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RESUMEN

Para una comunidad de bosque de la cuenca del Rio Manso Superior se
ha estudiado: a) su composicién especifica, grado de asoclacién entre
especles, estructura horizontal y vertical y b) la aplicacidn de la teo
ria del nicho ecolégico a la misma. Para ambos aspectos se ha analiza-
do la comunidad bajo el efecto del ramoneo por grandes herbivoros, com-
parandola con la parte de la comunidad protegida del mismo. Para el es
tudio de nichos se analizaron las variables ambientales en funcién de
las cuales ocurre la separacién de nichos y las distintas estrategias
de distribucidn de recursos y disminucion de competencia interespecifi-
ca. La .comunidad es definida en base a las asociaciones de Nothofagus
antarctica con distintas especies de arbustos y, en menor grado, de hier

bas. Ocurren ademis otras dos especies arbdreas: Maytenus boaria y

Schinus patagonicus. Cada una de estas especies determina una subaso-

ciacién al interfor de la comunidad, con especles que les son caracterfs

ticas.

De las varlables ambientales estudiadas, las que condicionan porcio-
nes del nicho total caracterfsticas para cada espegie, son en orden de
importancia: la Intensidad luminosa, la profundidad de ar;aigamlento Yy
el perfodo de desarrollo vegetativo y reproductivo.

Los nichos ecoldgicos se caracterizan en fqnci6n de las medidas de am
plitud, superposicién, forma y desplazamiento. Todas estas medidas son
Gtiles para ldentificar distintos aspectos de las relaciones de competen

cia Interespecffica. .

La intensidad lumfnica es variable al interior de la comunidad y estd
determinada por la posicién y tamafio de las copas de &rboles y de los
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claros entre ellas. La profundidad de arralgamiento est8 condlclonada
por 1a humedad del suelo y en menor grado por la disponibilidad de nu
trlientes. El perfodo de desarrollo estaria determinado por factores
climiticos.

El pastoreo es, en la zona de estudio, moderado. Ain asf prévoca la
modificaclon de las asociaciones espaclales, relaclones de domlnancia,
abundancia de especies, estructura vertical y caracterfsticas microtopo
gréficas. Asimismo se convierte en el factor principal de la determina

cldn de nichos en la comunidad coaccionada.



INTRODUCCION Y OBJET|VOS

Los estudfos de caracterlizacidén de nichos ecolégicos en comunldades
de bosque, que conslderen la totalldad de las especles de FanerSgamas
presentes, son relativamente raros. AGn cuando la distribucién de es-
pecleé, Incluyendo herbSceas y arbustivas, cambla a lo largo de gradien
tes princlipales debido a topograffa, temperatura, humedad o elevacién,
la alta diversidad que se observa en la distribucidn de especles dentro
de una mlisma comunidad Implica que los micro gradientes son también im-

portantes.

Los factores que en princlpio podemos considerar como fundamentales
para explicar la diversidad de una comunidad de bosque son: 1) microto-
pograffa, 2) diferencias locales de contenido de agua y nutrientes en
suelo, 3) estructura del follaje arbdreo, Incluyendo pbsicién y tamafio
de los claros y distancia entre drboles para herbiceas y arbustivas, &)
variacfones climdticas estaclonales, 5) pastoreo selectivo (Whittaker,
1965, 1969; Orians, 1970; Newman, 1973; Mueller-Dombols .y Ellemberg,

" 1974).

Los objetivos del presente estudio son:

Identificar los principales factores amblientales para 1os que exista
superposicién de requerimlentos entre especles vegetales.

Jerarquizar estos factores de acuerdo a la importancia que posean so
bre 1a distribucién de plantas.

Definir el nicho ecolégico (Hutchinson, 1957) de las especies en fun

cién de sus respuestas a dichos factores ampientales.

Establecer el grado de superposicidn entre especies para la obtencién
de recursos. Describir los mecanismos que permitan la disminucién de com
petencla y el mantenimliento de la diversidad especifica observada.

L
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Evaluar posibles alternativas de desarrollo futuro de la estructura
del ecosistema segln el estado actual de las relaclones interespecffi-
cas observadas.



1. ANTECEDENTES

1.1. 'EL CONCEPTO DE NICHO ECOLOGICO

1.1.1. Antecedentes Histéricos y Definiciones

E1 término nicho ha sido usado con varias acepciones por distintos au
tores. Uno de los primeros en usarlo, segiin Gaffney (1975), fué R. H.
Johnson (Johnson, 1910) para el cual el nicho representa la posicién de
una especie animal en el medio ambiente determinada por la provisidn de

alimento y también, adn cuando secundariamente, por factores abidticos.

Sin embargo, el uso de este término por barte de Johnson ha pasado in-
advertido hasta fecha reciente. Es comin que el primer uso del mismo se
adscriba a Grinnel (1917, 1924, 1928) (Vandermeer, 1972; Odum, 1973; Pian
ka, 1974; Pielou, 1974). Para Grinnel (1928), el nicho de cada especie
estd formado por todos aquellos lugares en donde la misma puede vivir,
los cuales a su vez estdn determinados por condiciones del habitat (Odum,
1973; Pielou, 1974), es una subdivisién del ambiente, mds fina y detalla-
_ da que una '‘zona de vida'' (MacArthur, 1968).

Elton (1927), define el nicho ecoldgico como el modo de vida y, espe-
cialmente, la manera de allimentarse de un animal. De alll que se ha con-
slderado que la definiclén de Grinnel puede asimilarse a io que Odum de-
nomina nicho espaclal y la definicién eltoniana al nicho tréfico (Odum,
1973). Las acepciones del término nicho que aquf he presentado son las
que de una u otra manera han perdurado en la llteratura ecolfgica; tam-
bién se ha usado el término para describlr lo que podria denominarse mds
ajustadamente el "territorfo' de una especle (Miller, R. 1958) o bien pa
ra describir un determinado tipo de comportamiento en la bidsqueda de ali
mento (Cody, 1968). |




Cabrera (1932), propone el término castellano ''resldencia' para de-
signar la unidad ecolégica en el sentldo de Grinnel. Asimismo, Cabrera
relaciona la ldea de ''residencla' con la ''Ley de la fncompatibilidad
Ecoldgica'', 1déntica en su formulacién a 1o que fué posteriormente defi
nido como ''principio de exclusidén competitiva' o "axioma de Gause''
(vandermeer, 1972; Odum, 1973).

En general todas estas acepciones responden al deseo de describir la
"posicidn''o '"funcién' que le corresponde a cada especie dentro de una co
munidad, en términos de Grinnel: "la‘unidad de distribucién ditima..."
de las especies. De allf que conceptos simlflares al del nicho ecolégico
en cuanto al papel que cumplen las especies en la naturaleza puedan ha-
1larse en las obras de anterlores naturalistas (Teofrasto e. 300 A.C.;
Linné, 1775; Darwin, 1859).

Es evidente, alin a partir de las pocas definiciones que aqui se presen
tan, que el concepto de nicho es ‘lo suficientemente amplio como para que

‘rgsulte al mismo tiempo vago y confuso (Pianka, 1974).

Sin embargo, este concepto es de Importancla primordial en la teorfa
ecolégica ya que el mismo responde al deseo de explicar dos de las mas so
bresalientes propiedades de los ecosistemas: que en ellos .coexistan espe-
cies aln cuando sus requerimientos ambientales sean muy similares, la co-
existencia ocurre ain en presencia de competencia Interespeclfica; y que
ocurran especles muy abundantes junt6 con otras, Igualmente exitosas en
el ecosistema, que se hallan muy poco representadas (Pielou, 1974).

Segin Orians (1970), la Incertidumbre que existe alrededor de una de-
fintcfén exacta del término nicho esycomparable a la que ocurre al tratar
de definir el conéepto de gen. Resulta de mucha utilidad tener una pala-



bra sencilla que se refiera_a la unlfdad basica de la herencla, adn cuando

su definicion exacta no sea extremadamente importante.

Asimismo, '"Al pensar en la teorfa del nicho tenemos interés en los
factores que determinan que una especie tenga o np éxlito en un ambiente
especifico, y colectivamente, cuantas estrategias pueden coexistir en am
bientes de caracteristicas diferentes. Llamamos nichos a estas estrate-
glas logradas...'" (Orians, 1970).

El concepto moderno de nicho fué postulado primariamente por Hutchinson
en 1957 usando la notaclén que es convencional en teorfa de conjuntos,

brindando de esta manera la primera definicién formal del concepto.

Se tratar§ en detalle esta definicidn elaborada a partir de la 'ley de
tolerancia' de Shelford (1911): Si se consideran dos variables ambienta-
les independientes X.l Y X2 que pueden ser medidas a lo.larﬁo d? coo:-
denadas rectangulares, y se definen los valores 1imites Xps Xys Xo ¥ X,
entre los que una especie S] puede sobrevivir y reproducirse, en el sis
tema de coordenadas quedard definlda un drea. Cada punto de esta area co
rresponderd a un estado ambiental que permitird a esta especie existir in
definidamente. SI las variables son independientes tendremos el caso par
ticular de un 8rea rectangular, adn cuando la misma existird independien-
temente de la forma que tenga. S ahora introducimos uné nueva variable
ambiental X3 al sistema, tendremos_repfesentado un volumen. Si continua
mos introduciendo sucesivas variables Xh eon X hasta que todos los fac-
tores ecolbégicos que condicionen a S] ‘hayan sido tomados en cuenta, ten-
dremos definlido un hipervolumen n-dimensional, cada punto del cual corres-
ponde a un estado ambiental que permite a la especie S] subsistir en for-
ma indefinida. Para la especie S]’ al hihervolumen N] ast definido
Hutchinson lo llama el nicho fundamental de la especie S]. Las variables
consideradas representan aqul tanto factores bidticos (alimento, predado-
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res, pardsitos, etc.) como factores abiSticos (temperatura, agua dispo-
nible, etc.). Asimismo, y en forma totalmente aniloga puede definirse

el nicho N2 de la especle S2 .

Hutchinson en su definicién postula las limitaciones de su concepto
de la siguiente manera: 1) No toma en cuenta el hecho muy probable de que
no en todos los puntos del nicho asT definido la especie posea el mismo
grado de éxito en cuanto a mantenimiento y reproduccién. 2) Supone que
todas las variables ambientales, ya sean bibticas o abidticas, que influ-
yen en la sobrevivencia de una especie pueden ordenarse linealmente, lo
cual obviamente no es posible. 3) El modelo se refiere a un fnstante de
tiempo, por lo tanto especies diurnas y nocturnas que se superpongan, por
eJemplo, en el tipo de alimento que utilizan, poseeran nichos separados,
no considerandose esto en el modelo. Esta restriccién sin embargo, puede
ser obviada suponiendo que algunas de las variables tendrdn extensi6n tem

poral mientras que otras no (Slobodkin, 1962).

Esta formalizacién rigurosa del concepto de nicho permite la interpre-

tacién en términos de teorfa de conjuntos del principio de exclusion com

‘petitiva o Teorema de Gause (Slobodkin, 1962; Odum, 1973) que establece

que si dos especies se encuentran forzadas a competir en un ambiente no
diversificado, una de ellas inevitablemente se extingue. Esto es, que

dos especies no pueden oéupar el mismo nicho ecolégico.

De acuerdo a la definicién Hutchinsoniana si dos especies superponen
sus nichos, y omitiendo el caso casi tautoldgico N]- Nz, tendremos las

siguientes posibilidades:

1) N, es un subconjunto propio de N, ¢

'S

a) Si la competencia es favorable a S], en todos aquellos elementos
de]l ambiente en donde ocurra la interseccién Ny - Ny dado el tiem

po necesario sélo SI perdurar§.



b) Si la competencia es favorable a S, en aquellos elementos del am
biente donde ocurra el subconjunto interseccidén la coexistencia es

posible.

2) N] . N2 es un subconjunto caracteristico de Nl y N2 . En este caso

S] sobrevivira en aquellas partes donde ocurra el subconjunto (Nl- Nz)
y S2 en aquellas partes en donde ocurra la condicién (Nz- N]).
En el subconjunto interseccidén el resultado final estar§ determinado de

acuerdo a las posibilidades analizadas en el caso 1.

Hutchinson define como nicho realizado de S‘ Yy S2 a los subconjuntos
diferencia del caso 2 mds aquella porcién de N]. N2 que implica sobrevi=
6 S

vencia de S respectivamente.

1 2

El caso (1b) es particularmente interesante desde el punto de vista del
estudio de competencia. E] mismo parece contradecir las teorias convencio
nales sobre ella. No es esperable en general que una especie con un nicho
relativamente estrecho sea superior en competencia frente a una especie de
gran amplitud ecolbgica. Sin embargo, veremos mds adelante que las condi=
"ciones de un "nicho incluqu“ son relativamente comunes y que el caso (lIb)

puede explicarse a través de mecanismos particulares de competencia.

Por otra parte, dado el tipo de definicién que ha dado ‘Hutchinson del
nicho, es imposible comprobar el caso Nl = N2 . Dado que el nicho esté
definido como un volumen n-dimensional, y adn cuando dos especies represen
tan la condicidén de igualdad de nicho para n dim%nsiones significativas

siempre existe la posibilidad que ocurra separacién de nicho para otra di-

mensién n + 1 .

L 4
Obviamente este concepto de nicho formalmente riguroso se trata de un

'modelo mental' diffcilmente aplicable en 1a préctica. Ademis, de que el

A ,
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nimero de variables que lo fqrman no est8 acotado, muchas de las coorde

nadas del nicho son ambiguas en cuanto a su definicién (MacArthur, 1968).
No es posible conocer de qué manera su alteracidn puede cambiar la ‘'for-
ma'' del nicho.

*
Precisamente por estos motivos, junto con las objeciones que a su pro

pio modelo propone Hutchinson, se debe a que MacArthur (1968), analogue
el concepto de nicho al de fenotipo. Ambas [deas Implican un ndmero in-
finito de medidas, y poco puede decirse del nicho de cada especie. Sin
embargo, las hipdtesis que puedan formu]arse sobre las diferencias entre
nichos son susceptibles de ser probadas, de alll que en la prictica se ha

ya tendido a definir estas diferencias mds que los nichos en sT mismos.

La definicién formal de Hutchinson permite suponer, al menos en un pri
mer andlisis, que el concepto de nicho es lo suficientemente claro como
para que no existan dudas sobre su significacién y posibilidades de apli-

cacién.

Sin embargo, treinta aflos después de su primera enunciacién (segdn la

- propla aclaraciéﬁ de Hutchinson, 1957) y a la luz de multitud de trabajos

real izados en ''an8lisis del nicho' el sentido del mismo necesita una nue-
va aclaracién. Whittaker, Levin y Root (de ahora en mds WLR, 1973), plan
tean la necesidad de diferenciar los términos de ''nicho, Habitat y ecoto-

. po".

Segin WLR las dificultades de interpretacién del término nicho derivan
precisamente del trabajo de Hutchinson (1957). Como contraposicién indi=-
can que autores previos, o bien posteriores, pero que establecieron su de
finicién en forma .independiente, en especial Elton (1927); Gause (1934);
Andrewartha y Birch (1954); Whittaker (1970), podrfan haber establecido

el uso de este término como ''el papel funcional en la comunidad, pero esa



estabilizacidén no ocurrid" (WLR, 1973).

Segin WLR la definicién de Hutchinson se refiere a requerimientos eco
16gicos en biotopos, esto es, dentro del ambiente de comunidades particu
_lares. WLR definen el estudio de los nichos como el de la relacidn entre

especies y factores ambientales en cuanto a caracteristicas intensivas,

que son variables de importancia en una misma comunidad. Lo contraponen
al estudio de los factores del habitat, cuya caracteristica fundamental

es la de poseer ''extension espacial'’, serfan caracterfsticas extensivas.

Desde este punto de vista, el tratamiento multidimensional de las relacio
nes de habitat (Whittaker, 1952, 1956, 1965; Mueller-Dombois y Ellemberg,
1974) no se relaciona con el concepto de Hutchinson del nicho, dado que °*
el término ''nicho' se referirfa a atributos intracomunitarios, mientras
que ''habitat' harTa lo propio con las caracteristicas intercomunitarias.
WLR expresan también que ambos tipos de variables estin interrelacionadas.
Como ejemplo, la temperatura actuara como un factor de nicho si la unidad
de estudio es una comunidad en la cual se mide esta variable entre los dis
‘tintos estratos vegetales o sus variaciones diarias. En cambio si la uni_
-dad de estudio es mayor, un gradiente topografico montéﬁoso, los cambios
de temperatura que caracterizan diferentes ambientes sersn variables del

habitat.

Obviamente nos encontramos frente a un problema de escala de trabajo,
dado la cual, segin WLR, la misma variable actuarfa definiendo caracterfls

ticas ecoldgicas intensivas o extensivas.

Segin Pielou (1974), la diferencia entre ambas ideas consiste en que el
"nicho'' es un ente abstracto, un hipqrespacio en un sistema n-dimensional.
En cambio el habitat es el espacio real en donde ocurre una especie, es
una noclén concreta, de tres dimensliones como miximo. La dificultad estri
ba en que a veces es posible hallar un ''sitio' donde ocurran las caracte-
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rfsticas de '"nicho'.

Se han mencionado estas diferentes Interpretaciones de términos tales
como ''nicho' y 'habitat' para resaltar que ain cuando la definicién rigu
rosa es la base a partir de la cual la teorfa del nicho se ha desarrolla
do, no ha contribufdo a la clarificacién de términos. Sin embargo esta

falta de precisién no ha obstaculizado el desarrollo de la teorfa (Orians,
1970).

La definicién Hutchinsoniana, sobﬁF la cual se basa este trabajo, pone
de relieve la importancia de seleccionar dimensiones pertinentes para la
identificacidn de nichos. En ausencia de criterios para distinguir dichas
dimensiones el Gnico procedimiento posible a seguir seria el medir todas
las dimensiones, lo cual es andlogo a querer medir todas las caracteristi-
cas de un fenotipo. Es por ello que toda la teoria de nicho se ha elabora
do a partir del supuesto, todavfa no contradicho, de que el nimero de di-

mensiones significativas para la separacidon de nichos es muy pequeiio.
1]

MacArthur, en Hutchinson (1957), propuso que las dimensiones a conside
‘rar sean aquellas de importancia competitiva, para las cuales es esperable
la separacién de nichos, en sistemas donde la interaccién competitiva ocu-

rre.

Como veremos, el mayor desarrollo de la teorfa del nicho ests relacio-
nado con la teorfa de competencia. Segin Orians (1970), ello se ha debi-
do a que ya existfa en este tema una grén masa de informacion de laborato
rio y de campo, y un bagaje tedrico importante. Asimismo, existia mucha
evidencia directa o indirecta de que la competencia es un factor primordial

en la explicacién de las caracteristicas de las comunidades.
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1.1.2. Aplicacién de la Teoria del Nicho. Sus Medidas.

Fué Levins (1968), quien propuso por primera vez un conjunto de medi-
das de nicho, que en su opinidn son pardmetros suficientes para el desa-
rrollo de la teorfa: 1) Amplitud, 2) Superposicién y 3) Dimensién. Dado
que como ya lo planteara Hutchinson 1a definicion de nicho nada dice so-
bre el éxito de la especie en cada punto del hipervolumen, Levins propo-
ne medir la amplitud del nicho en funcién de la'Sdaptabilidad" (fitness)

en el espacio ambiental.

Para mayor claridad se define aju7 1o que Colwell y Futuyma, (1971), de
nominan la '"matriz del recurso'. Para cada variable o recurso ambiental
que represente uno de los ejes del nicho en cuanto a hipervolumen se de-
fine una matriz distinta. Su forma general se muestra en la Tabla 1.1I.
Cada fila representa una especie de la comunidad y las columnas los dis-
tintos estados (o valores) que puede adquirir la variable ambiental. Ca-
da celda de la matriz contiene la abundancia de la especie i en el esta
do j, representada esta cantidad por Nij . El total de la especie i
para todos los estados del recurso lo denominamos Ei y la abundancia de
todas las especies en un mismo gstado del recurso lo designamos como Rj
(ver Tabla 1.1.).

TABLA 1.1. : NOTACION DE LA MATRIZ DEL RECURSO

ESTADOS DEL RECURSO

r] se o rj seo e r

m
g q} N]] o N]J e N]m E]
P : : 2t :
E ei Nil * e 8 Nij * 0 Nim ?i
| . . . . :
E ®n Nop o Nnj * Nom €,
R] [ BN N ] RJ o0 080 Rm Z
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Levins propone dos medidas sencillas de amplitud de nicho, que segin
la notacidn aqui utilizada son:

B--Xpijlog pij (l)

B= 1/ pz.. (Zj

Tanto en (1) como en (2) pij = Nij/ Ei

Segin el propio Levins, no existe razdn alguna para preferir una medi-
da mas que otra. Es de hacer notar que este tipo de medicidn de la ampli
tud toma en cuenta dos.caracteristicas del nicho: el rango total de la va
riable para el cual la presencia de una especie i es positiva y la uni-
formidad (evenness) con que la misma se distribuye sobre dicho rango. Esto‘
permite efectuar una comparacidon directa entre los nichos de distintas es

pecies en cuanto a su amplitud.

La medida de superposicién de nichos representa segin Levins el monto
total de similaridad ecolbgica entre especies. Levins ademids analoga esto
con el grado de competencia, lo que serd tratado en detalle mas adelante,
y propone como medida de superposicién:

2

di; z(pij ij) (3)
donde Pij y pkj ‘son las proporciones en que las especiés i vy k se
hallan asociadas al recurso J, de acuerdo a la notacién de la Tabla 1.1.
En este caso también se toma en cuenta no sblo el rango total para el cual
ocurre superposicidén sino también la abundancia relativa como condicionan

te de la similaridad.

El concepto de dimensién de nicho estd referido al nimero de variables
ambientales relevantes para la separacién de-nichos, un factor andlogo al
utilizado para separar especies. No existe ninguna convencibén formal para
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medir la dimensidén del nicho. Esto se debe a que para distintas comuni
dades tanto la cantidad como el tipo de factores significativos no tienen
porque ser los mismos, y de hecho no lo son. Levins encuentra que una me
dida aproximada de la dimensidn es el Tndice de diversidad de la comuni-
dad:

D=-IE log (Ei) (4)
z z

Casi simult3neamente al trabajo de Levins, Maguire (1967), calcula los
1lamados ''Tndices de versatilidad'' de las especies, que expresan la tole-

rancia relativa de una especie particular frente a una variable ambiental.

Asimismo, otros autores (Horn, 1966; Cody 1968; McNaughton y Wolf,
1970; Colwell y Futuyma, 1971; Pielou, 1972; por citar sélo los principa-
les) han propuesto distintas medidas de amplitud, superposicidén, o ambas,

sin que varie fundamentalmente el concepto que describen. Asimismo,

~ Maguire, (1967, 1973), sugiere el andlisis parcial del nicho en cuanto a

su tamafio, forma y estructura interna, lo cual condiciona el patrdon de a-

" daptacidén ambiental de una especie.

1.1.3. Teorfa del Nicho y Teoria de Competencia

E1 enfoque fundamental en el desérrollo de la teoria del nicho se halla
Tntimamente ligado al conocimiento y modelos elaborados para describir
competencia, como es el caso de las ecuaciones de Lotka-Volterra (0dum,
1973). Esta relacidn responde al deseo de responder a preguntas tales co
mo: qué determina el grado de especializacién de una especie, esto es, la
amplltud de su nicho? Qué tan simllares pueden ser dos especies y sin em:
bargo coexistir? C6mo se dlvide el amblente entre especies de una misma

comunldad? (Levins, 1968).
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Por regla general se acepta que la amplitud del nicho es representada
por la capacidad de porte de una poblacidn ( K de las ecuaciones de cre-
cimiento poblacional) y la superposicidn por el coeficiente a de compe

tencia de las ecuaciones de Lotka-Volterra.
| J

MacArthur, (1968, 1970, 1971, 1972); MacArthur y Levins, (1967); May y
MacArthur, (1972); May, (1974), son los autores que de manera especial han
tratado este tema, en forma de modelos matemdticos. El supuesto sobre el
que se basan es que dos especies que poseen nichos parcialmente superpues
tos se diferencian respecto a una sola variable ambiental, sobre la que

ocurre competencia.

Si tomamos dos especies que sobreponen parcialmente sus nichos en un
gradiente ambiental cualquiera los autores mencionados hallan la relacién
que existe entre la distancia que separa aquellos puntos del gradiente pa
ra los que la adaptabilidad de cada especie es méxima, y los coeficientes
de competencia derivados de las ecuaciones de Lotka-Volterra. A partir

de alll determinan la distancia mfnima para la cual ambas especies podrdn

seguir coexistiendo (superposicién maxima).

Este enfoque est8 basado en suposiciones relativamente sencillas que no
es facil encontrar en la naturaleza. Consideran que el proceso de compe-
tencia entre un par de especies puede ser descripto por las ecuaciones de
Lotka-Volterra. Ademis que s6lo existe una variable significativa para la
competencia, y adn en ese caso, las distribuciones de densidad de mabas es
pecies sobre dicha variable deberan ser gausianas teniendo ambas igual va-
rianza. Adn cuando ello en general no ocurra asf, este tipo de enfoque
ejemplifica muy bien las relaciones Gue existen entre la teoria de competen

cia y la del nicho.

Recientemente se ha dado importancia a la diferencia entre "interferen-

cia" y Yexplotacién diferencial del recurso'' como formas distintas de com-

s
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petencia (MIller, 1967; Case y Gllpln, 1974; Tinnin, 1972). Explotacién
ocurre cuando dos o mis especles o Indlviduos tienen 1ibre acceso a un

recurso limltante y ei resultado de la competencia por el mismo est§ de-
terminado por la relativa habilidad de cada uno para usario. Interferen
cia es una estrategia mis elaborada cuyo efecto es el de prevenir el ac-

ceso de un competidor a un recurso dado.

A partir de esta separacidn Case y Gilpin (1974), consideran un mode-
lo de competencia basado en las ecuaciones de Lotka-Volterra en el cual
" incluyen un término que representa el fendmeno de interferencia. De es-
te modelo y analogando la amplitud del nicho de una poblacidn con su ca-
pacidad de porte concluyen que el nicho de un competidor por explotacidn
es mas amplio que el de un competidor interferente. Serfan respectiva-
‘mente un ''generalista' y un “especialista'. Asimismo concluyen que un es
pecialista variard muy poco la amplitud de su nicho si es puesto en com-
petencia con un generalista, en caso de que el primero resulte triunfante.
Obviamente el generalista estrechard su nicho hasta ubicarlo en las zonas
del ambiente en donde no ocurra superposicidén con el especialista. Otra
_conclusidn que Case y Gilpin desarrollan es que una especie generalista
al contraer su nicho lo har§ hacia zonas del gradiente ambiental, sobre
las que no se desarrolla la competencia. Obviamente se supone aqui que el
Sptimo para ambas especies ocurre en aquellas porciones del gradiente con

mayor provisién del recurso en cuestién.

Veremos mds adelante que los resultados del modelo de Case y Gilpin han

sido verificados parcialmente en forma experimental.

Este tipo de modelos ademas permitirfa explicar el caso (1b) de inter-
secci6n.de nichos ya mencionado. L4 especie S2 podrfa sobrevivir si se

trata de un competidor por interferencia.

Existe un punto de contacto m8s entre la teorfa del nicho y de competen

7z
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cia, relacionado con la diversidad y abundancia relativa de especies en

comunidades.

Aqui también se analoga la abundancia relativa de cada especie, esto
es, sus distintas capacidades de porte poblacional, con la amplitud to-

tal del nicho de cada una.

Por lo tanto seria posible deducir las relaciones de nicho al interior
de la comunidad en funcidn de las relaciones de dominancia y diversidad
entre especies (Whittaker, 1965;.0dum, 1973). Se han propuesto varios
modelos para describir estas relaciones de nicho en funcidon de las rela-
ciones de dominancia (MacArthur, 1960, 1965; Whittaker, 1965, 1%69).

Todos ellos parten del supuesto que la divisién del ambiente por las
especies ocurre primariamente sobre una sola variable de importancia com

petitiva, o bien que refleja la diferencia entre nichos totales.

El andlisis de las relaciones de dominancia al interior de una comuni
dad ha resultado mds Gtil para la caracterizacidn del ambiente en que se
desarrolla m3s que para inferir formas de divisién del mismo entre espe-
cies (Whittaker, 1965).

1.1.4. Los Estudios Experimentales de Nicho

Nos referiremos aqul a todos aquellos principios elaborados a partir
de estudios de nicho en donde dos o mis especies hayan sido tomadas en

cuenta en, o provenientes de, una misma comunidad.

Colwell y Fuentes, (1975) han realizado una muy extensa revisidn de
los trabajos de este tipo. Por ello nos referiremos aqul solo a aquellos

principlos generales que se han desarrollado a partir de dichos estudios.



-]9-

Una gran variedad de experimentos han demostrado que como regla general

la amplitud de los nichos de las especies en la naturaleza es mis estrecho

. que cuando las mismas son mantenidas en un amblente sin Interacciones. Es-

to lleva a la conclusid6n de que en general, un andlisis del nicho en esta-
do natural reflejard los nichos efectivamente realizados. Las interaccio-
nes bidticas que han mostrado ser de importancia en la restriccién de los
nichos incluyen competencia, parasitimo, y depredacidn. El principio que
describe la relacién entre los nichos de un especialista y un generalista
ya discutidos ha sido comprobado en el caso de dos especies de helmintos
que parasitan el intestino de ratas (Holmes, 1973; véase Colwell y Fuentes,
1975); Ocurre algo andlogo en el caso de aves tropicales (Willis, 1966).
No ocurre lo mismo en el caso de dos especies de salamandras terrestres .

(Jaeger, 1971, 1972). Una de ellas, Plethodon cinereous es una especialis

ta respecto a la humedad mientras que la otra P. richmondi shenandoah es

un generalista fisioldgico.

AGn cuando ocurre exclusién competitiva entre ambas no se ha podido es~-
tablecer la existencia de mecanismos de interferencia entre ellas. Cuando

ocurre una superposicidn recfproca de nichos (caso 2 de Hutchinson), sobre

alguna variable ambiental en general es posible encontrar otra variable que

permita la diferenciacién de nichos (Colwell.y Fuentes, 1975). En el caso
(1b) de Hutchinson, en cambio, la separacién sobre una sola variable es
aparentemente suficiete en algunos casos para determinar'la exclusién de
nichos, aunque como hemos visto no ocurre siempre. En el caso de nichos
coextensivos (NI1sN2) y a la escala de una comunidad todos los estudios de
competencia fallan en la determinacién de regiones de nicho fundamental ex
clusivas para cada especie, cuando se comparan los nichos de a pares en for
ma experimental. Evidentemente nlchgs fundamentales que aparecen completa~
mente superpuestos podrfan realmente contener regiones exclusivas en base

a factores ambientales no determinados. Es importante recalcar aqui que se

ha demostrado (Mueller-Dombois y Ellemberg,.1974) que el nicho fundamental
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de una especie ademds de ser tanto o mis extenso que el realizado no presen
ta sus méximos de adaptabilidad (6ptimos) en las mismas porciones del gra-

diente que el nicho realizado bajo competencia.

Se infiere que el nicho de las presas se estrechy en presencia de un de
predador puesto que en condiciones experimentales, excluyendo al depredador,
el nicho de la presa es m3s amplio que en condiciones naturales. Este fe-
ndmeno es equivalente a la contraccién del nicho de un ''generalista" bajo
competencia con un especialista en el caso de 'nicho inclufdo" (caso Ib de

Hutchinson).

El nicho de 1a presa contiene una regién de la cual el depredador es ex-

cluido por algin factor extrfnseco, 1o cual ocurre como regla general
(Connel, 1972).

Hasta aqul se ha tratado con cierto detalle relaciones de tipo simple en
tre pares de especies, competencia y depredacién. Existen pruebas experi-
mentales (Colwell y Fuentes, 1975) de que el nicho realizado de una especie
no depende solamepfe de las relaciones entre esta especie y todas las res-
tantes de una comunidad sino que ademds lo condicionan las relacionés entre
las restantes especies, este es un caso especial de ejes no independientes
del nicho. Estos casos ser3n denominados aqul como interacciones de orden
superior. Para ejemplificarlo supongamos a una especie préga A que convi
va con dos especies de depredadores 'B_ y C. La especie A poseerd un ni
cho realizado mis amplio si convive sélocon B o C si ocurre el caso (y
en realidad ocurre, Colwell y Fuentes, 1975) de que la especie B deprede

ademids sobre la especie C .

Adn cuando relaciones de orden superior determinantes de los nichos pue-
den hallarse o inferirse ain en comunidades ﬁaturales relativamente simples
(Preston, 1973; Neill, 1974) la mayorTa de los modelos matemiticos de eco-
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logia de comunidades est&n basados solamente en interacciones apareadas
(MacArthur, 1972; May y MacArthur, 1972; May, 1973).

Estas relaciones aqui definidas de orden superior pueden tomar la for
ma del ejemplo mencionado pero no se agotan alli. Es posible establecer
como regla general que todas las interacciones que ocurren en una comuni
dad tienen un efecto multiplicativo sobre la amplitud de los nichos de

las especies que la forman.

1.1.5. Aplicacidn de la Teoria del Nicho a las Plantas

El nicho ecolégico se ha desarrollado fundamentalmente como un concep
to zoolégico (Cabrera, 1932; Harper, 1968; Orians, 1970) adn cuando debe
ser posible aplicarlo también a las plantas (Whittaker, 1965). Esto, sin
embargo, es paraddjico ya que entre los ec6logos animales no existe un
acuerdo generalizado sobre cual es la importancia de la competencia en la
naturaleza. En cambio se admite que ocurra competencia en la mayoria de

. las comunidades vegetales.

Varios trabajos sobre competencia entre especies vegetales, en especial
los de Harper (1961, 1964, 1968), demuestran la viabilidad del principio

de exclusidon competitiva entre plantas.

-

Veremos entonces, culles son las principales variables significativas

para la separacion de nichos en plantas.

La posicién de las plantas en todas las tramas tr6ficas es definida crl
ticamente por las caracteristicas de las dos moléculas de clorofila que
permiten la fijacién de energla (Harber, 1968) . Todas las plantas superio
res, excluyendo sapréfitas no fotosintéticas y pardsitas, recurren a un

tipo de energfa proveniente de una fuente también Unica.
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Esto contrasta inmediatamente con la diversidad de recursos energéti-
cos y estrategias para obtenerlos que poseen los animales, base de las
complejas tramas troficas naturales. Ademis, el sistema de captacidn de
energlfa esta restringido en s{ mismo en todas las plantas superiores. Adn
cuando existen sistemas fotosintéticos que pueden fijar energia radiante
de ma3s de 8000 Angstroms, todas las plantas superiores se limitan a fijar
energfa en la regidn del espectro entre 4000 y 7500 Angstroms, quedando
aproximadamente el 56% de la radiacién incidente como un recurso no explo
tado (Harper, 1964, 1968).

Dado que la energia que fijan las plantas proviene directamente del sol,
el comportamiento de las poblaciones Qegetales serd afectado fundamental-
mente por la intensidad y el ritmo de la radiacibn, constituyendo la varia
ble ambiental principal sobre la cual ocurrird la interaccion competitiva
(Harper, 1964; Grime, 1966).

Las diferencias que ocurran en cuanto a requerimientos de agua y nutrien
tes serd importante para el proceso de competencia de plantas en un sitio
especifico siempre que ocurren dos condiciones bdsicas: Que cada factor o
" combinacidn de factores que limita a cada especie sea distinto, y que sean
severamente limitativos tal que impidan la competencia por la luz. Si ello
ocurre, las especies menos tolerantes a la sombra serdn eliminadas, sin im
porfar cuan distintas sean en sus requerimientos minerales. Es factible
esperar que los factores eddficos en general sean limitativos e importantes

para la separacién de nichos en zonas &ridas y semidridas (Whittaker, 1965;
Harper, 1968; Orians, 1970).

Dado que el agua y nutrientes son absorbidos principalmente por las rai-
ces la estratificacidn de ellas es uh modo potencialmente importante de re
ducir competencia (Orians, 1970). La situacién respecto de los nutrientes
es mucho mis compleja que para el caso del agua. La abundancia de nutrien

tes a distintas profundidades estard determinada no s&l6 por las caracterfs
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ticas del perfil del suelo sino ademis por la precipitacién, infiltra-
cién y las consecuencias que esto tenga sobre el "lavado' en los hori-

zontes mas superficiales.

De todas maneras se ha comprobado para algunas comunidades que las
de climas himedos distribuyen sus r&ices en las partes superficiales,
(Webb, 1959; Whittaker, 1969). En las regiones Sridas donde la competen
cia por la luz no ocurre, la estratificacidon de rafces es frecuentemen=
te compleja (Weaver, 1958; Orians, 1970; Noy-Meyr, 1973). De alli que
es plausible que donde la competencia por la luz sea el factor principal
-en el condicionamiento de la diversidad de plantas las rafces presenten
poca estratificaci6n, y se distribuyan principalmente en superficie. Al-,
gunas plantas producen substancias toxicas para otras, esta interaccidn
‘se define como alelopatia (Whittaker, 1965; Mueller-Dombois y Ellemberg,
197h). Se piensa sin embargo, que estas substancias evolucion{ron como
defensa antiherbivoros antes que como respuesta a la competencia;' Adn
cuando se ha descubierto que muchas substancias téxicas tienen influencia
‘en la composicidén de la comunidad las mismas tendrdn como efecto principal
~disminuir la diversidad de especies sin que ello implique necesariamente

un aumento en la amplitud del nicho de la especie que persiste.

La variacién temporal en cuanto a los perfodos de desarrollo, crecimien
to y reproduccién, puede ser importante en el mantenimiento de una diver-
sidad especffica alta de una comunidad si ocurre una combinacién de espe-
cies con perfodos largos y cortos de crecimiento o perfodos no superpues=-
tos en el tiempo, de tal manera de disminuir 1a competencia por los recur

sos bisicos utiliz8ndolos en perfodos distintos.

