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RESUMEN

La Reserva El Destino abarca 1.854 hectareas representativas de la biota de la
Reserva de Biosfera Parque Costero del Sur, en la costa argentina del Rio de la
Plata. Se destaca por sus bosques xerofiticos o “talares”. Estudio la estructura de la
flora de El Destino a través de distintos niveles:

. Regional. Propongo una alternativa a la aplicacion de los modelos fitogeograficos
tradicionales. Mediante un modelo nulo, examiné la independencia de las
distribuciones de las especies, las que contrasté con un modelo operativo construido
con herramientas panbiogeograficas. La flora de El Destino representa alrededor del
10 por ciento de la flora bonaerense y muestra una estructura regional no azarosa,
con preponderancia de elementos tropicales e incidencia de elementos australes y
andinos o de transicion.

« Local. Ensayo una reconstruccion del ensamblaje de las comunidades aplicando
las teorias modernas mediante modelos nulos y parsimonia cladistica. Reconoci tres
paisajes: estepa alta, estepa baja—bosque xerofitico y pantano costero. En los dos
ultimos, distintas pruebas de independencia sugieren que cada paisaje esta
ensamblado a partir de un mismo fondo regional de especies y que sus ensambles
se estructuraron no—azarosamente. Los arboles de maxima parsimonia de
ensamblaje de estos dos paisajes muestran tendencias que podrian relacionarse
con un cambio climatico holocénico. Sefalo a las especies potencialmente afectadas
por restricciones ambientales o bidticas.

. Comunitario. Comparo estadisticamente la estructura de stand de talares longevos
y post-talados, bajo las teorias de ensamblaje de bosques. Distingui tres stands
longevos: uno costero de Scutia buxifolia y dos interiores de S. buxifolia—Celtis tala.
Tras treinta afios sin corte, un stand costero alcanz6 similar densidad, area basal y
ramificacion que su contraparte longeva, mientras un stand interior alcanzé similar
densidad y area basal que sus contrapartes longevas, pero no su complejidad
estructural. La segregacion de la dominancia podria estar condicionada por el
aumento de stress edafico hacia el rio. El control del invasor Ligustrum lucidum es
prioritario para la conservacion.

. Poblacional. Investigo los efectos de las caracteristicas edaficas de dos talares
distintos sobre el establecimiento de C. tala, mediante un experimento en el que
manipulé origen y disturbio del suelo. Analicé estadisticamente la emergencia, la
expansion cotiledonar y la supervivencia de plantulas. La emergencia fue alta y
homogénea en cuatro tratamientos. La expansion cotiledonar y la supervivencia
fueron mayores en suelo costero que en suelo interno. La primera también fue mas
alta en suelo inalterado que en suelo perturbado. Las caracteristicas de los suelos
de talar costero no limitarian el reclutamiento de C. tala y no permitirian explicar la
distribucién de los adultos. Sugiero hipétesis alternativas.

Palabras clave: area protegida, Fitogeografia, Ecologia de Comunidades de
Plantas, “talares”, Celtis tala
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ABSTRACT

The Reserve El Destino comprises 1,854 hectares that represent the biota of the
Biosphere Reserve Parque Costero del Sur, in the Argentine coast of the Rio de La
Plata river. It highlights on account of its xerophytic forests or “talares”. | study the
flora structure of El Destino through distinct levels:

. Region. | propose an alternative to the application of the traditional
phytogeographic models. By means of a null model, | examined the independence of
species distributions, which | contrasted with an operative model constructed by
panbiogeographical tools. The flora of El Destino represents about 10 per cent of the
flora of Province of Buenos Aires and shows a non—-random regional structure, with a
preponderance of tropical elements and an incidence of austral and andean or
transitional elements.

. Locality. | assay a reconstruction of the community assembly by applying modern
theories through null models and cladistic parsimony. | recognized three landscapes:
high steppe, low steppe—xerophytic forest and coastal wetland. In these last two,
distinct independence tests suggest that each landscape is assembled from a
common regional species pool and that their assemblages are non-randomly
structured. The most parsimonious assembly trees of these two landscapes show
trends that could relate to a holocenic climatic change. | signal the species that could
be affected by environmental or biotic constraints.

. Community. | statistically compare the stand structure of old and post— cut talares,
under the theories of forest assembly. | distinguished three old stands: a coastal one
dominated by Scutia buxifolia and two inner ones dominated by S. buxifolia—Celtis
tala. After thirty years without cut, a coastal stand reached similar density, basal area
and branching as its old counterpart, while an inner stand did reach similar density
and basal area as its old counterparts, but did not reach their structural complexity.
The dominance segregation could be conditioned by the increase of edaphic stress
towards the river. The control of the invader Ligustrum lucidum is a priority for
conservation.

