsianus

Humahuaca 3200 191 12.4 30.1 Baccharis boliviensis, Prosopis
23°06.373" S ferox, Caesalpinia trichocarpa,
65°22.553" W Trichocereus atacamensis

Payogasta 2600 129 14-15 15.3 Bulnesia schickendantzii, Prosopis
25°03.850" S torquata, Cercidium praecox,
66°03.894" W Larrea divaricata

Los Cardones 2900 90 6.3 Bulnesia schckendantzii, Larrea

25°11.039" S
65°58.860" W

divaricata, Plectrocarpa rougesii,
Trichocereus atacamensis

res de 100 mm anuales en localidades de la
Prepuna argentina y algo mayores de 300 mm
en sectores de la Prepuna boliviana (Tabla 1).
Dado que las lluvias no se producen en forma
de nevadas, la region puede considerarse toda-
via como un desierto calido. La vegetacion de
la Prepuna esta constituida por matorrales y
bosquecillos bajos mas o menos abiertos, en los
que se destacan Prosopis ferox, Cercidium andico-
la, Acacia feddeana, Bougainvillea spinosa, Tricho-
cereus spp., Aphyllocladus spartioides, Flourensia
fiebrigii, Gochnatia glutinosa, Bulnesia spp., La-
rrea divaricada, Senna crassiramea, Cleistocactus
spp. y muchas especies de cactus columnares
y opuntioideos (Cabrera 1976; Lopez & Beck
2002). Para el estudio se escogieron zonas con
vegetacion representativa prepunefia (compo-
sicion floristica y estructura propias de gran-
des sectores de la Prepuna segtin su latitud)
que tuvieran una extension de al menos varias
hectéreas y en los que existiera comparativa-
mente poca influencia humana.

Diserio del muestreo

En cada sitio de trabajo se muestrearon, de
manera sistemaética, espacios bajo arbustos
y espacios abiertos. Ambos microhabitats se
seleccionaron a partir de puntos localizados

cada cinco metros a lo largo de una linea de
muestreo ubicada al azar. Se eligieron los
arbustos de didmetro >1 m mads cercanos al
punto y los espacios abiertos contiguos a los
arbustos. En cada punto de muestreo se coloco
una microparcela de 40 x 20 cm y se anot6 la
presencia/ausencia de cada especie de hierba
a fin de calcular su frecuencia (porcentaje de
microparcelas en que se present6 una determi-
nada especie). En Payogasta se muestrearon 30
arbustos y 30 espacios abiertos; en los Cardo-
nes se emplearon 80 microparcelas para cada
microhabitat. Para Humahuaca y Parinolqui
se muestrearon 50 microparcelas por tipo de
parche. Los distintos tamafios de muestra se
determinaron en funcién de los niveles de ri-
queza percibidos: alli donde la riqueza parecia
muy baja (Payogasta) se optd por muestrear
menos. También influyeron algunos aspectos
logisticos y de acceso y facilidad de realizacion
del trabajo. Sin embargo, las pruebas de ra-
refaccién utilizadas (ver mas abajo) permiten
enfrentar el problema de diferente tamafio
muestral. No todas las microparcelas regis-
traron especies y en los anélisis de rarefaccién
solamente se consideraron las microparcelas
con presencia de al menos una especie ya que
los paquetes estadisticos empleados para es-
tas pruebas solo admiten microparcelas con al
menos una presencia.
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El andlisis para la escala de parche se divi-
di6 en dos niveles. El primer nivel se refiri6
a los parches individuales, es decir, el de las
microparcelas de 40 x 20 cm, y con €l se evalud
la riqueza promedio de especies por micro-
parcela. El segundo nivel, tipos de parche,
considerd los valores de riqueza acumulados
de una localidad dada, es decir, la suma de
las especies de todas las microparcelas. Esta
separacion del andlisis resulta importante por-
que, en el caso de los valores acumulados de
riqueza, se considera la tasa de recambio de
especies, que puede ser diferente entre tipos
de parche. Esto significa que uno de los dos
tipos de parche puede resultar mas rico que
el otro a la escala de las unidades de mues-
treo (las microparcelas) pero, a causa de una
escasa variacién en composicién floristica de
una microparcela a otra, su riqueza acumula-
da podria ser menor (tendria menor ntimero
de especies acumuladas con el aumento en el
area). En consecuencia, obtuvimos una lista de
especies observadas por tipo de parche (ver
Apéndice). No obstante, dado que las listas de
especies observadas en cada localidad pueden
no representar adecuadamente la riqueza total
de sus respectivas comunidades, recurrimos
a pruebas de rarefaccion basadas en muestras
(Gotelli & Colwell 2001) con empleo del esti-
mador de riqueza Chao 2 (Badano & Cavieres
2006 a, b; Badano et al. 2006). Este estimador
puede utilizarse para determinar si una mues-
tra representa adecuadamente la riqueza de
especies de una comunidad. Ademéds, de esta
manera se pueden comparar muestras de di-
ferente tamarfio, que es lo que finalmente obtu-
vimos en algunas de las localidades (diferente
n en areas bajo y fuera de arbustos y entre
localidades) debido a la ausencia de especies
en algunas microparcelas, parcelas que fueron
eliminadas. Para las pruebas de rarefaccién se
empleé el programa Estimates 8.0.0.