Hasta aqul hemos tratado aquellos* factores que condicionan el estable-

cimiento de asociaciones vegetales relativamente estables.

Las asociaclones vegetale§ no estables o '"fugitivas' (Pianka, 1974) son

S
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originadas por lo que aqul serdn denominados genéricamente disturbios
(Orians, 1970). Los disturbfos pueden tener origenes distintos (fuego,
depredacién de semillas, depredacién sobre hojas, etc.), sin embargo,

sus efectos son semejantes en forma generaj sobre la comunidad. Los dis
turbios eliminan relaciones de competencia y devuelven la comunidad a un
estado anterior (0Odum, 1973), crean una variedad de_ioanciones nuevas

en el suelo que favorecen la germinacién de gran variedad de semillas,
crean asimismo oportunidades para especies fugitivas (Pianka, 1974), tran_
sitorias. Desde el punto de vista de la modificacién de las relaciones
de competencia en una comunidad el pastoreo selectivo ha demostrado ser
un factor muy importante (Harper, 1969) y muchas veces sus influencias
adn cuando profundas actdan en forma sutil, pasando a menudo desapercibi-.
das (Orians, 1970).

Para el estudio de los nichos ecolégicos en plantas la seleccidn de
variables significativas a medir y la importancia relativa de cada una en
el proceso de competencia es un problema que no ha sido resuelto en forma
definitiva (Orians, 1970; Grime, 1973; Newman, 1973). Ello se debe a que
por ser fotosintgticas las dimensiones que podrian utilizarse para separar
" nichos son mucho mis restringidas que las que pueden utilizarse pa}a ani-
males (Harper, 1968, 1969). Dificulta ademds la aplicacién de este concep
to el hecho de que se conozcan s6lo de manera general los _procesos median

te los que se relacionan las plantas.

Estos son algunos de los motivos que pueden explicar la escasez de es-
tudios de nicho en plantas si lo comparamos con los realizados en animales.
Otro motivo que podrfa explicar este hecho es que histéricamente en ecolo-
gia animal se han desarrollado preferencialmente estudios de relaciones
funcionales entre especies e individuos, condicién necesaria para la elabo
racidn y aplicacién de la teorfa de nicho. ‘La mayorfa de los estudios de
nicho en plantas estin referidos a la distribucién de especies sobre una o

pocas‘variables ambientales, en general en condiciones experimentales. La
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mayoria de estos estudios revelan la existencia de nichos coextensivos

o a lo sumo reciprocamente superpuestos (Kozlowski, 1949; Weaver y Dar-
land, 1949; Moore, 1959; Donald, 1961; Harper et al, 1961; Anderson et
al, 1969; Putwain y Harper, 1970; Del Moral y Cates, 1971; Chievers,
1972; Kochenderfer, 1973; Mueller-Dombois y Ellemberg, 1974; Parsons y
Cameron, 1974; Wieland y Bazzaz, 1975; Parrish y Bazza®z, 1976). Una ex-
plicacion alternativa para la determinacién de nichos coextensivos podria
ser que en realidad no se ha haliado cuales son las variables ambientales
que realmente permiten la separacién de nichos. Los estudios de nicho
al nivel de toda una comunidad y en.estado'natural son escasos, y se re-
fieren fundamentalmente a especies que componen alguno de los estratos de
estas comunidades, o grupos dé especies en particular (Whittaker, 1969;
Power Bratton, 1976, 1976 b).
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1.2. EL ECOSISTEMA ESTUDIADO.

Este estudio se ha realizado en una comunidad vegetal 1lamada genérica

mente Matorral Mixto. Es considerada en general como tipica de la zona

ecotonal entre bosque y estepa (Dimitri, 1962, 19#2). Adn cuando hemos
observado sus rasgos generales en varios puntos del Parque Nacional Nahuel
Huapi, este trabajo se ha efectuado en forma intensiva en la porcidn de la
comunidad que ocurre dentro de la Cuenca del Rio Manso Superior. Se desa
rrolla en primer lugar una breve resefia de los estudios realizados hasta
el momento en la Cuenca Hidrogrédfica del Rio Manso Superior, y'luego a los

que se refieren al Matorral Mixto en especial.

1.2.1. La Cuenca del Rio Manso Superior

1.2.1.1. Caracterfsticas Generales

Esta cuenca se halla incluida totalmente dentro del Parque Nacional
_ Nahuel Huapi, entre las coordenadas 71°36'37" W y 71°53'50" W de longitud
y 41°19'30" S y 41°08'51'" S, (Gallopin, 1977).

La cuenca se extiende desde el Cerro Tronador por el oeste, hasta la
cabecera occidental del Lago Mascardi al este. EIl lfmite.norte de la cuen
ca estd dado por el Paso de las Nubes y la divisoria de aguas hacia el Bra
zo Tristeza del lago Nahuel Huapi, que pasa por los Cerros: Del Viento
(1900 m.), Punta Negra (2166 m.), Bonete (2257 m.) y Cuernos del Diablo
(2100 m.). El 1Tmite sur pasa por las cumbres de los Cerros: Volcdnico
(1861 m.), Los Emparedados (1821 m.lf Cretén (1900 m.), Los Moscos (1809 m.)
y Capitdn Diego F. de Leén (1800 m.). '

La zona estd cublerta por las hojas topogréficas del Instituto Geogrsfi-
co Militar 4172-22-1, 2, 3, 4, ‘"Puerto Blest'", 'Llao-Llao', 'Lago Fonck'' y
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'"Lago Mascardi' a escala 1:50000, (equidisgancia 25 m.). Ademis existen
las fotograffas aéreas del Servicio de Hidrograffa Naval a escala aproxi_
mada de 1:30000: Series 27 (100 a 111), 28 (74 a 83), F (35 a 42), 30 (45
a 55) y 31 (23 a 30). Elaborado a partir de este material existe un mapa
topografico basico para la cuenca, que junto con los lTmites y divisorias
de aguas se presenta en la Figura 1.1. Para un deta’le sog?g el método

de confeccion del mapa base de la Cuenca véase Gallopin, (1977).

La superficie total de la cuenca es de 247,35 sz y su orientacidn ge
neral es del NO al SE. La topografia del &rea es en general abrupta con
zonas en donde §xisten acantilados verticales, quedando las partes planas

restringidas al fondo del valle del Rio Manso Superior con cotas inferio<

res a los 900 m.s.n.m. (Gallopin, 1977).

Segiin la geologia de la zona (Larsson, 1940; Greco 1972; Gonzilez Bono
rino, 1976; véase Gallopin, 1977) ocurren en la cuenca rocas metamorficas
del Paleozoico superior (formaci6én Lago Mascardi), rocas volcanicas porfil
ricas y sedimentarias algo metamorfizadas (formacién Millaqueo), posible-
mente trfésicas; rocas granodiorfticas y dioritas muy distribuidas en to-
da la cuenca; rocas volcSnicas y pirocldsticas (formacién Ventana); las
rocas volcédnicas, principalmente basaltos y andesitas, y sedimentarias,
principalmente tobas (formacidén Tronador) estdn muy representadas en la
cuenca; las cenizas volclnicas, estan muy extendidas por toda la cuenca.
En general son de color gris amarillento y'pardo amarillento. Son muy he
terogéneas en cuanto a su orligen. y composicién, algunas de ellas son muy
recientes. Se hallan varves en algunos puntos de la cuenca y depésitos
giaclares y fluvioglaciarios principalmente en las partes bajas de los va

-

lles, de origen reciente. .

Geomorfoldgicamente la cuenca es de montafia, alargada y angosta, estan
do su sistema fluvial fuertemente condicionado por el control paleogeomor
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folégico, dado que en esta zona la deglaciacidn ha sido resiente y toda
via hay hielo en la cuenca (Rabassa, 1977). Los efectos de los procesos
glaciarios son muy evidentes incluyendo valles en U, circos glaciares,

valles colgantes y morenas.

Los suelos de la cuenca (Laya, 1971; Laya y Pazos, 1976) poseen en
general estructuras débiles y friables lo que aumenta el riesgo de destruc
cion en pendientes fuertes. Los materiales originarios de los suelos de
13 cuenca son todos recientes, en ninglin caso los sustratos rocosos repre
sentan el material originario. Los productos pir;c]ésticos cubrieron las
superficies rocosas liberadas por el hielo. Entre estos productos predo
minan los materiales de la formacién Lago Mascardi (Laya, 1971), de dos .
o tres metros de espesor. Existen aportes mds recientes de cenizas volc§
nicas, generalmente someras, en especial las del Miembro el RincGn y Miem
bro Lago Totoral, de 1920 y 1960 respedtivamente. Segin Laya y Pozos los
depdsitos de cenizas se presentan habi;ualmente in situ y de acuerdo a su
forma de depositacidn original. En general todos los suelos de la cuenca
se caracterizan por su escasa diferenciacién de horizontes genéticos, a
causa de su desarrollo a partir de sedimentos relativamente recientes. No
existen procesos de enriquecimiento por iluviacidén siendo los horizontes
Inferiores al horizonte A en formacidén, variaciones del horizonte C y sus
diferentes capas. Para una descripcién‘completa de los suelos &e la Cuen

ca del Rfo Manso Superior véase Gallopin (1977).

Los datos meteoroldgicos que se disponen para la Cuenca provienen de dos
estaciones de primera categoria que la Fundacidn Bariloche operaba al mo-
mento del presente trabajo, su ubicacién estd indicada en la Figura 1.

Una de las estaciones se halla ubiceda en la zona de Pampa Linda al oeste
y la otra sobre el Lago Mascardi al este. Los principales datos climiti-
cos de ambas estaciones y para la zona de estudio, véase mds adelante, se
presentan en la Tabla 1.11. Los mismos representan un promedio de 7 afos

//.
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: DATOS CLIMATICOS MENSUALES PARA LAS ESTACIONES MASCARDI (M),

PAMPA LINDA (PL) Y PARA EL AREA DE ESTE TRABAJO (C)

LOS DATOS (C) SE CALCULARON POR INTERPOLACION ENTRE (PL) Y (M)

TABLA 1.11.
TEMPERATURA TEMPERATURA
MEDIA MAX IMA-MED IA |
MoOPL ¢ MoOPL C
JULIO 1.5 0.7 1.1 6.1 k.7 5.k
AGOSTO 2.4 2.1 2.2 7.8 6.6 7.2
SEPT. 4.5 4.0 4.2  11.2 9.7 10.k4
OCTUB. 7.3 6.5 6.9  13.4 11.5 12.4
NOV. 10.4 9.6 10.0  16.6 14.6 15.6
DIC.  12.3 12.1 12.2  18.4 16.9 17.6
ENERO  13.0 12.7 18.8  19.2 18.1 18.6
FEBR.  12.8 12.1 12.4k  20.4 18.7 19.5
MARZO  10.0 9.5 9.7  18.2 16.4 17.3
ABRIL 6.9 6.5 6.7  1h.6 13.8 14.2
MAYO b6 k.2 b4 10,1 9.3 9.7
JUNIO 2.0 2.0 2.0 6.4 5.4 6.0

TEMPERATURA
MINIMA=MED | A

M PL
-2.0 -2.6 -2.3
1.4 -1.2 -1.3
-0.8 -1.1 -0.9
-0.1 0.3 0.1
2.0 2.0 2.0
3.8 4.0 3.9
L9 4.7 4.8
L,s L.0 4.2
2.8 2.6 2.7
|1 TR S T B
0.5 0.7 0.6
-1.3 =8.0 -4.6

c
N K

PRECIPITACION

MEDIA

M PL
| 2

255.8 278.4 267.6

167.4 181.2 174.3

105.7 102.8 104.2

84.1 132.8 108:4

4.7 70.9
84.3 90.1
67.6 115.2
45.7 71.9
48.0 69.2
76.4 80.2

57.8
87.2
91.4
58.8
58.6

78.3

212.7 317.1 264.9

221.9 313.7 267.8

para la estacién Mascardl y 5 afios para la estacidén Pampa Linda (datos de Gallopfn,
E! mes mis cS5lido es enero (en promedio) y el mis frfo, julio. La mayor

1977).

precipitacién ocurre durante el invierno totalizando 267.8 mm. en el mes de junio.

Las menores preclpitaciones ocurren durante el verano en los meses de febrero y no

viembre con un pico secundario de 1luvias durante el verano dada la influencia pre
Segin Gallopfn (1977),

ponderante del océano Pacffico sobre el clima de la regién.

7

/7
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el clima del valle de la Cuenca del Rio Manso Superior puede caracteri-
zarse de acuerdo a la clasificacidon de Thornthwaite, (1948) como de ti-
po perhimedo, sin deficiencia de agua, microtermal templado con una im-
portante concentracidn estival de la eficiencia térmica, esto debido a
la influencia del océano que es mayor hacia el oeste, estableciéndosc un
fuerte gradiente en el sentido longitudinal de oceste a este. En la cuen

ca ocurre ademds de un gradiente altitudinal de la precipitacién (Gallo-
pin, 1977).

*
De acuerdo al sistema de Thornthwaite, (1948) no existe en la cuenca

déficit de humedad (en Gallopin, 1977), este hecho como se verd mis ade-
lante es un factor muy importante para el desarrollo de los sistemas ra-

dicales de las especies que componen la comunidad estudiada.

1.2.1.2. Vegetacion

Segin Gallopin (1977), en la Cuenca del Rio Manso Superior estdn bien
representadas, siguiendo a Cabrera y Willink (1973), tres unidades fito-
geogrificas. El Distrito Valdiviano, y el Distrito del Bosque caducifo-
lio, ambos inclufdos en la provincia Subant&rtica, del Dominio del mismo
nombre dentro de. 1a Regi6én Antdrtica. El tercer distrito se halla repre-
sentado pbr el Distrito altoandino Austral, de la Provincia Altoapdina,

Dominio Andino-Patagénico de la Regidn Neotropical. Estd representado en

la cuenca por la zona de las altas cumbres, y es discontinuo en su distri

bucién.

El Distrito Valdiviano, est8 representado en los sectores mas occiden-

tales de la cuenca, donde ocurren los bosques de coihue, Nothofagus dombeyi

y coihue con lenga, Nothofagus pumilio, y también por bosques de coihue

con ciprés, Austrocedrus chilensis. Existe también un bosque de alerces,

AN
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Fitzroya cupressoides, caracterizado por Correa Luna (1969) como relicto.

El distrito del bosque caducifolio estd muy bien representado en la

cuenca, caracterizado fundamentalmente por el fire, Nothofagus antarctica,

lenga y cirpés, existen abundantes bosques de lenga por encima de los bos
ques perennifolios del distrito Valdiviano. Asimismo existen varias comu

nidades dominadas por el dire y bosques de ciprés.

Los antecedentes que existen en cuanto a la vegetacidn de la Cuenca del
Rfo Manso Superior estdn presentados en detalle en Gallopin (1977). Bailey
Willis (1914), describié sumariamente la zona de la Cuenca del Rio Manso
Superior, estableci6 claramente la zonacidn caracteristica de todos los
biomas de montafia pues describe: La zona alpina, de altura y sin vegetaciodn.

La zona de bosques virgenes, bosques de Nothofagus dombeyi, Nothofagus

pumilio, Austrocedrus chilensis. Los "arbustales de laderas montafiosas'

compuestos por ifiire, Nothofagus antarctica, retamos, Diostea juncea, palo

piche, Fabiana imbricata, maltén, Maytenus boaria, y bambd, Chusquea culeou.

Esta Gltima zona seglin Willls indica incendios antiguos. La zona de
quemazones recientes caracterizada como las tierras ocupadas por arboles y
arbustos muertos y las tierras agricolas o utilizables para el cultivo que

ocupan el valle del Rfo Manso. -

Correa Luna (1969), presenta asimismo un bosquejo de la vegetacién de
la Cuenca del Rio Manso Superior, en el cual distingue 12 comunidades vege

tales: Mallin, Bosque de fire, Nothofagus antarctica, Matorral de fire,

Cafaveral de coligle, Chusquea culeou, Matorral mixto, Bosque de coihue,

Nothofagus dombeyl, Bosque de ciprés, Austrocedrus chilensis, Bosque de

alerce, Fitzroya cupressoides, BosqGé de maitén, Maytenus boaria, Bosque

de lenga, Nothofagus pumilio, Matorral de Iénga y &reas antiguamente incen

diadas.

Vs
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Dimitri (1962) y Correa Luna (1969) presentan una descripcidn de las
principales comunidades mencionadas. Véase ademds Gallopin (1977), Daciuk

(1973).

Se halla asimismo en prensa un mapa detallado con la distribucién topo-
grafica, limites y posicibén de las distintas comunidades vegetales de la

Cuenca (Rodriguez Garcia gﬁ_gl, en prensa).

1.2.2. El Matorral Mixto

1.2.2.1. Antecedentes

Segiin Correa Luna (1969), en la Cuenca del RTo Manso Superior: "En el
faldeo expuesto al norte, en los primeros 100 metros sobre el nivel del

valle predomina un matorral mixto de Diostea juncea, Schinus crenatus,

Ribes magellanicum, Berberis buxifelia, Berberis linearifolia, Pernettya

mucronata, Maytenus chubutensis, Lomatia hirsuta, Colletia spinosissima,

Discaria sp., Chusquea culeou, Nothofagus antarctica, Mutisia decurrens,

- Vicia nigricans, Viola sp., Geranium sp., Acaena sp., Osmorrhiza berteroi,

Oxalis sp., Trifolium repens, Blechnum sp. Correa Luna adscribe la presen

cia de esta comunidad a la insolacidn de esa zona.

Correa Luna asimismo describe una franja de matorral mixto a unos dos
Km. al oeste del Lago Mascardi que sufrié un incendio en 1952, allf se ob
serva la recuperacidn natural de la misma comunidad. La comunidad del
Matorral Mixto se extiende dentro de la Cuenca desl8e 1a cabecera del Lago
Mascardi hasta la zona de Pampa Linda. Correa Luna describe ademds un re

tamal de Diostea juncea, sobre la margen derecha del Rfo Manso préximo a

su desembocadura en el Lago Mascardi, un lugar muy coaccionado por el gana-
do, lo que ha impedido su renovacibn e inducido una cobertura herbicea ces

pitosa, con predominio de hemicript6fitas adventicias, como Taraxacum

b
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officinale ''chicoria', Trifolium repens, ''trébol', Plantago lanceolata,

"Llantén''. La erosidn aqui existe pero no llega a extremos notables

dado la sensible horizontalidad del terreno.

Dimitri (1962) también cita retamales de Diostea juncea como forman=

do parte de la cuenca del Lago Mascardl,'siendo ung, ¢q ]osAmis conspi-=
cuos el que se encuentra fuera de la Cuenca del Rio Manso Superior al

pie del Cerro Alcorta margen sudeste del Lago Roca y Sur del Lago Hess.
Son montes de recuperacién de fAirantales incendiados. Dimitri (1962),
menciona para la cabecera noroeste del Lago Mascardi, sobre el faldeo
noroeste del Cerro Capitan Diego F. de Ledn un bosque de tipo mesdfilo

a xerdfilo, bastante decrépito con evidencia fuerte de accidon del gana- .

do. Cita entre las lefosas a Diostea juncea, Nothofagus antarctica,

Lomatia hirsuta, Schinus patagonicus,. Maytenus magellanica, Maytenus

- boaria, Maytenus chubutensis, Berberis buxifolia, Berberis darwinii, vy

Embotrium coccineum. Entre las herbadceas, Mutisia decurrens, Mutisia

oligodon, Calceolaria sp., Oxalis sp., Geranium sp., Erodium cicutarium,

Holcus lanatus, Trifolium repens, Acaena sp., Madia sativa, Phacelia sp.,

Collomia biflora, Veronica sp., Leuceria sp. El 8rea es pobre en meso-

faneréfitas, predominando en cambio las micro y nano faneréfitas de es-

tado bastante decrépito. Entre los 800 y 900 m.s.n.m. Dimitri observd

" gran cantidad de hacienda vacuna y senderos abiertos por -estos animales.

El ramoneo en arbustos y arboles bajos es evidente en especial sobre

Maytenus chubutensis, Embotrium coccineum y Schinus crenatus.

Es notable adem3s la abundancia de especies ex6ticas. Predomina el
retamo, y también el fAire, en avanzada decrepitud con mucho ramaje seco
y cargado de 17quenes (Usnea sp.) y el hemipar3sito Myzodendron sp. Si-

gue en orden decreciente el radal (Lomatia hirsuta), laura, Schinus

crenatus, Maytenus magellanica, Maytenus boaria ''de buen comportamiento"

y Maytenus chubutensis. Entre los arbustos predomina el calafate,

/7
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Berberis buxifolia, afectado por agallas, michay, B. darwinii, y notro,

Embotrium coccineum.

Entre las herbaceas, Dimitri anota, Mutisia decurrens, M. oligodon,

Calceolaria sp., abundantes Oxalis, Geranium, Erodium cicutarium, Holcus

lanatus, no afectado por ramoneo, Trifolium repens, Acaena sp., Madia

sativa, Phacelia sp., Collomia biflora, Veronica sp., Leuceria sp.

La ladera descripta por Dimitri es bastante abrupta de 30° a 45° de
pendiente, el suelo superficial aqui es suelto, humifero, carente de ar-
cilla, muy susceptible a la erosidn, con poca cobertura herbicea. Daciuk
(1973), realizé una transecta de 379 m. en un 3rea cercana a la menciona
da con una pendiente de 15° sobre el suelo con abundante ceniza volcani-
ca. La vegetacidn es segun Daciuk de matorral mixto con retamales de

Diostea juncea reducidos a manchones; los Berberis son abundantes, y a

medida que se asciende, entre 800 y 900 metros aprox., aparecen el ciprés,
fiire, coihue, radal, maitén, con un sotobosque en el que abundan las

Chusqueas, y Viola, Osmorrhiza, Adenoéaulon, Blechnum, Alstoemeria, Oxalis,

Vicia, Acaena, etc.

La lista de especies para esta drea segin Daciuk y su densidad de acuer
do a tres clases: Dominante 100-50%, Moderada 50-10%, Escasa hasta 103,

es - la sigyiente: Austrocedrus chilensis, Berberis empetrifolia, Chusquea

culeou, Discaria serratifolia, Embotrium coccineum, Escalonia virgata,

Maytenus chubutenéis, Maytenus magellanica, Nothofagus antarctica, Notho=

fagus dombeyi, Pernettya mucronata, Ribes magellanicum, Rosa eglanteria.

Con densidad moderada se presentan: Berberis buxifolia, Berberis darwinii,

Colletia spinosissima, Diostea juncea, Lomatia hirsuta, y Schinus crena-

tus, no existiendo especie con dens #dad dominante.

Daciuk efectud ademds una transecta de 423 m. entre el camino y la

margen derecha del Rio Manso cerca de su desembocadura en el Lago Mascardi.
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Si bien esta area es cercana a la descripta anteriormente, y.semejante
desde el punto de vista de su composicidn, predominan alli el retamo
que forma consociaciones, 3 especies de Berberis aparecen en casi todas
las parcelas estudiadas. Existe alli un bosque en galerfa de fire en

estado decrépito con Usnea y Myzodendron, y sobre la costa de] lago abun

dan los juncales de Scirpus californianus, Trifolium repens, Taraxacum,

Rumex, Cerastium, Plantago, Acaena, Veronica, Gnaphalium y varias grami-

neas.

Sin embargo, no se tratar3 en detalle esta zona ya que tanto Correa
Luna como Rodriguez Garcfa Eﬁ.il' no la consideran dentro del area del
matorral mixto. La topografia alli es baja y cenagosa. Sin embargo

Daciuk la considera como matorral.

Ségﬁn Daciuk el area por &1 estudiada se encuentra en franca degrada-
cién ambiental, acusando las comunidades floristicas modificaciones debi
do a efectos antrdpicos directos o Indirectos, tales como extraccién de
lefia, incendios, pisoteo, sobreramoneo, y sobrepastoreo del ganado, en
- general todas las-especies lefiosas son ramoneadas salvo dos: Lomatia

hirsuta y Embotrium coccineum, Daciuk sugiere en ellas la presencia de

alcaloides. Las especies mas ramoneadas segin los datos de Daciuk (1973),

recalculados por Gallopin (1977), son: Chusquea culeou, Nothofagus dom-

beyi y Ribes magellanicum, 1a menos ramoneada es Diostea juncea. En

cuanto a las herbiceas Daciuk, (1973) indica que todas son ramoneadas sal

vo cardos y abrojos.

El Matorral Mixto segin Dimitri (1962), estd comunmente constituido

por Diostea juncea asociados a una serie de arbustos espinosos e inermes,

de unos tres metros de altura que forman una comunidad mas bien abierta.

Estos matorrales se encuentran en lugares bajos y soleados, suelen crecer

juntos: Schinus crenatus, Nothofagus antarctica, Berberis darwinii, B.
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buxifolia, Fabiana imbricata, Maytenus chubutensis, Azara mycrophylla,

Discaria serratifolia, Chacaya trinervis, Aristotelia maqui, Anarthro-

pyllum rigidum, Escalonla v[rgata, Baccharis umbelllformls, B. racemosa,

B. magellanica, Senecio coxi, Haplopappus sp. Embotrium coccineum,

Colletia spinosissima, Mutisia retusa, M. decurrens, etc. Segin Dimitri

se trataria de una regresion del bosque, proceso que se acelera por la

.explotacién ganadera incontrolada. Esta comunidad Dimitri la halla a la

altura del hotel Tronador sobre la ladera sur, y fuera de 1a cuenca del

Lago Los Moscos, Lago Hess, faldeos del Cerro Alcorta, orilla del Rio

- Manso al sur de la Cascada Los Alerces, Faldeos del Cerro Otto, curso su

perior del Rfo Limay, valle del Rfo Gutierrez, Pampa de Huenuleu, etc.

Asimismo Dimitri (1962), cita matorrales de Aire de unos dos metros

.de altura acompafiados de retamo, coliglle, radal, B. buxifolia y B. darwinii,

los menciona para una extensa zona desde el 1imite sud-este del Parque
Nacional Nahuel Huapi hasta el Rfo Turﬁio, aunque no dentro de la cuenca

del RTo Manso Superior.

También cita para el Aire bosques con portes de hasta 10 metros desde

el norte de Neuquén hasta Tierra del Fuego aunque no especificamente den-

tro de la cuenca. Asimismo existen matorrales de altura, de Aire achapa-
rrado mezclado con coliglle dentro de la cuenca, que segin Correa Luna

(1969), son producto de antiguos incendios. <

Dentro de la Cuenca de! R7o Manso Superior, aproximadamente desde 8 -
10 Km. antes de Pampa Linda hacia el este aparecen maitenes de porte ele-
vado que se desarrollan entremezclados con el Matorral Mixto, formando a
veces montecillos relativamente puros. Hacla las partes superiores se
mezclan .con cofhues, crecen sobre todo bajo los paredones de basalto co-

lumnar que forman el Cerro Los Emparedados.

Cerca de Pampa Linda el Matorral Mixto se mezcla con coihues no 1legan-
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do mi3s alld de dicha zona.

Eskuche (1969) ha realizado en la cuenca varios censos utiil:nndo al
método de Braun-Blanquet. Los censos en comunidades de fiire estan ubi-
cados cerca del extremo NW del Lago Mascardi a 980 m.s.n.m. con exposi-
cién SW, en la zona de Arroyo Césares. Ambos pertenecen a la asociacidn

Lomatio Nothofagetum antarcticae, subasociacién tipica, lo caracterizan

Maytenus boaria, Berberis linearifolia y Mutisia decurrens, en compara-

cidén con otras comunidades de Embotrium coccineum y Maytenus disticha.

Otro censo en la misma zona corresponde a lo que Eskuche define subaso-

ciacidn de Diostea juncea. A 1080 m. y con exposiciép NW la asociacidn

corresponde al Ribesi-Nothofagetum antarcticae subasociacién de Schinus

patagonicus var. de Chusquea culeou. Para esta misma subasociacién var.

tipica presenta facies de chusquea. Asimismo existe la subasociacién
tipica var. Chusquea.

El Matorral Mixto, segin Correa Luna (1969), o matorral de Aire con
laura segin Rodriguez Garcia et al (1977), se extiende dentro de la cuen
ca del Rfo Manso Superior desde la cabecera NW del Lago Mascardi y la so
na de Pampa Linda por el oeste. Se encuentra ubicada en el faldeo dere-
cho de la cuenca. Su exposicidn varia de N-NW a E-SE, y se desarrolla a
lo largo de unos 16 km. de camin& a Tronador (figura 1.1.). De acuerdo
al mapa topogrifico las alturas entre las cuales se la ercuentra son de
880 m. a 995 m., llegando hasta alturas miximas de 1230 m. y minimas de
810 m., las pendientes varfan'entrg 0% y 87%, la pendiente media general

para toda la comunidad es del orden del 27%. Su limite inferior se extien

de aproximadamente unos 100 m. por encima del fondo del valle limitando
por lo tanto con los mallines que cubren el fondo del mismo. Por encima
de la comunidad de matorral mixto se encuentra por lo general el bosque

dominado por el coihue y lenga o el ciprés'en la parte m3s oriental del

faldeo derecho, esta comunidad de matorral mixto limita ademas en la zona

.



del faldeo derecho hacia el este del arroyo Huamanco con un caiiaveral de
collglle y fiire achaparrado que Correa Luna (1969), presume se ha origina
do luego de incendios antiguos.

El Matorral Mixto se dispone en forma de una cuiia que penetra en la
cuenca entre los mallines que ocupan el fondo del valle y la zona del bos
que de coihue y lengas o cipreses de las laderas. Esta comunidad no ocu-
rre en los faldeos izquierdos de la cuenca, que miran preferentemente al
sur, de all7 que Correa Luna (1969), suponga que esta comunidad prospera

dada la insolacion que ocurre en las laderas expuestas al norte.

Correa Luna (1969), presenta un croquis de la cuenca del Rio Manso Su-
perior donde muestra la distribucién de las principales comunidades por
él descriptas, no indicando los limites de las comunidades. Estos limites
tal como se presentan en la figura 1.l., han sido obtenidos por Rodriguez,
Sourrouille y Gallopin, a partir de fotos aéreas mediante la identifica-
cidn de unidades fisondmicas de vegetacion, es a partir de esta informa-
cion que se han calculado también los datos de extensidn altitudinal y lon

gitudinal.

El Matorral Mixto en la zona cercana a la desembocadura del Rio Manso
Superior en el Lago Mascardi y debido a la intensa coaccidn del ganado y
a las actividades humanas, en especial la extraccidon de lefa, presenta una
gran cantidad de especies adventicias, y se halla asociado y finalmente do
minado por el retamo, 1legando a ocurrir la comunidad que Dimitri (1962),

caracteriza como retamales de Diostea juncea. Asimismo, a unos 2 km. del

hotel Tronador, cita Correa Luna el incendio ocurrido en 1952; en esta zo-

na todavia hoy es posible encontrar restos de drboles quemados.

()

Hasta esta zona del incendio de 1952 llega la zona de incendios recien
tes que cita B. Willis en 1914, lo cual lndica que esta area particular

de la cuenca ha estado sometida frecuentemente a este tipo de fenémenos.
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Segin Daciuk (1973), la residencia del poblador de la zona data aproxima=
damente de 1915 y segin el acta de pastaje extendida por la intendencia
del Parque Nahuel Huapi existfan alli en 1969, 748 vacunos, 32 equinos y

40 lanares.

Esta comunidad se mezcla con maitenes hacia el oeste a partir del Km.
19 del camino a Tronador hasta la zona de Pampa Linda. AllT se interpe-

netran con coihues que luego forman bosques puros en alturas superiores.

En el presente estudio, luggo de recorrer toda la comunidad se obser-
va que la presencia del retamo y su abundancia relativa estdn intimamente
relacionadas con el grado de perturbacion que haya sufrido la comunidad.
De alli que en la zona m3s degradada, Km. 17, sea el elemento predominag_‘
te, al igual que en el caso de la zona del antiguoepuesto Cretdn, lugar
donde al presente se reune a pastar la hacienda. En todo el resto de la
comunidad, el efecto del pastoreo es menor y la presencia de retamo esta
circunscripta a la zona adyacente al camino a Tronador o puntos preferen

ciales de pastoreo siguiendo sendas de ganado.

1.2.2.2. La Influencia de los Efectos Antrépicos

Todos los autores mencionados, Dimitri (1962 y 1972), Correa Luna (1969),
Daciuk (1973), Willis (1914), observan que en la Cuenca del Rfo Manso Su-
perior existen una impbrtante accién antrdpica, especialmente en las par-
tes bajas de la cuenca. Los distintos factores de perturbacidn pueden ser
directos o indirectos, ya sea a través de incendios, que segin Willis, se
realizaban para liberar dreas de bosque e introducir a ganado; la propia
accidn del ganado vacuno y equino; el uso dé la madera, fundamentalmente

para lefia y debemos agregar también la [nfluencia turistica. De acuerdo

’\_‘:\

/I
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con Gallopin (1977), el inico efecto especificamente estudiado hasta este

" momento sobre la cuenca es la coaccidn del ganado sobre las comunidades

naturales,

Segln Correa Luna y Dimitri (1969), la superficie coaccionada por el

-ganado comprende unas 10.000 hectareas dentro de la Cuenca del Rio Manso

Superior. Las zonas afectadas especialmente son: 1) el Valle del Rfo Man
so desde Pampa Linda hasta el Lago Mascardi donde se observan sendas pro-
ducidas por el ganado, la erosidn concomi tante y los efectos del ramoneo
y pisoteo. 2) La zona de Pampa Linda junto con la cabecera NW del Lago
Mascardi, cerca del hotel Tronador constituyen los centros mds importan-
tes de degradacidn por la hacienda, en Pampa Linda no existen en absoluto
renovales de arboles, y toda la vegetacidon arbustiva es afectada, hecho

comin con la zona del hotel Tronador.

AGn cuando existe coaccidn por el ganado en las partes superiores de
la cuenca, como en el valle del Castaifio Overo, en la parte NW de la cuen-
ca, y en el alerzal del valle del Rfo Alerce aprox. 6 Km. antes de la des

embocadura con el Rio Manso, es sin lugar a dudas la zona de Pampa Linda,

el valle del Rio Manso y el &rea que rodea el hotel Tronador, la que se

halla més intensamente afectada por el pastoreo (Correa Luna, 1969; Dimitri,
1972; Daciuk, 1973).

Durante el desarrollo del presente trabajo se ha podido observar ade-
mi3s de la gran cantidad de hacienda, rastros de la misma en toda la zona
del valle del Rio Manso, la extraccidén de madera sobre todo de la zona

cercana al hotel Tronador, y la desembocadura del Rio Manso.

Esto implica que de todas las comunidades que existen en la cuenca el
Matorral Mixto es el mas afectado tanto por la accidn del ganado como por

acciones antrdpicas directas tales como tala e incgndios. E1 incendio
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mas reciente habria ocurrido en 1952, segin Correa Luna. En dicha zona

se observa la recuperacion del Matorral Mixto como comunidad natural.

Con fecha de febrero 1970 y mediante un convenio entre el Servicio Na
cional de Parques Nacionales y Fundacidn Bariloche, se instalaron en la
Cuenca del Rio Manso Superior dos clausuras para el estudio de la coaccidn

del ganado.

Una de ellas, la que estd situada mas al este dentro del Matorral Mix-

to donde ocurren ademds ejemplares de Maytenus boaria de buen porte, mide

300 x 50 m. con su eje mayor orientado segin N LO°E, a la altura de Km.
25 del camino a Tronador. La clausura mas occidental midel 90 x 50 m.
con su eje mayor orientado segin E-W, incluye un bosquecillo de maitenes
con retamo, no existen alli Aires en tanta abundaneia como en el caso de

la primera clausura (figura 1.1.).

Estas clausuras son de siete hilos, de los cuales dos son de pdas, lo
cual impide la entrada de los grandes herbivoros pero no de liebres y roe

dores.

Las clausuras se hallan ubicadas cerca del camino, ambas sobre el fal-
deo norte del cerro Los Emparedados. En ambas zonas los efectos del gana
do son evidentes, existen senderos y el ramoneo es facil de apreciar. Con
todo, no presentan signos de fuerte deterioro si lo comparamos con lo ob-
servado en las cercanias de la cabecera NW del Lago Mascardi, adyacencias
del hotel Tronador y el antiguo puesto Cretén (km. 21 camino a Tronador).

1.2.2.3. Origen y Desarrollo

Se citan aqui las principales interpretaciones que se han realizado
_para caracterizar al Matorral Hlxto'en funcidén de su génesis y status co-
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mo comuriidad natural.

Balley Willis (1914), menciona para la cuenca del Rfo Manso Superior
(adem3s de una zona de incendlo reciente) en la cabecera NW del Lago Mas
cardi y sobre la costa S del mismo una zona de Incendios ahtiguos. Esta
Gltima se extiende por fuera de la Cuenca al este del Lago Mascardi, por
sobre los remanentes del bosque virgen, hasta el Lago Gutierrez. La co-
munidad que ocupa estas areas seg(n WIliis estd formada por fAire, maitén

y bambd, ocasionalmente con retamo vy palo pichi.

En las dreas de incendios mis recientes donde la vegetacidn arbustiva
todavia no estd desarrollada crece una arvejilla silvestre (Vicia? Lathy-
rus?). A pesar de que encuentra evidencias de incendios antiguos sdlo en
la zona ya mencionada extiende el area de antiguos incendios al interior
de la Cuenca del Rio Manso Superior, por el faldeo derecho aproximadamen
te hasta la zona del Km. 25, en camino a Tronador, coincidiendo esta &rea
con la del Matorral Mixto. Esto podrfa sugerir que dicha comunidad es
originada a partir de la destruccidn del bosque de coihue por el fuego.
Parece claro sin embargo, que el Gnico motivo que llevé a Willis a exten
der el &rea de antiguos incendios al interior de la Cuenca del Rio Manso
Superior, fué_la similitud en el tipo de vegetacidn entre las zonas de

comprobada destruccion por el fuego y el Matorral Mixto.