. Population. | investigate the effects of the edaphic features of two distinct talares on
C. tala establishment, by an experiment in which | manipulated soil provenance and
disturbance. | statistically analysed the emergence, the cotiledonar expansion and
the survivorship of seedlings. The emergence was high and homogeneous through
four treatments. The cotiledonar expansion and the survivorship were higher in
coastal soil than in inner soil. The former also was higher in undisturbed soil than in
disturbed soil. The soil features of coastal talar would not limit C. tala recruitment and
they would not apply to explain the distribution of adults. | suggest alternative
hypotheses.

Key words: protected area, Phytogeography, Plant Community Ecology, “talares”,
Celtis tala
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

PROLOGO: PRESENTACION DEL PROBLEMA

La Reserva de Flora y Fauna Autdctonas El Destino (35° 8’ S, 57° 23’ O) abarca un
predio privado de 1.854 hectareas situado en el centro—este del partido de
Magdalena, provincia de Buenos Aires, sobre la ribera argentina del Rio de la Plata
(Figura 1). El area se enclava en el borde norte de la Provincia Geoldgica Cuenca
del Rio Salado (Cavallotto 1996, 2002), en el centro de la Regién Costera Rio de la
Plata (Barragan Mufioz et al. 2003), sobre el limite noreste de la unidad fisondmica
de la Pampa Deprimida (Figura 2a), que se caracteriza como una llanura altamente
nivelada, con algunos bajos y resaltos, dominada por pastizales y con escasos
bosques (Vervoorst 1967; Ledn, Burkart y Movia 1979; Ledn, Rusch y Oesterheld
1984; Soriano et al. 1992). El registro estratigrafico de la zona se inicia con un
basamento de edad estimada premesozoica, formado por rocas metamorficas,
pluténicas acidas y efusivas basicas. Sobre este basamento se encuentran, en
secuencia ascendente, en primer lugar sedimentos de edades estimadas cretacica y
terciaria, de origen continental y marino, y finalmente una sucesion de sedimentos
de edad estimada plio—cuaternaria (Frenguelli 1950, Cavallotto 1996, 2002). El clima
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Figura 1. Ubicacion geogréfica de la Reserva El Destino.

actual del area puede calificarse como calido—templado, siempre huamedo, con
notable variacion estacional de temperatura pero con estacion fria poco o nada
notable (clima tipo V de Walter y Lieth 1961, Vervoorst 1967). La temperatura media
anual es de alrededor de 15°C, el promedio de las minimas mas bajas esta por
debajo de 10°C (el mes mas frio es agosto) y el promedio de las maximas mas altas
excede 22°C (el mes mas calido es enero). La precipitacién anual promedia los 970
mm, con dos minimos de aproximadamente 60 mm a fines del invierno y mediados
del verano (Vervoorst 1967). Por su parte, la evapotranspiracion potencial es de
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alrededor de 775 mm anuales, de manera que, en promedio, cabria esperar un
exceso de agua de almacenaje en el suelo como balance anual. Sin embargo, en
tanto que los distintos tipos de suelos del area pueden estar saturados de agua
durante mayor o menor tiempo entre invierno y primavera, la combinacion de altas
temperaturas y bajas precipitaciones puede producir durante el verano distintos
periodos de déficit de agua en el horizonte superficial de la mayoria de los suelos
(Burgos 1968, Sanchez et al. 1976). Por otra parte, la Pampa Deprimida esta
globalmente determinada al bajo escurrimiento de agua debido a su escasa
pendiente hacia el litoral fluvio-marino, a la baja permeabilidad de su subsuelo en
general y a su hundimiento relativo a las areas pampeanas adyacentes (Vervoorst
1967, Sanchez et al. 1976). Adicionalmente, se produce en el area una alternancia
entre aios muy humedos y afios de fuertes sequias que se repite en ciclos de 4 a 7
anos. En consecuencia, en los afos de fuertes lluvias locales, la region sufre
inundaciones y anegamiento (Vervoorst 1967).