La segunda escala es la que aqui llamamos
comunidad (también denominada paisaje en
otros trabajos). Se define como la escala que
engloba tipos de parche multiples (Wright et
al 2002); en nuestro caso hubo solo dos tipos:
espacios bajo arbustos y espacios abiertos.
Para el caso de la escala de comunidad, Wright
et al (2002) propusieron primero estimar los
atributos de la comunidad no modificada por
la especie ingeniera (en nuestro caso, los arbus-
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tos). Esto significa estimar la riqueza de suelo
abierto. Luego se deben comparar esos atribu-
tos con los presentes en un 4rea similar pero
donde se incorporan los parches modificados
por los arbustos, considerando las coberturas
relativas de ambos tipos de parches (la cober-
tura de los arbustos es baja en relacién con el
suelo abierto, y es esencial tomar en cuenta
esto para el analisis a esta escala). Este analisis
permite determinar cudnto cambia la riqueza
de los espacios abiertos si a estos se afladen
los parches constituidos por arbustos (véase
también Badano & Cavieres 2006 a, b). En
otras palabras, a escala de comunidad, lo que
se compara son los espacios de suelo abierto
con esos mismos espacios pero incorporando
los parches arbustivos (considerando su cober-
tura). Las rarefacciones para el caso de la escala
de comunidad se efectuaron sin reemplazo,
como lo sugieren Gotelli & Colwell (2001). Se
crearon matrices compuestas a partir de las
matrices individuales de cada microhabitat.
La matriz de arbustos se transpuso una vez a
la matriz compuesta y la matriz de espacios
abiertos se transpuso tantas veces como fue
necesario a fin de que los porcentajes de ambos
tipos de matrices representaran las cobertu-
ras de los dos microhdbitats (ver Tabla 1). Por
ejemplo, para el caso de Humahuaca, donde
la vegetacion lefiosa cubre cerca de 1/3 de la
superficie, la matriz de arbustos se copi6 una
vez y la de espacios abiertos, dos veces, de
modo que la primera representase en torno
a un 30%, que corresponde a la cobertura
vegetal de esa localidad. Para Payogasta, esa
relacion fue de uno a cinco (una vez la matriz
de arbustos, cinco la de espacios abiertos);
para Los Cardones, de uno a quince; y para
Parinolqui, de uno a cuatro. Se tuvieron en
cuenta las listas de especies y los valores del
estimador Chao 2 de diversidad (correspon-
dientes al tamafio muestral de cada microha-
bitat y lugar) como indicadores de la riqueza
especifica de cada tipo de parche y localidad.
Esta matriz compuesta de paisaje se compar6
con las matrices compuestas de arbustos y es-
pacios abiertos, que se configuraron de modo
analogo al empleado con las matrices de pai-
saje (es decir, para el caso de Humahuaca, por
ejemplo, se copiaron las matrices de espacios
abiertos y de zonas bajo arbustos dos veces;
las de Los Cardones se copiaron 15 veces, etc.).
Se prefiri6 este andlisis (e.g., a uno en el cual
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se extrajeran al azar tantas microparcelas por
microhabitat como lo exigiese la cobertura ar-
bustiva de cada localidad) debido a que, por
la eliminacién de las microparcelas sin espe-
cies el tamafio muestral se redujo de manera
importante. Si bien las matrices compuestas
produjeron tamafios muestrales mayores, lo
que se buscaba en realidad era comparar las
tendencias de las curvas de espacios abiertos
de la comunidad con las que incorporaban
ademas a los arbustos [i.e., espacios abiertos
vs. espacios abiertos + parches de arbustos
(ver Jones et al 1997)], y esto se logré con el
procedimiento empleado.