Otro hecho destacable de las observaciones de Willis es que en su mapa
de la Cuenca del Rfo Manso Superior ubica la comunidad de fiire, maitén y
" bambd como una cufia dentro del ''bosque virgen''. El bosque segin Willis,
1legaba entonces hasta las zonas mallinosas del fondo del valle del Rio
Manso. Actualmente, el mismo sdlo se encuentra por encima del Matorral

Mixto, a partir de los 1100 m.s.n.m.

Aqtualmente, en toda la zona lindante con el fondo del valle ocupada
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por el Matorral Mixto se observa la presencia de troncos quemados, posi
blemente de coihue (Sigfrido Rubulis, com. per.), en especial en las cer
canias de la desembocadura del Rio Manso en el Lago Mascardi. Adem3s,
Willis (ISI#), mapea un 3rea de incendio reciente sobre la costa norte
del Lago Mascardi, cercana a la desembocadura del arroyo Calvuco. Actual
mente dicha zona estd ocupada seglin Rodriguez-Garcfa et al, por Matorral
Mixto (figura 1.l.). Esto estarfa evidenciando que esta comunidad ocurre
en aquellas zonas de bosque perturbadas, en especial que han sufrido in-

cendios.

Es de hacer notar sin embargo, que Eskuche (1969), citado en Gallopin
(1977), no ha podido comprobar que el origen del Matorral Mixto o en gene
ral las asociaciones de fiire, sean producto de la destruccién del bosque

de coihue por el fuego o por otros medios.

En aquellos casos en que se ha comprobado el incendio del bosque de
coihue en otras areas (Dimitri, 1962; 1972), no es el Matorral Mixto la

comunidad que invade la zona perturbada.

Ya se ha mencionado ademis de acuerdo con Dimitri (1962) la capacidad
del dire para formar asociaciones, que con caracteristicas de matorral o
de bosque bajo se desarrollan en toda la regién de los bosques andino=-pa-
tagénicos. En estas asociaciones ocurren muchas de las e€species comunes
al Matorral Mixto. En general los matorrales de fiire ocupan la zona eco-
tonal entre los bosques y la estepa patagbnica desde el sur de Neuquén

hasta Tierra del Fuego.

Dimitri (1962), indica que el Matorral Mixto ocurriria merced a una re
gresién del bosque, acentudndose este proceso en aquellas zonas en donde
la explotacidn ganadera es marcada. Ademds, Dimitri (1972), menciona que
en varios puntos de la regién de los bosques andino-patagbnicos, los ma-

torrales de Alre en la zona ecotonal con la estepa se presentan en estado
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decrépito, con ausencia de renovales. Dimitri (1972), prevee el reem-

plazo de esta comunidad por la estepa patagdnica.

-

Ocurrirfa entonces una regresidn natural del bosque de coihue frente
a la estepa, segin Kalela, citado en Auer (1948), siendo la comunidad de

fiire pionera en este avance.

Serfa plausible entonces la hipdtesis de que el Matorral Mixto en espe
cial, y los matorrales de fiire en general ocurren como comunidades natu-
rales de reemplazo del bosque de coihue, acelerdndose este proceso por

distintos efectos antrdpicos tales como incendios y pastoreo intensivo.

Se ha elegido el Matorral Mixto como la comunidad donde realizar este tra
bajo, dado que la misma relne una serie de caracteristicas interesantes,
tanto por su representatividad, factores que la afectan, evolucidn y con-

diciones microambientales.

La comunidad es relativamente importante dentro de la Cuenca del Rio
Manso Superior, dado que ocupa aproximadamente el 6% de toda el drea de
la cuenca, o el 8% si no se considera la parte de hielo y nieve permanen-

tes.

En cuanto a su composicién floristica es relativamente homogénea (véa-
se m3s adelante), en ella se presentan especies que permiten el estudio
de distintas estrategias posibles de aprovechamiento del ambiente dado que
la diversidad de microambientes es alta. Ocurren sitios muy soleados jun
to a lugares umbrosos; zonas muy himedas o muy secas, etc. Esto permite
suponer a priori una gran variedad de estrategias de coexistencia entre

especies.,
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En esta comunidad ocurren el fiire, caducifolio y el maitén y Schinus
crenatus, perennifolios, combinacién de estrategias del follaje arbéreo
que, es esperable, condicionen la composicién de los estratos mas bajos
de la vegetacién.

Existe asimismo una clausura de 1,5 ha. desde febrero de 1970, lo

cual permite el estudio en detalle de los efectos de la coaccidn del ga
nado, ya que como hemos dicho es sobre esta comunidad en donde los mismos
ocurren con mayor intensidad dada su ubicacidn topogrdfica. Es muy im-
portante el efecto de los herbivoros en el condicionamiento de la diver=
sidad especifica de comunidades vegetales (Harper, 1969; Orians, 1970) y
en la consecuente diferenciacidn y sperposicidén de nichos dentro de la
comunidad. La existencia de una clausura representa en este sentido una
condicidn casi ideal tanto para el estudio de la Loaccién en cuanto a los
efectos generales sobre el ambiente como en la disposicién y division de

los recursos al interior de la comunidad.

El Matorral Mixto es ademds accesible durante casi todo el afio, lo
cual permite realizar observaciones précticamente completas desde el pun
to de vista del desarrollo temporal, fenologfa y cambios estacionales en
la composicién de la comunidad.
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FIGURA 1.1, Limites de la Cuenca del Rio Manso Superior,
Clausura del Km 25, estaciones meteorolégicas, -

y drea cubferta por el Matorral Mixto.



2. COMPOSICION Y ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD

En esta parte se presenta la descripcidn general de la comunidad, su
composicidn especifica y estructura espacial. Ademds se muestran las
variaciones temporales que ocurren en cuanto a estructura y relaciones
de asociacidn. La estructura'espacial serd estudiada en func§on de la
distribucidon vertical y horizontal del follaje de cada especie y de las

asociaciones entre ellas.

L 4
Estas observaciones se tomaron en la comunidad no sometida a pastoreo,
estudiada dentro de la clausura, y en forma aniloga sobre la comunidad

bajo coaccidn del ganado.

2.1. MATERIAL Y METODOS

Se realizé una investigacién preliminar para determinar: a) la homoge-

"neidad de la comunidad dentro de la Cuenca del Rfo Manso Superior, y b)

la representatividad de la misma dentro de la region de los bosques andi-

no-patagdnicos.

Para la primera determinacidn se tomaron en varios puntos de la-comu-
nidad listas completas de especies para parcelas de 50 x 25 m. aproxima-

damente.

Los censos se realizaron desde la desembocadura del Rio Manso en el

"Lago Mascardi hasta la zona de Pampa.Linda, abarcando as? todo el rango

de extensién de la comunidad dentro de la cuenca. El primer censo se

realizb cerca de la desembocadura del rTo.(N°l). el siguiente a la altu-

/7
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ra del Km. 21 del camino a Tronador (N°2), el censo N°3 en la clausura
del Km. 25 del camino a Tronador, donde posteriormente se efectud el
trabajo, y el cuarto (N°4) en el Matorral Mixto ubicado en las cerca-

nfas del destacamento de Gendarmeria Nacional cerca de Pampa Linda (Km.

32).

En cuanto al desarrollo regional del Matorral Mixto, se efectuaron
observaciones generales desde la margen norte del Lago Nahuel Huapi, has
ta la zona de El Bolsén por el sur y Lago Hess hasta la zona de la Cas-

cada Los Alerces por el oeste.

Para el estudio intensivo se tomd como &rea de trabajo la zona de la
comunidad dentro de la clausura del Km. 25, camino a Tronador (véase fig.
1.1.) y a los fines comparativos para observar la coaccién del ganado,
en la misma zona fuera de la clausura. Aqui las mediciones se realiza-

ron sobre un drea de tamafio semejante a la tomada dentro de la clausura.

Aqui el Matorral Mixto se ubica de acuerdo a sus caracteristicas medias.
La orientacidn es N-NE, la altura de la clausura de 920 m.s.n.m. y la pen
diente entre 20 y 25%.

El pastoreo, seglin observaciones iniciales no es en esta zona muy in-
tenso, de alli que es posible esperar diferencias entre Ja comunidad pro-
tegida y la no protegida pero sin que ocurra un estado de degradacién im-

portante.

Puesto que la composicidn y estructura de la comunidad se han estudia-
do'segin la evolucidn estacional y el efecto del pastoreo, todas las me-
dldas que se describen a continuacién fueron repetidas dentro y fuera de
la clausura y a su vez para la priﬁhvera temprana, a principios del vera

no y principios del otofio.

Se efectuaron censos de 100 puntos al azar cada uno (Mueller-Dombois

-~
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y Ellemberg, 1974) mediante una varilla de 2 mm. de di3dmetro sostenida
verticalmente, determinidndose en cada punto la altura en que ocurre cada
intercepcion por especie. Hasta los dos metros de altura las intercep-
ciones fueron anotadas de acuerdo a la graduacidén de la varilla cada 1 cm.
Para alturas mayores y hasta los seis metros las alturas de las intercep-
ciones fueron medidas mediante el uso de un vésta95 con graduaciones cada
50 cm.; a partir de los seis metros las intercepciones se estimaron por

rangos de 1 metro.

Para cada punto se anotaba ademds la presencia de hojarasca y las carac
teristicas del suelo bajo cada punto. En base a los censos por puntos se
estimé la cobertura porcentual simple por especie como el total de puntos
en que aparece cada una de ellas. La cobertura ponderada se calcula como’
el total de Intercepciones para cada especie. Adem3s de los censos por
puntos se efectuaron censos mediante transectas, una paralela a las curvas
de nivel y otra perpendicular a la misma. La primera de 32,5 m. y la segun
da de 29.7 m. Las transectas fueron definidas mediante un hilo nivelado
sostenido entre varillas. Sobre cada una y cada 10 cm. lineales.de tran-
secta se anotaban las intercepciones que ocurrfan para cada especie, andlo
- gamente a los ceﬁsps por puntos al azar. Ademis se registrd la altura del
suelo desde la 1Tnea nivelada de tal manera de obtener el perfil microto-
pografico correspondiente. Las transectas permitieron evaluar ademis de la
cobertura y frecuencia de cada especie por un método alternativo al de los
_puntos al azar, la relacién entre la preséncia de especies y la microtopo-
graffa y detectar la posible existencia de gradientes espaciales dentro

de la propia comunidad.

Los efectos del ganado que se estudiaron en el &rea fueron: 1) ramoneo,
2) pisoteo y compactacién del suelo,.y 3) modificacién de la composicién
y estructura del horizonte superficial del suelo. En esta parte veremos

el efecto del ramoneo sobre la estructura‘'de la comunidad. Los restantes
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seran anallzados en la Parte 5.

El método aquf utilizado para estimar el ramoneo fue el de medir en
un drea de 100 x 50 m., que incluyera sendas producidas por el ganado, el
grado de utilizacidén de las plantas.

Para cada individuo de cada especie se anotaba el porcentaje del mis-
mo con §ignos_de haber sido comido por el ganado de acuerdo a una escala
de cinco estados posibles: 0: no comido; 1: entre 0 y 25% de sus hojas y
tallos comidos; 2: entre 25 y 50%; 3: entre 50 y 75%; vy L: entre el 75
y 100%. Cuando ocurrfan manchones de individuos de la misma especie, en
especial herbiceas, se subdividia el 3rea ocupada por el grupo de indivi-
duos en parcelas cuadrangulares tal que ocupaba cada una aproximadamente °
el 10% del area total del manchon. Se anotaba para cada parcela el esta-

do de ramoneo. Se anallzaron un total de 97 parcelas.

La lista de especies es semejante a la mencionada en la parte de ante-

cedentes de estudios sobre dicha comunidad.

2.2. RESULTADOS

En la Tabla 2.1. se presenta la lista de.especies identificadas en ca-
da una de las observaciones efectuadas para estudiar la homogeneidad de
la comunidad en el drea que ocupa dentro de la Cuenca del Rio Manso Supe-

rior. Para la definicién de cada estrato véase Parte 2.2.3.

Se comprueba lo que ya se dijo sobre la presencia del retamo. El mis-
mo no aparece en ninguno de los censos ya que fueron realizados a varios
metros del camino, dentro de la comunidad.' Esto confirma que el retamo

corresponde a ambientes muy modificados, y sigue en forma muy estricta los

-



TABLA 2.1.

ESPECIES

| ARBOLES = Il ARBUSTOS = i11 HIERBAS

CENSOS

2

3

Nothofagus antarctica
Schinus patagonicus
Austrocedrus chilensis

Lomatia hirsuta
Maytenus boaria

Embotrium coccineum
Maytenus chubutensis
Berberis buxifolia
Berberis darwinii
Ribes magellanicum
Ribes cucculatum
Chusquea culeou
Pernettya sp.
Baccharis sp.
Colletia spinosissima
Discaria serratifolia

Acaena pinnatifida
Acaena ovalifolia

_ Relbuneum richardianum

Mutisia decurrens
Mutisia retusa
Fragaria chiloensis
Vicia nigricans
Geranium patagonicum
Cirsium vulgare -
Valeriana laxiflora
Coniza sp.

Taraxacum officinale
Rumex acetosella
Phacelia magellanica
Trifolium repens
Osmorrhiza berterof
Veronica sp.

Senecio sp.
Cortaderia araucana
Juncus sp.

Elymus sp.
Agrostis sp.

Bromus unioloides
Holcus lanatus
Uncinia sp.

Poa sp.

Blechnum sp.
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bordes de los caminos, y sendas creadas por el ganado. A partir de es-
tas llstas orlglnales se clasificaron los censos por un método aglomera
tivo (Pielou, 1968; Orloci, 1975) usando como coeficiente de similaridad
el contenido de informacién mutua (Orloci, 1975) entre los censos que for
man un grupo. El coeficlente se expresa de la siguiente manera .(Goldstein
y Grigal, 1972):

[ S, Xx,.
A iJ
jo= I L x . log < >
A I jeA 71j z x z x
l i iJ JjeA 7ij

Donde xij es la presencia o ausencia de la especie | en el censo J,
A es el grupo de censos considerado, lA es el contenido de informacién

mutua del grupo, A 'y

Mediante cadlculos iterativos se agrupan sucesivamente los censos has-
ta obtener un solo grupo, en este caso los cuatro censos juntos. A par-
tir de estos indices se confeccionaron los dendrogramas: de la figura 2.1.
Al17 se muestra el contenido de informacién mutua entre grupos en forma
de porcentaje respecto del contenido de informacién total (Goldstein y
Grigal, 1972).

Se presentan los dendrogramas para el total de la comunidad Y para ca
da uno de los estratos por separaqo. En- todas las figuras la mayor siml
laridad ocurre entre los censos 3 y 4, realizados a la altura de la clay
sura y cerca de Pampa Linda respectivamente. Asimismo, la similaridad
entre todos los censos es del orden del 60% para toda la comunidad, asf?

como para el estrato arbéreo, mientras que para el estrato arbustivo es
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del orden del 75%. Estos cdlculos fueron realizados por el Computador

Cientffico Miguel Gross en el Centro de Cdmputos de Fundacién Bariloche.

En cambio para el estrato herb8ceo la similaridad entre todos los cen

sos es menor, aproximadamente del orden del 50%.

Para la clasificacién de toda la comunidad y del estrato herbiceo
solamente, los censos se agrupan de acuerdo a su numeracidn correlativa,
lo que se relaciona a su vez con el gradiente longitudinal este-oeste.
En cambio para los srboles y arbustos, la posicidén del censo 2 (Km. 21),
se Invierte con la del censo 1 (Km. 17). Esto implica que el estado del
estrato herb8ceo que Incluye el 63% de las especies listadas, es el fac-
tor principal en la determinacién de la similaridad entre estos censos.

A medida que nos adentramos en la Cuenca del RTo Manso hacia Tronador,
ademds de recorrer un gradiente ambiental (Gallopfn, 1977, véase también
Tabla 1.11.), se recorre un gradiente de coaccién humana, directa e Indi -
recta. A los efectos del Matorral Mixto, el centro de mayor actividad
humana ocurre cerca de la desembocadura del Rfo Manso en el Lago Mascardi.

Al117 se efectud el censo N°1.

Hacia el oeste, la degradacidén aln cuando evidente, disminuye. En la
zona del censo N°1 la coaccidn es muy evidente, debido al pisoteo, extrac
cidn de lefa, etc. De allf que el nimero de especies sta bajo (Tabla 2.1.;
Por lo tanto el gradiente de coaccién puede llegar a predominar en la de-

terminacidén de asoclaciones espaclales.

Que las observaciones mis ajejadas de la zona de perturbacién (los cen
sos 3 y 4) sean mis similares entre sf, confirmarfa este hecho.

A su vez, que la similaridad -entre censos para el estrato arbustivo sea
la mayor, Justifica la Identificaclén de esta comunidad especialmente a

partir de especles pertenecientes al mismo (Berberis, coligle, Ribes,
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Maitén, etc.). Este estrato junto con el fiire es el que brinda unidad
florfstlica a 1a comunidad.

En cuanto a la representatlividad regional de esta comunidad, se con-
firma que la misma ocurre con caracterfsticas similares en la Cuenca del
Rio Manso y en las mirgenes del Lago Nahuel Huapi y el valle del Rio Man
so Inferior hasta el Lago Hess y desde el Nahuel Huapi hasta cerca de la
localidad de E1 Bolsdn, lo cual ya fue mencionado por Dimitrl (1962).

2.2.2, Cobertura por Puntos al Azar y Ramoneo

En la Tabla 2.11., se presentan los datos de cobertura porcentual pa-
ra la comunidad dentro y fuera de la clausura a mediados del verano y pa

ra primavera y fines de verano, segiin los censos por puntos al azar.

Se han afadido ademis los resultados obtenidos del ar&lisis del grado
de ramoneo por el ganado. Se confirma la idea Inicial de que en esta zo
na el pastoreo es moderado. Son relatlvamente pocas las especies que
presentan signos de ser comidas. Las especies mis ramoneadas son: Bromus

unioloides, Agrostis buchtenii, Elymus gracilis, Vicia nigricans y Chusquea

culeou. Un menor grado de coaccidn ocurre sobre Osmorrhiza berteroi,

Lathyrus magellanicum, menor ain en Poa pratensis, y s8lo se observa un

efecto leve sobre indlviduos jévenes en Maytenus boaria, asi como sobre

Trifolium repens. Estos resultados colnclden en 1Tneas generales con los

presentados por Boelcke (1957) y Dimitrl (1962). El primero cita ademss

para la estepa patagbnica la ocurrencia de pastoreo sobre especies de baja
calidad forrajera, que en este estudio no presentan signos de ser comidas.
Ello se debe indudablemente al men;r efecqo que tiene el ganado en esta 20
na. Dimitri (1962), menciona adem§s para la Cuenca del Rfo Manso (cabece-

ra NW del Lago Mascardl) un mayor efecto de pastoreo del que aqui se de-
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termina. Daciuk (1973), realizdé una estimacibén semicuantitativa del pas-
toreo en la zona adyacente al Hotel Tronador. Este autor clta que todas
las herbiceas salvo cardos y abrojos son ramoneadas. Entre las arbustivas

menciona que Schinus crenatus, Maytenus chubutensis y Chusquea culeou son

fuertemente ramoneadas. S38lo en el caso de esta Gltima especie hemos podi

do determinar en nuestra area de estudio el fuerte ramoneo (Tabla 2.11.).

Un hecho interesante es representado por Poa pratensis var. angustifolia.

Si bien es generalizada la Idea de que la misma es altamente paladeable
_(Cabrera, 1970), el ramoneo sobre ella en la zona es bajo. Esto coincide
con lo observado en el irea ecotonal bosque-estepa del Rfo Turbio (Prov.
Sta. Cruz), en donde con alta densidad de ganado esta especie no es ramonea

da, invadiendo zonas fuertemente coaccionadas (F. Roig, com.per.). . R

Se observa adem3s,Tabla 2.11., tanto la cobertura total como la abundan-
cia de la mayoria de las especles, ramoneadas o nd, es menor fuera de la
clausura. Esto podria deberse al efecto.del pisoteo del ganado y las modi-
ficaciones en la estructura y compactacion del suelo o a variaciones aleato
rias dado que no se tomaron replicados. Las especles que presentan mayor
abundancia fuera de la clausura son aquellas que por su hibito, no son tan

afectadas por el ganado. Mutisia decurrens, y Mutisia retusa soﬁ"trepadoras;

Acaena ovalifolia, Rumex acetosella, Veronica serpyllifolia, Relbuneum

richardianum, Holcus lanatus son hemicript6fitas (ver Partg 4), ademds la ma

yoria de estas especies se asocian espacialmente con especies de arbustivas

que les brindarfan proteccién (véase m3s adelante).

A 1o largo de este capitulo veremos otra de las modificaciones inducidas

por la coaccién.

A partir de los datos de cobertqra‘(Tabla 2.11.) se confeccionaron curvas
de abundancia ~dominancia (Whittaker, 1965) para cada una de las situaciones

las que se muestran en la Figura 2.2,

Estas curvas reflejan la relacién de dominancia que ocurre dentro de
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TABLA 2.1l. : Lista de especies halladas en la comunidad y cobertura porcen
tual simple (s) y ponderada (p) de cada una dentro de la clau
sura (DC), para princlpios de primavera (P), principios de ve
rano (V) y otofo (0) y fuera de la clausura (FC) para princi-
plos de verano.

(+): ‘menos del 1%. GR: grado de ramoneo, con O+ se indica un
efecto leve de ramoneo, causado posiblemente por ganado.

oC
s P o S ') p s 0 b sFCp GR
Maytenus boaria L6 63 Le 142 22 142 25 142 1
Nothofagus antarctica 43 63 Ls 75 42 75 33 75 0
Schinus patagonicus 38 59 39 151 39 151 34 151 0
Berberis darwinii 32 32 14 15 20 26 14 23 0
Berberis buxifolia 10 15 25 31 18 24 18 23 0
Mutisia decurrens 4 b 9 17 6 7 12 12 0
Mutisia retusa 14 88 23 4o 7 7 28 44 0
Maytenus chubutensis 13 20 16 19 27 W 14 14 0+
Ribes magellanicum 4 6 7 9 3 3 7 8 o+
Ribes cucculatum 2 2 10 9 2 2 19 0
Chusquea culeou 5 5 12 19 26 73 6 1 4
Cirsium vulgare + + 3 3 1 1 2 2 0
Acaena ovalifolia 12 12 12 12 13 13 .18 22 0
Relbuneum richardianum 4 5 8 9 8 9 . 9 9 0
Rumex acetosella 12 12 12 12 11 n 27 27 0
Geranium patagonicum + + 13 15 + 3 3 3 0+
Veronica serpyllifolia 2 2 2 2 2 2 7 0
Osmorrhiza berterol 24 25 b9 53 - 3 9 7 9 3
Poa pratensis 3 3 2 2 ] 1 3 3 2
Vicia nigricans + o+ 19 19 . 2 2 non 4
Bromus unloloides 112 26 26 36 Lo 22 22 4
eondd
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Cont. ... TABLA 2.11.:

oc

-
<<
o
-n
(]

(24

o

Elymus gracilis ! 1 + 2 + 2 + 2

Cortaderia araucana 1 1 + + + +

Juncus sp.

Holcus lanatus 1 1

Oxalis valdiviensis

Trifolium repens

Valeriana sp.

+ + + +
+ + + +

Calceolaria Sp.

+ + + N+
+ + + 0+

Lathyrus magellanicum

O w O O —~ 0 0O 0 O -

Pernetya mucronata + +

szodendrbn
punctulatum 12 12 30 30 15 16 32 34

Discaria integrifolia

Colletia spinosisima

Fragaria chiloensis + + + +

Acaena pinnatifida

Berberis linearifolia

O O O O O o ©o

+ +
+ +
+ +
Taraxacum officinale + +
+ +
+ +
+ +

Phacelia magellanica

Calceolaria \
crenatifolia + +

Nerthera depressa + + +

Viola maculata +

Embotrium coccineum ¢ +

o O O O o

Lomatia hirsuta

COBERTURA TOTAL 69 102 91 167 84 145 72 108
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la comunidad entre-las distintas especies. En ambientes rigurosos las
‘curvas se aproximaran a series geométricas (Whittaker, 1965, 1969), des
cribiendo comunidades con pocas especies, espaciadas regularmente sobre

una escala logaritmica de importancia relativa. En el caso de la mayo-

rfa de las comunidades vegetales es.general que adn cuando ocurra un am
biente realmente riguroso se presenten un pequeiio grupo de especies domi
nantes, una clase intermedia de importancia moderada, y un nimero peque-

fio de especies poco representadas. Las curvas seridn de tipo sigmoideo en una
escala semilogaritmica, adn cuando ocurran variaciones respecto de la forma
sigmoidea simple, debido fundamentalmente a relaciones de competencia entre
especies (Whittaker, 1965). Segln Whittaker (1965), ain cuando la compe-
tencia interespeciflca sea un factor primordial en el condicionamiento de
las relaciones de dominancia, deben incluirse como importantes el herbicoris
mo selectivo sobre parte de la comunidad. Ya se ha mencionado que el herbi=-
vorismo puede ser un factor en la diferenciacidén de nichos en una comunidad
vegetal, pudiendo incrementarse el nimero de especies que ocupan el nicho
total de la comunidad, ademids de la separacidon de nicho que ocurre debido

a factores ambientales. Es de esperar que la depredacidn afecte a especies
de importancia intermedia, (Whittaker, 1965).

Otra fuente de modificacién de la pendlente de las curvas de dominancia
es de origen estrictamente ambiental y estd relacionado con la anisotropfa
del sustrato, dado que las variaciones en el microrelieve'y la distribucidn
de factores tales como mutrientes o humedad no es uniforme, no en todos los
lugares de la comunidad se cumplen los requisitos del nicho para todas las

especies. .
| J

Esto afectard fundamentalmente las relaciones de dominancia de las espe-
cies mis raras y por lo tanto la pendiente de las porciones mds bajas de

las curvas.

En general aquellas distribuciones de dominancia que sean de tipo sig-
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moideo con pendientes moderadas tienden a ajustarse a distribuciones de
tipo lognormal (Preston, 1948, 1962). Se ha sugerido que cuando el nime=
ro de especian de una comunidad es grande, y los factores queldeterminan
su importancia relativa son complejos, y multiplicativos en sus efectos
(Whittaker, 1965), la distribucién de especies por importancia relativa

se ajusta a una distribucién lognormal. Es decir, que ocurren m3s especies

de importancia intermedia que especies muy abundantes o poco abundantes.

Las curvas de dominancia - abundancia que comparan el estado de la comu
nidad durante la primavera y a principios del otofio se muestran en la Figu
ra 2.2.A., se observa que no existe variacidon entre las relaciones de do-

minancia para ambos perfodos en forma apreciable.

En la Figura 2.2.B. se presentan las curvas para una misma época de afio,
principios del verano, dentro y fuera de la clausura. All{T se observa cua
les son los efectos que tiene el pastoreo sobre la comunidad; Ademis de
ocurrir una menor cobertura total para el caso del pastoreo, la curva corres
pondiente muestra que existe menor concentracidén de la dominancia entre es-

pecies de importancia intermedia, arbustivas y herbiceas. Dentro de este

grupo de especies ocurren ‘todas las especies que son ramoneadas fuera de la

comunidad. La pendiente de la curva correspondiente a pastoreo es mayor
que la otra aln cuando ambas reflejan un patrén de tipo sigmoideo.

Para todas las épocas y estados de la comunidad los dominantes desde el
punto de vista de la cobertura son las especies de &rboles, Nothofagus

antarctica, Maytenus boaria y Schinus patagonicus, las especles siguientes e

importancia son tanto arbustivas como herbiceas, alin cuando las herbiceas

tienden a concentrarse entre las menos dominantes.

Si comparamos las Figuras 2.2.A.‘y 2.2.B. se observa que independiente-
mente de la coaccidn, durante el verano tienden a estar mds representadas
las especies de importanclia intermedia, dando como resultado una disminucidn

de la pendiente de la curva para éstas. Esto implica que los factores am-
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bientales en esta zona son lo suficientemente rigurosos como para condi-
clonar el desarrollo de las especies. De esta forma, s6lo durante el pe
riodo de mayor crecimiento, el verano, cobran importancia aquellas que
durante principios de primavera y otofio se encuentran poco representadas
o todavia no han comenzado a desarrollarse. Esto estd Tntimamente ligado
con las formas de vida predominantes dentro de la comunidad que, como ve

remos, presenta una mayoria de hemicriptéfitas.

Lo expuesto surge del andlisis de las curvas de dominancia construidas
a partir de los datos de cobertura simple. Para el caso de cobertura pon
derada se observan los mismos patrones de diferenciacidon hasta aqui des-

criptos (Figura 2.3.).

No ocurre lo mismo para el caso del efecto del pastoreo, dado que ambas
curvas son semejantes entre si (Figura 2.3.B.), a pesar de que el efecto
del pastoreo es lo suficientemente fueéte como para producir una sensible
disminucién de la cobertura de las plantas ramoneadas. Esto podria deber
se a que la determinacion de la dominancia a partir de las estimaciones de
cobertura por puntos al azar no reflejen la exacta situacidn dentro
de la comunidad, como podria esperarse si se midieran variables tales como
productividad o biomasa (WHittaker, 1965).

Se calcularon los indices de diversidad (Pielou, 1969; de acuerdo al in

dice de Shannon:

H = - Zpi log P;

Este Tndice se basa en la suposicién de que la coleccidn sobre la cual
se mide diversidad es Infinltamente larga, de alli que segiin Pielou (1969),
es preferible calcular la diversidad de acuerdo al indice de Brillouin pa-

ra colecciones finitas:
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1 N!
He —, log2 -
[] ] ]
N N‘. Nz. LI N ] N'.

Donde el contenido de informacién H se reflere estrictamente a la in

formacién de una coleccién. Andlogamente se calcularon los valores de uni

formidad: .
E' = H'/H'max

E = H/Hmax

Siendo (Pielou, 1969):

: ndmero total de todas las intercepciones

N
Ni : ndmero de intercepciones para la especie i
S : numero de especies

Pi : frecuencia de la especle i 'Ni/N\.

[N/S] : parte entera del coclente N/S

: el resto del cociente N/S

max logzs

Y T{(E)) ]

Estos valores para cada época y estado se presentan en la Tabla 2.111.

Y

Se ha supuesto que el valor S corresponde al nimero de especies total de

la comunidad.
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TABLA 2,111, : INDICES DE DIVERSIDAD Y EQUITABILIDAD PARA LA COMUNIDAD

DC: Dentro de la Clausura. FC : Fuera de la Clausura.

H H E E
PRIMAVERA 3.72 3.62 .810 .799
DC VERANO 3.99 3.83 .908 .877
0TORO 3.75 .3.56  .853  .809
FC VERANO 4.02  3.78 .915 .885

La diversidad es menor en términos absolutos tanto al comienzo como
al final del perfodo de crecimiento (ver Parte 4) que durante la mitad
del verano. Asimismo, para este Gltimo la diversidad es algo menor para
la comunidad sin coaccidén, de acuerdo al indice de Shannon, alin cuando
de acuerdo al indice de Brillouin, ocurre la ‘inversa. Anilogamente, la
equitabilidad es mayor para la comunidad sometida a pastoreo que para la
. parte protegida, en ambos casos mayores que la equitabilidad al comienzo
y final del perfodo de crecimiento. Esto se corresponde con las relacio
nes de dominancia. Ya se dijo que para el verano ocurre mayor dominan=-
cia para las especies de abundancia intermedia. Con todo, los indices

de diversidad son semejantes entre todas las sltuaciones.

Para el andlisis de las asociacibnes espaciales, se ha conslderado la
relacién entre las especies de acuerdo al contenido de informacién mutua,
considerando cada punto como un censo, para el perfodo de mitad de verano.
Es aqul cuando ocurren las relaclongs de asoclacién que caracterizan la
comunidad, puesto que ya se han completado .los procesos de crecimiento, y
no han comenzado aiin los de cafda de hojas o muerte de plantas anuales.

Las clasificaciones aglomerativas para la comunidad dentro y fuera de
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la clausura representadas en forma de dendrograma se presentan en la Fi-
gura 2.4,

Para la comunidad no sometida a pastoreo vemos que ocurren dos asocia-

ciones mayores. Un grupo de especies asociado a Schinus patagonicus y

otro compuesto por las dos princlpales especies arb6reas, Maytenus boaria

y Nothofagus antarctica. A su vez cada una de estas especies arbéreas de

termina la existencia de un grupo de especies asocladas a cada uno.

El grupo asociado a Schinus patagonicus, el mds numeroso, estd compues

to por tres grupos menores: 1) Maytenus chubutensis y Berberis darwinii;

2) Poa pratensis, Veronica serpyllifolia, Cirsium vulgare, Chusquea culeou,

y Berberis buxifolia; y 3) Rumex acetosella, Relbuneum richardianum y Ribes

cucculatum, asociado a su vez al anterior. Junto a Nothofaqus antarctica

ocurre Osmorrhiza berteroi en un grado de fidelidad muy alto y el grupo for

mado por Bromus unioloides, Vicia nigricans, Ribes magellanicum y Mutisia

decurrens. Finalmente asociadas a Maytenus boarla tenemos Geranium patago-

nicum, Acaena ovalifolla y Mutisla retusa.

Es interesante destacar que la caracterizacidn de Matorral Mixto (Dimitri,
f962; Correa Luna, 1969; Dimitri, 1972) es funcién principalmente de las es

pecies que en este estudio se asoclan a Schinus patagonicus, esta ltima

con porte arbustivo y arbdreo. Al estrato arbdreo, que forma una subunidad

dentro de la comunidad, se asocia principalmente especies de herbiceas.

El efecto del pastoreo tlene por consecuencla la modiflcacién profunda
de las relaciones de asoclaclén al interlor de la comunidad (Figura 2.4.).
Existen en esta comunldad hodlflcada dos grandes subunidades que estdn com
puestas una por especies no ramoneadas y la otra por especies en su mayoria

L 4

ramoneadas.

Ambos grupos estén regidos respectlvamente por cada una de las especies
de porte arbdreo, Nothofagus antarctica y Maytenus boaria. A Nothofagus
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antarctica se asocian, formando a su vez subgrupos: 1) Relbuneum richar-

dianum, Acaena ovalifolia y Mutisla retusa; 2) Veronica serpyllifolia,

Cirsium vulgare, Ribes cucculatum, Mutlsia decurrens y.Berberis buxifolia;

y 3) Berberis darwinii con un alto grado de fldelidad.

Con Maytenus boaria se agrupan todas las especles ramoneadas. Aqui en

contramos asocladas: 1) Bromus unioloides, Poa pratensis, Geranium patago-

nicum, y Rumex acetosella; 2) Osmorrhiza berterol, Ribes magellanicum,

Maytenus chubutensis, Schinus patagonicus; y 3) Vicla nigricans y Chusquea

culeou.

Que se asocien mucho entre sT especies ramoneadas puede explicarse en
base a que el pastoreo condiciona la persistencia de especies allf donde .
la probabilidad de ser ramoneadas'dlsminuye, ya sea por estar protegidas
por arbustos o bien por disminulr la. probabilidad de ser ramoneadas al
mezclarse entre si varias paladeables. Es notable el caso de Vicla nigri-
cans y Chusquea culeou. Dado sus hébitos y portes, trepador para Vicia

nigricans y arbustivo para Chusquea culeou las porclones mis altas de es-

tas plantas escapan a la accidén del ganado. Se las encuentra de tal mane
.ra que Chusquea crece soportando los tallos de Vicia enroscados sobre ella.

Las relaciones de asoclacidén son bajas entre especies de géneros igua-

les caso de los Berberis y Mutisia, lo cual podria estar ipdicando fuertes

relaciones de competenclia entre ellas.

2.2.3. Estructura Vertlical

Para el anlisis de la estructura 'vertical hemos distribufdo las obser-
vaclones de intercepciones por especie en ocho clases de alturas de acuerdo
a Godron et al., (1968). Estas clases, son de distinta amplitud: 0-5 cm.,
5-25 em., 25-50 cm., 50-100 cm., 100-200 cm., 200-400 cm., 400-800. cm., y

Ty
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800-1600 cm. Son semejantes a una distribucién geométrica, lo cual per=
mfte una mejor representacién de los varlos estratos que ocurren en este

tipo de comunidades (Godron et al., 1968). Asimismo, se relacionan direg
tamente con las clases tomadas originalmente por Raunkjaer, para la clasi

ficacidon de formas de vida.

Los diagramas de estructura vertical, medida como porcentaje de importan
cia en cada clase para el total de la comunidad y cada especie se muestran
en la Figura 2.5. Las Figuras (a) y (b) corresponden a principios de pri-
mavera y fines de otofio respectivamente. La distribucién vertical para
mediados del verano dentro 'y fuera de la clausura se presentan en las Fi-
guras (c) y (d). Asimismo se muestran curvas acumulativas totales, que in
dican el porcentaje de intercepciones que ocurren a alturas mayores due

una dada.

Una caracteristica que es constante en la comunidad es la presencia de
dos estratos claramente distingulbles, uno Inferior hasta los 50-100 cm. de
altura y otro compuesto por las especles arbéreas entre los 200 y 1500 cm.
aproximadamente. Entre ambos estratos ocurre un porcentaje menor de inter-
cepciones. La distribucidn de follaje es continua desde el suelo hasta la

‘altura maxima que alcanzan los &rboles, no existiendo ''vacfos'' dentro del

perfll vertical de la comunidad.

A las especies que se desarrollan con buen porte desde ;récticamente el
suelo hasta 100 a 200 cm. de altura se denomlnaradn aquf arbustivas. Serén
consideradas como herbiceas a las que en general se elevan hasta los 50 cm.
Ademis las primeras son de h§bito en general lefioso, mientras que las al1ti-
mas no. En las Figuras se muestran las especles ordenadas por estrato.

La separacién del estrato arbéreo es clara y corresponde a las mayores
densidades de Intercepclén que ocurren para alturas superliores a los 200 em.

Para este estrato se observa que Schinus patagonicus presenta portes ar-
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bustivos y arbdreos, siendo uno de los elementos mds Importantes en la ca

racterizacidon de esta comunidad como Matorral Mixto.