Las condiciones ambientales marcaron la historia de las actividades humanas en la
pampa deprimida. Habitada en tiempos precoloniales por querandies que
practicaban la caza nomada de venados y fiandues, pronto tras la conquista la
region se transformoé en el escenario de pugna entre blancos y araucanos. El motivo
de los enfrentamientos fue la apropiacion del ganado cimarrén, que se desarrollé por
una extraordinaria reproduccion en condiciones silvestres de ejemplares escapados
de los rebafios domésticos traidos por los espafioles. A partir de 1779, con el
levantamiento de los primeros fortines, la porcién noreste de la region, incluida la
totalidad de los actuales partidos de Magdalena y Punta Indio, quedé definitivamente
bajo el dominio de poblaciones coloniales, aunque periddicamente sometida, aun por
largo tiempo, a incursiones violentas y repentinas —los llamados malones— de
araucanos. Durante todo ese tiempo y hasta principios del siglo diecinueve, el fuego
provocado por humanos fue un disturbio regular en los campos de la zona. Las
quemas fueron primero utilizadas para acorralar al ganado cimarrén durante las
cacerias y, mas tarde, para inducir el rebrote de los pastos con el fin de alimentar al
ganado domeéstico que se comenzo a criar en las estancias. En 1820 se produjo un
incendio que llegd a los alrededores de la ciudad de Buenos Aires y, como
consecuencia, la quema intencional de campos fue prohibida al norte del Rio Salado
(Vervoorst 1967). Durante el resto del siglo diecinueve, la actividad preponderante
en el area fue la ganaderia extensiva. En el siglo veinte, bajo la influencia de los
inmigrantes europeos, se consolido la practica de la ganaderia y la agricultura
intensivas, pero solo en los campos aptos de las zonas mas altas. Los campos
riberefios, mas bajos, con extensas areas pantanosas, permanecieron destinados a
la ganaderia extensiva o se comenzo, desde la segunda mitad del siglo veinte, a
destinarlos parcialmente a la forestacion comercial (Vervoorst 1967, Fundacién
Centro de Estudios y Proyectos del Ambiente —Fundacion CEPA- 1989). La
extraccion de lefia de los bosques y la de material calcareo del subsuelo fueron las
actividades secundarias de explotacion que se intensificaron hacia fines del siglo
diecinueve y comienzos del veinte (Fundacién CEPA 1989).

Desde una valoracion ecolodgica, el area ribereiia del noreste bonaerense al sur de
las grandes ciudades comprende un conjunto de paisajes que, con escaso potencial
agricola, modica aptitud para la ganaderia extensiva y condiciones silvestres en un
considerable buen estado de conservacién, conforman un patrimonio natural
significativo. Adicionalmente, el dominio de la ganaderia extensiva ha condicionado
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un pobre crecimiento de la infraestructura de transporte y comunicacion del area en
relacion con el progreso observable en las zonas agricolas vecinas. Esto ha
contribuido a consolidar este territorio como un reducto de cultura gauchesca
tradicional, con importantes hitos y referencias histéricas y manifestaciones
costumbristas que le agregan un notable valor como patrimonio cultural (Fundacion
CEPA 1989). En conjunto, la regién ofrece un importante potencial para cubrir las
cualidades actualmente esperadas en las areas de reserva de biodiversidad
abiertas a la sociedad humana (ver Conferencia de las Naciones Unidas sobre el
Medio Ambiente y el Desarrollo 1992, Organizacién de las Naciones Unidas para la
Educacion, la Ciencia y la Cultura “-UNESCO- 1996): méritos para la conservacion,
coexistencia armonica y sinérgica de las actividades humanas locales y los procesos
de la naturaleza que forma la base de un uso sustentable, oportunidades para la
investigacion cientifica y la educacion ambiental, posibilidades de recreacion y
esparcimiento para el publico en general. Estas caracteristicas estan
internacionalmente reconocidas bajo el Programa el Hombre y la Biosfera de la
UNESCO: en 1984, una importante zona costera de los actuales partidos de
Magdalena y Punta Indio fue designada Reserva de Biosfera Parque Costero del Sur
(International Co-ordinating Council of the Programme on Man and the Biosphere
1985, ver Fundacion CEPA 1989). Este territorio ha sido ademas recientemente
calificado como Area Valiosa de Pastizal del Rio de la Plata (Bilenca y Mifiarro 2004)
y como Area de Importancia para la Conservacion de las Aves (Di Giacomo 2005). El
Parque Costero del Sur abarca 26.581 hectareas riberefias del noreste bonaerense,
incluida la casi totalidad del area de la Reserva El Destino (Figura 2b).
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Figura 2. Localizacion de la Reserva El Destino en la provincia de Buenos Aires.