Finalmente, para el caso del andlisis regional
nuestro interés se centré en comparar si los
patrones de las distintas localidades diferfan
0 no entre si, a fin de evaluar si se trataba de
fendmenos idiosincrasicos o, mds bien, si estos
eran consistentes de una localidad a otra, lo
que brindaria mayor generalidad a los hallaz-
gos. Para ello, comparamos los patrones de las
cuatro localidades. Ademas, a escala regional
resulta informativo comparar la composicién
floristica de las localidades estudiadas.

RESULTADOS

A la escala de parches individuales, en dos
de las localidades se encontraron mas especies
en el microhabitat bajo arbustos y en dos no
hubo diferencias significativas (Tabla 2). A
nivel de tipos de parche, las listas de especies
y el estimador Chao 2 indican que en todos los

INFLUENCIA DE LOS ARBUSTOS SOBRE LA DIVERSIDAD DE HIERBAS

lugares se presentaron mas especies asociadas
a los espacios bajo arbustos, aunque en una
de ellas (Los Cardones) las diferencias fueron
muy pequenas (Fig. 1y Tabla 3). En Payogas-
ta y Los Cardones, el Chao 2 parece sefialar,
por el marcado traslape de su barra de error
con la barra de la curva especies-area, que el
esfuerzo muestral fue suficiente para represen-
tar la riqueza real de estas zonas. Lo mismo
parece ocurrir con el microhébitat “espacios
abiertos” de Humahuaca y, en menor medida,
con los de Parinolqui. En cambio, la muestra
del microhabitat “arbusto” de Humahuaca
parece no representar apropiadamente los
verdaderos valores de riqueza especifica alli
presentes en términos absolutos, aunque si
en términos relativos (el niimero de especies
encontrado es claramente menor al estimado,
pero las diferencias entre microhabitats se
mantienen).

De las 22 especies de hierbas encontradas en
Los Cardones, 19 estuvieron asociadas a ar-
bustos y 17 a espacios abiertos (ver Apéndice).
Cinco especies se encontraron exclusivamente
bajo arbustos, tres solo en sitios abiertos y ca-
torce fueron comunes a ambos microhdbitats.
Las especies mas abundantes, y presentes en
ambos microhébitat, fueron Aristida adscen-
sionis y Tribulus terrestris, especialmente la
primera. Mayormente asociados a arbustos
resultaron Tragus andicola, Verbesina aff. ence-
lioides, Sclerophylax cf. adnatifolia y una Bora-
ginaceae indeterminada. Mds comunes fuera
de los arbustos fueron Neocracca heterantha y
Enneapogon desvauxii.

Tabla 2. Namero de especies promedio por microparcela (escala de parches individuales; 40x20 cm)
en los microhdbitats de las cuatro zonas de estudio y resultados de la prueba de significacién. * indica

diferencias significativas.

Table 2. Average number of species per quadrat (individual patch scale; 40 x 20 cm) in the microhabitats
of the four study areas and results of the significance test. * indicates significant differences.

Microhabitat
Localidad Bajo arbustos Abierto Prueba de T Nivel de significancia
Payogasta 1.8 1.0 5.2* <<0.01
Los Cardones 2.0 1.9 0.8 0.409
Humahuaca 1.3 1.2 0.7 0.516
Parinolqui 29 0.8 7.0* <<0.01
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Tabla 3. Riqueza de especies (como niimero de especies) de las cuatro localidades (escala tipo de parche,
i.e., todas las microparcelas de una localidad dada consideradas globalmente). El estimador Chao 2 se
refiere al tamafio muestral de cada microhdbitat de cada localidad.