Tante para prineiplos de primavera ecome para comlenzes de! otofio la dis
tribucidn vertical de especies y su estratiflcacién presenta notable simi
litud. Las especies perennes o de caida tardia de hojas presentan mayor
abundancia en alturas superiores a principio de otofio que en primavera, ca
so de Elymus gracilis, Mutisia retusa, Berberis darwinii, Chusquea culeou,

y Ribes cucculatum. Todas las especies que ya comienzan a cambiar el co-

lor de sus hojas no muestran un aumento notable de altura.

Un hecho notable es que a principios del otofio, luego del perfodo de
crecimiento, es maniflesta 1a ocurrencia de las especles arbSreas en estra

tos inferiores, debido al desarrollo de renovales (Figura 2.5.a. y b.).

Si comparamos estos periodos con l1os de mediados de verano dentro de la
clausura (Figura 2.5.a y ¢.) vemos que es general un aumento en la altura

de las Intercepciones de la mayoria de las especies, especialmente herb&ceas.

El efecto del pastoreo es notable e importante por varios aspectos en la
estratificacién. Por una parte, disminuye 1a importancia relativa de las

especies ramoneadas como Elymus gracilis, Chusquea culeou, Poa pratensis,

Osmorrhlza berterol. En base al c§lculo de la altura media de intercepcio

nes se determina adem3s que la altura de la mayorTa de las-especies, en es-
pecial las ramoneadas disminuye, 10 que se observa en las curvas acumuladas
de estratificacién vertical para toda la comunidad. Este efecto es atribul
ble al ramoneo y a los efectos indirectos del ganado, que condicionan el
establecimlento y desarrollo de todas las especies sin excepcién. Otro he-
cho de Importancla es que el pastoreo i{mpide el desarrollo de renovales de
drboles, en especial de Nothofagus antarctica y Maytenuﬁ boarfa. No se ha
podldo determinar si ello es debido a efecto-directo del pisoteo y/o ramo=

neo sobre ambas especles o blen se debe a que las modificaclones del suelo
por el. pisoteo Implden el desarrollo de nuevos ejemplares. El hecho es que
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no existan renovales de fiire y maltén en la parte de la comunidad some-

tida a pastoreo (Figura 2.5.c. y d.).

2.2.4, Estructura Horizontal

El andlisis hasta aqul realizado estuvo basado en los censos por pun-
_tos al azar. Ademds se efectuaron censos por transectas cuando ya la ve-
getacidn se hallaba con buen desarrollo con el fin de detectar el tipo de
distribucidon espacial para céda especie y 1a posible existencia de gradien
tes en la comunidad. La transecta paralela a las curvas de nivel serd de
nominada de aquil en m8s transecta horlzontal, y a la efectuada en el sen-

tido de la pendiente, transecta vertical. .

La cobertura simple de cada especie para cada transecta, junto‘con el re
lieve microtopografico del suelo bajo la misma se muestran en las Figuras
2.6. y 2.7. Para mayor claridad se han agrupado aqui los datos de cober-

tura para cada cinco puntos, 50 cm. de transecta lineal.

En el caso de la transecta horizontal se observa que en general todas las
especies de arbustivas y herbSceas presentan una distribucién amanchonada,
ain cuando variable para cada una. Ademds para la zona que cubrfa esta tran

secta el follaje de Nothofagus antarctica y Maytenus boaria se yuxtapone

sin que medie espacio abierto entre sus copas, este es un hecho general en
esta comunidad para aquellas zonas en donde ambas especies coexisten. Se

observa también que la mayor abundancia de Schinus patagonicus ocurre allf

donde dIisminuye la presencia de las otras dos especles.

Para estimar éobre la transecta horizontal el grado de amanchonamiento
de la vegetacibén, y en la transecta vertical la existencia de microgradien
tes topograficos que condicionen la distribucién preferencial de especies,
_se calcularon los coeficientes de cdrrelaéién seriada de acuerdo a la expre
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sién (Pielou, 1974), R, = C/V, tal como se muestra mis abajo.

La idea sobre la que estd basado este método es que si tenemos una se-
rie de n observaciones contiguas, como es el caso de la cobertura vege-
tal, el coeficiente Rs de correlacién seriada mide la Interdependencia
entre cada observacion y las observaciones separadas s observaciones de

aquella. La expresidn para el cilculo de RS es:

] nss ] n-s n-s
Rs = C/V donde € = —— % X{ Xeup ~ 7 I x; I X i
(n-s) i=1 (n-s) 1 1 :
1 2 1 %o . .
y Ve = ¢ X" == I X » Indlcando X; la presencia o ausencia
n isl n~ 1

de la especie i, n el nimero total de puntos y s la amplitud de separa

cion medida en niimero de puntos.

Si se realiza el cdlculo para varias separaciones s podemos graficar el
valor del coeficiente de correlacién en funcién de la amplitud de la sepa-
racién, tal como se presentan en las Flguras 2.8. para la transecta horizon
tal y 2.9. para la transecta vertical. Dado que este tipo de método requie
re que la cantidad de observaciones n sea comparativamente grande frente
a la separacidén maxima s hemos calculado Bs para s =0 a s =10. En
general es comin que el valor méximo de s no sea superior al 102 de n
(Pielou, 1974).

Los distintos picos que aparecen en graficos de este tipo, denominado
correlogramas, (Figuras 2.8. y 2.9.) nos indican la regularidad cén que se
repite la presencia de la especie juntamente con la regularidad del espacia
miento entre ellas. De la Figura 2.6. se observa que para la mayorfa de ar
bustivas y herbdceas a 1o largo de la transecta horizontal aparecen varios

manchones aunque no estin separados en forma regular. Como excepcidn,
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Berberts darwinii ocurre con una distribucién bastante regular. Por otra

parte, y.aun cuando la reqularidad en la distribucién de manchones no sea

alta el hecho de que la mayor parte de los correlogramas de la Figura 2.8.
se mantengan oscilantes alrededor de cero Indica que todas estas especies
presentan una distribuclién continua a 1o largo de toda la transecta. Ain
cuando en la Figura 2.6. se opservan ''"vacfos' en la distribucidn, los mis

mos no son signiflcativos (Figura 2.8.) ‘

Los casos de Maytenus boaria y Nothofagus antarctica son claros. Los

correlogramas (Figura 2.8.) son signiflcativos dado que en la porclén iz-
quierda de la transecta horizontal (Figura 2.6.) ocurre las copas de ejem-
plares de Maytenus boarla y en el extremo opuesto las copas de Nothofagus
antarctica. De allf que los correlogramas correspondientes muestren valo-

res altos para todos los valores de separacién calculados.

Valores altos de Rs los hallames también para Berberis buxifolia, lo

cual estarfa indicando concentracién del'mismo en alguna porcidn de la
transecta, la Figura 2.6. conflrma que esta especie ocurre en los puntos

intermedios de la misma.

No se observa que ocurra una sensible influencia de 1a microtopo-
‘graffa en las distribuciones, la '"depresién' que ocurre en la parte me-
dia de la transecta (ver Figura 2.6. abajo) no influye en la distribucién
de la mayorfa de las especies. Sin embargo, posiblemente exista .relacidn

entre la baja representacién de Chusquea culeou, Geranium }atagonlcum,

Trifolium repens; Cirsium vuldare y Cortaderfa araucana y que sdlo ‘se

presenten en dicha depresion. El amanchonamiento, asimismo, podrfa es~-
tar Influlfdo por varfaciones mlcrotopogrdficas menores que aquf no se

analizan.

Comparando con resultados anéloqos para la transecta vertical (Fi-
gura 2.7. y 2.9.) los patrones de distribucidn espaclfal son similares
entre las dos transectas, para el caso de la mayorTa arbustivas y her-

b3ceas.

- .
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Analizando cada especie por separado, muestran variacién en su ubica-

cién espaclal y relaclones de Interdependencia Berberis buxifolla, Berbe-

ris darwinii y Mutisia retusa. De é&stas, Berberis darwinii tiende a ubi-

carse en las partes mds bajas de la transecta, haciendo lo contrario las
otras dos. Este es el Gnico signo de influencia de la microtopografia que

se ha podido detectar.

Que no ocurra influencia manifiesta de la microtopografia podria deber-
se a que la mayorfa de estas especies, como veremos, son rizomatosas o es-
toloniferas, cuyo recorrido subterrdneo es largo, brindando asi independen

cia relativa de los factores topogrificos de pequeiia escala.

2.3. CONCLUSIONES

E1 Matorral Mixto es una comunidad relativamente homogénea dentro de la
Cuenca del Rio Manso Superior e importante en cuanto a representacién lo-

cal y regional.

Dentro de la Cuenca, la coaccidén humana es importante sobre el Matorral
especialmente en la parte este, disminuyendo sus efectos hacia el oeste.
En el area estudiada, el ramoneo por grandes herbivoros es relativamente

poco marcado.

En la comunidad no coaccionada existen dos estratos claramente distin-
guibles, uno inferior de arbustivas y herbiaceas, que a su vez se diferen-
‘cian en cuanto a porte y h&bito, y otro superior de arboles. Estos dlti-
mos corresponden a Schinus patagonicus, Nothofagus antarctica, y Maytenus

boaria en orden de alturas miximas qtie alcanzan. La distribucién horizon-
tal de todas las especies arbustivas y herb&ceas es en general amanchona-

da, no ocurriendo distribucién preferencial en funcién de la microtopogra-
fia. En el caso de la transecta vertical, realizada a favor de la pendien
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te, s6lo Berberis darwinii, Berberis buxifolia y Mutisla retusa, muestran

una disposicidn preferenclal. La primera 1o hace en las partes mis bajas

y las dos restantes en las més altas.

Las relaciones de dominancia-abundancia presentan pocas especles muy
dominantes, un grupo relativamente numeroso de medianamente importantes
y otro de especies con representacién escasa. De esta sltuacidn, que ocu-
rre en verano, se apartan las relaciones para primavera y otofio, con dismi
nucién de especies medianamente representadas.

En la comunidad no coaccionada ocurren tres asociaciones mayores, deter
minada cada una por una especie arbérea, siendo el grupo asociado a Schinus
patagonicus el mds numeroso. Este GItimo ademds es el que brinda unidad

floristica a 1la comunidad.

Aln cuando el ramoneo no es muy Intenso en esta zona lo que se refleja en
la poca cantidad de especies coaccionadas, los efectos del ganado ain en pe
quefia escala son evidentes e importantes. La presencia de grandes herbivoros
disminuye la abundancia de la mayorfa de las especies ya sean ramoneadas o
no. Disminuye la proporcién de especies de mediana importancia, entre las
que se incluyen todas las ramoneadas. Modifica notablemente las relaciones
de asociacién interespecfficas. En la comunidad coaccionada ocurren dos

subunidades mayores, estan regidas por Nothofagus antarctica y Maytenus boa-

ria respectivamente, la Gltima incluye todas.las especies ramoneadas.

E1 hecho de que todas las especies ramoneadas se asocien entre s, podria
explicarse por el hecho de que el pastoreo, que aquf es moderado, condiciona
la persistencia de especies donde la probabilidad de ser ramoneadas disminu-
ye, sea donde se hallan protegidas por arbustos u hierbas no ramoneadas o
dondg la densidad de especies ramoneables es alta de tal manera que la proba

bilidad de ramoneo intensivo disminuye.

E1 desarrollo vertical de la mayorfa de las especies es menor en el drea
coaccionada ya sea por efectos directos del pastoreo como por la accién del
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ganado en general. Asimismo existe una baja proporclén de renovales de
Nothofagus antarctica y Maytenus boarfa en la zona afectada, aln cuando
no se ha podido determinar si ello se debe a efectos directos del ganado
o bien por las modificaciones que el mismo crea en cuanto a pisoteo, com

pactaclén del suelo, eliminacidén de hojarrasca, etc.

A pesar de todas las observaciones mencionadas, los fndices de diver-
sidad y equitabilidad calculados para ambas situaciones no reflejan mayo-

res cambios en la diversidad especifica de la comunidad.
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FIGURA 2.1, Simllaridad entre cuatro censos preliminares a lo larao
del Matorral Mixto. T: todos los estratos, AB: irboles,
AR: arbustos, H: hierbas.
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FIGURA 2.2, Curvas de dominancia-abundancia (cobertura porcentual
simple vs ranqo de especies). A: dentro de la clausura,
P: primavera, 0: otofo. B: verano, DC: dentro de la clausura,

FC: fuera de la clausura. H: Tndices de diversidad.
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FIGURA 2.3, Idem figura 2.2. La abundancia es cobertura porcentual ponderada.
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FIGURA 2.4, Asociaciones espaclales entre especies. DC: dentro de la

fuera de la clausura.
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FIGURA 2.6. Abundancia de especles y microtopoaraffa a lo larao de
la transecta horfzontal.
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FIGURA 2.9. ldem fiqura 2.8. para la transecta vertical.
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3. LA LUZ COMO VARIABLE DE NICHO

Ya se ha mencionado en los antecedentes la importancia de la luz co-
mo fac?or en la diversificacién de nichos entre especies de plantas de
zonas templadas. Adn cuando existe adaptacidén a distintas calidades,
intensidad y ritmo de la radiacidn incidente, la diversificacidn en su
uso se relaciona principalmente con ambientes de intensidades distintas
(Grime, 1966: Harper, 1968), mediante el desarrollo de adaptaciones que
permitan el acercamiento a las condiciones Sptimas de luz requerida por

cada especie.

De aqui en mas cuando se hable de ambientes luminicos, serd en refe-
rencia a la cantidad de luz que llega a la comunidad en un lugar y momen=
to dados. Es el gradiente de intensidad de luz incidente sobre el que

se identificardn los nichos de las especies.

Se caracterizaran los nichos luminicos realizados de las especies,
una vez que han pasado el estado de propagula, de acuerdo a los parame-

tros de amplitud, superposicién y forma.

Esto se hara para el verano, que es cuando todas las especies se
han desarrollado y es esperable una maxima interaccidén competitiva y
lo serd comparado con la sltuacldén previa al desarrollo vegetativo. Ade-
mis se verd el efecto de la coaccidn del ganado sobre los nichos lumi-

nicos.

3.1. MATERIAL Y METODOS

>

La abundancia de plantas fué tomada por el método de cobertura por
puﬁtos al azar (ver Parte 2). En cada punto se anotaba la especie que

interceptara la varilla, las alturas sobre el suelo de todas las inter-
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cepciones y el estado fenolbgico de cada iIndividuo Interceptado. Si-
mul t&neamente con estas mediclones se midi§ la intensidad de luz a al-
turas fijas: 5, 4, 3, 2, 0.5 y O metros y ademds a la altura de cada

intercepcidn por plantas.

La intensidad de luz fue registrada con un solarfmetro fotorresis-
tivo de sulfuro de cadmio con respuesta plana dentro del espectro en que
ocurre la fotosintesis, construfdo en la Comisidn Nacional de Estudios
Geoheliofisicos. Cada punto, o cada pocos puntos si la intensidad era
manifiestamente uniforme se medfa ademis la intensidad a cielo abierto,
refirlendo posteriormente los valores tomados dentro de la comunidad a
este valor patrén. Por lo tanto la intensidad de luz, serd expresada
como fraccién de la intensidad mixima existente antes de que la luz pe-'

netre la comunidad.

El solarimetro fue incorporado mediante un adaptador a un vistago
met3lico de 4 m. de altura con marcas cada 50 cm. que se usé también
para estimar la altura del follaje arbéreo la que a partir de los seis

metros de altura fue aproximada por rangos de un metro.

El tamafio de muestra utilizado fue de 100 puntos al azar por cada
censo. Para observar el efecto de .l1a depredacidn por herbivoros se rea-
1izd un censo dentro de la clausura instalada en la comunidad y otro fue-
ra de la misma en una zona donde el pastoreo era manifiestamente unifor-
me. Asimlismo, para observar los efectos de la variacidon temporal se to-
md un censo durante la primavera, época en que el follaje arbdreo de

hojas caducas (Nothofagus antarctica) no estaba desarrollado y otro cuan-

do se hallaba totalmente expandido (verano). Por Gltimo todas las me-
dicliones de luz se repitieron durante dfas nublados, con cobertura total
y pareja de nubes, y durante dfas de clelo despejado. Para el andlisis

posterfor sdlo se utllizaron las de dfas cubiertos ya que en estos la ilu-



minacion es uniforme sin "manchas' de luz y sombra.

Las mediciones de luz fueron realizadas durante las horas del me-
diodia evitindose asi el error que introduclria tomarlas para bajas al-

turas del sol sobre el horizonte.

El método de andlisis de los datos para la determinacion de los
nichos luminicos que aqui se sigue es esencialmente numérico, y consis-
te en el arreglo de los datos de abundancia para cada especie en cate-
gorias ecoldgicas, en este caso la cantidad de Ig; incidente. La mis-
ma fue discriminada en clases de distinta amplitud, 1%, 2%, 5%, 10%,
15% y 20%. El intervalo de clase que mejor ha permitido representar
conjuntamente los nichos de todas las especies es del 5%. De esta ma-
nera se construye la '"matriz del recurso', tal como se ha descripto en

la Parte 1.

El indice de amplitud del nicho utillzado aqui es el desarrollado

por Levins (1968). tomando logaritmos ‘decimales:

La superposicién se ha calculado medliante el Tndice de Morisita mo-
dificado por Hdrn (1965) :

m
TP P
C = 2 siendo pij Yy pkj las
m 2 M 2
P., +I P
TR L

proporciones en que las especies [ y k se hallan asociadas al estado

j del recurso.
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3.2. RESULTADOS

3.2.1. Caracterizacion del ambiente.

De acuerdo a las diferencias en la intensidad de la iluminacidn
cerca de la superficie del suelo y a las respuestas adaptativas de
las plantas podemos caracterizar cinco tipos de habitats distintos en

regiones templadas (Grime, 1966): 1) habitats secos y poco productivos.

Generalmente formados por manchones aislados de dicotileddneas. Las
distintas adaptéciones a este habitat han sido bien descriptas por
Oppenheimer (1960), y estan basadas fundamentalmente en evitar los
efectos de la desecacidn y el dafio por el calor debido a la excesiva

radiacion indicente; son ambientes totalmente iluminados.

2) Ambientes recientemente despejados, himedos y productivos. Se in-

cluyen aqut aquellos ambientes producto de una perturbacidn (tala,
fuego, etc.) y que pueden mantener altas tasas de crecimiento. La co-
lonizacidn infcial es rapida y debida fundamentalmente a especies muy
eficientes en la produccidon y dispersion de semillas. Desde el punto
de vista de la luz las especies son capaces de elongar rapidamente los
peciolos e internodos apenas la sombra generada por los restantes indi-
viduos comienza a afectarlos, la competencia por la luz es intensa. Es-

tas especies corresponden a las descriptas como de seleccidn ' r (Pianka,
1970) .

3) Pastizales. La principal caracteristica aqui es que a pequefias varia-
ciones en altura corresponden grandes cambios en la intensidad de luz,
deéendiendo el establecimiento de las especies de la capacidad que po-
sean durante los estadlos [niclales. del desarrollo de tolerar, o evitar,

la sombra. Las adaptaclones a este tipo de ambiente se describen en Grime
y Jeffrey (1965); Grime (1966).
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L) Bosques densos y selvas. Aqufl se incluyen aquellas situaciones en

que todas las especies poseen la capacidad de mantenerse durante largos
periodos con poco o ningln crecimiento, teniendo todo su follaje en som-
bras. Las principales adaptaciones a estos ambientes han sido identi-
ficadas en su mayor parte y la literatura al respecto es abundante

(Grime, 1966).

5) Bosques abiertos. A pesar de que existe una cubierta arbdrea, la

misma es lo suficientemente laxa como para permitir el desarrollo de es-
tratos inferiores de vegetacidn. Aqui es posible encontrar especies cu-
yos ciclos de crecimiento esté relacionados con el desarrollo del folla-
je arbéﬁeo, especies vernales y estivales. E! estrato arbéreo por su
parte se compone de especies de hojas caducas y perennes. Dada la exis-
tencia de claros que posibilitan la l1legada de importantes cantidades

de luz hasta el suelo, se desarrollan especies con altas tasas de cre-
cimiento, gran poder de dispersidon y adecuacidn a cambiantes situaciones
de iluminacidn. Asimismo, en las zonas mas umbrosas prosperan especies
que son halladas también en los bosques densos, sometido a condiciones

de exigle iluminacion.

Para una comparacidn esquemitica de las principales caracteristicas

adaptativas en cada uno de los habitats definidos, y las distintas presio-

-”» . 13 - . '
nes de seleccidn que recibe una especie véase Grime (1966).

Dentro de la Cuenca del Rifo Manso Superior es posible encontrar to-

dos los tipos descriptos de ambientes (Gallopin, 1977).

La comunidad de fire y maltén es un bosque abierto, con espacios
libres de vegetacidn arbSrea y donde las copas de los arboles estan se-
paradas o adosadas, siendo muy dific]l que ocurra la interpenetracidn
de las copas. De esta manera existe hasta el suelo suficiente pasaje

de luz como para permitir la existencia de estratos arbustivo y herbaceo
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bien desarrollados. Se incluye indudablemente en el tipo 5. Aqui en-
contramos especies que son caracteristicas de ambientes modificados,

Taraxacum officinale, Rumex acetosella, Girsium vulgare, etc. y especies

que se presentan en forma caracteristica en ambientes de bosque cerrado,

Maytenus chubutensis, Berberis danwinii, etc. Asimismo, cuando se des-

criba la fenologia de las especies que forman esta comunidad, se vera

que ocurre una diversificacién temporal en la produccién de follaje.

La descripcidn de los nichos luminicos se hard en primer lugar para
la comunidad no sometida a pastoreo y cuando el follaje arb6reo se halla
totalmente expandido, esto es cuando la provision del recurso se hace

critica.

El ambiente luminico en la comunidad se caracteriza por una gran va-
" riabilidad de la cantidad de luz que llega al suelo. Encontramos zonas
en donde la iluminacidon es menor que el 10% del total hasta sitjos con i-

luminacién maxima (100%).

Esto estd determinado por la posicidon, tamafio y espaciamiento de las
copas de arboles. Ademds de la variacidn horizontal ocurre un gradiente
- vertical de intensidad de luz. En la figura 3.1 se muestran los valores
promedio de iluminacidn a distintas -alturas, entre cero y cinco metros,
que es donde comienza la mayor parte del follaje arbéreo. Para el vera-

no la variacidn vertical de la iluminacidn es del 35% entre los 0 y 5 m.

Estas caracteristicas, la variacidn horizontal y vertical de la ilu-
minacidon permiten inferir que las plantas presentaran una disposicidn tan-
to horizontal como vertical variable, amanchonado e irregular. Hemos vis-
to en la Parte 2 que la disposicidn espacial de la mayorfa de las especies

concuerda con este patron.

&>
Es interesante anallzar la relacidn entre la altura a la que ocurren

Intercepclones de cada especie y la intensidad de luz correspondiente.
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En las figuras 3-2 y 3-3, se ha representado la cantidad de luz
que llega a alturas crecientes sobre el suelo, medidas cada cinco cm.
para aquellos puntos en que aparece cada especie. La figura 3-2 mues-
tra la varlacién para herbéceas y la figura 3-3 para los arbustos.
Cada especie se ubica en un ambiente luminico distinto, y la constan-
cia en la cantidad de luz que reciben las hojas independientemente de
la altura en la que se ubican es notable. Contrasta esto con la va-
riacion de la iluminacion media que se muestra en la figura 3-1. Este
efecto de ''independencia'' de luz que reciben las hojas sin importar la
altura a la que se ubican es especialmente marcado para herbaceas, ain

cuando es evidente también para arbustivas.

Para analizar en detalle este fendmeno se han calculado las cova=-
rianzas correspondientes a las relaciones altura-luz para los puntos
donde ocurre cada especie y se las ha comparado con las covarianzas
calculadas para el perfil de [luminacion promedio para toda la comuni-

dad. Los resultados de esta comparacion se muestran en la Tabla 3-1.

Las covarianzas para la mayoria, salvo Chusquea culeou, Berberis

darwinii, Ribes magellanicum y Berberis buxifolia, todos ellos arbustos,

son menores que la covarianza total'promedfo para toda la comunidad.
Esto indica que en general existe un grado de "adaptabilidad' de las
especies a las variantes condiciones de luz que encuentran en su desa-

rrollo.

-Si se analiza por separado la variacion en la intensidad de luz
entre los 0 y 5 metros para zonas que difieren en la intensidad a ni~-
vel del suelo se comprueba que dicha variacién vertical es mis marcada
para aquellos puntos en donde la intensidad a nivel del suelo es mayor,

o sea, en los claros de la comunidad.

La fluminacidon diferencial del *suelo se debe a la ocurrencia de

diferentes cantidades de cobertura vegetal.
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Tabla 3-1: Covarianzas (sxy) y coeficientes de correlacién (r) entre
intensidad de luz y altura de intercepciones para cada es-
pecie (E) y covarianzas para el perfil promedio de ilumina-

cidn de la comunidad (T)

(€) S (E) r S oy (T)
cv 0.82 1 1.82
AO 6.8 I 10.9
RA 4.0 .99 11.0
08 29.3 1 40.1
RR 4.9 1 40.8
GP 2.2 1 10.9
VS 0.8 1 1.7
PP -3.2 -1 10.9
BU 21.4 -99 102.6
MC 59.6 1 100.8
BD 232.2 -97 102.2
BB 163.9 .97 102.6
MD 76.6 1 101.9
MR 86.6 -94 103.1
RC 61.6 .97 99.8
RM 180.2 -92 103.7
che: 33.6 1 12.0

Se infiere que las especies que.predominan en los claros del ma-
torral impiden en mayor grado la penetracién de la luz hacia el suelo

que las especies que prosperan en ambientes mds umbrosos.
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El ambiente luminico que hemos descripto, existe al momento del

total desarrollo del follaje_arbéreo. Si lo comparamos con el que
ocurre antes de la follacl8n, fundamentalmente arbSrea vemos (flgura

3-1) que en este caso existe mayor cantidad de luz en general para

toda la comunidad. El hecho de que a alturas menores de 0.75 m haya
menos luz con menor densidad de cubierta arbdrea, sng{irfa"que la can-
tidad de luz que llegue a esas alturas se halla mds controlada por los
estratos inferiores de vegetacién, que por‘el follaje arbdéreo. Una
posible explicacién de este hecho es que al ganar en altura (ver Parte
2) las hierbas y arbustos permiten la penetracién de mayor cantidad de
luz dffusa lateral. La intensidad promedio de luz que llega al suelo

y la correspondiente altura media del follaje arbustivo y herbaceo en
primavera es de 15% y 23 cm. respectivamente. En verano la altura pro-

medio es de 40 cm. y la iluminacidn 40% (Tabla 3-1I1).

Esto implica que el efecto de ''pantalla' causado por los estratos

inferiores disminuye con el desarrollo vegetativo.

Tabla 3-11: Alturas medias del follaje de hierbas y arbustos y la

intensidad de luz que llega al suelo.

Primavera Verano
Altura % de luz Altura " %.de luz
23 cm. 15 40 cm. 35
3.2.2. Los Nichos Lumfnicos .

La estratificacion de las copas de drboles, la cantidad de inter-

cepciones que presenta cada especie y la superposicion del foliaje ar-
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béreo seran considerados aparte. Se analiz6 en primer lugar en que
porciones del gradiente luminoso se desarrolla cada especie herbacea

y arbustiva, y las posibles interacciones entre ellas.

La abundancia de cada especie a lo largo del gradiente se mues-
tra en la figura 3-4 para herbdceas y en la figurg 3-5 para arbus-

tos.

En la parte A de cada figura se representa el ambiente luminoso
y la densidad de intercepciones para la comunidad no sometida a pasto-

reo, nos referiremos en principio a esta parte de las figuras.

Las herbiceas (fig. 3-4) tlenden a concentrar su follaje en ran-
gos muy estrechos de intensidades de luz; éstos se encuentran muy ado-
sados, especialmente entre el 20% y 40% de iluminacién, y en general
entre el 20% y 50% el ambiente se halla practicamente saturado de espe-

cies.

El 1Tmite inferior de rango de intensidades para todas las herba-
ceas es 20% y el superior 70%. En los extremos mis umbrosos se encuen-

tran Cirsium vulgare, Acaena ovalifolia y Rumex acetosella y en la parte

"mas iluminada las gramineas Poa pratensis var. angustifolia y Bromus

uniloides. Que las gramineas ocurran en ambientes iluminados es un hecho

totalmente esperable. Notablemente el cardo Cirsium vulgare es la espe-

cie que mds en sombras prospera, ain cuando ocurre generalmente en ambien-

tes expuestos. Vicia nigricans, Relbuneum richardianum, Veronica serpy-

1lifolia y Geranium patagonicum se hallan en ambientes intermedios de ilu=-

minacion.

Los arbustos (figura 3-5) reflejan un patrdn semejante de distribu-
ciones. Las principales diferencias con las. hierbas son los mayores ran-
gos de [luminacién que ocupan y que el rango total dentro del cual se dis-
tribuyen los arbustos se halla ligeramente desplazado hacia zonas mas um-
brfas, ublcndose todos entre un 8% y un 60%. Aquil se observa también
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una separacidn entre ambientes luminicos, aln cuando no tan pronuncia-
dos como para hierbas. La especie que mds en sombras se ubica es Mayte-

nus chubutensis. La especie de ambiente mds iluminado es Chusquea culeou

y le sigue Ribes magellanicum, junto con Berberis buxifolia. Mutisia

decurrens, Ribes cucculatum, Mutisia retusa y Berberis darwinii son las

especies que se ubican en rangos intermedios de luz. Otra caracteristi-
ca importante es que el rango de luz dentro del que prosperan los arbus-
tos se halla completamente saturado de especies en un grado mayor que

para herbaceas.

La primera medida de nicho que consideramos es la de amplitud. Para
cada situacidn representada por las figuras 3-4-A y 3-5-A hemos construf-
do una matriz del recurso luz definiendo cada estado del rec urso por ran-
gos de 5% de amplitud. Los valores de amplitud han sido reducidos a una
base comin de tal manera que todos los indices varfan entre (0,1) median-

te la expresidn:

B "Bo‘
observado minimo

Con Bmfnimo mw_tpi logpi, pi=1ly Bméximo m= -7p pi logpi, pi=

1/R, siendo R el nimero de ''estados''del recurso, en este caso R = 20.

Aquellas especies que se concentran en un sdlo estado del re-
curso tendrdn amplitud O y aquellas que se hallen equitativamente dis-

tribuidas entre todas las clases, I.

En 1fneas generales la amplitud -de los nichos es mayor para arbus-
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tivas que para herbiceas. La mayor?é de las hierbas presentan todas
las intercepciones dentro de un s6lo estado del recurso, salvo para

Veronica serpyllifolia, Relbuneum richardianum y Osmorrhiza berteroi.

Esta Gltima es la que posee mayor amplitud de las herbdceas (Tabla
3-111).

Las arbustivas se distribuyen todas en mas de una clase de inten-

sidad luminica, siendo Mutisia decurrens la de nicho mds estrecho, me-

nor aun que algunas herbdceas, y Berberis darwinii la especie de nicho

. mas amplio, tanto dentro de arbustivas como para el total, Bi :.423.

Tabla 3-111: Amplftud de nichos luminicos dentro y fuera de la clau-

sura (DC y FC respectivamente)

DC FC
Maytenus chubutensis 0.250 0.231
Mutisia decurrens 0.167 0.275
Mutisia retusa 0.393 0.275
Berberis darwinii 0.423 0.467
Berberis buxifolia 0.334 0.477
Chusquea culeou 0.343 _ 0.514
Ribes magellanicum "0.373 " 0.499
Ribes cucculatum 0.294 0.231
Acaena ovalifolia 0.000 0.226
Bromus unioloides 0.000 0.297
Osmorrhiza berteroi 0.223 0.177
.Relbuneum richardianum 0.197 0.177
Cirsium vulgare ) 0.000 0.000
Veronica serpyllifolia 0.152 0.137
‘Geranium patagonicum 0.000 0.000
Rumex acetosella 0.000 0.140
Poa pratensis 0.000 0.000

Vicia nigricans 0.000 0.504
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Estas medidas se han tomado sélo para aquellas especies bien re-
presentadas en las muestras como para permftir un analisis confiable.
Al proplo tlempo, 9] rango de luz para el que se han realizado las medl-
ciones de amplitud llega hasta la iluminacidén total, dado que es posible
encontrar en la comunidad zonas que sobre el suelo poseen estas intensi-
dades. En estas zonas la cobertura es muy pobre o nula, probablemente de-
bido a los efectos de calor y desecacidén provocados por altas intensida-

des. Aqui sGlo hemos hallado ejemplares aislados de Phacelia magellanica

y Acaena pinatifida.

Ninguna de las especies posee un nicho muy amplio ya que todas ocupan

menos de la mitad del gradiente total.

La superposicidon de nichos se ha calculado para todas las posibles
combinaciones de especies. Los valores cik asl calculados se presentan
en la Tabla 3-1V. Cik = 0 indica no superposicién y C.ik = | total su-

perposicion.

Para las herbiceas la superposicién es nula en la mayorfa de los ca-

sos, salvo para los pares: Acaena ovalifolia-Osmorrhiza berteroi, Acaena

ovalifolia-Rumex acetosella, Osmorrhiza berteroil-Rumex aéetosella, Veronica

serpyllifolia-Geranium patagonicum, y Osmorrhiza berteroi-Relbuneum richard-

ianum.

Para el primer caso la alta superposicidn medida ( .8) se debe a que
el Intervalo de clase usado para calcularla no permite discriminar la se-
paracidén que efectivamente existe entre estas especies, como se verd mas
adelante. Los dos GltImos casos son anflogos. En cambio la superposicidn
entre Rumex acetosella por un lado y ‘el par Acaena ovalifolia-Osmorrhiza

berteroi por otro efectivamente existe, dado que el nicho de Rumex se ubica
entre el de ambas, existiendo muy poca separacién entre Acaena y Osmorrhiza,

estando sus nichos casi totalmente adosados (fig. 3-4). Este es el Gnico
caso de fuerte superposicidn significativa observada para nichos luminicos.
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Entre arbustos la superposicidn también es baja (Tabla 3-1V) en

especial entre Chusquea culeou y las restantes y entre Maytenus chubuten-

Sis y todas las demds. Ello se debe a que estas especies se ubican (fig.
3-5) en los extremos mis ricos y mas pobres, respectivamente, del gradien-
te, estando mejor separados sus nichos de los de las especies de posicidn
intermedia que los nichos de éstas entre si. El (nico caso de superposi-

cion fuerte de requerimiento luminico ocurre entre Berberis darwinii y Mu-

tisia spinosa.

A pesar de las diferencias estructurales y de hidbito entre arbustivas
y herbiceas, entre estos grupos la superposicién es baja para la mayoria de
las especies. En orden de superposicidn creciente el grupo Relbuneum ri-

chardianum - Rumex acetosella - Acaena ovalifolia - Osmorrhiza berteroi

se superpone en gran medida con Ribes cucculatum, Osmorrhiza berteroi -

Relbuneum richardianum con Berberis buxifolia, Berberis darwinii - Mutisia

decurrens con Cirsium vulgare, y en menor grado pero igualmente notable

Veronica serpyllifolia - Geranium patagonicum - Vicia nigricans con Mutisia

retusa.

En la figura 3-6 (1) se expresa la frecuencia en que ocurre en orden
creclente las superposiciones discriminadas por estratos. El 80% o mis de

las medidas de superposicién tomadas no supera el valor Co ™ 2.

Se acepta generalmente (Levins, 1968) - que existe una relacién direc-
ta entre la amplitud del nicho y la abundancia de una especie. En sentido
amplio, cuanto -mis abundante una especie tanto mds generalista es, ocu-
rriendo la recfproca. Existen pruebas experimentales de este hecho (véase
Parte'l). En nuestro caso la relacién entre la cobertura por puntos al
azar y la amplitud de nicho tal como se presenta en la figura 3-7, confirma

este hecho para todas las especles Jun%as y dentro de cada estrato.

La forma de los nichos que Incluye en sentido amplio las ideas de
deformacién topolbgica, densidad de aJustamiento y dispersién (Maguire,1967)

[
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se analizard tomando en cuenta dos variables, altura sobre el suelo y
cantidad de luz. Se relacionarin con la variable independiente abundan-
cia, medida directamente como la cantidad de intercepciones que ocurren
en cada combinacion de altura e intensidad. Tendremos asi una represen-
tacidn bjdimensional de los nichos luminicos, que permitird analizar los
patrones de ajustamiento y dispersidn a partir del centro de ''masa'’, se
tratard ademds de determinar las causas de las posibles deformaciones de

dichas representaciones.

Una de las condiciones bdasicas que deben cumplir las variables
que se consideran para la descripcion de los nichos es que las mismas no

sean interdependientes por ninguna relacién de tipo causal (Hutchinson,

1957) .

Se ha demostrado (fig. 3-1) que existe relacidn entre la intensi-
dad de luz y distintas alturas dentro de la comunidad. Sin embargo, tam=-
bién se dijo (figuras 3-2 y 3-3 y Tabla 3-1) que para los puntos en que
efectivamente ocurren las especies existe una mayor independencia entre
la cantidad de luz recibida y la altura sobre el suelo. Por lo tanto

la relacién entre ambas podr3d influir sobre el contorno de los nichos, alin

cuando ello en muchos casos tampoco ocurre, pero no en el ajustamiento.

La figura 3-8 presenta para hierbas la densidad de intercepciones
en funcidén de la Intensidad de luz y altura sobre el suelo. La figura
3-9 lo mismo para arbustos. Las curvas unen puntos de igual densidad.
Para cada especie la curva mids externa es el limite del nicho y conecta
los pares de valores (éltura-luz) para los que ocurre una Gnica intercep-

cién.

Esto impltéa.que adn cuando es posible tedricamente encontrar a cada
especie dentro del rectingulo definido, en realidad no ocurren, en los
extremos criticos, lo cual condiclona 1Tmites curvos. Ademds influiria

en ellos la relacidn parcial entre altura-intensidad de luz. EIl limite
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izquierdo de cada nicho no tiene aqui ninguna relevancia, puesto

que como estamos tratando con la parte aérea de las plantas, se trata
de la superficie del suelo. Indica simplemente que todas las especies
presentan por lo menos una intercepcidn a 5 cm. o menos del suelo. El
limite derecho representa el mdximo desarrollo vertical que puede al-
canzar cada especie segin la interaccién entre sus caracteristicas ge-

néticas y la provisidn de recursos.

La estructura vertical de la comunidad ya se analizdé en la Par-
te 2. Nos interesan aqui los bordés superior e inferior de cada nicho.
La mayor densidad de ajustamiento ocurre generalmente a bajas alturas
y a veces, también a bajas-intensidades de luz dentro de cada nicho

(fig. 3-8 y 3-9), como en Maytenus chubutensis, Poa pratensis, Verénica‘

serpyllifolia, y Vicla nigricans. A pesar de que ocurre el apifiamiento

de nichos a lo largo del recurso luz, no existe fuerte superposicidn
(Tabla 3-1V). Estas evidenclas permiten inferir que el patrén de distri-
bucidn de nichos se debe a la interaccidn competitiva por el recurso. Es-

to es particularmente notable en el caso de Osmorrhiza berteroi y Acaena

owlifolia (fig. 3-8), sus nichos estdn adosados por sus limites inferior
y superior respectivamente, con un fuerte desplazamiento de sus ‘'centros

de masa'’ hacia un mismo punto.

Rumex acetosella, dibuJado fuera del rango de alturas que le
corresponde a fin de clarificar la figura, se adosa por completo a 0Os-
morrhiza berteroi sin superponerse en realidad con ella, sobreponiéndose
fuertemente s6lo con Acaena ovalifélia. Es notable que el mayor ajus-

tamlento para estas tres especies tiendan a darse en la misma zona, casi

sobre el mismo punto (fig. 3-8).

Diffciimente podrfa explidarse esta distribucién por otro proce-

so que no sea la fuerte competencia y mutua exclusién entre las tres es-

pecies.
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Entre arbustos se observa que existe una mayor superposicién, tal
como se mostré en la Tabla 3-1V. Es interesante el hecho de que los ni-
chos de especies perteneclentes a los mismos géneros estdn mis diferencia-

dos entre si que respecto de las. restantes especies. Tal es el caso de

ambas especies de Berberis entre si y de Mutisia decurrens y Mutisia re-

tusa.

En el caso de Mutisia decurrens y Berberis buxifolia, las ''anomalias"

topolégicas que se observan en sus nichos, buen desarrollo en altura y en
variedad de ambiente con alto ajustamiento en zonas umbrias y bajas, se
debe a que cada nicho estd formado por dos nichos parcialmente disyuntos.
Combinando los datos de alturas y fenologla para las muestras en que o-
curria cada especie se observa que el nlcho para los individuos que estan

germinando tanto de Mutisia decurrens como de Berberis buxifolia presentan

una mayor variacion en cuanto al ambiente luminico donde prosperan, con
poca varfacién en altura ocurriendo la reciproca para los individuos bien
desarrollados. Esto implica que ambas especies contraen sus nichos a me-

dida que avanza el desarrollo.

El caso de Ribes magellanicum, que poseeria dos ''subnichos' separados,

probablemente se deba a que la Informacidn utilizada para la construccidn
de sus nichos no sea suficiente. Maguire, (1967) menciona que este tipo

de patrones aparece en general cuando la masa de datos es insuficiente.

Si se compara las figuras 3-8 y 3-9, se observa que el gradiente
del recurso estd saturado de especies de arbustos pero no de hierbas, de

alli que sea mas notable todavia la competencia entre Acaena-Rumex-Osmorrhiz:

Para herbaceas la total saturacidon de especies que ocurre entre 25% y L0%

nos indicarfa que es dentro de este rango donde ocurren los Sptimos para

Vicla nigricans, Relbuneum richardianum, Osmorrhiza berteroi, Rumex aceto-

sella, y Acaena ovalifolia.
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Los mecanismos por los cuales ocurre esta separacion de nichos

los discutiremos mds adelante.

Para ol anélisis de la dinémica temporal de 1os nichos hemos con-
siderado s6lo aquellas especies que presentan follaje sin modificaciones

notables durante todo el afio.

Dado que el rango de intensidad de luz entre 0 y 5 metros es menor
en primavera que en verano (fig. 3.1), es de esperar que la amplitud de
los nichos luminicos de las especies de estratos inferiores disminuird

al expandirse el follaje arbéreo.

Las amplitudes de los nichos de especies perennifolias a comienzos
de primavera son: Berberis buxifolia: 0.575; Chusquea culeou: 0.534; Maytenus

chubutensis: 0.389; Ribes magellanicum: 0.4kh4; Berberis darwinii: 0.445.

Si comparamos estos valores con los que figuran en la Tabla 3-111 vemos
que todos los nichos que se han comparado son mas amplios antes de la ex-

pansidn del follaje arbéreo.

Consecuentemente, la superposicin entre estas especies serd mayor
en primavera que en verano, lo que se confirma en la Tabla 3-V. AlIT7 se
muestran los valores promedio de superposicion entre cada especie y las

restantes para ambas épocas.

Tabla 3-V.: Valores de superposicién promedio entre cada especie y las

restantes para primavera y verand.

Epoca Pfimavera Verano
Especia
Maxtends chubutensis 0.569 0.013
Berberis darwinii 0.220° 0.121
Berberis buxifolia 0.498 0.235
Chusquea culeou 0.521 0.0
Ribes magellanicum . 0.140 0.105
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3.2.3. La_Depredacion Selectiva y la Modificacién de Nichos

En esta parte estudiaremos en forma especifica el efecto del ramo-
neo sobre los parametros de los nichos lumTnicos, en especial amplitud
Yy superposicién. Se considerard de acuerdo a Pianka (1974), al herbivo-

Fismo como un caso especial de depredacidn.

Se ha construido una matriz del recurso luz para esta nueva situacidn,
representada en las figuras 3.4 y 3.5. A partir de ella se han calculado

los valores de amplitud (Tabla 3.111) y superposicién (Tabla 3.1V).

La amplitud de los nichos bajo pastoreo es en general mayor que den-
tro de la clausura. Asimismo, aumenta la superposicidn entre ellos. Ade-
m3s se modifican las relaciones entre amplitud de nicho y cobertura ya
que, alin cuando la abundancia es mayor para especies con nichos mds amplios,

para amplitudes miximas la cobertura total disminuye (figura 3.7).

La evidencia experimental presentada en la Parte 1, indica que la de-
predacidn disminuye la amplitud del nicho de la presa, desplazandose hacia
regiones del gradiente ambiental donde el depredador no puede alcanzarla.
Esperamos que eso ocurra para las especies que son ramoneadas, Bromus unio-

loides, Chusquea culeou, Vicia nigricans, Osmorrhiza berteroi y Poa praten-

sis. Las restantes especies que también son depredadas (ver Parte 2), no se
tomardn en cuenta aqui dado que son muy poco abundantes como para permitir

un analisis de nicho luminico.

La hipStesis que aqui se formula es que para las especies ramoneadas
el factor principal en la determinacidn de sus nichos serd la depredacidn.
Para las especies no ramoneadas en cambio seran las nuevas relaciones de
exclusién competitiva due se establezcan las que caracterizardn sus nichos.
de éstas es de esperar que las exitosas desplacen sus nichos hacia zonas
del gradiente mis ricas en la provisién del récurso, mientras que los ‘''‘per-

dedores'' se verdn desplazados hacia zonas mds umbrosas.
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Es esperable ademds que el aumento en la amplitud de los nichos
de las no ramoneadas estard en relacidn directa con la intensidad de
pastoreo, dado que estos cambios estardn mediatizados por la depredacidn
selectiva. Comparando los valores de la tabla 3.111, en donde se muestra
la amplitud de nicho para cada especie confirmamos esta hipdtesis. EI au-
mento medio en la amplitud del nicho al ocurrir depredacidn, que hemos
considerado moderada, és de un 27% para todas las no ramoneadas, aun cuan-

do en algunas especies la amplitud disminuye.

La ampliacidn de los nichos condicionard un aumento de la superposi-
_cidén, lo que se confirma en la Tabla 3.1V. En la figura 3.6 (2) se obser-
va que el 20% de las medidas de superposicidn calculadas superan el valor
de C'k = .6 dentro de cada estrato. Comparando las figuras 3.6 (1) y
3.6 (2) se confirma el aumento general de la superposicidn.

Para estimar el desplazamiento de los nichos sobre el gradiente am-
biental se ha calculado la superposicién C'i entre los nichos de la mis-

ma especie dentro y fuera de la clausura. Estos datos forman los elemen-

tos diagonales de la Tabla 3.IV. La medida (I-C") es un buen indicador del

desplazamiento de los nichos slempre que ellos estén parcialmente sobre-
buestos. Cuando los nichos son totalmente disyuntos, cii serd igual a ce-
ro, y no tendremos una medida de cuan separados se encuentran. Por ello,
se ha realizado el ajuste de distintas distribuciones teéricas a los da-
tos de abundancia en funcidn de la cantidad de luz, con el fin de comparar
los parémetros de dichas funclones de distribucién, dentro y fuera de la
clausura. En la flgura 3.10 se presentan las distribuciones de los valo-
res de abundancia en funcién de la luz para herbdceas y arbustivas. Se
han qraflcado las distribuciones que mejor ajustan nuestros datos. Dado
que la mayorfa de las distribuciones son unimodales y asimétricas, hemos
comparado el ajuste a la distrlbucién‘normal-y lognormal. En la mayoria
de las especles, la funcién que mejor ajusta estos datos es del tipo log-
normal. Esto ocurre debido a la asimetrfa que presentan los nichos de
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‘todas las especles, como se observard en las fliguras 3.4 y 3.5, concentrando
su aJuptemiento contra el 1fmite Inferlor de sus nichos.

Entre los arbustos, los nlchos de Maytenus chubutenslis y Berberis

darwinii se mueven hacia ambientes mas iluminados, desplazidndose las
restantes hacia porclones con menor intensidad. Las especies con menor
desp]azamiento son Mutisia decurrens, Ribes magellanicum y Berberis buxi-
folla.

Entre las herbdceas, Clrclum vulgare y Rumex acetosella se ubican en

amblentes mas [lumlnados ocurrlendo lo contrarlo para todas las restan-
tes. Para la primera el desplazamiento es muy fuerte, para el otro muy
pequeiio.

El ramoneo sobre el grupo de especles Bromus unioloides - Poa pratensis

Osmorrhiza berterol - Vicia nigricans - Chusquea culeou disminuye la

competencla entre éstas y las mstantes especies. En la nueva slituacidn

que ocurre, la eficlencla en la competencia serd relativa sblo al conjun-
to de las no ramoneadas. Dentro de la clausura, en presencia de las gra-
mfneas, Clrsium vulgare se halla desplazado hacia las porciones mis umbrfas

.del recurso (fig. 3.4), al ser ellmlnadas aquellas el cardo se muestra mds
eflclente en la excluslén competitiva ya que pasa a tener el nicho ubicado
en la porcién mis rica del recurso, y en términos absolutos la especie de
amblente mas expuesto, que es su ambjente cafacterfstlco.t

De la flgura 3.8 se desprende que los nichos de Acaena ovalifolia y

de Rumex acetosella, muy sobrepuestos entre s, se hallan delimitados por

la competencla de ambas con Osmorrhiza berteroi, slendo esta dltima la mas

eflciente en la exclusidn de aquellas. Al ser eliminada Osmorrhiza berte-
rol por depredacibn, Rumex acetosella desplaza el nicho de Acaena ovalifo-
lia, y probablemente tamblén influya.en el desplazamlento del nicho de

Relbuneum richardianum.
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Entre las arbustivas la eliminacion de Chusquaop culeou, desarrolla

una nueva situacion en donde Maytenus chubutensis y Berberis darwinii

pasan a ocupar ambientes mas iluminados.

M3s que describir exhaustivamente todas las relaciones interespe-
cificas y las modificaciones que ocurren entre ellas bajo herbivorismo,
se ha querido mostrar algunos de los cambios mds evidentes cuando la com-
petencia por el recurso es fuertemente inferida, y cual es la eficiencia
relativa de cada especie para esas situaciones. Esto permitird postular
los mecanismos a través de los que ocurre la competencia como se ver3

mds adelante.

La caracteristica mias sallente del efecto del pastoreo es el de mo-
diflcar todas las relaciones de nicho en la comunidad. Para cada especie
ocurre una modificacion de la amplitud de su nicho asT como un désplaza-
miento sobre el gradiente luminico. Comparando ambas situaciones, con y
sin pastoreo, de la Tabla 3.Vl, se infiere la tendencia general de todas
las especies no ramoneadas a presentar una relacién inversa aunque no de-
finida, entre el desplazamiento de sus nichos y la modificacién de su

~amplitud en valor absoluto.

En principio es plausible suponer que entre las especies ramoneadas
se reduzca la competencia inter- e intraespecifica dada la disminucidn
de su abundancia. Es 18glco asimismo esperar un fuerte deSplazamiento
hacia zonas mds umbrosas, donde la cobertura de especies no palaqfables

sea mayor, obteniendo refugio contra los depredadores.

Adem3s es factible esperar una contraccidn del nicho debido a la
depredacidn. Nichos mds estrechos, sobre porciones del gradiente al cual
no tienen acceso los depredadores son caracteristicos de estos sistemas

de Interaccién (Colwell y Fuentes, 1575).
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Tabla 3.VI: Diferencia de amplitud de nlcho ( AB{) entre dentro y
fuera de la clausura y desplazamiento (d), medido como
diferencia entre las esperanzas de ambas distribuciones
ajustadas. Llos signos (=) iIndican el desplazamiento hacia
regiones mis umbrosas y estrechamiento del nicho respecti-
vamente. Se han considerado s6lo aquellas especies para

las que es posible ajustar distribuciones tedricas.

Especies D ABi

Maytenus chubutensis + 18.03 - 0.02
Mutisia retusa - 16.08 - 0.12
Veronica serpyllifolia - 15.04 - 0.02
Osmorrhiza berteroi - 14.08 - 0.05
Berberis darwinii + 10.78 + 0.04
Relbuneum richardianum - 10.35 - 0.02
Ribes magellanicum - 7.49 + 0.13
Acaena ovalifolia - 6.64 + 0.23
Berberis buxifolia - 4,15 + 0.14
Mutisia decurrens + 0.98 + 0.11
Bromus unioloides - 37.40 . + 0.30
Chusquea culeou - 18.08 + 0.17
Vicia nigricans - 16,85 + 0.50

De la figura 3.10 y Tabla 3.VIl, se observa efectivamente que el des-
plazamiento hacia zonas de sombra ocurre para todas las especies ra-
moneadas, estando en términos absolutos entré los mayores desplazamien-
tos que ocurren para toda la comunidad. En cambio es general una ex-
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pansion de los nichos antes que la contraccidn. Esta variacidn en la
amplitud llega a ser mucho mayor alin que para el caso de las no ramo-
neadas. Esto contradecirfa aparentemente las evidencias experimentales

que sobre estudios de nicho se ha presentado (Parte 1).

La explicacion a la expansién de los nichos luminicos bajo pre-
dacidn deberemos buscarla en las caracterfsticas de los refugios, en

los que persiste cada especie.

Ya hemos discutido en la Parte 2, la modificacion de las asociacio-
nes espaciales debidas al pastoreo. Las especies ramoneadas se asocian
- a especies de arbustivas las que ademis de proteccidn condicionan un am-
biente mas umbroso. Ademds, todas las especies ramoneadas se asocian
entre sT. En este caso, dado que la Intensidad de depredacidon no es muy
fuerte, estas asociaciones de especies paladeables perduran ain en am-
blentes expuestos. Es Jégico_esperar sin embargo que la densidad de es-
pecies ramoneadas en sitios expuestos sea baja, dado que se hallan en
una situacidén de defensa precaria, inmediatamente modificable en funcién
del grado de coaccidn. De las figuras 3.4 y 3.5 se comprueba que den-
tro de cada nicho las mayores densidades ocurren en la porcién con menos
luz. Es esta organizacién de las asociaciones {nterespecificas de espe-
cies ramoneadas la que condiciona flnalmente la mayor diversidad de am-

bientes lumTnicos ocupados por ellas. .

Por lo tanto la mayor amplftud de los nichos luminicos de especies

ramoneadas es posible explicarla en base a que la luz no es en esta situa-

cién la condicionante primaria de aquellos. Dentro de los 1°mites de to-
lerancia propios de cada especle ramoneada, sus nichos lumfnicos estardn
determinados por la asociacién con otras especies, cada una de estas con

nichos distintos. .

La depredacibn actda como factor directo determinante del nicho de

las especies ramoneadas y como un factor de orden superior (ver Parte 1)
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La explicacion a la expansion de los nichos luminicos bajo pre-
dacion deberemos buscarla en las caracteristicas de los refuglos en

los que persiste cada espacie,

Ya hemos discutido en la Parté 2, la modificacidon de las asocia-
ciones espaciales debidas al pastoreo. Las especies ramoneadas se
asocian a especies de arbustivas las que ademas de proteccidn condi-
cionan un ambiente m3s umbroso. Ademis, todas las especies ramonea-
das se asocian entre si. En este caso, dado que la intensidad de de-
predacidon no es muy fuerte, estas asociaciones de especies paladea-
bles perduran ain en ambientes expuestos. Es 16gico esperar sin em-
bargo que la densidad de especies ramoneadas en sitios expuestos sea
baja, dado que se hallan en una situacidn de gefeésa precaria, inme=-
dlatamente modificable en funcidén del grado de coaccion. De las fi-
guras 3.4 y 3.5, se comprueba que dentro de cada nicho las mayores den-
sidades ocurren en la porcidn con menos luz. Es esta organizacidn d
las asociaciones interespecificas de especies ramoneadas la que con-
diciona finalmente la mayor dlversfdsd de ambientes luminicos ocupados

por ellas.

Por lo tanto, la mayor amplitud de los nichos luminlcos de espe-
cles ramoneadas es posible explicarla en base a que la luz no es en es-
ta situacion la condicionante primaria de aquellos. Dentro de los 17-
mites de tolerancia propios de cada especie ramoneada, sus nichos lumi-
nicos estaridn determinados por la asociacidon con otras especies, cada

una de estas con nichos distintos.

La depredacidon actia como factor directo det;rminante del nicho
de las especies ramoneadas y como un factor de orden superior (ver
Parte 1) puesto que su influencia dfrecta sobre algunas especies con-
dclona varfaciones en los nichos de las restantes especies de la comu-

nidad.
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A menos que ocurra un nuevo tipo de refugio caracterizado por bue-
na iluminacidén, podemos inferir que si de la depredacidn aumenta, con
respecto al nivel actual, las especles ramoneadas desapareceridn de las
partes expuestas contrayéndose sus nichos luminicos. Existen evidencias
de que esto efectivamente ocurre. En la estepa patagdnica, donde apa-
recen muchas especies comunes al Matorral Mixto, por efecto de la alta
densidad de herbivoros estadn completamente reducidas a aquellos ambien-
tes donde no las efecte el ganado. Es comln encontrar especies muy ra-
moneadas que crecen casi exclusivamente dentro de matas de arbus-
tos (Boelcke, 1957).

Para los arboles tiene fundamental importancia la estratificacion,
forma y persistencia de la copa en cuanto al aprovechamiento de la luz.
La diferencia mds notable entre las estrategias de mantenimiento de las

tres especies de arboles es que mientras Nothofagus antarctica es cadu-

cifolio las otras dos son perennifolias, adn cuando presentan diferen-

cias en la forma de perder las hojas (ver Parte 4).

Relaclonaremos aqui la estratificacion de la copa cuando el folla-

je estd expandido y su 'permeabilidad" a la luz.

Tabla 3.VII: Nimero promedio.de intercepciones (N) e intehsidad de luz
(L) por debajo de 1a& copas medida como porcentaje respec-

to a la intensidad inmediatamente por encima de éstas.

N L
*
Schinus patagonlcus 1.78 63.37
Nothofagus antarctica 2.03 53.18

»>

Maytenus boaria 5.02 23.91
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De la Tabla 3,vII es evidente que la cantidad de luz que dejan
los arboles estd relacionada con la cantidad de intercepciones dentro
de cada copa. Adn.cuando e] espesor de las copas no es muy diferente
(Parte 2) entre especies, en especial entre el fire y maitén la canti-
dad de intercepciones dentro de cada copa si lo son, reteniendo en con-

secuencia la luz en funcién de aquellas.

3.3. CONCLUSIONES

Existe una marcada relacidn entre la posicién de las distintas
especies sobre el suelo y en altura y la cantidad de luz que reciben.
Las especies de ambientes mas {luminados, en claros de! matorral, pro-

vocan mas sombra por debajo de ellas que las de zonas umbrias.

Los nichos luminicos de las especies en verano y sin pastoreo
son mids estrechos que para la época anterior a la foliacién arbdrea
Y que cuando estdn sometidas a pastoreo. En verano y sin depredacidn
las especies tienden a saturar el ambiente luminico entre 10% y 70% de
'intensidades, existiendo sin embargo baJa superposicion para las her-
biceas. La superpoéicién entre arbustivas es mayor, saturando éstas

en mayor proporcidn el ambiente luminico. .

Antes de que comience la foliacidn arbdrea los nichos de espe-

cies perennifolias son mas amplios y sobrepuestos que en pleno verano.

A partir de la representacidon bidimensional de los nichos en fun-
cion de la intensidad de luz y altura se infiere la existencia de re-
laciones de exclusidn competitiva entre herbiceas ramoneadas y mayor

superposicién entre ellos. Asimtsmo:'ocurre un reemplazo total de ni-

chos entre la comﬁn[dad no sometida a pastoreo y pastoreada.
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Entre las especies ramoneadas ocurre un desplazamiento hacia zonas
mas umbrias de! gradiente, 1o que se relaciona con la mayor proteccidn
por cobertura de especies no ramoneadas. Contrariamente a lo que es
esperable de acuerdo a la informacion experimental y tedrica que exis-
te al respecto, los nichos luminicos de las especies ramoneadas se am-
plfan. Ello se debe a que bajo pastoreo el factor critico que condicio-
na el establecimiento de una especie paladeable es el escape contra los
herbivoros antes que la provisién del recurso. Los refugios antiher-
bivoros son determinados por las asociaciones espaciales entre espe-
cies. Las distintas estrategias para la obtencidon de refugio son las
que condicionan finalmente la modificacion en la amplitud de los nichos
de especies ramoneadas. Se infiere que la expansidn de los nichos ocurre
dado que el pastoreo es moderado. En situaciones de alta depredacidn los
nichos se restringian a zonas minimas donde los herbivoros no lleguen,
ocurriendo finalmente una contraccidn de los nichos luminicos bajo pasto-

reo.

El aumento en la amplitud de los nichos de especies no ramoneadas
es condicionado por la modificacidn de las relaciones de comptencia ten-
dientes a la ocupacién de las porciones de gradiente liberadas por las

especies ramoneadas.

Se demuestra que para el estudio de la dinamica de los nichos, una
medida mds apropiada que la de amplitud es la de desplazamiento total,
analizada aquf a partir del ajuste a distribuciones tedricas de los ni-

chos de cada especie.
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FIGURA 3.1. Intensldad promedio de luz entre 0 y 5 metros de altura
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FIGURA 3,2, Relaclén p}omedlo entre altura e Intensldad de luz para los
puntos en que se hallé cada especie de hierbas.
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FIGURA 3.3. Idem fiqura 3.2. para arbustos.
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la clausura, B: fuera de la clausura.

77



- 13 -

Te
301
Maytenus
19 A chubutensis
o] kA
1]
Mutigia
13 decurrens
30
Ribes
13 cuccylatum + .
] )
= ’
of . k
30
Berberis
buxifolia
Ribes

magellanicum

Chusquea
coleov
30
Berberis
T} darwinii
30
1 Mutisia
" rotuu'
[ L
. 0 100
(] 20 “ A © [ .“1301 lus
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FIGURA 3.8. Forma y ajustamiento de nichos lumfnicos de herb3ceas en funcidn

de la intensidad de luz y la altura. Los nimeros indican cantidad
de intercepcliones, las curvas unen puntos de iqual densidad.
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FIGURA 3.9, Idem figura 3.8, para arbustos. Cantidad de observaciones:

Maytenus chubutensis:195, Chusquea culeou:81, Mutisia decurrens:
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cién relativa de abundancia.

FIGURA 3.10.
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L, FENOLOGIA Y FORMAS DE VIDA

Ya ha sido expuesto (Parte 1) que las especies evitan la compe-
tencia actuando en diferentes‘espacios o perfodos de tiempo. Sin em-
bargo esta afirmacidn es vilida sdlo en algunas situaciones, determina-
das por el tipo de recurso que explotan y por los mecanismos de compe-

tencia entre ellas.

Si se trata de recursos cuya abundancia es variable, tanto en fun-
cion del tiempo como del grado de explotacidn que se haga del mismo,
caso de una poblacidn presa, los depredadores que se alimenten de ella
no evitaran la co&petencia haciéndolo en distintos momentos a menos
que existan mecanismos de interferencia entre ellos (Case:y Gilpin,

1974) .

Por otra parte, para el caso de recursos que en un lugar y momento
dado son fijos, caso de la luz para las plantas, y su accesibilidad no
es afectada por el proceso de consumicidn, la superposicidn temporal sd-
lo podrad considerarse significativa.si existe una relacidn causal entre

la presencia de una especie y la accesibilidad del recurso para otra.

Aqut podemos incluir la interferencia que efectda una planta sobre otra

al ensombrecerla.

Por lo tanto el sentido que tendrd comparar la sincronicidad en el
desarrollo vegetativo de las especies estd limitado a aquellas que for-
men parte de asociaciones espaciales, no siendo significativa la super-

posicidon que pueda ocurrir entre especies que no se hallen relacionadas

" espacialmente.

Andlogamente, la superposicién‘temporal en los procesos de~flora-

cion puede considerarse significativa para la competencia si, por ejem-

.plo, dos especies que florecen simulténeamente recurren ademas a los

Js
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mismos [nsectos polinizadores para completar su ciclo.

Se presenta aqui ademds una clasificacion de las especies de

acuerdo a sus formas de vida.

Cada forma de vida, es una forma de crecimiento que sefiala una
relacién con factores ambientales principales, por lo tanto, la simi-
laridad morfoldgica y estructural de las especies indica similitud
en la utilizacién de los recursos ambientales (Mueller-Dombois y Ellenberg,
1974) . Las especies de semejante forma de vida en una misma comunidad
son susceptibles de competir por los mismos recursos. La distribucion
de las distintas formas en la comunidad 1a consideraremos una medida

integradora de separacién de nichos.

L.1. METODOLOGIA.

Quincenalmente se tomaron en la comunidad, tanto protegida del gana-

do como en la expuesta, los siguientes datos:

1) produccién de brotes foliares
2) desarrollo y maduracién de hojas
3) aparicidn de brotes florales
L) desarrollo de flores
5) desarrollo de frutos _
6) dispersién de semillas u otros drganos de diseminacidn
7) cambio de color y caida de las hojas y/o muerte de la planta
8) mantenimiento del estado vegetativo.
Se tomaron dos zonas fijas dentro de la clausura y dos fuera de la

misma en las que se registraba para cada individuo de cada especie encon-
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trado su estado fenoldgico de acuerdo al detalle anterior. Para ca-
da especie se observaron entre 25 y L0 individuos distintos dentro de
la clausura y otro tanto fuera de ella. Posteriormente, dado que no
se observaron diferencias en el desarrollo entre individuos de ambos
replicados se reunié la informacidon obtenida dentro de la clausura en
una sola 6uestra. haciéndose lo mismo con la correspondiente a la co-

munidad bajo coaccidn de ganado.

l.as observaciones se realizaron durante el periodo en que la co-

munidad es accesible, desde agosto a mayo, durante los afos 1975-1976

y 1976-1977..

No hubo diferencias apreciables entre ambos afios de observacién

por lo que finalmente se decidid reunir las observaciones de los dos.

El! perfodo considerado demostrd ser suficiente para permitir re-
gistrar todos los eventos desde su inicio hasta la terminacidon, con
excepcién de la pérdida de hojas, que se hallaba muy avanzada al mo-

mento de la (ltima observacidn.

Para la determinacidn de las formas de vida de las especies se u-
" ti1iz6 Va informacidn que se presenta en la Parte 5 sobre estructura de
raices, en la Parte 2, sobre estructura espacial de la comunidad, y las

propias observacliones fenoldgicas que aqul se presentan. _

Las formas de vida fueron determinadas segin la clasificacidn de
Raunkjaer, modificada por Mueller-Dombois y Ellemberg, 1974. Esta cla-
sificacidn sigue las divisiones bisicas dadas por Raunkjaer (Braun Blan-
quet, 1945): Fanerdfitas, Caméfitas, Hemicriptéfitas, Gedfitas, y Terd-
fitas, y es posterformente expandida hasta incluir 23 formas principales.
A su vez a cada uno de estos grupos sle corresponden subdivisiones tenien-
do en cuenta los sistemas de soporte (reptante, cespitoso, etc.), la al-
tura, y la forma del tronco (en las Fanerdfitas). Asimismo en este gru-
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po se diferencian distintas caracterfsticas de arraigamiento y de la
corteza y de los 6rganos activos durante el periodo de crecimiento,
por ejemplo: tamafio de la hoja, forma y textura (Mueller-Dombois y
Ellemberg, 1974).

4.2, RESULTADOS.

Primeramente, se calculd para.cada quincena la frecuencia de indi-
viduos por especle que se hallaban en cada etapa fenolégica. Los pro-
cesos mis importantes que ocurren, tanto por su persistencia como por
la importancia que revisten desde el punto de vista competitivo, son
los de produccidn de hojas y desarrollo y la produccién de flores y fru-

tos..

En la figura 4.1, se integran las frecuencias correspondientes a
cada evento. Se observa que el desarrollo total ocurre para todas las

especies entre principios de septiembre y mediados de mayo.

Las especies- pueden ser agrupadas en cuatro clases principales

en términos de su respuesta al gradiente temporal:

1) Especies vernales o casi completamente vernales: En nuestra co-

munidad no existen especies que puedan ser consideradas éompletamente
vernales (fig. 4.1), la especie que presenta su miximo de produccidn de
hojas antes que ninguna otra, Osmorrhiza berteroi, lo hace a mediados

de primavera. Durante fines de primavera y verano comienzan a decaer

sus hojas.
2) Especies de primavera temprana: Aquf incluimos aquellas que co-

mienzan y completan su desarrollo vegetativo durante la primavera y prin-
cipios del verano: Bromus unioloides, Relbuneum richardianum, y los &rbo-

les Nothofagus antarctica, Maytemus boarla y Schinus patagonicus.
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3) Especies de primavera y verano: Son las que comenzando su desa-

rrollo en primavera lo completan durante, o fines del verano, son repre-
sentativas de este grupo: Geranium patagonicum, Rumex acetosella, Maytenus
chubutensis, Ribes cucculdum, Poa pratensis, Ribes magellanicum y Cirsium

vulgare.

L) Especies con desarrollo vegetativo durante toda la estacién:

En este grupo se hallan la mayoria de las especies estudiadas: Acaena

ovalifolia, Vicia nigricans, Veronica serpyllifolia, Mutisia retusa y

Chusquea culeou cuyos maximos ocurren en primavera, Berberis buxifolia

y Berberis darwinii con mdaximos en verano y Mutisia decurrens con mucho

crecimiento a principios del otofio.

No ocurren aqui especies que se desarrollen completamente durante
el verano, pues las especies menos abundantes que no se han graficado

tampoco lo hacen.

Elymus sp., Agrostis sp., y Holcus lanatus son especies de primave-

ra y verano; Oxalis valdiviensis se desarrolla durante toda la estacidn,

asT como Phacelia magellanica y Trifolium repens.

La floracidn y fructificacidon ocurre de forma similar para la mayoria
.de las especies. Con excepecidén de ambos Berberis, donde la floracidn

se anticipa a la produccidén de 6rganos vegetativos, y de Ribes magellani-

cum en que el maximo de flores ocurre antes del midximo de hojas, el pe-
riodo reproductivo es posterior a la fase de crecimiento. * Los maximos

de floracidn ocurren en verano.

La produccidn de flores y frutos es especialmente prolongada en Rurex
acetosella, Osmorrhiza berteroi, Vicia nigricans, Veronica serpyllifolia
y Relbuneum richardianum. Un caso particular lo constituye el #ire, don-

de hemos podido observar pocos individuos florecidos a ‘fines de la prima-

vera, completando éstos su ciclo reproductivo.

Salvo en el caso de Osmorrhiza berteroi y Schinus patagonicum y
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Mutisia retusa donde se observa caida de hojas a partir de la primave-

ra y verano, en bdas las demds especies la defoliacidn ocurre una vez

finalizado el periodo de crecimiento en otofio e invierno: Mutisia decurrens,

Bromus unioloides, Poa pratensis, Rumex acetosella, Cirsium vulgare, Cor-

taderia araucana y Nothofagus antarctica. Se ha observado cafda parcial

de hojas en forma especialmente evidente en Vicia nigricans y Ribes cuccu-

latum, a partir del verano, y desde otofio en Ribes magellanicum, Berberis

buxifolia y Berberis darwinii, ligeramente en Schinus patagonicum y pronun=

ciada en Maytenus boaria. El caso de Veronica serpyllifolia es ligeramente

distinto ya que no se detectd caida de hojas hasta la Gltima observacidn
real izada. Sin embargo los tallos son aplastados por la nieve durante el
invierno y quedan enterrados entre la hojarasca. Durante el siguiente pe- °
riodo de crecimiento de los vdstagos, especialmente de la zona de insercidn
de las hoJés ya secas, brotan rafces (véase Parte 5) y del extremo apical
de cada tallo seco uno nuevo, desarrollandose de esta manera sobre el sue-

lo.

Independientemente de cual sea el patrdén de desarrollo vegetativo du-
rante la estacidn de crecimienté, todas las especies presentan una marca-
da similitud en el momento del comienzo del desarrollo (figura 4.1). Esto
sugiere que el dcsencadenante es una variable ambiental, lo cual es carac-
teristico de la mayoria de las comunidades de bosque «de climas templado-
frfos y himedos (Mueller-Dombois y Ellemberg, 1974). '

Los datos climiticos para la zona de estudio que se presentan en la
tabla 1.11, se han obtenido por interpolacidn lineal entre los registros
de las estaciones meteoroldgicas de Pampa Linda, al oeste de la zona de
estudio, y Lago Mascardi, ubicada en la cabecera del mlsmo al este del
drea de trabajo. Esta Gltima equidista de ambas estaciones aproximadamen-
te 8 Km. Los valores de todas las variables meteoroldgicas son interme-
dios entre los registrados por ambas estaciones, ya que existe un gradien=-
te ambiental a lo largo de la Cuenca (Gallopin, 1977).
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Existe una estrecha relacion entre la marcha de la temperatura y
el desarrollo vegetativo de las plantas, tanto al inicio para todas las
especies como al final de la estacién de crecimiento para aquellas que
se desarrollan durante todo el periodo. En el mes de junio la tempera-
tura mfnima media estd por debajo de los 0°, de alli que independiente-
mente de cual haya sido el proceso de desarrollo, a partir de alli la
calda de hojas o la detencidn del crecimiento es comin a todas las espe-

cies.

Se verad ahora la influencia que tienen las relaciones bioldgicas so-

bre los distintos patrones de desarrollo.

Para el anidlisis de los nichos se ha construfdo una '"matriz temporal’
andloga a la '"matriz del recurso' descripto en la Parte 1. Cada ''estado"
de 1a matriz corresponde a una clase temporal de dos semanas de amplitud,

la matriz estd formada entonces por 26 clases temporales.

Para el cdlculo de la amplitud de nichos se ha usado la expresion
B, = -Ip} log P (ver Parte 1) reduciendo estos valores a una base comin
mediante la expresidn ya presentada (Parte 2);

B B observado - B minimo

P donde B méximo = -IPp;log p; conp;, =

B maximo - B minimo

1/R, R= 26 y B minimo se calcula en forma andloga con P. = 1.

En- 1a Tabla 4.1 se presentan los datos de amplitud de nicho. Para
el desarrollo vegetativo, que ocurre en todas las especies, el periodo
que ocupa es relativamente importante, el nicho mids estrecho corresponde

a Osmorrhiza berteroi, B = ,529; y el Imds amplio a Acaena ovalifolia

B = .866. El promedio de amplitud para herbiceas es B = .864, para
arbustivas B = ,828 ; para arboles B =, .580,

Al comparar los valores de amplitud de nicho con la abundancia para

todas las especies una vez completado su desarrollo (Parte 2), se com-
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_ prueba que existe una relacion inversa entre cobertura y amplitud de

nicho.

Esto implica que las especies menos abundantes tenderan a desa-
rrollarse en forma equitativa durante un mayor periodo de tiempo que
las especies mas abundantes. Estas Ultimas concentran la mayor parte

de su esfuerzo de crecimiento en un periodo mds corto de tiempo.

La amplitud del nicho temporal de floracion y fructificacidn es

mayor que el correspondiente al crecimiento para Osmorrhiza berteroi,

®
Bromus unioloides, Poa pratensis, Rumex acetosella, Relbuneum richar-

dianum. En cambio para Vicia nigricans, Acaena ovalifolia, Veronica

serpyllifolia, Geranium patagonicum, Cirsium vulgare, todas las arbus-

tivas y arboles ocurre el fenémeno inverso.

Esto es asT dado que el nicho reproductivo es mds constante en cuan-

to a amplitud que el de crecimiento.

Para todas las especies, el valor promedio de amplitud de nicho ve-
getativo es B = .,739, con un coeficiente de variacién de 17%. Para el
nicho reproductivo el promedio de amplitud es de B = .650, y su coefi-

ciente de variacion 12%.