Table 3. Species richness (as number of species) of the study areas (patch type scale, i.e., all quadrats of
a given locality considered globally). The Chao 2 estimator refers to the sample size of each microhabitat
in each area.

Segtn lista de especies Segtin Chao 2
Bajo arbustos Abierto Bajo arbustos Abierto
Payogasta 7 3 8 3
Los Cardones 19 17 20 17
Humahuaca 15 11 25 12
Parinolqui 26 8 31 13
Payogasta Los Cardones
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Figura 1. Curvas de rarefaccién de la riqueza especifica (mas una desviacién estandar) de hierbas en las
localidades estudiadas a la escala tipos de parche. En todos los casos, las curvas inferiores se refieren a los
parches de suelo abierto y las superiores, a los parches bajo arbustos. Los simbolos a la derecha se refieren
al valor del estimador de riqueza Chao 2 correspondiente al tamafio muestral de cada microhabitat. Nétese
que la escala de los ejes difiere entre localidades.

Figure 1. Rarefaction curves of herb species richness (plus one standard deviation) of the localities studied
at patch type scale. In all cases, the lower curves refer to the open space patches and the upper ones, to
the patches beneath shrubs. The symbols at the right refer to the value of the Chao 2 richness estimator
of the sample size of each microhabitat. Note that the scale of the axes differ among sites.
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En Payogasta la diversidad fue mucho me-
nor. Solo registramos un total de siete especies,
todas ellas bajo arbustos y solo tres en sitios
abiertos. Cuatro fueron exclusivas de espa-
cios bajo arbustos y tres resultaron comunes
aambos microhdbitats. Aristida adscensionis fue
comuin a los dos microhabitats, pero fue domi-
nante en los sitios abiertos. La Boraginaceae
indeterminada fue mas frecuente bajo arbus-
tos, al igual que Enneapogon desvauxii que, a
diferencia de la poblacién de Los Cardones,
no fue registrada en sitios abiertos.

En Humahuaca se encontraron 20 especies,
nueve exclusivas de sitios con arbustos, cinco
de sitios abiertos y seis presentes en los dos
microhabitats. Eragrostis sp. y Enneapogon des-
vauxii fueron las mas frecuentes bajo arbustos,
y E. devauxii fue abundante en espacios de sue-
lo abierto junto con Evolvulus sericeus.

En Parinolqui, el lugar més diverso, encon-
tramos 27 especies de hierbas. Diecinueve fue-
ron exclusivas de sitios con arbustos, ocho se
registraron tanto bajo como fuera de arbustos
y solo una resulté ser exclusiva de suelos abier-
tos. Tarasa sp., Aristida adscensionis y Evolvulus
sericeus fueron abundantes bajo arbustos, en
tanto que Allionia incarnata y Evoloulus sericeus
dominaron los espacios alejados de la vegeta-
cién lefiosa.

La influencia de los arbustos parece ser
importante también a nivel de comunidad
(Fig. 2). Enlas cuatro localidades claramente se
encontraron mas especies en el paisaje modi-
ficado (espacios abiertos + arbustos) que en el
no modificado (s6lo espacios abiertos). Parece
existir una correlacién entre la importancia de
los arbustos para determinar la riqueza espe-
cifica y su cobertura. En Humahuaca y Pari-
nolqui, el impacto de los arbustos fue mayor
y en Los Cardones, con solo 6% de cobertura,
su influencia fue escasa.

Discusion

Los resultados obtenidos en este afio de ob-
servaciones mostraron que los arbustos des-
empefan un papel importante en favorecer
el aumento de la riqueza de especies herba-
ceas. Dado que albergaron varias especies de
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hierbas que estuvieron ausentes de los sitios
abiertos, su influencia resulté mas o menos
importante a nivel de comunidad, dependien-
do dela localidad. Sin embargo, su incidencia
positiva se percibié ya a la escala de parches
individuales (nimero promedio de especies
por microparcela), pues la tendencia a un
mayor nimero de especies bajo arbustos fue
consistente en las cuatro localidades (aunque
estadisticamente solamente en dos). Ademas,
dado que el patrén es similar entre un sitio y
otro, su influencia resulté también importante
a nivel regional.