Es el perfodo de crecimiento el que determina con su mayor variabi-
1idad la relacidn que existe entre ambos nichos para cada especie. Esto
se demuestra por el hecho de que el grupo de especies con nicho vegetati-
vo mds ampiio que el reproductivo corresponde en lineas generales a‘ﬁue-
11as que se desarrollan durante toda la estacidn de crecimiento, y vice-
versa.

Puesto que los valores de amplitud de riicho son relativamente ele-

vados, es esperable que exista una alts superposicidon entre ellc, si

adem3s agregamos la condicidn del comienzo sincrénico del desarrollo.

/7
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Tabla 4.1: Amplitud.de nichos temporales vegetativos y reproductivos.
Especie BFoliacién BFloracién
Osmorrhiza berteroi .529 .700 -
Brumus unioloides Shy .751
Vicia nigricans .798 .654
Acaena ovalifolia .866 17
Poa pratensis .600 .678
Veronica serpyllifolia .828 .738
Geranium patagonicum .688 .648
Rumex acetosella . 706 734
Cirsium vulgare T4 .636
Relbuneum richardianum 571 .764
Mutisia retusa .805 .664
Mutisia decurrens .843 460
Ribes cucculatum 844 .590
.Ribes magellanicum .845 .603
Maytenus chubutens|s .753 .630
Chusquea culeou .851 -
Berberis buxifolia .855 .629
Berberls darwinii .828 .647
Nothofagus antarctica .593 .156
Maytenus boaria .568 571

Schinus patagonicus .580 Sy
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Se demuestra esto en la Tabla 4,11 donde se presentan los valores
de superposicidon calculados para el perfodo de desarrollo vegetativo.
Los valores mas frecuentes de superposicidn ocurren entre C = .9 y
c = ].

Esto no implica necesariamente que ocurra competencia en cuanto

al periodo de uso de los recursos ambientales.

Como ya se mencionara, la no sincronicidad en el desarrollo implica
disminucidn de la competencia sélo entre aquellas especies asociadas

espacialmente y susceptibles de interferir entre ellas.

La hipdtesis que aqui formulamos es que si la disyuncidén temporal
existe en esta comunidad como una manera de evitar competencia, ello

debe darse en forma mds marcada entré especies asociadas.

Y ademds, dado que existe mis de un grupo (Parte 2), la posbili-
dad de evitar superposicion en cada uno deberfa estar relacionada con
la variacidén temporal que exhibe 1a especie de arbol asociada a cada
grupo. El fAlre por ser caducifolio provoca un cambio temporal en la
provisidn de la luz (Parte 3) lo cual a su vez permitirfa que las espe-
‘cies de estratos inferifores se diversifiquen en sus periodos de creci-
miento. Esto disminuiria la superposicion temporal en mayor medida
de lo esperable para especles asoéfadas al maltén o laura,_ ambas perenni=-

follas.

De la parte 2 se ha visto que cada asociacidén o grupo en la comu-
nidad contlene una especie distinta de &rbol. La superposicion temporal
promedio, su desviacién tfpica dentro de cada grupo y la comparacidn

entre 8stos y los restantes se muestran en la Tabla 4.111.

Existe dlferencfa entre la superposicién media dentro de cada
grupo y la superposicién entre grupos. Para el caso de especies aso-

ciadas a Nothofagus antarctica y Maytenus boaria la superposicion es
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menor dentro de cada grupo, mientras que para el grupo de Schinus pata-

gonicus no hay diferencias. Ademas, la diferencia es significativa para

el grupo de Nothofagus antarctica. Esto es coherente con la hipdtesis

formulada ya que Nothofagus antarctica es caducifolio. Maytenus boaria

y Schinus patagonicus no lo son, pero en Maytenus boaria la diferencia

estacional en la produccidn de follaje y defoliacién parcial es mds mar-

cada que en Schinus patagonicus (figura 4.1).

Tabla 4.111: Superposicién promedio (M) y desviacién tipica (s) dentro
de cada grupo y entre cada grupo y las restantes especies
de la comunidad.

Dentro del grupo Entre cada grupo

Grupo y demis especies*
M s m s

Nothofagus antarctica .675 .200 .965 .210 +

Maytenus boarla 615 .200 .709 219 -

" Schinus patagonicus .720 179 719 .220 -

* - El signo + Indica diferencia significativa al ¢.01% (test t de

comparacién de medlas).

4.,2,2. Formas de Vida

Se ha construfdo para la comunl&ad el espectro de las formas de
vida segin las formas bSsicas de Raunkjaer (Mueller-Dombois y Ellemberg,

4
Vi
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1974). 1) Fanerdfitas, subdivididas en: Nanofanerdfitas (< 2 m);
Microfaneréfitas (2 - 5 m); Mesofanerﬁfitgs (5 - 50 m) y Megafaneréfi-
tas ( >50 m). 2) Caméfitas, 3) Hemicriptéfitas, 4) Gedfitas y 5) Te-
réfitas. El espectro de las formas de vida representado como frecuen-
cia para cada clase se muestra en la figura 4.2. En la comunidad abun-
dan las fanerdfitas, no existiendo como es obvio megafanerofitas, y co-
rrespohdiendo el mayor porcentaje de estas a las nanofané}gﬁ*tﬁs, re-
presentadas aquf por los arbustos. El porcentaje de hemicripté6fitas

es el mayor en términos absolutos y mucho mayor que el de Caméfitas y

Gedfitas, existiendo también Ter6fitas.

Esta es la forma ﬁés sencilla para expresar las formas de vida.
Se ha ademas reallzado una clasificacién mis detallada basada en el
sistema cldsico de Raunkjaer modificado. (Mueller-Dombols y Ellenberg,
1974). Este sistema permite clasiflcar las especies en funclén de ca=-
racteristicas fisiolégicas y morfoldgicas significativas para la dife-

renclacion en el uso del ambiente.

Dentro de cada una de las 23 clases principales en que expande la
primitiva clasiftcacf6n.de Raunk jaer se diferencian sucesivamente sub-
grupos de acuerdo a dos o mas variantes para una misma caracterfstica,

siendo cada una de éstas un nivel de separacién.

La descripcién final de cada especie se hace en base 2 una cifra
representatfva, en donde cada dfgito Indica una caracterfstlica distin=-
ta. Se explicitaran las mismas para cada especte. En la Tabla 4.V.
se muestra el Significado de cada uno de los digitos para las clases
principales que ocurren en la comunldad de entre las 23 posibles. Cuan=-
do uno de los dfgitos es 0 significa que la caracterfstica por é! repre-

-

sentada no es relevante, o bien no ha.sido considerada.

La descripcién exhaustiva se reallzé sdlo para las especies mis
abundantes, clasificando las restantes de acuerdo a sus formas tlpicas
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&
Tabla 4.V: Esquema -del significado de cada dfgito (x) en
representatlva de cada especle.
. X X . X . X
FANEROFITAS 1 Tronco Rami fi- Tamafo Persis=
Yy caciones tencla
Fronde
CAMEFITAS 2 Lefio Habito Persis- Tamafio-
tencia
HEMICRIPTO= 3 Habito Vastagos Perfodo Tamafio
FITAS -
) de pér-
4 dida de
hojas
GEOFITAS L Tipo de Perfodo H&b 1 to Tamafio
sostén de creci-
miento
TEROFITAS 5 Hablto Tallos Perfodo Tamafio
y hojas de cre-
cimiento
L IANAS 6 Seudo- Organo Lefio Tamafio
forma de fi-
de vida Jacién
4 <
Para FANEROFITAS se conslderan ademas:
loxxx.xx. X .« X X X . X X X
Forma Ancho Hojas Hojas Ralces Corteza Espinas
copa copa lami- acficu=-
nares lares
»

la cifra

X .
Tipo de
hojas

Tipo de
hojas

Persis~
tencia

X

Inflores=-
cencias
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Fanerdfitas

Maytenus chubutensis: Con vistagos y ramas lefiosas normales, rami-

ficado desde cerca la base. Nanofanerdofita, de hojas perennes no acicu-
lares con yemas protegidas. Esclerdfilo, copa irregular, extendida des-
de cerca de la base. Nanéfilo a micréfilo. Ralces superficlaies Yy pro-
fundas. Corteza moderadamente gruesa, no verde, fisurada en individuos
maduros. Espinas ausentes. |Inflorescenclias laterales sin posiclon defi-
nida. 1.121.141.510.241.2,

Berberis buxifolla: Con ramas lefiosas normales, ramificadas desde

cerca de la base. Nanofanerdfita. Hojas perennes no aciculares con yemas
protegidas. Escler6filo. Copa extendida mids de la mitad de la altura to-
tal. Nanéfilo a micréfilo. Rafces superficiales y profundas. Corteza mo-
deradamente gruesa, no verde, fisurada en iIndividuos maduros. Ramas con

espinas. Inflorescencias en ramas principales. 1.121.146.410.134.3,

Berberis darwinii: Con ramas leflosas normales, ramificadas desde 1a

base. Nanofanerdfita. Hojas perennes no aciculares con yemas protegidas.
"Esclerdfilo. Copa extendida mis de la mitad del alto total. Nanéfilo a
micréfilo. RaTces superficiales y profundas. Corteza moderadamente grue=-
sa, no verde, fisurada en adultos. Espinas abundantes. Inflorescencias

en ramas principales. 1.121.146.410.135.3.

Ribes magellanicum: Con base lefiosa y terminaciones apicales herba-

ceas. EJe simple o poco ramificado. Nanofaneréfita. Hojas perennes.

Lignificado, con ramas normales y hojas con pelos. 1.511.212.2.

Chusquea culeou: Con tallo ltgniftcédo de orlgen herbiceo. Hojas
perennes. Mayores de 50 cm. sin caTdé‘dg hojas por debajo de ese limite.

NanofanerSfita. Con ramas y hojas normales relativamente glabras. Mono-

carplca. 1.501.112.1,
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Dimitri (1962) clasifica a este especie en forma separada como
monocarpica plurianual. La hemos incluido entre las fanerdfitas ya
que las especies hapoxanticas que mueren luego de la produccidon de se-
millas pero que crecen por varios aflos antes de florecer son verdaderas
perennifolias. Su ciclo de vida no depende de una estacidn de crecimien-
to especlalmente favorable (Mueller-Dombois y Ellembgrg, 1874) .

Schinus patagonicus: Con tallo y ramas lefiosas normales. Vastago

central con numerosas ramificaciones laterales. Microfanerdéfita. Hojas
perennes no aciculares. Con proteccién de yemas. Esclerdfila. Copa de
forma indefinida o Irregular, que ocupa la mitalde la altura total.
Microfila. Ratces profundas. Corteza gruesa y fisurada. Espinas ausen-
tes. Inflorescencias laterales. 1.112.146.320.251.2.

Maytenus boaria: Con tronco y ramas normales. Tronco central'y pu-

merosas ramas laterales. Mesofanerdfita. HoJas perennes no acicutaves.
Con proteccidn de brotes. Esclerdfilas, copa esférica restringid;}qj
tercio superior del arbol. Nan6filas a micréfilas. Raices profund?ﬁﬁ{l
Corteza gruesa y fisurada sin espinas. Inflorescencias laterales._.i,
' 1.113.141.2]0.25122.

Nothofagus antarctica: Tronco y ramas normales. Tronco central y

numerosas ramas laterales. Mesofanerdfitas. Caducifolio, hojas laminares.
Copa irregular a umbelada, extendlda mis.de la mitad de la altura total.
Micr6fila. Ralces penetrantes. Corteza gruesa y fisurada. Inflorescen-
clas laterales. 1.113.212.420.252.2.

Discaria serratifolia: Nanofanerdfita.

Berberis linearifolia: Nanofanerdfita

Colletya spinosisima: Nanofanerbflta

Pernetya mucronata: Nanofanersfita
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Embotrium coccineum: Microfaneréfita

Lomatia hirsuta: Microfanerdofita

Camafitas

Ribes cucculatum: Arbusto semilefioso, ﬁerennifolio, escleréfilo,
alto (30 - 100 cm) 2.101.12.

Hemicript6fitas

Geranium patagonicum: Tallo cespitoso en manojo. Pocas hojas

presentes en la estacion desfavorable. Tamafio intermedio (10 - 30 cm)

3.103.3.

Osmorrhiza berteroi: Tallos escaposos en roseta. Sistema vegeta-

tivo deciduo por sequedad y frfo. Tamafio intermedio. 3.301.3.

Rumex acetosella: Tallo escaposo, no arrosetado, deciduo por“*':

RO

frio. Pequefio (3 - 10 cm). 3.301.2. o 4

eneoer*

Relbuneum richardianum: Tallo cespitoso, ligeramente verde en:l;'

época desfavorable. Tamafio pequefio. 3.103.2. ceasse

Acaena ovalifolia: Reptante, ligeramente verde en la estacién.gés-

.favorable. Muy pequefia ( 3 cm) a pequefda. 3.203.2. e,

Veronica serpyllifolia: Reptante, decldua por frfo, muy pequeia

a pequefia. 3.201.3.

Bromus unioloides: Cespitosa, muy poco verde o decidué por frlo

en épocas desfavorables. De tamafio medio. 3.101.3.

Poa pratensls var., angustifolia: Cespitosa, llgeramente verde en

la época desfavorable. Transitoria a caméfita. Altura media a alta.
3.103.4. '

Cortaderia araucana

Elymus sp.

Holcus lanatus
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Oxalis valdiviensis

Phacelia magellanica

Valeriana sp.

Fragaria chiloensis

Trifolium repens

Viola maculata

Ge6fitas

Cirsium vulgare: Rafces producidas por brotes. Foliacidn en pri=

mavera. Tallo escaposo, alto (30 - 100 cm). 4.112.4,

Terofitas

Agrostis sp.

Llanas

Mutisia decurrens: Geofftica, con zarcillos, semilefiosa, alta,
decidua por frio. 6.332.42.

Mutisia retusa: Hemicriptofftica, zarcillos enrollados, semilefiosa,

decidua por frfo, alta a muy alta (1 - 3 m). 6.222.52.

Vicia nigricans: Terofftica, con zarcillos, herbicea. Alta, decidua
por frio. 6.433.42, * S

Latyrus magellanicum: Terofftica.

Vasculares semi-parasitas

Myzodendron punctulatum

Todas las determinaciones que aqul se presentan fueron realizadas

en la comunidad protegida del pastorea. . Los resultados que se obtuvieron,

tanto desde el punto de vista fenoldgico como de la distribuclén de las
formas de vida, fuera de la clausura no dieron diferencias apreclables.
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De alli que las conclusiones a las que se arriba a partir del! examen
de la comunidad protegida pueden extenderse a la comunidad que en esa

zona esti sometida a coacclén.

L.,3. CONCLUSIONES

El perfodo de foliacion comienza en forma simultSnea para la mayorfa
de las especies, debido fundamentalmente a un aumento de la temperatura
si se compara los datos de la Tabla 1.1l y fig. 4.1. Aunque las preci-
pitaciones son menores durante la primavera y verano, las mismas son

suficientes para permitir el desarrollo (Parte §).

No existen especies que sean de desarrollo caracterfsticamente es-
tival o vernal. El patrén de maduracidn y floracidén que sigue cada es-

pecie es sin embargo variable.

Entre estos, el que muestra mds constanclia para todas las especies
es el periodo reproductivo, dependiendo de! desarrollo vegetativo la re-
Jlacion que exista entre ambos. Salvo pocas excepciones, B. darwinii,

B. buxifolia y Ribes magellanicum, la floracién ocurre luego de que el

desarrollo vegetativo alcanza su maximo.

La calda de hojas es maxima en la comunidad a partir de otofio.

Osmorrhiza berteroi y Mutisia retusa pierden hojas durante el verano.

Entre los arboles, Nothofagus antarctica plerde por completo sus

hoJas en otofio, y Maytenus boaria desprende hojas en forma considerable

durante la misma época, no ocurriendo tan marcadamente en Schinus

patagonicus.
Las medidas de amplitud de nicho temporal vegetativo y reproducti-
vo son en general altas, las relaciones de amplitud también estdn deter-
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minadas, en cada especie, por la amplitud de los nichos de desarrolio,

_que presentan mayor variacidn.

Si bien la superposicion de nichos temporales es alta, la misma
es menor en algunas asociaciones de especies que entre especies de
grupos distintos. Existen tres grupos principales determinados por
las respectivas especies arbdreas. La relacidn entre ladl medidas de
superposicion dentro de cada grupo respecto a la superposicion entre
grupos brinda una medida de la adaptacidén mutua de desarrollo entre es~-
pecies asociadas espacialmente. La superposicion es significativamen-

te menor en la asociacion que incluye a Nothofagus antarctica que entre

especies y las restantes asociadas. Un caso an§logo ocurre con la aso-

clacidn de Maytenus boaria, alin cuando aqul la diferencia no es signi-

ficativa. En el caso del grupo de Schinus patagonicus la superposicion

es semejante dentro del grupo y entre éste y las restantes especies.

Esto se relaciona con la magnitud del cambio fenoldgico que‘ocurri-en ca-
da especie de arbol. Al ser caducifolio, el filre permite una mayor va-
riacién en los patrones de desarrollo de las especies que prosperan de-

bajo de é1. Maytenus boaria, si bien es de hojas perennes, presenta de-

foltacidon parcial, no ocurriendo en forma tan marcada en Schinus patagonicus.

Existe por lo tanto una separacidn de nicho entre especies suscepti-

bles de competir por el recurso mediante mecanismos de interferencia.

Estas ligeras diferencias que se observan en los patrones de desarro-
1lo, han sido consideradas como slgnificativas en la diferenciacién de
nicho en otras comunidades y aln en estudios experimentales (Harper, 1968).

Abundan en la comunidad las fanerSfitas y hemicriptéfitas, con relati-
vamente pocas terdfitas, pocas geSfitas y caméfl;as, existiendo aparente-

mente una sola especie de hemipardsita.

Esto nos permite caracterizar a la comunidad como de bosque con desa-
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rrollo principal hemicriptofftico (Mueller-Dombois y Ellemberg, 1974).
AGn cuando Dimitri y Correa Luna (1969), citan como uno de los efectos
del pastoreo la abundancia de hemicriptéfitas en la cuenca del Rio Manso,
en nuestra comunidad esto es una caracterfstica Intrfnseca. La coaccidn

por el ganado no modifica el espectro de formas de vida.

A partir de la clasificacion detallada de las formas de vida cada

especie posee caracteres que la diferenclian de todas las restantes.

Dado que las caracteristicas a partir de las cuales se ha raedizado la
clasificacion han demostrado ser (ndicadores del uso diferencial del am-
biente, consideramos como significativa respecto de la separacion de ni-
chos la no superposicién de las mismas. Las relaclones causales entre
dichas caracteristicas y las varlables ambientales se estudian en las res-

tantes Partes.
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5. EL FACTOR EDAFICO COMO VARIABLE DE NICHO. LA ESTRATIFICACION DE RAICES.

La competencia por el agua y los nutrientes es Importante aparentemen=
te en aquellos ambientes en donde la escasez de los mismos es muy fuerte,
de tal mancra que la competencia por la luz pasa a ser un factor secunda-
rio. Ello ocurre principalmente en las zonas dridas y semidridas. En ge
neral el papel de la competencia por bbos nutrientes y el agua serfa el de
modificar y regular el alcance de la competencia por la luz (Harper, 1964;
Grime, 1973).

AGn cuando en esta zona no existe déficit de humedad (Gallopin, 1977),
seglin Laya y Pazos (1976) habrfa un ligero déficit de precipitaciones.
Puesto que el mismo ocurre durante la época de crecimiento (Parte 1) esto
podria significar que durante dicho perfodo el agua y los nutrientes pue-
den ser los factores principales en la determinacién de las relaciones de
competencia. Sertfa factible entonces la ocurrencia de estrategias alter-
nativas para la obtencién de agua, evidenciadas por una.éstratificacién de
las raices. Asimismo la estratificacion de raices podrfa estar relaciona

da con la concentracién de nutrientes.

La distribucidn de éstos en el suelo depende, ademds de las caracteris
ticas propias del mismo, de la cantidad de precipitacidn que existe. Es-
to condiciona el ""lavado'' de los horizontes mis superficiale§ produciendo
una acumulacién en las partes ms profundas (Orians, 1970). ‘Es posible
suponer la existencla de una estrategia que consista en extender las rafces
en profundidad y aprovechar asi nutrientes que no podrfan ser utilizados,

aldn cuando no exista déficit de agua.

Por todos estos motivos es que se ha" considerado la distribucién de raf-
ces como una variable probablemente significativa en la separacidn de nichos

en la comunidad.

El gradiente ambiental sobre el que se medirSn los nichos es la profun-
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didad de arraigamiento.

Dado que esta es una variable integradora de las miltiples caracteris-
ticas eddflcas se ha reallzado una caracterlzacl8n de los principales fac
tores edaficos en funcién de la profundidad: cantidad de agua retenida, y
efectivamente disponible para las plantas, contenido de nutrientes, pH,
granulometria, textura, concentracién de oligoelementos, materia organica,
etc. Estas son las principales variables que se consideran importantes pa
ra las plantas (Kohnke, 1968; Beaver, 1956; Odum, 1973; Mueller-Dombois y
Ellemberg, 1974).

Los estudios descriptivos de raices son abundantes, (Cole y Holch, 1941;
Weaver y Darland, 1949a y b; Harris, [967; Parrish y Bazzaz, 1976 y para
nuestro pafs Frangi, 1973). Existen también trabajos que relacionan los
patrones de arraigamiento con dimensiones significativas en cuanto a la se
paracioén de nichos (Whittaker, 1969; Orfans, 1970; Parrish y Bazzaz, 1976).
En todos los casos se toma en cuenta la estratificacidon de las rafces como
variable indicativa de la explotacién diferenciada de los recursos del ng
lo, sin considerar cudles son los factores que condicionan las distintas
estrategias. La profundidad de arraigamiento en si misma ha sido conside-
rada (Orshan, 1964; Whittaker, 1968; Parrish y Bazzaz, 1976) como una medi=-
da significativa para la separacién de nicho o por lo menos, para el estudio
de algunas caracterfsticas métricas del nicho tales como amplitud y super-
posicién. En todos estos estudlos se parte de la hipdtesis de que la dife-
renclacién en profundidad y en el perfodo de crecimiento brindan una estima
cién adecuada de la separacién de nicho. Esto implica que el recurso suelo

como un todo es explotado en forma diferencial por las plantas.

Si bien esto es esenclialmente correcto, la separacién espacial de raices
podrfa deberse no a la explotacién diferencial del suelo sino, por ejemplo,
a relaciones de interferencia alelopiticas (Wﬁlttaker, 1969) o simplemente
a la competencia por el espaclo. De allfl que sea necesario ademds estudiar
la relacién entre los distintos factores eddficos y la profundidad.
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5.1. MATERIAL Y METODOS

Las observaciones realizadas comprenden dos partes bisicas: el andlisis

de los factores ambientales, y la distribucién en profundidad de las rai-

ces, efectuadas ambas dentro y fuera de la clausura.

Para el analisis de los factores ambientales se realizé una descripcidn
detallada del perfil de suelo sobre la que se desarrolla la comunidad estu

[ d * [ . L d
diada. Asimismo, de cada horizonte de suelo descripto se tomaron muestras

- [d [ ** .,
que fueron posteriormente analizadas en laboratorio obteniéndose la si-

guiente informacidns

1) pH : i) en pasta saturada, ii) en Ci,Ca 0,01 My iii) en agua (1: 2,5).

Con electrodo de vidrio. Las suspensiones se agitaron 15 minutos y se de

cantaron también durante 15 minutos.

2) Resistencia en pasta saturada: con puente de conductividad Beckmann y
celda standart del Bureau of Soils (USA).

3) Contenido de materia orgénica: Se utilizd el método de Wikley y Black,
(1934) en escala semimicro, con determinacidn colorimétrica de la sal cré

mica liberada usando un Autoanalizador Technicon.

4) Cantidad de nitrégeno: Se empled el método de Kjeldhal en escala semi-

micro para el ataque de la muestra, y se determind el amonio por reaccién

* - La descripcidon y andllisis del.perfil del suelo dentro de la clausura
' se debe a H. Laya y M. Pazos. Una descripcién aniloga la efectué el
Ing. D. Rodriguez fuera de la clausura.

-

*% - Todos los anilisis de suelo, incfuyendo el estudio de retencidn de
humedad fueron realizados en el Laboratorio de Suelos del INTA de Ba
riloche, gracias a la cooperacién del Ing. R. Ortiz de INTA,

.

A
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de indofenol, y también con Autoanalizador.

5) Granulometrfa: Se empled el método de Bouyoucos (F.ALO., 1970) destru-
yondo la matarla orgénlica con Hzoz . Las fracclones se separaron de acuer
do al sistema internacional: < 2 micrones: arcilla 2 - 20 micrones: limo,

20 - 200 micrones: arena fina, 200 - 2000 micrones: arena gruesa.

6) Se determinaron las siguientes constantes de humed?d e fuelo: porcen=
taje de saturacidn, capacidad de campo, (% de agua retenida a 1/3 bar.),
punto de marchitez permanente (% de agua retenida a 15 bares). Asimismo
se construyeron las relaciones de tensién - humedad de suelo entre los 17-
mites de 1/3 B y 16 B. Todas estas determinaciones fueron realizadas
por el método de la membrana de presién (Richards, 1954). Con dos replica
dos para cada horizonte. El método consiste basicamente en la medicién del
agua que conserva el suelo luego de que una muestra del mismo estuvo some
tida 'durante 24 hs. a una presién dada. Cada medicidn se repite para va-
rias presiones.

7) Se determiné el complejo de intercambio ionico para los siguientes ele-
mentos: Na', K+, Ca++, Mg++ (U.S.D.A., 1970), la capacidad de Intercam-
bio cationico y el local de dcidos intercambiables de acuerdo a la expre-
sién: C.1.C. = T.E,B. + dcidos de intercambio, donde C.].C. es la capaci-
dad de intercamblo cationico total, T.E.B. el total de bases intercambia-

bles. .

8) Cantidad de fésforo presente: Se determiné por dos métodos distintos:
por el método de Truog, (1930) y por el método del Departamento de Agricul
tura de Carolina de Norte (Nelson et al., 1953).

9) Contenido de oligoelementos: hierro y cobre a partir de extractos de sue

lo usando colorimetro.

A lo largo de una transecta de 20 metros de largo generada mediante una
1Tnea nivelada se obtuvieron muestras de suelo de la zona donde el arraiga
miento era mis abundante, se tomd una muestra cada 10 cm. lineales de tran-

4



- 144 -

sccta. Cada muestra fue guardada en ervases herméticos y llevada al la-
boratorio donde se determinaba su pesé himedo, y luego.de 24 hs. a estu-
fa en 105°C se volvia a pesar, tomando la diferencia como la cantidad de
agua presente en la muestra la que posteriormente era referida al peso

seco de la muestra.

Un andlisis previo de laboratorio demostré que la variacidén en el con
tenido de humedad de una muestra conservada en dichos envases era del or
den de 0.4% en 24 horas.

En cada uno de los puntos en donde se tomaba la muestra de suelo, se
determinaba ademds el microrelieve medido-como la altura del suelo respec
to a la linea nivelada y la cobertura vegetal por especie, con una varilla
de 2 mn. de diametro sostenida verticalmente en cada punto, como se des-|
cribid en la Parte 2. Estas mediciones y extracciones de muestras fueron
realizadas luego de una 1luvia abundante,'y repetidas después de un perio
do largo de sequia, dos semanas; el perfodo mds largo sin lluvias que ocu

rrido en la zona durante el estudio.

Se efectuaron estas mediciones con el fin de determinar en que momento

. las especies se encuentran por debajo del punto de marchitez permanente

de cada horizonte o profundidad en donde arraigan.

El andlisis y descripcién de la microtopografia fue realizado ademis en
forma cualitativa, describiendo el tipo de relieve microtopogrédfico de
acuerdo a las distintas formas posibles tal como se muestran en la Figura
5.1. Se ha seguido para la clasificacién de los microrelieves la descrip
cién de Godron et al. (1968). Estas observaciones se efectuaron cada 10
cm. para la zona cubierta por diez puntos de transecta.y para la zona total
donde se desarrolld la misma. En cada uno de los puntos se tomd ademis la

profundidad de la hojarasca.

Para la descripcién de los sistemas radicales se efectuaron excavacio-

nes en la cercanfa de cada especle, en especial de ser posible en una zona

-7
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donde hubiera abundaﬁcia de individuos, y se realizdé el andlisis de
dcuerdo al método del perfil de pared (Schuurman y Goedewaagen, 1971).
Consiste en la realizaci6én de excavaciones que permitan una visién com
pleta de los slistemas radlcales. En nuestro caso las excavaciones me-
dfan entre 1,5 y 3 metros de largo, 2;5 a 3 metros de profundidad por

1 a 1,5 metros de ancho.

Las excavaciones se repitieron para cada especie o grupo de especies
aprovechando-el mismo pozo cada vez que la cercania entre especies dis-.
tintas lo permitfa; Una vez reallzada la excavacidn se procedia a nive
lar la pared adyacente al individuo observado y sobre aquella se dispo-
nfa una grilla de metal e hilos en donde cada celda medfa § x 5 cm. La
grilla fué fijada al suelo por largos clavos. Una vez nivelada ésta se
procedia a limpiar cuidadosamente cada pared de manera de facilitar la
vision de las rafces mas finas, sin cortar ninguna de ellas. En papel
previamente cuadriculado de acuerdo a la escala de la grilla se realizé
un mapeo detallado de las rafces de distintos didmetros de acuerdo a la
disguiente escala: > 10 mm., 5-10 mm., 1-5 mm., 0.5-1 mm., y menores de
0.5 mm. Al mismo tiempo que se realizaba el mapeo se efectud un recuen-
to de rafces, también por estos Intervalos de tamafios. Para todos los
andlisis posteriores se tomb6 en cuenta la cantidad de rafces finas que se

contaron en cada cuadrado.

E1 perfll de pared, tanto en profundidad como en desarrollo lateral tu
vo como fin el mapeo y recuento de todo el sfstema radical de las plantas.
En el caso de esbecles rizomatosas o estolonfferas se realizd el bosquejo
hasta que m8s de un "Individuo', un tallo, era incluwido en el perfil o
bien hasta que se comprobaba la unlformidad o periodicidad del desarrollo

radical.

[ 3

Para los arboles se realizé la observacl6ﬁ de los sistemas radicales en

cortes del camino. La amplitud de nichos se calculd a partir de la distribu

cién en profundidad de las rafces, seglin las mismas ecuaciones usadas en

G
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las Partes 3 y 4. Fueron lgnoradas las varfaclones laterales ya que, co-

mo se vera, no son de importancla.

La amplitud fue calculada en funcién de la profundidad de arraigamien
to. Se realizaron dos célculos independientes. En uno de ellos cada cla
se, ''estado' de la matriz del recurso era de 2 cm. de profundidad, se cons
truyd una matriz para cada estrato. El nimero de clases para cada matriz
fue determinado en base a la profundidad méxima de 1a especie hallada a
mayor profundidad. Se obtuvo entonces un B miximo para herbiceas y otro

para arbustos.

Para el otro cdlculo se construyd una Gnica matriz en donde cada clase

representa un horlzonte del suelo.

Todas las observ;ciones que se han descripto hasta ahora se realizaron
dentro de la clausura y fuera de la misma. Los dlagramas y recuento de
rafces que fueron hechos para cada especle se repitieron para varios ''in-
dividuos'' de cada especle, con el fin de contar con replicados que asegu-
raran la confiabllidad de los resultados obtenidos. Para hierbas se efec
tuaron entre 5 y 12 observaciones independientes, para arbustos de 3 a 9
y para 8rboles de 2 a 4, seglin 1a especle considerada.

5.2. RESULTADOS

5.2.1. El Suelo, Descripcién y Caracterfsticas Flsico-Quimicas

Los suelos de la Cuenca del Rfo Manso Superior se hallan desarrollados
fundamentalmente sobre cenizas del miembro Lago Mascardf (Laya y Pazos,
1976). Se caracterizan por la escasa diferenciacién de horizontes genéti-
cos, dado que en general se desarrollan a partir de sedimentos relativa=
mente recientes (Laya y Pazos, 1976). ExIsten en la zona aportes sucesi-
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vos de ceniza que condicionan esta caracterfstica del desarrollo. Por

lo tanto no existe enriquecimiento por iluviacién.

De allf que los horizontes que ocurren en profundidad, salvo los hori
zontes 01,02,A1 y (A) se nombren como variaclones del horizonte C. Exis
te un horizonte enterrado que aparece entre los 30 y 70 cm. de la super-

ficie en forma constante en toda la Cuenca.

Existe ademds una capa de lapilli medio (grueso y fino) intercalada
entre las cenizas del miembro Lago Mascardi, en ‘ general se ubica a mis de
un metro de la superficie, y su espesor varfa entre 1,5y 30 cm. (Laya y
Pazos, 1976).

El suelo sobre el que se desarrolla la comunidad estudiada se ha origi;
nado sobre cenizas del miembro Lago Mascardl (Laya y Pazos, 1976), presen=
ta un drenaje algo excesfvo, y el sustrato es rocoso y coluvial sobrepues-
to, la capa de agua es clasiflcada por Laya y Pazos como profunda, por de-
bajo de los dos metros. La descripcidn del perfil comprende los siguientes

horizontes:

,Ol: Entre 2 y 7 cm. de espesor, hojarasca reconocible de;Nothofagys antarc-

tica, Schinus patagonfcus y varias herbiceas.

02: 3 a 8 cm. de espesor, restos orgdnlcos fraccionados en su mayorfa no

reconocibles.

Al1: Incluye el horizonte 01 y 02, arenoso franco, fino y medio. Incluye
una capa de 2 cm, de ceniza del miembro Lago Totoral. Color himedo, pardo
muy oscuro (10YR 2/2); y seco, pardo grisdseo oscuro (10YR 4/2). No posee
estructuras apreclables, es muy friable y muy poco consolidado y muy poro-
so asf como muy hidréfobo, el 1Tmite es suave. 10 cm. de profundidad.

A12: Arenoso franco y medio. Color hdmedo, hegro (10YR 2/1); y seco, gris
oscuro (10YR 4/1.5); estructura formada por bloques subangulares finos, muy
débiles y muy friables, muy poco consolldado. Poros finos intersticiales
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muy abuqdantes. muy hidréfobo, 1imite claro suave. Espesor 11 em.

A/C: Arenoso a arenoso franco. Color hiimedo, pardo oscuro (10YR 2/2);

seco, pardo grisdseo (10YR 4.5/2); estructura formada por bloques suban
gulares, finos y muy débiles. Muy friable y muy poco consolidado. Po-
ros finos intersticiales finos‘muy abundantes. Limite claro, suave. Es-

pesor 16 cm.

C: Arenoso a arenoso franco. Color himedo, pardo muy oscuro (10YR 2/2) vy
seco, pardo grisadseo (10YR 5/2); sin estructura, muy friable, y muy poco
consolidado, poros muy abundantes, 1fmite abrupto, suave. Espesor 27 cm.

Il Alb: Arenoso franco, fino y medio. Color himedo, pardo oscuro (10YR
L/2) sin estructura, friable, poco consolidado, poros muy abundantes, 17~

mite claro, suave. Espesor 26 cm.

11l Cl: Arenoso franco a franco arenoso. Color himedo, pardo a pardo os-
curo (10YR 4/3), y seco, pardo amarillento claro (10YR 6/4). Sin estruc-
tura, muy friable, muy poco consolidado, poros muy apundantes, 1Tmite gra

dual suave. Espesor 32 cm.

Il C2: Arenoso franco a franco arenoso. Color hGmedo, pardo amarillento
oscuro (10YR 4/h) y seco, pardo amarillento claro (10YR 6/4). Sin estruc
tura, muy friable, muy poco consolidado, poros muy abundantés.

El perfil hecho fuera de la clausura es estrechamente similar a la de-
tallada descripcién de Laya y Pazos para'el suelo dentro de la clausura.
Los resultados de los anilisis de laboratorio efectuados sobre muestras to
madas en cada horizonte dentro y fuera de la clausura se presentan en la
Tabla 5.1. .

Posteriormente se agruparon las muestrés dé todos aquellos horlzontes
en donde ocurrfa una densidad de arraigamiento diferencial. Desde el pun-
to de vista de la densidad de arraigamlento se ha dividido el suelo en cua
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TABLA 5.11. : ANALISIS GENERAL DE CUATRO CAPAS DE SUELO, DIFERENCIADAS
DE ACUERDO A LA DENSIDAD DE ARRAIGAMIENTO.
¢ A P A S

VAR IABLE 1 2 3 k
Profundidad (cm.) 0-10 10-35 35-80 80-120
pH C1,Ca 0.01M 5.35 5.45 565 ' 5,75
pH agua 6.10 6.40 6.50 6.55
Pasta (resistencia) 2000 8800 10000 10000
pH 5.85 6.30 6.60 6.70
% materia orgdnica 19.24 L4.64 2.91 2.28
% nitrégeno 0.61 0.22 0.17 0.13
c/N 18.30 12.59 9.94 10.15
CIC Total 36.28 20.36 21.53 28.48
Acidos intercamblables 13.72 15.18 18.07 27.16
Na® 0.06 0.03 0.02 10.03
Ka® 0.57 - 0.16 0.14 0.17
ca’t 19.15 3.93 2.23 0.62
Mgt 2.78 1.06 1.07 0.50
Na/T 22.56 5.18 3.46 1.32
Cu (ppm) 0.51 0.54 0.34 0.41
Fe (ppm) 3.0 27.0 50.9. 70.3
% arcilla 9.21 10.23 10.23 12.46
% limo 21.46 23.03 29.03 34.46
% arena fina 30.95 30.34 39.36 30.02
% arena gruesa 38.38 36.40 20.54 23.06

Relacién P-N
Nelson et al. (1953) 49.00 28.50 14.00 10.00

Truog (1930) - - - -

3.
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capas: entre la superficie y los 10 cm. de profundidad, entre 10 y 35
- cms, entre 35y 80 cm. y por debajo de los 80 cm. Ello corresponde a
los horizontes 014+ 024 All, A124A/C, C + I1Ab y 111G] + 111G2,_

Los resultados de los andlisis quimicos de lasmuestras por capas se

.presentan en la Tabla 5.1.

Los andlisis por capas se efectuaron dentro de la clausura ya que, la
distribucién de rafces es [ndependiente de la coacciébn, como se vera mis

adelante.

Se observa que el pH se mantiene en valores relativamente constantes,
entre medianamente 8cido a 1lgeramente Scido segin la determinacién que

se haya reallzado.

La cantidad de materfa orgadnica como es obvio es muy abundante en el
horizonte superficial para luego disminuir en profundidad. Algo semejante
ocurre en el caso de la relacién C/N y con el porcentaje de N. Asimismo,
la capacidad de intercamblo cationico total es mayor en el primer horizonte
y en el horizonte mas profundo. El contenido de bases intercambiables dis-
. minuye con la profundidad. A pesar de este hecho, la concentracién de aci-
dos (H' y A1) Intercambiables aumenta en profundidad, esto debido segu-
ramente a la lixiviacidn que ocurre en este suelo (Laya y Pazos, 1976).

Asimismo, no existen carbonatos libres en ningin horizonte.

E1 fésforo, en el caso del método de Troug (1930) da resultados negati-
vos, mientras que medlante el método de Nelson et al. (1953) da valores muy
bajos en todas las capas, aln cuando en la mds superficlal sea mayor. Es-
to implica que, como en la mayoria de los suelos forestales, es esperable
la respuesta a la fertflizacibn con f6sforo en todos los horizontes.

En general para todas las varlables que se han pencionado, el horizonte
mas superflicial se diferencia mucho mis de los restantes horizontes, que
éstos entre sf. Ello Implica una fuerte no-1lneallidad en la distribucién
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de los recursos edaficos. Es de esperar por lo tanto que ocurra un desa-
rrollo andlogo de los sistemas radicales, en respuesta a estos factores,

sl es que son significativos en la separacién de nichos.

Antes de conslderar los resultados de las mediclones de la cantidad de
agua retenida en el suelo, y su accesibilidad para las plantas, se descri

bird el significado y utilidad de las mismas.

E1 agua ejerce sus efectos sobre el suelo y plantas en funcién de su
energfa libre. Esta G1tima estd determinada por el contenido de humedad
del suelo, la atraccién del agua por las particulas de suelo, la tempera-
tura y la concentraclén de substancias disueltas, en especial sales. A
mayor humedad del suelo, mayor temperatura y menor cantidad de sales disuel
tas, menor sera la atraccién del suelo sobre el agua, por lo tanto mayor
serd su energfa libre. La energfa libre es considerada aqul como una me-
dlda de 1a tendencia de escape o de cambio del sistema contenido de agua
en el suelo (Kohnke, 1968). '

La tensién del agua del suelo sefé por lo tanto fgual al trabajo necesa
rio para cambiar su energfa por unidad de masa hasta llevarla a la energia
" del agua pura y libre. '

La mayor ventaja en el uso de unidades de energfa para medir la accesi-
bilidad del agua es que toma en cuenta las propledades del mismo. Esto brin
‘da una representacion mds ajustada de la existencla de agua disponible que
su simple caracterfzacién como porcentaje o cantidad absoluta. Permite por
lo tanto establecer la cantldad de agua disponible en forma efectiva, inde
" pendlentemente de la cantidad de agua total que haya en un momento dado.

La tensidn a que est8 sometida el agua del suelo estd influf&é por una
componente métrlca; la actraccién de las moléculas de agua por las partfl-
‘culas del suelo; y por una componente de solutos, la presién osmbtica de-
bida a las substanclas disueltas en el agua. La tensién que se mida como
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el trabajo a realizar para llevar el agua del suelo hasta el estado de
agua libre y pura, indica el estado total del agua en cuanto a su ener=
gia libre, sIn considerar el mecanismo por el cual la misma es atrafda.
Por eJemplo, un suelo con un contenido de 40% de agua no tendrd agua dis
ponible para las plantas si la tensién a la que estd sometida es mayor
que la que corresponda al punto de marchitez permanente. Y vice-versa,
un suelo con contenido de apenas un 5% de agua podr§ liberarla para las
plantas si la tensién a la que estd sometida es menor que la que corres

ponda a dicho punto.

El primer caso es un ejemplo de lo que ocurre en suelos fuertemente sa
1inos o muy arclllosos, el segundo es el caso de un suelo muy arenoso, con
poca cantidad de sales disueltas, tal como ocurre en la estepa patagbni- .

ca (R. Ortiz, com.per.).

Por todas estas razones se ha preferido caracterizar la humedad de las
distintas capas en funcién de su tensidn mis que de acuerdo a la cantidad

de agua total efectlvamente presente.

Una medida de uso comin para este tipo de determinaciones es pF = log h
. (Kohnke, 1968), el-logaritmo decimal de la diferencia de energfa libre me-
dida en altura de la columna de agua que equilibra dicha tensién, (Indepen
dientemente de los mecanismos de retencidn Incolucrados.

De esta manera, el pF no es un valor absoluto puesto que la densidad
de agua cambia con la temperatura y la atraccién gravitatoria que a su vez
cambia segln el lugar. Se ha sugerido (Kohnke, 1968; Beaver, 1959) medir
la tensidn en bares o milibares, dado que estos son valores absolutos. En
este caso la medida fue tomada en bares y transformada a valores de pF cal
culados de acuerdo a la expresién citada. Se ha mantenido asf la conven-

cién que se sigue utilizando para estas medidas.

E) concepto de capacidad de campo, la condicién de humedad estable que
el suelo alcanza luego de haber drenado durante varios dfas a partir de un
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estado- de total saturacibn, presenta el Inconveniente de que no es apll
cable de la misma manera a todos los suelos (Kohnke, 1968). De allf que
para expresar este estado de establlidad hidrica se usars aquf la cantl
dad de agua que existe en el suelo bajo una tensién de 1/3 de bar. el

mismo es un valor equlipotenclal que pérmite comparaciones directas entre

suelos o entre horlzontes.

El punto de marchitez permanente, aqui considerado como la condicién
de humedad de suelo en la que la accesibilidad de agua por las raices es
menor que la pérdida por tran§plrac16n, se establece como el porcentaje
de agua éxistente a una tensién de 15 bares. Existe evidencia experimen
tal de que a esta tensibn o a tensiones menores ocurre el punto de marchi
tez para una gran cantidad de suelos (Kohnke, 1968). Por lo tanto debe '
tenerse en cuenta que cuando se hable de punto de marchitez permanente se
tratars en realidad de 1a humedad del suelo bajo 15 bares de tensién.
An§logamente, la expresidn capacidad de campo, se refiere a la humedad
bajo 1/3 de bares de tensién.

Las mediciones fueron hechas a las sigulfentes presiones: 16, 14, 12,
10, 8, 6, 4, 2, 1, 0.5, y 0.3 bares. Los resultados se presentan en la
Figura 5.2. y Tabla 5.111,

Se observa que la capa mis superflcial'es la que mayor cantidad de agua
retiene como porcentaje del peso seco del suelo, para todo el rango de pre
sfones. Las sigulentes capas retienen mucha‘menos égua que la primera.
Adem8s exfiste un gradiente en profundidad tal que la capa Inmediatamente
por debajo de la superficial es la que menos agua retiene para todas las

préslones. aumentando para las restantes.

Para valores de pF menores de 3 TFigura 5.2.) ocurre adem3s una inver-
sién entre la humedad retenida por los horlzontes 2 y 3. Esto probablemen
te esté Influfdo por la compactacién a la que se vensometidas las muestras
al realfzar la medicién. Sin embargo, es un hecho comprobado (Kohnke,
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TABLA 5.111.: AGUA RETENIDA COMO PORCENTAJE DE PESO SECO DE SUELO PARA
CADA CAPA A DISTINTAS PRESIONES. LAS MUESTRAS FUERON SO
METIDAS DURANTE 24 HORAS A CADA PRESION.

CAPAS
PRESION (BARES) ] 2 3 4
16 42.06 17.31  20.13  31.42
14 4¥5.98  18.00  20.52  33.09
12 4k9.18  18.67  21.85  34.96
10 54,22  18.68  23.02  35.82
8 59.26  19.3%  24.14  39.78
6 64.30  19.99  25.56  43.78
4 69.33  24L.k6  31.13  48.62
2 74.35 29.39 37j89 54.25
1 105.24 k6.23 47.39 60.55
0.5 129.16  66.92  62.48  70.51

0.3 437.05 74.12 70.22 79.82
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1968) que l1a conductividad del agua es mayor para suelos mis arenosos a
bajas tensiones invirtiéndose esta relaclén para tensfones que son m3s

altas. El hecho de que le capas ) see més erencse que la 2 y que conse~
cuentemente retenga mayor cantidad de agua a altas tensiones ocurriendo

la Inversa para extremos bajos parecerfa confirmar este hecho.

En la tensién correspondiente al punto de marchitez, la diferencla en
la cantidad de agua retenida por las capas 2 y 3 es de aproxima&amente
3 %. Entre estas y la capa 4 existe la misma diferencia que entre la ca-

.pa 1y la b, cerca del 11%. En cambio sobre la tensidn 1/3 de bar la di-

ferencia es baja entre las tres capas inferiores, siendo mucho mayor la
cantidad de agua retenida por el horizonte mds superficial.

Para las plantas es importante no sélo la cantidad absoluta de agua
retenfda en el suelo sino ademds la accesibilidad de la misma. La dife-
rencia entre el agua retenida en la capacidad de campo y el punto de mar-
chitez permanente define el rango Qe humedad dentro del cual hay agua ac-

cesible.

En la Figura 5.3. se presenta la cantidad de agua retenida en funcidn
de la profundidad para la tensidn mdxima y mfnima. Asimismo se muestra
el-rango de accesibilidad para las plantas en cada capa. Los valores de
agua retenida no guardan entre si la misma relacién que 18s de agua dispo
nible.

La retencidén es menor para la capa 2 a altas tensiones y para la capa
3 cerca de la capacidad de campo. En cambio el rango dentro del cual hay

agua acceslble disminuye en forma continua en profundidad.

Para anallizar las estrategias de estratificacién de rafces se tendrin

en cuenta estas condiclones del balance hfdrico de las distintas capas.

Se observa que el rango dentro del cual el agua es accesible es mayor
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para la capa 1. Ademds su punto de marchitez permanente es el mis alto,
42%. La capa de menor punto de marchitez permanente es la capa 2, con
17%; le siguen la capa 3 con 20% y la 4 con 40%. Esto implica que para
valores relativamente altos de humedad de suelo la capa 1 serd la que 1i
bere mds agua. En cambio si el suelo es en general ''seco' la capa que

ma3s agua liberard serd la subsuperficial.

Esto indica que de existir estratificacién de rafces, en funcién del
agua, la profundidad de las mismas estar§ determinada por el balance hf-
drico del suelo y también por el régimen de alimentacién hidrica de éste.

Las caracterfsticas texturales, el contenido y tipo de materia orgéni
ca son los factores determinantes de la diferenciacién entre horizontes
en cuanto al balance hidrico y la capacidad de intercambio catldnico
(Beaver, 1959; Daubenmire, 1959; Kohnke, 1968). Se ver§ ahora la importan
cia relativa de cada factor en dicha diferenciacién.

En la Figura 5.4, se presentan curvas acumulativas para las distintas

clases texturales de cada capa de acuerdo al sistema internacional.

En todos los horizontes predomina la fréccién arena, siendo el porcen-
.taje de la fraccién arcilla el mis bajo de las cuatro fracciones. Parale
lamente se observa un aumento en la proporcién de arcilla, y en especial
de fracciones finas a medida que aumenta la profundidad.

Ocurre una brusca disminucidn de la cantidad de materia orgdnica por
debajo del horizonte 02 (ver Tabla 5.1.), la cual sigue disminuyendo en
profundidad.

La fmportancia de las arcillas en Ia'composicién del suelo, se debe fun
damentalmente a la gran superficle especffica de las mismas. Poseen la
capacidad de fntercamblar cationes, 1o cual es la base de la nutricidn ve-
getal. Aslmismo, la coheslvidad de las partfculas arcillosas debido a su
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pequefiez y superficies planas actian como cemento del suelo dandole co-
hesién. Algunos de los minerales de arcllla son capaces de expandirse
incorporando agua en su estructure; expansiones y contraccliones sucesives
permiten el desarrollo de estructuras agregadas.

De allf que la textura de los suelos, en especial la presencia y canti
dad de fracciones finas, sea un fuerte condicfonante de las caracterfsti=-

cas de los sistemas radicales asoclados.

La materia organica comparte algunas de las propiedades mencionadas,
también coadyuda a la cohesidén del suelo, aumenta la capacidad de reten-
cién de agua debido a un mejoramiento de la estructura del suelo. Adem3s
el humus posee capacidad de intercambiar cationes, al tiempo que libera
fosfatos mds ripidamente de los que pueden hacerlo los coloides .inorgani-
cos. Humedeclidos, el humus y la materia orgdnica se expanden incorporan-
do agua, alin cuando a diferencia con las arcillas una vez secado es diff-
cll de volver a humedecer debido a la pequefiez de los poros que quedan Yy
a los componentes hidrofébicos que lo forman, aceites, ceras y resinas.

E1 agregado de materia orgdnica al suelo aumenta la agregaci6n de las par

. tfculas conduciendo a una estructura compuesta por poros grandes y pequefios,
lo cual mejora a su vez una mejor infiltracién y percolacién, disminuye el
escurrimiento superficlal y la erosién, asi como mejora también el régimen
de aireacién del suelo. El humus verdadero ademds se une’a las arcillas
formando complejos que condiciona la formacl6n de agregados y protege a
estos de la dispersién por el agua.

Por todo ello es Importante para el andlisis de sistemas radicales con-
siderar las varlaciones que ocurran en el contenido de materia prgénica y

arcillas en suelo. .

La capacldad de [ntercamblo catiénlco se halla relacionada tanto con el
porcentaje de fracclfones finas, 1imo y arcillas como con la cantidad de ma
terfa orginica. Algo similar ocurre con el caso de la cantidad de agua re
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tenida en el suelo.

En la Figura 5.5.(a) y (b) se observan dichas relaciones para cada

capa.

Se efectud una regresidn multiple entre: a) la capacidad de inter-
cambio catiénico, la proporcién de fracciones finas y la cantidad de ma
teria orgdnica; b) entre la cantidad de agua retenida a 16 bares, el
porcentaje de arcilla y limo, y la cantidad de materia orgdnica; c) can
tidad de agua retenida a 0.3 bares, porcentaje de arcilla y limo y por-
centaje de materia orgdnica; y d) rango de humedad accesible, porcentaje
de arcilla y limo y pocentaje de materia orgdnica. Los resultados de es

tas regresiones se presentan en la Tabla 5.1V.

Salvo la primera, que se ha realizado tomando en cuenta los horizontes
del suelo (N=8), las restantes se han efectuado sobre un total de cuatro
datos (N=4), puesto que la retencién de agua fue medida por capas. De
allf que estas regresiones tengan valor puramente indicativo de las rela-
ciones que existen entre las variables, careciendo de significacién esta-

distica.

Se observa que el 81% de la variacidn en los valores de capacidad de
intercambio catiénico (CIC) y el 99% de la variacién de los porcentajes
de agua retenida a 16 bares se explican por la combinacién: del porcentaje
de fracciones finas y la cantidad de materia orgdnica. Asimismo existi-
ria una mejor correlacién entre la CIC y agua retenida con la cantidad
de.materia orgdnica (.82 y .78 respectivamente) que con el porcentaje de

arcilla y limo.

El1 principal factor condiclionante de la cantidad de agua retenida a
0.3 bares es la cantidad de materia orgdnica (r= .98). La correlacién
entre la cantidad de agua y el contenido de arcilla y 1imo es comparativa

mente mayor a bajas presiones que en presiones cercanas al punto de mar-
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TABLA 5.1V.: REGRESIONES MULTIPLES ENTRE: a) CAPACIDAD DE INTERCAMBIO

a)

b)

c)

d)

CATIONICO: X1, PORCENTAJE DE FRACCIONES FINAS: X2 Y PORCEN
TAJE DE MATERIA ORGANICA: X3; b) PORCENTAJE DE AGUA RETENI
DA A 16 BARES (X1),X2 y X3; c) PORCENTAJE DE AGUA RETENIDA
A 0.3 BARES. (X1),X2 y X3; d) RANGO DE HUMEDADES ENTRE LOS
QUE HAY AGUA DISPONIBLE (X1),X2 y X3.

X, = 3.66 + 1.26 X2 + 0.71 X

] 3
2
rl’2 = 0.54 r]’3 =  0.74 rz’3 = - 0,33 31’2’3 = 0.8]
x] = - 39,34 + 1.40 )(2 + 2.00 X3
2
r],z = - 0.13 r']’3 = 0,78 |"2’3 = - 0.72 Rl,2,3 = (.99
X] = - 26,38 + 4,63 X2 + 1.25 X3
- 2
rl'2 = - 0,57 rl’3 = 0.98 r2’3 = -0.72 - R]’2.3 = 0.99
X] = 38.54 + 2.79 Xz + 0.10 X3
- l‘ - 1 m = 72 Rz = ]
fl,27 " 07 1,3 2,3 : 1,2,3
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chitez. Ello implicaria que las fracciones finas revisten mds importan-

cia en la retencién de agua en suelos himedos que en secos.

Asimlsmo, ambos.factores explicarfan el 99% de la variacién en la can
tidad de agua retenida a 0.3 bares.

E1 agua accesible, la diferencia entre el porcentaje correspondiente
a la capacidad de campo y el punto de marchitez permanente muestra una al
ta correlacidon con el porcentaje de materia organica presente en cada ho-
rizonte, tal como se observa en la Tabla 5.1V. y Figura 5.6. Esto con-
firma y amplia los resultados ya mencionados. Adn cuando la cantidad de
agua retenida a 16 y 0.3 bares se correlaciona fuertemente con la canti-
dad de materia orgdnica y en forma mas débil con la proporcion de fraccio
nes finas, el agua que efectivamente estard disponible para las plantas
se correlacionarfa en mayor grado aiin con el contenldo de materia orgdni-

ca.

Dada la relacién entre la CIC y el agua retenida a 16 bares ambas varia
bles se hallarfan controladas por los mismos factores, y en magnitud se-

mejante (Figura 5.7.).

Hasta aquf se ha sefialado que las variables mds importantes desde el
punto de vista biolégico, la CIC y el agua disponible se relacionan fun-
damentalmente con el contenido de materia orginica antes que con el con-
tenido de arcilla y limo. Se veri ahora a que responde la densidad de

arraigamiento de toda la comunidad.

Para tal fin se han reunido los recuentos‘de rafces realizados cada 2

cm. segin las cuatro capas ya mencionadas.

L

De la regresién entre la denﬁidad de arraigamiento en cada capa con la
CIC y la cantidad de agua disponible surge (Tabla 5.V.) que el factor
preponderante para el arralgamiento de las plantas lo constituye la acce-
sibilidad de agua antes que el contenido de nutrientes (Figura 5.8.).
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TABLA 5.V.: REGRESION MULTIPLE ENTRE LA DENS!IDAD DE ARRAIGAMIENTO XI;
L
LA CAPACIDAD DE INTERCAMBIO CATIONICO X2; Y EL RANGO DE
DISPONIBILIDAD DE AGUA X3. N=4.

X1 = - 44,28 + 1.32 X2 + 0.50 X3

2
0.99 r = 0.80 R],2,3 = 0.99

= 0.74 r 2,3

r

1,2 1,3

Se analizard ahora la relacién entre la variacidén temporal de la hu-

medad del suelo y la abundancia de raices finas.

En la Figura 5.9. se presentan los valores simples y acumulados de
dens idad ée rafces en funcién de la profundidad. Dado que el 78% de aque
11as aparecen en las primeras dos capas, solamente la capa superficial po
see casi el 70% del arraigamiento total, el contenido de humedad de éstas

dos primeras capas serd de principal importancia para toda la comunidad.

A su vez, dado que el punto de marchitez permanente de la capa subsuper
ficial es bajo (17%) comparado con el de la capa 1 (42%), se infiere que
el contenido de agua de la primera capa serd el factor critico para la ac

cesibilidad de agua por las plantas.

E1 contenido de humedad de la capa 1 (horizontes 01,02,A11) fue deter-
minado en puntos separados 10 cm. sobre una transecta en la que se deter-’
minaron simultdneamente la cantidad de intercepciones de plantas. Dicho
contenido se presenta en la Figura 5.10. como porcentaje de peso seco de
suelo en funcidén de la cantidad de intercepciones vegetales, agrupadas por

clases.

S61o0 para aquellos puntos con mas de 13 Intercepciones, la humedad de
la capa 1 est§ por encima, aln cuando muy cerca, del punto de marchitez
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permanente. En todos los puntos con menos intercepciones la humedad
es ligeramente menor que dicho valor. Esto sugerirfa que las intercep

ciones vegetales poseen poca Influencia en el control de la evaporacidn
‘de agua a partlr del suelo.

En 1a Tabla 5.Vl. se presentan los valores promedio luego de sequia
" de la humedad de la capa 1 para los puntos en que ocurren las distintas

especies. Salvo Maytenus chubutensis, Bromus unioloides, Relbuneum

richardianum, Veronica serpyllifolia y Vicia nigricans, las restantes

especies se hallan en un suelo en donde la capa mids superficial no est3
‘en condiciones de liberar agua para las plantas; es esperable por lo
tanto que ocurra arraigamiento también en horizontes mas profundos de
tal manera de compensar este déficit‘que ocurre en los perfodos de se-

quedad.

Los periodos de sequedad del horizonte superficial son breves y poco
frecuentes en la zona. Esto se demuestra en la Figura 5.11. donde se
presenta la frecuencla de perfodos.sin 1luvia medidos en dfas.* Sélo
el 2% de los perfodos sin 1luvia tienen una duracién mayor de dos sema-
nas. El promedio es de 7 dias seguldos sin precipitaciones. A su vez,
 s6lo una parte, aproximadamente el 44% ocurre en perfodos con déficit de
precipitaciones de acuerdo al balance hfdrico realizado por Laya y Pazos
(1976) a partir de datos de las estaciones Pampa Linda (1972-1975) y La-
go Mascardi (1970-1975). '

Por todo ello y dado que luego de un perfodo relativamente prolongado
de sequfa tal como el aqui estudiado el déficit de humedad respecto del
punto de marchitez permanente es pequefio y existe s6lo para el horizonte
superfi;[al, la accesibilidad de agua en las dos primeras capas de suelo
-serfa suficiente para la mayorfa de as especies.

* - Este cilculo se efectud a partir de los promedios de precipitacidn
diaria de las estaciones Pampa Linda y Lago Mascardi para los cinco
afios de registro.

/%
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TABLA 5.VI.: NUMERO (N) Y PORCENTAJE (%) DE RAICES POR ESPECIE EN CADA CAPA,
Y HUMEDAD PROMEDIO (H) DE LA CAPA 1 LUEGO DE SEQUIA PARA AQUE-
LLOS PUNTOS EN QUE OCURRE CADA ESPECIE. EN LA COLUMNA L SE
INDICA EL ANCHO EN cm. DE LA PARED SOBRE LA QUE SE REALIZO CADA
RECUENTO DE RAICES.

1 2 3 4 L H
N 3 N % N % N 2
Maytenus chubutensis 524 42 137 1 537 46 120 42.9
Mutisia retusa 109 12 54 6 181 20 561 62 100 32.2.
Mutisia decurrens 384 L4 262 30 227 26 - 100 34.7
Berberis darwinii 747 59 355 28 165 13 - 120 34.9
Berberis buxifolia 658 87 98 13 - - 120 35.4
Chusquea culeou 1430 52 1045 38 275 10 - 120 38.1

Ribes magellanicum 518 23 428 19 1261 56 45 2 120 39.4

Ribes cucculatum 668 47 739 52 14 1 - 100 36.9
Acaena ovalifolia 505 98 10 2 - T~ 100 33.1
Bromus unioloides 543 86 76 12 13 2 - 80 43.8
Osmorrhiza berteroi 398 72 155 28 - - 70 26.0
Relbuneum richardianum 373 100 - - - 100 42.5
Veronica serpyllifolia 260 100 > - - 50 41.9
Geranium patagonicum 25 7 131 37 159 45 33 11 50 39.8
Rumex acetosella 201 99 2 1 - - 100 31.1
Poa pratensis 619 85 80 11 29 4 - 80 40.2
Vicia nigricans 1550 64 630 , 26 242 10 - 120 50.7

Va4
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Se observa que dos horizontes contiguos, que ademds son los mis su-
perficiales, combinan dos formas complementarias de retencién y libera
cion de agua, y las especies desarrollan su estrategia de arraigamien=

to en funcidn de aquellas.

La capa mds superficial es la que mis agua acumula y la que presen-
ta méyor rango de disponibilidad, siempre que posea mis del 42% de hu-
medad. Por debajo existe una capa cuya capacidad de retencidn es menor
en forma absoluta, pero el agua alli se encuentra mds accesible que en
las restantes capas. Dado el régimen de precipitaciones de la zona el
agua es accesible durante la mayor parte del afo en la capa 1 y duran-
te todo el afio en la capa 2 y restantes. '

Se ha supuesto aqui que la lluvia que calga entre dos perfodos de se-
quia es suficiente para llevar el contenido de humedad de la capa super
ficial por encima del punto de marchitez permanente, dada la pequefia di
ferencia que ocurre entre este Gltimo y el contenido de humedad ldego

de un perfodo de dos semanas sin 1luvia (Tabla 5.VI.).

5.2.2. Las Rafces. Caracterfsticas y Descripcidn .

Hasta aquf se han descripto las variaciones flsico-quimicas que ocu-
rren en el suelo en funcién de 1a profundidad y la respuesta de las rafl-

ces de la comunidad como un todo a dichos factores.

Se -describfrin aquf los sistemas radicales de cada una de las especies
y determinaremos sus nichos subterréneos.

A partir de los mapeos detallados de los sistemasradicales de las es-
pecles mis abundantes de la comunidad se ha confeccionado la Figura 5.12.
En ella tanto las relaciones de tamafio, distrfbucidén vertical y lateral
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y densidad de arraigamiento, relacidn con los distintos horizontes y
forma estdn dibujadas a escala. En las descripciones se han represen-
tado las caracterfsticas comunes a todos los replicados efectuados so-

bre cada especie.

La frecuencia de raices finas cada dos centimetros de profundidad

por especie se muestra en la Figura 5.13 para herbiceas y arbustos.

Osmorrhiza berteroi: Con rafz principal y (nica y pocas rafces secun

darias, distribuidas radialmente en un plano horizontal, muy pocas raf-

ces de tercer orden.

Rafz principal de color amarillo claro, de 10 mm. en su extremo supe
rior disminuyendo paulatinamente de calibre hasta 1 mm. de didmetro a
los 40 cm. de profundidad. La raiz principal en profundidad toma color
blanquecino. Posee tres zonas distintas en cuanto a densidad de arrai-
gamiento, una zona muy densa hasta los 10 cm., otra con menos densidad
entre 10 y 50 cm. y la zona mds profunda con poca densidad de raices fi
nas hasta 40 cm. de profundidad. La zona de donde dalen ramificaciones
de segundo orden es principalménte la parte superficial de densidad ma-
'yor. Las raifces de segundo orden son blanquecinas entre 1 y 2 mm. de
calibre, entre 10 y 30 cm. de desarrollo lateral con densidad de rafces
finas semejantes a la zona intermedia de la raiz principa!.

Las rafces de primer y segundo orden atraviesan trozos de corteza.
Las rafces menores de 1 mm. son filiformes, espiraladas, blanquecinas,
entre 2 y 6 mm. de largo salen radialmente de las ramificaciones mayores.

Distribucidn horizontal regular, todas las rafces son de contorno cir

cular. .

Rumex acetosella: Rizomatosa, con dos zonas diferenciadas, el rizoma
de donde emergen tallos cada 5-10 cm. y las rafces adventicias de 1 mm.

y menores, buena densidad de arraigamiento. El rizoma es de color amari

F&\
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1o pardo, ocasionalmente ocurre penetracién de una raicilla de 2 mm.
hasta los 10 cm. de profundidad. Amarillo-verdosa, los extremos y raf-
ces adventicias son verdoso-amarillentos. Las adventicias tienen 4 a
10 cm. 'de largo, muy ramificadas, en penacho. Todas cilfndricas. Las
raicillas se desarrollan tangencialmente al rizoma, profundidad mixima
15 cm. .

Relbuneum richardianum: No existe raiz principal, abundantes rafces

de segundo y tercer orden. La ramificacidén ocurre muy cerca de la su-
perficie, de 3 mm. de didmetro en la zona mis gruesa y disminucién gra-
dual del calibre hasta menos de 1 mm. a los 50 c¢cm. o mis desde la rami-
ficacién inicial. -Con muchas rafces menores de 1 mm., éstas entre 5 vy
15 cm. de largo, muy ramificadas, en forma de penachos. Color rojo la .
drillo las mas gruesas y verdoso-amarillentas Ias'més'finas. Muy zigza-
gueantes, con distribucién radial a partir del eje del tallo en un sélo
plano horizontal. Las raices menores tienden a desarrollarse en sentido

tangencial a las raices de las que se originan.

Acaena ovalifolla: Estolonffera. Existe un nudo central origen de

varios estolones que se desarrollan en sentido tangencial, con angulos
cerrados, antes que radial. El estoldn es de color amarillo-pardo. EI
nudo central estd asociado a una rafz principal, poco ramificada de ca-
libre entre 1 y 2 mm., pardo-amarillenta, con raices menares de 1 mm.

De los estolones brotan numerosas raicillas menores de 1 mm. filiformes,
bastante ramificadas que en su mayoria llevan adheridas a sus extremos
distales pequefios trozos de hojarasca parcialmente descompuesta. EIl es
tolén tiene entre 1,5 cm. en la zona del nudo central. Este se encuen-
tra entre 5 y 10 cm. por debajo del nivel en que se desarrollan los es-
tolones que tienen hasta 0,5 cm. de _didmetro en la zona mds a]eja&a del

nudo central.

Veronica serpyllifolia: Raiz sencilla de muy poca penetracidn a partir

de la que se desarrollan raicillas'fillfdrmes de hasta 10-15 cm. de pro-
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fundidad, color pardo amarillento. A partir del punto inicial se desa-
rrollan tallos con hojas secas, color rojo borravino, ramlficados radial
mente, con raicillas largas de 10-12 cm. y con calibre de 1 mm. y menos,
que brotan a todo lo largo de estos tallitos, pero especialmente de la
zona en donde hay hojas secas todavia unidas. De los extremos de cada
uno de estos tallitos brota un tallo verde con hoja; verdes y flores

(en 1a época). La longitud total de cada tallo desde el punto inicial
hasta que se desarrolla la parte verde es de 10 a 15 cm. Es frecuente
que las raicillas tengan adheridas en sus extremos trozos de hojarasca.
Las raicillas estdn ramificadas en penacho y las mds finas llegan a tener

_entre 2 y 6 cm. de largo.

Geranium patagonicum: Rafz principal penetrante, muy profunda, hasta

1 metro y m3s de profundidad, con muchas ramificaciones de segundo, ter-
cer y cuarto orden. En su porcidn superficial el grosor llega a 2 cm. y
la disminucion del calibre es brusca luego de cada ramificacién"disminuyen
do en mis del 50%. Todas las ramificacliones poseen rafces finas de 1 mm.
.de espesor y menores muy poco ramificadas y largas, de hasta 10 a 15 cm.
Todas son cilfndricas y de color pardo-rojizo, y con buena penetracién en
- profundidad aiin cuando en el inicio de la ramificacidén se desarrollen la-

teralmente. Se lo encuentra en suelo himedo y sin hojarasca.

Vicia nigricans: Estolonifera, el estolon superficial>es muy largo, co
lor amarillento, de 2 cm. de didmetro. Del mismo brotan tallos verdes y

raices de 2 mm. de didmetro en toda la superficie. Las rafces son fili-
formes, cilfndricas, amarillentas,‘muy ramificadas, de 30 a 50 cm. de lar
go, en penachos. La mayorfa se distribuyen superficialmente, y cada 50
a 70 cm. de largo sobre el estolén uno de estos penachos se desarrolla en
profundidad, con muchas ramificaciones superficiales y profundas y pocas

en la zona intermedia.

Berberis darwinii: Rafz principal de 10 cm. de didmetro mdximo que se
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divide muy cerca de su origen en muchas rafces de segundo, tercer y cuar-
to orden. Las de segundo y tercer orden se desarrollan horizontalmente,

en forma radial. Son verdoso-amarillentas, con mucha densidad de raicillas
de 1 mm. y menores. Estas son filiformes, pardo claras, muy ramificadas,
zigzagueantes. Las raices mayores son bien rectilineas. Cada 80 a 110 cm.
de las raices horizontales se desarrolla un tallo. En cada uno de los pun
tos en donde se origina una planta ocurre una distribucién radial de rami-
ficaciones de 5 a 2 cm. de didmetro. Las raices de cuarto orden, si se
cuenta a partir de uno de estos puntos de distribucidn radial, penetran
profundamente, disminuyendo progresivamente de didmetro. Las ramificacio-
nes ocurren en forma de penachos, muy divididas. Los penachos formados por

raices de 1 mm. y menores llegan a tener 10-12 cm. de largo.

Berberis buxifolia: Existe un nudo central que desarrolla una raiz

principal. Esta penetra en forma recta hasta los 40 cm. aproximadamente.
En su parte mds gruesa tiene de 2 a 3 cm. de didmetro y disminuye gradual=
mente de calibre. A partir de los 5 mm. de calibre se horizontaliza, po-
see pocas ramificaciones secundarias, todas ellas de 5 mm. o menos de call
bre. Esta rafz principal es de color pardo claro en la porcién superficial
'y rojizo-amarillenta en profundidad. Del nudo central a partir del que se
desarrolla esta rafz parte una planta de 1 m. o mids de alto y muchas rai-
ces horizontales que se distribuyen en sentido radial, de 1,5 a 2 cm. de

didmetro.

Estas rafces horizontales cada 20-40 cm. desarrollan una planta, éstas
siempre son menores que la que se corresponde con la rafz penetrante, en
estos puntos no ocurren divislones de rafces. Son de color amarillo ver-
doso y poseen muy pocas ramificaciones secundarias. En cambio desarrollan
sobre toda su superficle rafces de 1mm. y menos muy ramificadas en forma
de penacho de hasta 20 cm. de largo, que se distribuye en todo el volumen

de suelo superficial que rodea a estas rafces horizontales.
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Mutisia retusa: Raiz principal corta, de 3 cm. de didmetro que se di-

vide radialmente en muchas rafces secundarias y terciarias a partir de un
punto central, que poseen entre 1 y 2 cm. de diémetro en su parte mas grue
sa. Todas ellas se horizontalizan en los primeros 10 cm. De estas brotan
raices filiformes finas de 2 a 6 cm. de largo poco ramificadas. La mayo-
rfa de las raices secundarias origfnan una planta de menor porte que la que
parte del nudo central y de la zona donde comienza a ergulrse la misma
ocurre una nueva division radial con caracteristicas similares a la anterior,
aunque de callbres menores. Estas a su vez repiten el desarrollo descripto.
Ocasionalmente de una de estas divisiones radiales ''secundarias'' una de

las raices penetra en profundidad, sin disminucién notable def calibre has-
ta que se horizontaliza a profundidades que varfan entre 50 y 80 cm. a par
tir de donde disminuye el calibre. La densidad de raices finas es baja en
esta rafz en su parte vertical, aumentando una vez que se horizontaliza.

En este punto todas las raices filiformes se distribuyen en un plano hori
zontal, son cilindricas, de color rojo ladrillo. La horizontalizacidn de

la rafz descendente es suave, paulatina.

Ribes magellanicum: Aqui también ocurre un nudo central a partir del que

" se desarrollan muchas raices secundarias y terciarias.” De color amarillo
pardo las secundarias y pardo las terciarias. En su parte mas gruesa poseen
hasta 1 cm. de didmetro. Todas ellas se desarrollan horizontalmente en
forma superficial. Cada 20 cm. desarrollan un tallo que én general excede
la altura del que se desarrolla a partir del nudo centrél. No ocurren nue
vas ramificaciones radiales. A intervalos regulares se desarrolla una nue-
va rafz terciarla que vuelve a horlzontalizarse. Ocasionalmente alguna rafz
terciaria penetra en profundidad entre 30 y 50 cm., la misma posee siempre
entre 5 y 8 mm. de difmetro, y se ramifica en raices de cuarto orden a una
misma profundidad. Estas se desarrollan aproximadamente todas en un plano
horizontal en forma radial, tienén calibres entre 3y 5 mm. Todas las raf-
ces sustentan rafces filiformes muy finas y largas, de hasta 15 cm. de lar-
go, en racimo, de color verde claro, ondulantes, muy ramificadas, distribufl

5.



-]71-

das por todo el columen de suelo recorrido por las raices principales.
Ocasionalmente, de las rafces horlzontales brotan rafces filiformes de
2-3 mm. de dlametro que sin disminuir de calibre penetran hasta m3s de
1,10 m. recién entonces disminuyen abruptamente de calibre y se ramifi-

can en raices mas finas, | mm. y menos.

Ribes cucculatum: Posee un estolén que se desarrolla horizontalmen-

te, es subsuperficial. De la zona de donde brota el individuo mayor ocu-
rre una raiz principal de 1 cm. de didmetro, cilindrica de color pardo
claro, esta penetra con muy poca profundidad hasta 20-30 cm. de profundi
dad sin disminucién de calibré. A dicha profundidad se ramifica repeti-
damente en raices secundarias y terciarias que se distribuyen radialmen-
te en un plano horizontal. Las raices secundarias tienen de 3 a 5 mm. de
didmetro y las terciarias de 1 a 3 mm. Son de coler amarillento pardo a
pardo. Tanto @l estoldn como de la rafz penetrante y sus ramificaciones
brotan rafces filiformes en mucha cantidad. Son de color verde claro,

de hasta 10 cm. de largo, muy finas y ramificadas en penachos que ocupan
todo el volumen que recorren las rafces mias gruesas. Del estoldn brotan
cada 20-30 cm. tallos de altura siempre menor que el que se desarrolla a
- partir del punto en donde ocurre la rafz principal. De la zona donde esta
se ramifica mucho ocurre una raiz terclaria que penetra en profundidad

. disminuyendo paulatinamente de calibre.