Los diferentes tamafos muestrales no pa-
recen haber afectado los resultados, pues las
pruebas de rarefaccién muestran las mismas
tendencias que las de los datos de campo: en
ambos casos se destaca el papel positivo de
los arbustos a diferentes escalas. Solamente
el microhabitat bajo arbustos de Humahuaca
parecié no haber sido muestreado adecuada-
mente. De todos modos, las diferencias entre
microhabitats de esa localidad resultaron evi-
dentes pese a estas deficiencias de muestreo.
De cualquier modo, pese a que los resultados
de las observaciones de riqueza de este micro-
habitat pueden resultar un poco conservado-
ras, el andlisis de rarefaccién nos sugirié los
valores reales.

Si bien no fue posible encontrar informacién
sobre las precipitaciones del periodo anterior
al de las observaciones, varios indicios su-
gieren que se traté de un periodo lluvioso.
Por un lado, se observé abundante cober-
tura de hierbas. Por otro, pobladores de las
localidades estudiadas sefialaron la mayor
cantidad de precipitaciones poco antes del
comienzo del estudio, en coincidencia con
numerosos dafios causados por agua (espe-
cialmente caminos cortados) en los lugares
de estudio y rio abajo de estos. Los datos de
precipitacién de una localidad ubicada en el
limite entre Prepuna y Puna, no muy aleja-
da de la zona de estudio (La Quiaca, 22° S,
3400 m.s.n.m.) registraron, entre noviembre
y febrero, 305 mm (www.tutiempo.net), fren-
te a los 256 mm promedio para ese periodo
(www.worldclimate.com).

La composicion especifica de hierbas de las
zonas de estudio resulté ser diferente. Solo
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la graminea Aristida adscensionis mostré un
cardcter mas ubicuo en este afio de observa-
ciones. Esto sugiere que la influencia de los
arbustos aumenta con la escala, ya que en di-
ferentes lugares estos albergaron diferentes
comunidades de hierbas, aumentando asi la
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y Parinolqui) tuvieron mds especies asociadas
exclusivamente al microhébitat bajo arbustos.
Esto podria indicar que en las zonas aridas con
alta cobertura de arbustos hay una influencia
positiva mayor sobre la diversidad de hierbas
que en las que poseen baja cobertura arbustiva.

Por otro lado, la abundancia relativa de las
especies compartidas por ambos microhébitats

diversidad regional. Resulta notable que las
localidades con mayor cobertura (Humahuaca
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Figura 2. Curvas de rarefaccién de la riqueza especifica (mas una desviacién estandar) de hierbas en las
localidades estudiadas a la escala de comunidad (paisaje). En todas las localidades, la curva punteada
corresponde a la escala de comunidad. En el caso de las curvas con lineas continuas, las curvas inferiores
se refieren a los parches de suelo abierto y las superiores, a los parches bajo arbustos. Los simbolos a la
derecha se refieren al valor del estimador de riqueza Chao 2. Ténganse en cuenta las diferentes escalas
de los ejes de las distintas curvas de rarefaccién.

Figure 2. Rarefaction curves of herb species richness (plus one standard deviation) for the localities
studied at community (landscape) scale. In all localities, the dotted line corresponds to the community
scale. In the case of the solid curves, the lower curves refer to open space patches and the upper ones,
to patches beneath shrubs. Symbols at the right refer to the value of the Chao 2 richness estimator. Note
different scale of the axes.
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(bajo y fuera de arbustos) en los diferentes si-
tios de estudio mostré importantes diferencias
seglin se tratase de uno u otro microhabitat,
lo que sugiere una mayor preferencia de estas
especies por las condiciones microclimaticas
de uno de los microhébitat. Sin embargo,
este patrén podria también estar vinculado
a una dispersion asimétrica, en la cual los ar-
bustos podrian actuar como barreras fisicas
que retienen las semillas de ciertas especies
(Aguiar & Sala 1997). Si este fuera el caso, no
se podria invocar una interpretacion facilita-
dora para explicar el fendmeno. No obstante,
si los arbustos actuaran simplemente como
barreras, se esperaria encontrar al menos al-
gunos individuos de las especies retenidas, en
microhdbitats mas abiertos, lo que no ocurrié
para varias especies. Por lo demas, el fenome-
no de retencion de semillas encontrado por
Aguiar & Sala (1997) se refiere a la Patagonia,
un semidesierto templado con caracteristicas
estructurales (e.g., presencia de gramineas en
mata, forma de vida ausente en la Prepuna) y
ecologia diferente de la de los semidesiertos
subtropicales, y ademas considera la distribu-
cién de las semillas de una sola especie cuyas
semillas poseen estructuras accesorias (lemma
y palea) que facilitan su dispersién por viento.
La mayoria de las especies de hierbas de la
Prepuna carece de estructuras de dispersion
(Lépez 2003), por lo cual es poco probable
que exista importante movimiento secunda-
rio lateral de semillas de herbaceas. El hecho
de que estas especies crezcan en ambos tipos
de microhabitat podria también interpretarse
en términos de una dindmica fuente-sumidero
(Wright et al. 2002; Oesterheld & Oyarzabal
2004) en la cual las poblaciones de especies
abundantes bajo arbustos sostienen a las
poblaciones mds reducidas de los espacios
abiertos.

Estudios similares realizados en las zonas
aridas de Sudamérica sugieren una influen-
cia relativamente escasa de los arbustos
en su contribucién a la riqueza especifica
(Gutiérrez, et al. 1993; Rossi & Villagra 2003;
Larrea-Alcazar et al. 2006). Sin embargo, los
resultados de estos trabajos se refieren a la
escala de parches individuales, escala a la
cual la riqueza de hierbas no es necesaria-
mente mayor en asociacién con espacios bajo
arbustos (e.g., Jones et al. 1997; Badano et al.

INFLUENCIA DE LOS ARBUSTOS SOBRE LA DIVERSIDAD DE HIERBAS

2006). No obstante, diferentes estudios sefialan
la importancia, a veces considerable, de los
arbustos en la riqueza floristica a diferentes
escalas, incluida la de parches individuales
(e.g., Pugnaire et al. 1996; Akpo et al. 1997;
Cavieres et al. 2002). El presente estudio, jun-
to con los recién mencionados, demuestra el
papel positivo de los arbustos en aumentar
la riqueza de especies de hierbas a nivel de
parche, comunidad y a mayores escalas. Las
diferencias parecen estar en la intensidad de
esa influencia positiva. Ademas, para un mis-
mo lugar, esa influencia parece variar de afio
a afio (ver Tielborger & Kadmon 1997), hecho
que pretendemos evaluar en el futuro para el
caso de la Prepuna.

El papel benéfico de arbustos y arboles so-
bre la riqueza de hierbas se ha documentado
también en otras regiones geograficas, como
los desiertos norteamericanos (Muller 1953;
Tewksbury & Lloyd 2001; Schade et al. 2003),
el desierto del Negev (Munzbergova & Ward
2002), el desierto australiano (Facelli & Brock
2000) y el sudeste de Espafia (Pugnaire et al.
1996). Esta influencia positiva se ha observa-
do incluso en ambiente mésicos, como los
Alpes (Choler et al.2001), el norte de Espana
(Gémez-Aparicio et al. 2005) y el Himalaya
(Joshi et al. 2001). Esta influencia positiva de
los arbustos sobre la diversidad de hierbas y
otras formas de vida ha hecho que puedan ser
considerados ingenieros del ecosistema (sensu
Jones et al. 1997).

Prosopis ferox, la especie dominante en
grandes sectores de las partes mas altas de
la Prepuna, mostré un papel positivo central
para el establecimiento de hierbas, particular-
mente evidente en el caso de Parinolqui, ya
que todos los arbustos de las observaciones
correspondieron a esta especie. Por otro lado,
parece ser una nodriza potencial de especies
de cactus (Lépez et al. 2007) que, ademds de
tener diversos usos (Outon 1991; Torrico et
al. 1994), puede emplearse en estudios del
paleoclima (Morales et al. 2001).