-

Maytenus chubutensis: Con estolon de 5 a 10 mm. del que brotan varios

tallos separados 10 a 40 cm. De color rojo ladrillo. En la zona donde se
desarrolla el tallo mas grueso, 2 a 3 cm. de calibre, sale una r;fz prin-
cipal penetrante de 20 a 30 mm. color rojo ladrillo. Presenta entre 10y
14 ramificaciones secundarias que se distribuyen radialmente a partir de
la rafz principal.  Los puntos de origen de las rafces secundarias se dis-
tribuyen en forma helicoidal sobre la principal. Todas las rafces secunda
rias salen de la porcién subsuperficlal de la principal entre los 2 y los
8 cm. de profundidad. En esta zona la rafz principal possee un calibre de
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20 a 30 mm. sin disminuir. Una vez que sale la Gltima rafz secundaria,
el calibre de la principal disminuye ripidamente a 8-10 mm. y se man-
tiene con dicho diédmetro hasta los 70-80 cm. de profundidad penetrando
en forma vertical. A partir de esta profundidad comienza a horizontall
zarse paulatinamente y a disminulr de calibre. Se ubica en forma total-
mente horizontal a los 80-95 cm. de profundidad, recorre 40 a 60 cm.de
suelo y luego se ramifica profusamente en muchas rafces de 1 mm. y menos.
Todas las raices son cilindricas, y color rojo ladrillo. Presentan rai-
ces filiformes y raicillas de 1-1,5 mm. de calibre, en forma de penachos
.que se distribuyen en todas direcciones alcanzando los 5-6 cm. de largo.
Tanto las raices de todo tipo como el estoldn poseen raicillas menores

de 1 mm. en buena cantidad. La densidad de raicillas es baja en“el esto
16n. Es maxima en ia zona en que la rafz principal es gruesa y mientras ‘
presente ramificaciones secundarias y disminuye la densidad luego que la
raiz principal deja de dar rafces secundarias. La densidad de raicillas
vuelve a aumentar en profundidad una vez que la raiz principal se ha ho-

rizontalizado y dividido. Todas cilindricas.

Chusquea culeou: Rizomatosa, con rizoma muy ramificado, blanquecino,

-de 2 a 6 cm. de didmetro. Rafz fascilulada con mucha densidad de raices
de 10 mm. de didmetro en su parte superior que desciende en forma ondula-
da y disminuyendo-progresivamente de calibre hasta alcanzar una profundi-
dad de 40-70 cm. con 1 mm. de didmetro. De estas nacen en forma radial Y
perpendicular a las anteriores numerosisimas raices secundarias de 1 mm.
de didmetro que alcanzan hasta 10-12 cm. de largo, disminuyendo de calibre

hacia la parte distal. De estas a su vez brotan numerosisimas raices fila

mentosas menores de 0.5 mm. espiraladas sin ramificaciones que también se
distribuyen en forma radial. También de color blanco-amarillento, muy
perslsteﬁtes y elasticas, también safen en dngulo recto a partir de las
secundarias. Encontramos de estas rafces flliformes, con semejantes ca-

racterfsticas, en mucha densidad saliendo del rizoma.

Dado que las ramificaciones ocurren en dngulo recto y radialmente para

2.
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dos ramificaciones sucesivas, las rafces ocupan practlcamente todo el
volumen de suelo donde se desarrollan. La densidad de ramlficaciones dis

minuye progresivamente en profundidad.

Bromus unioloides: Raiz fasciculada con numerosas raices de 1-2 mm.

blanquecinas que penetran hasta 60-70 cm. disminuyendo paulatinamente de
calibre, de todas ellas brotan raicillas fi]iformes, blanquecinas ondu-

ladas con buena densidad hasta la zona mas profunda.

Poa pratensis: Rizomatosa, del rizoma brotan muchisimas rafces de 1 a

3 mm. que penetran hasta 40-70 cm. de profundidad. De todas ellas asf co
mo del rizoma, salen numerosfsimas raicillas filiformes, blanquecinas, me

nores de 1 mm. elisticas.

Para ambas gramineas se realizd solamente un esquema general de arrai-
gamiento, por este motivo no se incluyen entre los diagramas en detalle de

la Figura 2.12. -

Los sistemas radicales de los arboles fueron estudiados a partir de cor
tes del camino. Las caracteristicas mds sobresalientes de estas especies

_es que poseen buen desarrollo lateral en especial el fiire.

Nothofagus antarctica posee una gran densidad de raices finas en los

primeros 20 cm. del tronco salen numerosas ramificaciones secundarias y ter
ciarias con distribucién radial, las ramificaciones tienen entre 5 a 13 cm.
de diSmetro, se horizontalizan entre los 80 y 120 cm. de profundidad. Ejem

plares de 5 a 6 metros de altura.

Schinus patagonlicus bosee rafces que se dividen cerca de su lugar de na

cimiento, por debajo de la zona donde se desarrolla el tronco. Penetran
‘en el suelo en forma diagonal, llegando a la horizontalidad a 100-200 cm.
de su nacimlento. Presentan ramificaciones secundarias a lo largo de todo

‘el desarrollo de las primarfas. Las Gltimas poseen entre 4 y 8 cm. de dis-
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metro y las primeras entre 2 y 6 cm. de grosor. Ambos sostienen rafces
finas abundantes, tanto las primarfas como las secundarias son de color
roJo ladrillo, las raices finas son verdoso-amarillentas. La descrip-

cion se realizd sobre ejemplares de 2,5 m. a 4 metros de altura.

Maytenus boaria: De la zona por debajo del tronco salen rafces secun

darias que se dividen cerca de la base del &rbol. Se extienden lateral-
mente horizontalizdndose aproximadamente a los 1,50 metros de profundidad.

Los ejemplares observados posefan una altura estimada de 7 a 9 metros.

5.2.3. E1 Nicho Subterraneo

De las descripciones que anteceden vemos que una caracteristica gene-
ralizada entre la mayorfa de las especies de esta comunidad es: 1) la de
poseer estolones que desarrollan rafces adventicias dentro del horizonte
superficial; 2) sean estoloniferas o no, tienden a desarrollar una alta
densidad de rafces finas en los horizontes m3s superficiales; y 3) exis-
te poca cantidad de rafces que penetrando a profundidades mayores se di-

“viden y tienen su héxima densidad de rafces finas a una profundidad dada,

caracteristica para cada especie y distinta entre ellas.

La (nica excepcidn a esta regla general es el caso de Geranium patago-

nicum donde existe una unlformidad casl absoluta dentro de todo su ran-
go de arraigamiento en cuanto a la densidad de rafces mis finas (Figura
5.12.). El patrén general es que ocurra una zona de arraigamiento maxi-
ma en los dos primeros horizontes, una zona Intermedia con poca densidad
de rafces finas, y una zona profunda, variable segin la especie, en don-
de fa densidad de rafces finas vuelva a aumentar aidin cuando la misma no

sea tan [mportante como la densidad correspdndiente a la parte superficial.

Esto se modifica para el caso de herbiceas, aqui no ocurre la tercera
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zona de mayor arraigamiento, ocurriendo sdlo las dos primeras.

Casi todas las hlerbas presentan un mixIimo de densidad en la capa !
y una distribucidn uniforme para profundidades mayores. Geranium pata-

gonicum y Vicia nigricans poseen raices hasta el horizonte !IAlb inclu-

sive. Bromus unioloides y Osmorrhiza berteroi arrafgan hasta el horizon

te A-C, vy las restantes especies arralgan en los horizontes 01 +.02 y
Al2.

Entre los arbustos s6lo Mutisia retusa llega a producir raices en el

horizonte |IC1, esta es la especie que mads profundidad alcanza. y sélo

Ribes.mage]lanlcum 1lega hasta el horizonte IlAlb, todas las restantes

arbustivas llegan sélo hasta el horizonte C. E] caso de Berberis buxifo-:

lia es extremo ya que la profundidad mdxima de arraigamiento Tlega al ni
vel del horizonte A-C. De lo expuesto, sl se relaciona la altura de la
parte aérea con la profundidad de arraigamiento se observa que no existe

mayor relacidén entre ambas.

El cdlculo de amﬁlitud de nicho se ha realizado aqui de dos formas
distintas, en primer lugar se 1o ha hecho considerando.como cada estado
"del recurso la profundidad, medida por rangos de 2 cm. Ademds se ha medi
do amplitud de acuerdo a la densidad de rafces que ocurren en cada hori-

zonte del suelo.

An&logamente, se ha medido la superposicién de acuerdo a estos dos

criterios.

Las medidas de amplitud de nicho se presentan en la Tabla 5.VII Para
el célculo de Bméx’ se ha supuesto que la profundidad mdxima a la que pue
den arrafgar las plantas es la profundidad, que alcanza la especie mas
profunda, separando estas observaciones por estrato arbustivo y herbiceo.
E! rango maximo de profundidad es el que corresponde a Geranium patagonicum

entre herb8ceas y Mutisia retusa para arbustivas.
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TABLA 5.Vil.: MEDIDAS DE AMPLITUD DE NICHO POR CLASES DE 2 cm. DE PRO-
FUNDIDAD (BP) Y POR CADA HORIZONTE DEL SUELO (BH).

BP BH
Maytenus chubutensis 0.73 0.49 -
Mutisia retusa 0.88 0.64
Mutisia decurrens 0.78 0.62
Berberis buxifolia 0.46 0.41
Berberis darwinii 0.69 0.54
Chusquea culeou 0.46 0.43
Ribes magellanicum 0.72 0.57
Ribes cucculatum 0.79 0.70
Acaena ovalifolia 0.60 0.69
Bromus unioloides 0.35 0.36
Osmorrhiza berteroi 0.58 0.44
Relbuneum richardianum 0.58°* 0.48
Veronia serpyllifolia 0.04 0.08
Geranium patagonicum 0.45 0.56
Rumex acetosella 0.86 0.66
Poa pratensis 0.45 . 0.46
Vicia nigricans 0.61 .0.63

Se observa que la mayoria de las especies poseen nichos relativamente

amplios, salvo en el caso conspicuo+de Veronica serpyllifolia, Relbuneum

richardianum, Acaena ovalifolia, Berberis buxifolia y gramineas. Esto

se debe fundamentalmente a la forma de medicién de amplitud de hicho, alli

se combin; el rango total de distribucién de la especie sobre el gradiente
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y la equitabilidad de dicha distribucidn (Pielou, 1968; 1974).

Aqui se observan en forma cuantitativa los patrones de arraigamien-
to descriptos. La gran amplitud de la mayoria de los nichos est3d dada
por el arraigamiento profundo de la mayoria de las especies alin cuando

la mayor densidad ocurra en los horizontes superficiales.

Existe una buena correlacién entre las medidas de amplitud por pro-

fundidad y por horizonte.

En la Tabla 5y111].se presentan los valores de superposicidn medidos
de ambas maneras. De alli se observa que la superposicidn calculada to
mando cada horizonte como un estado del recurso es ligeramente mayor que

la medida en funcidén de la profundidad.

La medida de superposicidn entre horizontes permite observar la rela-
cidén de competencia en funcidn de las variables edaficas, agua disponi-
ble, cantidad de nutrientes. En cambio la superposicidn medida directa-
mente por rangos de profundidad-indica las relaciones de exclusidn total,
incluyendo las de tipo puramente espacial. Que la superposicién sea me-
nor en este Gltimo caso, sugeriria que la interferencia espacial entre
raices es causa de separacidn, independientemente de los factores fisico-
quimicos del suelo, para los que hay alta superposicién. Serfa posible
" conclulr que los mismos no actGan como limitantes en la determinacién de

los nichos de las plantas.

5.2.4. Los Efectos del Pastoreo

.

Los resultados que hasta aqul se han mencionado corresponden a los rea
lizados dentro de la clausura. La comunldad sometida a pastoreo presen<
ta caracteristicas similares. Tanto la forma de arraigamiento de las es~-

pecfes como la amplitud y superposicidén de sus nichos es muy semejante.
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El efecto del pastoreo moderado sobre el suelo, es apreciable fundamen-
talmente sobre el horizonte mis superficial y en la forma general de mi-
crorelieve. El espesor de la capa de hojarasca superficial fuera de la
clausura es, menor que dentro de la misma. El valor promedio de espesor

es de 1,5 cm. y 4 cm. respectivamente.

Fuera de la clausura se observa una mayor compactacién del suelo, ain
fuera de las sendas preferenciales del ganado. Mientras que la mfcroto-
pograffa dentro de la clausura es de tipo poligonal o en caballones (ver
Figura 5.1.) producida por la acumulacién de hojarasca a medio descompo-
ner (esto incluye corteza y ramas secas) sobre la que es frecuente el ta
piz herbaceo, fuera de la clausura el microrelieve es fundamentalmente
plano, con surcos y zanjas y en algunos casos agrietado, sin cobertura
vegetal tan pronunciada. La caracteristica del relieve convexo (que ocu
rre dentro de la clausura) es que permite el escurrimiento superficial
no encauzado, en forma pareja. El relieve plano o cdncavo, que ocurre
fuera de la clausura, Implica la profundizacidn y el comienzo de apari-
cion de vias preferenciales de drenaje, las que traerdn aparejadas un in

cremento de la erosion superficial.

5.3. CONCLUSIONES

La estratificacidn de raices estd determinada fundamentalmente por la
accesibilidad de agua sfendo secundaria la importancia de los nutrientes.
Estas dos Gltimas caracteristicas estdn condicionadas por la presencia de
materia orgdnica en suelo como factor principal y por el contenido de frac
ciones finas (arcilla y Limo) como fa;tor seécundario. De alli que la ma-
yorfa de las rafces ocurran en los horizontes superficiales mds ricos en
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materia orginica. Esto es posiblé adem3s porque el suelo se halla ca-
si todo el afio por enclma de su punto de marchitez permanente. Los ar
bustos presentan un maximo secundario de arraigamiento a mayores profun
didades. Estas son relativamente constantes y caracteristicas de cada
especie, lo cual implicaria que esta separacidn est8 condicionada por la
exclusidn competitiva. La mayoria de las especies son estoloniferas o
rizomatosas, poseen un buen desarrollo lateral y se hallan en geﬁeral
muy entremezcladas. Esto permite suponer que no existe interferencia

alelopatica entre especies.

La amplitud de los nichos, medida en funcidn de la profundidad y de
los distintos horizontes es en general grande y por lo tanto la superpo-

sicidn es alta entre todas las especies. La superposicidén medida por

profundidad arroja valores mayores que la medida por horizontes. Esto im

plicaria que la separacidn por interferencia espacial es mds importante

que la explotacidn diferencial de agua y nutrientes.

El pastoreo no modifica estas caracteristicas janto del suelo como de
las especies pero influye fundamentalmente en la microtopografia. Dentro
de la clausura la misma es plano-convexa o convexa con buena presencia

de hojarasca que es la que condiciona este tipo de microrelieve. Fuera

de la clausura en cambio la hojarasca es menor y el relieve es plano a pla

no concavo con incipiente desarrollo de vias preferenciales de escurrimien

to, con Incremento de la erosidn superficial.,

v
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FIGURA 5.9. Curva de porcentaje (Rﬁ) y curva acumulada (Ra) de raices
finas en funcidén de la profundidad.
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FIGURA 5.10. Porcentaje de agua presente luego de sequia en funcidn
de la cantidad de intercepciones vegetales.
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] perlodos con exceso de pp
B perfodos con défieit de pp

1234567859101 R219UIBNI8RK20
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FIGURA 5.11. Porcentajes de dfas seguidos sin lluvias en
del nimero de dfas.

funcién
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FIGURA 5.12. Esquemas a escala de los sistemas radicales y espesor de
los distintos horizontes. Las flechas indican el desarro-
1lo de las partes aérgas y/o subterrineas. V.S. Veronica

serpyllifolia.
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FT'éuéa 5.12. (continuacién). 0.V.: Oxalls valdiviensis, R.A.: Rumex acetosella.
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FIGURA 5.12. (continuacidn). R.R.:

Relbuneum richardianum, A.0.: Acaena ovalifolia.
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FIGURA 5.12. (continuacién). Ch.C.: Chusquea culeou, V.N.: Vicia nigricans.
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FIGURA 5.12., ( contlnuacién).

R.C.: Ribes cucculatum, B.D.: Berber{s darwinii
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FIGURA 5.12. ( contlnuacién). R.M.: Ribes magelianicum.
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FIGURA 5.12. (continuacién). M.R.: Mutisia retusa.
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6. DISCUSION. EL COLUMBARIUM.

Se verd aquf-los alcan;es de la definlcion formal de nicho (Hut-
chinson, 1957) en cuanto a su aplicacién a las especies del Matorral
Mixto. Ademds, se analfzarin en forma conjunta los aspectos parcia-

les de los nichos estudiados en las parfes precedentes. Las varfables
que ‘en las Partes 1, 3, L y 5 se han definido como determinantés del

nicho son: la intensidad de luz, la profundidad de arraigamlento, los

perfodos de desarrollo vegetativo y reproductivo.

Se ha visto que la ublcacién sobre el gradiente lumfnico es carac-
terfstico de cada especie. La luz es el factor principal de separacién’
de nichos en esta comunidad. Se han presentado ademis, elementos de
Juicio que permiten inferir la existencia de relaciones de exclusidn
competitiva entre las especies., Entre las herbiaceas la forma de .los
nichos y la relacién entre sus 1fmites suglere la competencia por la
luz.- Entre arbustivas, la separacién de nichos luminicos entre especies
de mismos géneros es mayor que la separacidn entre éstas y los demds ar-
bustos de la comunidad. En el primer caso se inflere la competencia co-
mo un proceso actual, en desarrollo y que probablemente modificard las
relaciones de competencia entre herbiceas. El caso de los nichos lumf-
nlicos de Acaena ovalifolla, Osmorrhiza berteroi, y Rumei:acetosella es
un.ejemplo particularmente evidente. Entre arbustivas, la separacién
de nichos dentro de cada género, Mutisia y Berberis probablemente ha
ocurrido como una respuesta evolutiva de ambas durapte el perfodo en que

dessarrollaron juntas en un mismo ambiente.

Que las mencionadas hlerbas sean caracterizadas como adventicias
(Dimitrf, 1962) mientras que los arbustos son considerados tfpicos de

esta comunidad parecerfa confirmar esta hlpStesis.
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El factor que sfgue en Importancia en la separacién de nichos
es la estratificacién de rafces. Se ha visto que el patrdon general
de arralgamliento présenta'caracterfstlcas comunes a todas las espe-
cies. Por regla general, poseen estolones o rizomas con abundancia
de rafces adventicias superficiales o subsuperficlales. El arraiga-
miento superficial es una caracteristica comin a todas. Ocurre
una zona de menor densidad de arraigamiento a profundidades ”i;ter-
medias'' respecto del rango total, y poseen un miximo secundario de
arraigamlento, propio de cada especie, evidente principalmente en ar-
‘bustos. Este maximo secundarfio es el que determina la separacidon de
nichos en cuanto a la obtenciSn de agua y nutrientes, Aparentemente
no existe Iinterferencia alelopdtica entre especles.

Se ha demostrado también que el periodo de desarrollo vegetativo,
Y, en menor medida pero igualmente importante, el perfodo reproducti-
vo de todas las especies es notablemente sincrénico. El factor cli-
mitico es el determinante fundamental de este fenSmeno. Con todo,
existen diferencias sutiles entre estos - patrones de desarrollo que
determinan separacion de nichos temporales, sobre todo entre especies
asocfadas espacialmente. Estas diferencias estdn relacionadas con el
grado de variacién que en cuanto a desarrollo temporal posee la especie

arbdrea caracterfstica de la asoclaclién.

De allf que sea posiblie inferir que las diferencias en el desa-
rrollo de las especies de cada subasociacién dentro de la comunidad

‘es la respuesta evolutiva para la disminucion de competencia.

Dado que el nicho de cada especie estd condicionado por mds de
un factor y que las distribuclones de ajustamiento sobre cada gradien-
te son en general asimétricas, y en muchos casos bimodales o casi total-
mente uniformes, no es posible aplicar para este andlisis los distintos
modelos teSrficos que Intentan interpretar las relaciones de nicho
(véase Parte 1).
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En la figura 6.1 se muestran los centroides de cada nicho,
medidos como el valor promedio de la distribucién de ajustamiento
de cada especle sobre cada variable. Las tres variables de nicho
conslderadas permiten una separacion de los valores medios de tal
manera que cada nicho ocupa una parte distinta y caracterfstica
del 'nicho total" o columbarium (Colwell y Fuentes, 1975) de la co-

-

mun [ dad.

SI se considera todo el volumen ocupado por cada nicho y no
s6lo sus centroides se observa que la mayor parte del columbarium

estd ocupada.

Esto implicarfa que una especie cuyos requerimientos se super-
pusieran con los de estas especies, para [ncorporarse a la comunidad
deberfa ser un competidor mids eficiente que las que ya ocurren o bien

poseer requisitos ambientales diferentes.

De allf que si ocurre una especlie se incorpore a esta comunidad
ello ocurrird a través de la diferenciacion de los nichos, 10 cual a
su vez implicarfa incorporar otras variables no consideradas hasta

ese momento.

Al analizar los numerosos ejemplos de diversificacion de nichos
en la naturaleza vemos que en general esta diferenciacidn no puede ser
estudiada exponiendo a prlori los posibles usos del ambi;nte. Usual-
mente, un nicho ecolégico no puede ser [dentificado antes de que el

mismo sea ocupado por una especie (Plelou, 1974). Por lo tanto es Im-

_ posible establecer una hipStesis de ocupacién y futura diferenciacion

de nlchos con posiblildades de validaria inmediatamente en la naturale-

za. Es un caso anflogo a la [dentificacibn y separacidn de especies.

(2

Un problema que subsiste en la definicién formal de nicho ademds
del nGmero Infinfto de varfables cuya existencia presupone, es que las
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mismas deben ser linealmente ordenables. Muchas de las caracterfs-

ticas consideradas para la separacién de nicho son por el contrario

no llneales en cuanto a la respuesta de cada especie, o cualltativas(Plelou,
1974; Colwell y Fuentes, 1975).

ImplTcitamente se ha considerado una variable cualitativa, el hdbito,
al separar por estratos las especies de la comunidad.. Asimismo, se han
observado distintos fendmenos de caricter cualitativo no usados para
separacion de nichos, que sugieren interrogantes tales como por ejemplo:
LCuil es la significacién de tener todas o algunas de las rafces finas

adheridas a trozos de hojarasca, como en Acaena ovallfolla y Veronica

serpyllifolla respectivamente? (LEs significativo que Mutisia retusa

desarrolle hoJas s6lo a partir de tallos secos mlentras que Mutisia
decurrens lo haga desde el suelo, siendo ambas estolonfferas? Se anallzé
estas cuestiones en forma general(

Al describlir las formas de vida se ha visto que todas las especies
son distintas entre sf. Dado que las caracteristicas a partir de las
cuales se reallza esta clasiflcacién son indicadoras del uso deferenclal
del amblente (Mueller-Domboils y Ellemberg, 1974), la misma es en realidad
la caracterizaclén cualfitativa de cada nicho ain cuando se conozcan en
forma parcfal, o no se conozcan en absoluto, los mecanismos que relacio-

nan ambos fenSmenos. -

Un aspecto mis especlfico de 1a signiflicacion de cada variable para
la determinacidn de nichos es la no llnealidad de la respuesta bioldgi-
ca. Se ha supuesto que la respuesta de las especles a cada variable am-
blental cuantificada es lineal. Subsiste el problema de que esto efec-
tivamente no sea asf. Lo que se ha medido como ''estados del recurso'
distintos pueden ser desde el puntd de vista de cada especie en realidad
un mismo amblente, o en forma general, un amblente distinto para cada

una de ellas. No existe al presente una manera de determinar la existen-
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cla real de esta no linealldad. Los intentos que se han hecho para
soluclonar este problema (Colwell y Futuyma, 1971) implican que la res-
puesta de todas las especlea a una misma varfable es idéntfica, sin

proporcionar una forma adecuada de medir esta respuesta.

Por todos estos elementos, se concluye que la teorfa del nicho
tal como fue presentada en la Parte | permite identificar las.varia-
bles amblentales mids importantes para la diferenclacién de nichos en
el matorral mixto. De éstas, la obtencidn de energia en la comunidad
no sometida a pastoreo es la condicionante de 1%s relaciones de exclu-
sfon competitiva. Se ha analizado ademis cuales son las estrategias
adaptativas princlipales que caracterizan esta separacion. Esto a su vez
permite inferir que mecanismos de competencia ocurren dentro de la comu=-

nidad, los que seran vistos a continuacidn.

Dado que la variable fundamental de separacién de nichos es la uti-
1izactén de la luz, segin lo expuesto en la Prte 1, la competencia por
interferencia estard determinada pof el ensombrecimiento de una especie
sobre otra. La competencia por explotacidn del recurso estara signada

en cambio por una mayor eficiencla fotosintética.

Se ha dicho ya que un competidor Interferente tiende a ocupar por-
ciones mas ricas del gradiente ambiental, aquf mayores Intensidades de
luz. Un competidor por explotacidn en cambio, ocupard regiones mis po-
bres. Esto Implica ademis que ia capacidad de desplazamiento del ni-

cho de este Gltimo serd mayor.

Se ha demostrado (Case y Gilpin, 1974) que la eliminacién de un com
petidor por interferencla de una comunidad implicard un aumento en las

relaciones de competencla entre las restantes especles.

En nuestra comunidad la fuerte disminucion por pastoreo de Chusquea

culeou, Bromus unfoloides y Vicia nigricans entre otras, condiciona una

{))
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redistribucién del nicho total entre las especies no ramoneadas. Esto
implicaria que la competencla entre.especles no ramoneadas aumenta
bajo pastoreo. Las especles ramoneadas ocupan en condicliones de pro-
teccion las porciones mds [lumfnadas de la comunidad. A su vez en
estas zonas, los claros en el matorral, las especies que los ocupan
dejan pasar porporcionalmente menos luz que las especles de zonas um-

brosas (Parte 3).

Por Gltimo, cuanto mayor es el desplazamiento de los nichos de las
. especies no ramoneadas bajo pastoreo, mas pobre en luz es la porcidn
del gradiente hacia el que se mueven, Indlcando una relacion directa
entre la versatilidad de cada especie y su eficlencia para mantene rse

en ambientes con béja provisién de luz.

De todo ello es posible Inferir que las especies mds ramoneadas
son las que en condiciones de no pastoreo compiten por interferencia
mientras que las especles de zonas mas umbrosas poseen una mayor efi-
clencia en el - uso del ambiente, fundamentalmente la luz. Un elemento
adicional de prueba es que ha sido demostrado que las especies que vi-
~ ven en sombra poseen una mayor eficlencla en cuanto a la sintesis y a-
cumulacién de polisaciridos (Grime, 1966), lo que indicarfa que se tra-

ta de especies aqufl 1lamadas competidoras por explotacidn del recurso.



- 203 -

W _ |
T
iy A EL
vi I' 'O Pl:m
° so °/ol-'°°"',
&
un
21
Wer e e
‘| °
20 . " L] pl:n)
vi'g $0 °’°L,|oo ’o

FIGURA 6.1. Puntos correspondientes a las miaximas adaptabilidades por
especie en funcidn de: intensidad de luz (L), profundidad de
arraigamiento (P), y perfodo de desarrollo (T). (I): arbustos,
(11): hierbas. 1: Maytenus chubutensis, 2:Mutisia retusa, 3:

Mutisia decurrens, 4: Berberis darwinii, 5:Berberis buxifolia,

6: Chusquea culeou, 7:Ribes magellanicum, 8:Ribes cucculatum,

9: Acaena ovalifolia, 10: Bromus unioloides, 11:0smorrhiza

berteroi, 12:Relbuneum richardianum, 13:Veronica serpyllifolia,

14: Geranium patagonicum, 15:Rumex acetosella, 16: Poa pratensis

17: Vicla nigricans.
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7. CONCLUSIONES.

7.1. LA COMUNIDAD NO COACCIONADA.

El Matorral Mixto es una comunidad relativamente homogénea con bue-
na representacidn tanto dentro de la cuenca del Rfo Manso Superior, don-
de se desarrolla con exposicidn norte inmediatamente por encima del fon-
do del valle, como regionalmente. Se caracteriza fundamentalmente en

base a las asociaciones de arbustos como Berberis buxifolia, Berberis

darwinii, Mutisia retusa, Mutisia decurrens, Chusquea culeou, Maytenus

chubutensis, Ribes magellanicum, Ribes cucculatum con Nothofagus antarctica

y Schinus patagonicus, los dos Gltimos con portes arbdreos, 1o que brinda .

unidad fisondmica y floristica a esta comunidad. El estrato herbiaceo
caracteriza sélo secundariamente a esta comunidad, estando muy influida por
los efectos de la coaccidén del ganado y en general por efectos antrdpicos.
Pueden aparecer en esta comunidad otras especies arbdreas, siempre.de hojas

perennes. En la zona de estudio el maitén, Maytenus boaria, forma parte

del estrato arbdreo, siendo la especie de mayor porte.

En la comunidad no pastoreada las relaciones espaciales estén condi-
cionadas por cada especfe de arbol, existiendo por lo tanto tres subaso-

ciaciones.

Tres especies muestran clara respuesta al gradiente tobogréfico, Berberis

darwinii que ocupa las partes mas bajas de la comunidad y Mutisia retusa

y Berberis buxifolia que se ubican preferencialmente en las porciones su-

periores. Aparentemente la distribucién de todas las especies es en ge-

neral amanchonada, condicionando un patrdn irregular.

Sin embargo, especies como Chusquea culeou, Poa pratensis, Geranlum

patagonicum, Cirsium vulgare y Cortaderia araucana, todas ellas escasamen-

te representadas en las transectas, se relacionarfan con depresiones del

terreno.

o
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Las relaciones de abundancia - dominancia muestran un grupo de
especies dominante, formado por los arboles, un grupo de especies de
importancia intermedia que se desarrolla fundamentalmente durante el
verano y un grupo de importancia menor.. Estos dos Gltimos grupos es-

tSn formados por especies arbustivas y herbiceas.

La estructura vertical de la comunidad estd determinada fundamen-
talmente por dos estratos, el superior, arbéreo, y el inferior que se
distribuye en forma continua hasta el suelo, formado por hierbas y ar-

bustos.

Estos dos dltimos grupos se diferencian en base a las alturas

maximas que alcanzan y de acuerdo a su hdbito.

E) andlisls cualitativo de los nichos en base a 1a descripcidon de
las formas biolégicas indica que todas las especies se diferencian entre

sT en cuanto a la forma de aprovechamientd del ambiente.

De todos los factores ambientales analfzados especificamente, la
intensidad de luz demuestra ser la varlable crftica que define las rela-

ciones de competencia dentro de la comunidad.

El gradiente de intensidades lumfnicas. se halla totalmente saturado
de especies entre el 20% y 100% de intensidad luminosa. Los &rboles de-
jan pasar entre un 24% y un 54% de luz. En los claros de .la comunidad

habitan especies como Bromus unfoloides y Chusquea culeou que obtienen

asT mas luz que la que dejan pasar los arboles. El! rango de intensidad
lumfnica en el que se ubican las especies de estratos inferiores varia en-

tre un 20% y un 70% aproximadamente.

Le sigue en importancia a la luz como factor de nicho la densidad
de arraigamiento. Esto es grande en los horizontes superficiales para
todas las especies. Ocurre tamblén arralgamiento a profundidades mayores,

la cual es caracterfstica de cada especie. El hecho de que el 78% de todas
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las rafces de la comunidad se ubiquen en los primeros 35 cm del

suelo se debe a que la accesibllidad de agua es muy alta en esa por-
cién. El punto de marchitez permanente, medido aqul como la humedad
de suelo a quince bares es muy alto (42%) para esta parte de suelo. Es-
to se compensa por el hecho de que el 98% de los perfodos de sequfa
son mas cortos de lo necesarfo como para que el contenido de hupedad

de las dos primeras capas esté por debajo del punto de marchitez.

La mayoria de las especles son'estoloniferas o rizomatosas, los
sistemas radicales se distribuyen ampllamente por todo el suelo en-

tremezclandose los de distintas especies.

El desarrollo vegetativo y reproductivo es notablemente sincroni-
co entre todas las especies, alin cuando existen diferencias dentro de
cada subasociacion espacial. Esta sincronicidad indicarfa que el con-

trol de estos procesos es debido a variables climaticas.

La ubicacidn sobre el gradiente luminoso, la profundidad de arrai-
gamiento y el perfodo de desarrollo vegetativo y reproductivo en forma
conjunfa permiten identificar porciones del nicho total propias de ca-
da especie. Asimismo, este nicho total se halla saturado de especies

entre los 1Tmites en que es factible esperar la ocurrencia de éstas.

El alto porcentaje de hemicriptéfitas, caracteristico de las comu-
nidades boscosas de montaﬁa.junto con la existencia de s}stemas radi-
cales comunes a muchos '"individuos' explicarfa la penetrabilidad de la
misma y posterior mantenimiento en amblentes de perturbacidén ambiental,
en especial después de la eliminacién del bosque de coihue y lenga por
el fuego o efectos antrépicos. Asimismo, la presencia de rizomas ex-
plica la poca relacién entre la dfipribucién de las partes aéreas y el

gradiente microtopogréfico.
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7.2. LA COMUNIDAD BAJO PASTOREO.

El ramoneo, y la coaccién en general, es en la zona de estudio
moderado si se lo compara con lo que ocurre en las zonas de Pampa
Linda y la desembocadura del Rfo Manso en el Lago Mascardl. De allf

que no se haya registrado la presenéla de retamo, Diostea juncea

mas que en las adyacencias del camino. Asimismo muchas de las espe~
cies adventicias que ocurren en las zonas antes mencionadas tienen
aquf muy baja representacion. Sin embargo, el pastoreo tiene malti-

ples efectos sobre 1a comunidad.

A pesar de que los fndices de diversidad y uniformidad catculados no
presentan diferencias substanciales con los calculados dentro de la clau-
.sura, la cobertura y relaciones de abundancia son menores bajo ramoneo.

Las especies ramoneadas especialmente son: Bromus unioloides, Vicia

nigricans, Chusquea culeou y Poa pratensis. La disminucion de Ta abun-

dancia de éstas es substancialmente mayor que para las demis especies.

El pastoreo modifica las relaciones de asociacidon espacial. Deter-
~mina la existencia de s6lo dos subasociaciones caracterizadas por el Aire
y maitén respectivamente. A diferencia con lo que ocurre sin ramoneo,

las especies comidas se asocian entre sT y con un mayor grupo de arbustos,
en la asociacidon correspondiente al maitén. Esto les permite escapar a

la depredacidon debido a que obtienen proteccidn por recubrimiento ubican-
dose asT en ambientes mids umbrosos. El ramoneo disminuye ademis las al-
turas que podrfan alcanzar todas las especies de herbaceas y arbustivas
aiin cuando no sean ramoneadas, debido probablemente al pisoteo y a las mo~
diffcaciones del suelo provocadas por el pisoteo. Una excepcion a esto

‘1o constituyen las especies que por su hdbito trepador persisten sélo

en las alturas en las cuales no son afectadas por los herbivoros, ya sea
por ramoneo o pisoteo. Este es el caso de Vicla nigricans, Latyrus mage-
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llanicum, Mutisia retusa y Mutisia decurrens.

El pastoreo modiflca ademds las relaciones de dominancia. Dis-
minuye la importéhcia del grupo de especies de abundancia Intermedia,

que incluye todas las ramoneadas.

Comparativamente, se observan muy pocas renovables de Nothofagus
antarctica y Maytenus boaria en la parte bajo pastoreo. No se ha

podido determinar si ello se debe al efecto directo del ramoneo o a
la modificacién de la microtopograffa por pisoteo. Este Gltimo pro-
voca una reduccidn de la capa superficial de hoJarasca. Esta capa
es la que condiciona la instalaclén del taplz herbaceo casi continuo

caracteristico de la comunidad sin coaccién (Parte 5).

Ademids de provocar la apertura de canales por las sendas que sigue
el ganado, el pisoteo condiciona un microrelieve general plano a cénca-
vo, desarrollandose vlas preferenciales de drenaje, relacionadas en for-

ma directa con la erosidn superficial.

En la comunidad bajo pastoreo los nichos estdn condicionados mis

por el ramoneo que por las variables ambientales.

La Gnica modificaclidn registrada ocurre sobre los nichos luminicos.
Se presenta un reemplazo cas! total de especies sobre este gradiente,
-Se observa un desplazamiento de los nichos asf como modificaciones de su
amplitud. Estas dos variaciones estdn relacionadas en forma inversa.
Las especles ramoneadas amplfan sus nichos debido a que se ubican tanto
en ambientes umbrfos como expuestos, esto como respuesta al pastoreo.
Entre las especies no ramoneadas se modifican las relaciones de compe-
tencla que determinan la nueva distribucidn de nichos por la ocupacién
del gradiente liberado. En general la superposicion de nichos luminicos
es mayor. Esto se Interpreta como consecuencia del ramoneo, no siendo

vya crftica la luz en el condicionamiento de la competencia, ain cuando



- 209 -

siga siendo el factor principal.

La comparacidn de ambas situaciones, con y sin ramoneo, sugiere
que ocurren mecanismos de competencia por interferencia y por explo-
tacién del recurso entre especies, ambos referidos a la obtencidn de
la luz. La teorfa del nicho (Hutchinson, 1957) permite identificar
las variables que condicionan la distribucién del ambiente entre las
distintas especies, jerarquizarlas en cuanto a su importancia en las
relaciones de competencia, y describir las distintas estrategias que

siquen las especies en la utilizacién de los distintos recursos.

Ald Ansando Brandani Dr. i]bgrfo C. Gallopin
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