Nuestro estudio evalu ciertos aspectos del
papel de los arbustos en determinar la riqueza
de especies herbaceas. Sin embargo, el tama-
fio y/o edad (Haase et al., 1996; Callaway &
Walker, 1997; Tewksbury & Lloyd, 2001) y la
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identidad especifica del arbusto (McAuliffe
1986; de Viana 2001; Facelli & Temby 2002)
son caracteristicas que deberdn evaluarse,
junto con la escala temporal, a fin de conocer
su influencia sobre la riqueza de hierbas.
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Apéndice. Frecuencia (%) de las especies por tipo de parche para las cuatro localidades estudiadas.

Appendix. Species frequency (%) for each patch type in the four study sites.

Los Cardones Payogasta Humahuaca Parinolqui

Bajo Sitios Bajo Sitios Bajo Sitios Bajo Sitios
arbustos abiertos arbustos abiertos arbustos abiertos arbustos abiertos

Especie (n=68) (n=71) (n=30) (=30) ([=39) (n=30) (n=47) (n=27)

Acanthaceae

Stenandrium dulce 33
Amaranthaceae
Gomphrena sp. 74 2.8 3.3 2.1 3.7
Guileminea sp. 2.6 6.7 4.3
Amaryllidaceae

Hieronymiella cf. 2.9 42 3.3
aurea

Asteraceae
Gamochaeta sp. 2.1
Heterosperma sp. 7.4 2.8 2.6 43

Parthenium 12.8
hysteroporus

Pectis sessiliflora 3.7
Schkuhria pinnata 2.8 2.1

Verbesina aff. 17.6 2.8
encelioides

Verbesina aff. 2.9
Brassicaceae
Lepidium aletes 19.1
Lepidium sp. 15
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae aff. 1.4
Cardionema sp. 2.1
Drymaria sp. 2.6
Chenopodiaceae

Chenopodium 17.9 43
graveolens

Convolvulaceae
Dichondra argentea 17.0
Dichondra sericea 2.6 6.7
Evolvolus sericeus 10.3 46.7 31.9 59.3
Evolvolus sp. 10.0
Euphorbiaceae
Euphorbia sp. 1.4 8.5 3.7
Fabaceae
Astragalus sp. 2.1
Neocracca heterantha 44 31.0
Liliaceae
Anthericum sp. 2.1 3.7
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Apéndice. Continuacion.

Appendix. Continued.

Los Cardones Payogasta Humahuaca Parinolqui

Bajo Sitios Bajo Sitios Bajo Sitios Bajo Sitios
arbustos abiertos arbustos abiertos arbustos abiertos arbustos abiertos

Especie (n=68) (M=71) (n=30) ®=30) (M=39) (M=30) (@N=47) (n=27)

Malvaceae

Tarasa sp. 29 14 68.1 3.7
Nyctaginaceae

Allionia incarnata 2.9 5.6 43 66.7
Poaceae

Asistida adscensionis 61.8 60.6 86.7 96.7 23.3 57.4 74

Enneapogon 14.7 31.0 40.0 33.3 73.3

desvauxii

Eragrostis nigricans

Eragrostis sp.
Festuca sp.
Microchloa sp.
Munroa sp.
Nassella sp.
Stipa ichu

Stipa sp.
Tragus andicola
Portulacaceae

Portulaca cf. oleracea

Portulaca sp. 1
Portulaca sp. 2

Sclerophylax aff.
adnatifolia

Solanaceae
Solanum sp.
Verbenaceae
Verbena sp.
Zigophyllaceae
Tribulus terrestris
Indeterminadas
¢;Boraginaceae?
(Brassicaceae?
Poaceae
Poaceae
(¢Eragrostis?)
Asteraceae
Caryophyllaceae
Especie
indeterminada 1
Especie
indeterminada 2
Especie
indeterminada 3
Especie
indeterminada 4

59

26.5

27.9

20.6

16.2

1.5

1.5

9.9

11.3

3.3

7.0

29.6

2.8 46.7

3.3

6.7

6.7

3.3

38.5

7.7

5.1
17.9

2.6

2.6

2.6

2.6

3.3

6.7

3,3

10.6

4.3

10.6

12.8

2.1
43

2.1

12.8

2.1
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