La Reserva El Destino abarca una variedad de comunidades de plantas, animales y
microorganismos asociados. En sus origenes coloniales, el predio de El Destino fue
destinado a la ganaderia extensiva y, mas tarde, a la ganaderia y a la explotacion de
forestaciones de exdticas. Hacia mediados del siglo veinte, sus propietarios, el
matrimonio formado por Elsa Shaw y Ricardo Pearson, decidieron dedicar alrededor
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de 500 hectareas pristinas, con predominio de bosque nativo, exclusivamente a la
investigacion cientifica y la educacion ambiental. Esta iniciativa se consolid6 en 1979
con la creacion de la Fundacion Elsa Shaw de Pearson para la gestion de la reserva.
Aunque EIl Destino efectivamente se destaca y es privilegiada por la extension y
estado de conservacién de sus bosques nativos (Fundacion CEPA 1989; Stupino,
Arturi y Frangi 2004), actualmente toda su area es concebida como una reserva
abierta representativa de los paisajes y la biota del area costera fluvial de la pampa
deprimida. En este contexto, la Reserva El Destino ofrece un caso de interés para la
investigacion basica y aplicada en Biogeografia, Ecologia y Biologia de la
Conservacion y, de hecho, ha sido escenario de varios estudios en ese sentido (ver,
por ejemplo, Tubaro, Segura y Handford 1993; Cueto 1996; Cueto y Lopez de
Casenave 2000, 2002; Udrizar Sauthier et al. 2005).

El objetivo general de esta tesis es describir e interpretar la estructura de la flora de
la Reserva El Destino, con especial atencidn sobre sus bosques nativos. El area
presenta una configuracion compleja de paisajes que incluyen diversas
comunidades. Atento a la fisonomia dominante de la vegetacion, esas comunidades
comprenden ensambles de hierbas, de arbustos y de arboles con variantes
hidrofiticas, mesofiticas y xerofiticas. La organizacion de esta flora puede
vislumbrarse fuertemente condicionada por la historia fisica y biética de su espacio
regional, la sucesion de eventos geomorfologicos y pedogenéticos que dieron origen
a un mosaico local de distintos ambientes, la posicion costera del area, que
determina un gradiente en la influencia del Rio de la Plata, y el conjunto de
interacciones bidticas y acciones humanas mas o menos recientes que se intrincan
con esa matriz (ver Vervoorst 1967; Cabrera 1968, 1976; Ledn, Burkart y Movia
1979, Perelman, Ledn y Oesterheld 2001; Chaneton, Perelman y Ledn 2005). A lo
largo de esta tesis, describo la estructura de la flora de la Reserva El Destino y
desarrollo esta hipotesis sobre su organizacion a través de una justificacion
comprensiva de la misma en la que aplico la teoria ecolégica moderna; el analisis de
datos empiricos, que utilizo para el ajuste de los supuestos mas generales, y la
puesta a prueba de parte de las predicciones derivadas.

En un marco teérico moderno (ver Zobel 1992, 1997; Ricklefs y Schluter 1993;
Parker y Pickett 1998; Hirao, Murakami y Onoyama 2005), la estructura de una flora
en cualquier unidad ecologica —una region, un paisaje o un ensamble local- se
considera modelada por influencias externas y por procesos internos actuando en
forma conjunta y secuencial a través de un rango de escalas espacio—temporales.
La organizacion en el nivel regional se entiende mayormente condicionada por la
disponibilidad de especies y las restricciones geograficas. El nivel regional y el nivel
local suelen articularse a través de la configuracion del paisaje y las condiciones
ambientales. Las caracteristicas de la historia de vida de las especies que logran
traspasar el filtro ambiental suelen determinar el resultado del ensamblaje local de
acuerdo a sus respuestas a los factores abiéticos y a las interacciones bidticas. A su
vez, distintos factores estocasticos pueden influenciar y aun condicionar
crucialmente el ensamblaje en cualquier nivel. Teniendo en cuenta estas
consideraciones, presento mi disertacion en un arreglo de partes y capitulos que
reflejan una aproximacion al problema de interés a través de sucesivas escalas
espaciales.
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En la primera parte de esta tesis, realizo una caracterizacion de la estructura de los
ensambles floristicos de la Reserva El Destino en general. En el capitulo uno,
primero reviso y comparo tres modelos biogeograficos, dos tradicionales y uno
reciente, que pueden utilizarse para la diagnosis fitogeografica de El Destino. A
continuacion, sefialo los problemas que surgen de la aplicacion de estos modelos al
area de interés. Finalmente, presento una caracterizacion fitogeografica alternativa,
para la que utilizo conceptos y herramientas de analisis biogeografico, los que aplico
a las distribuciones regionales de las especies de plantas presentes en toda el area
de estudio. Completo la caracterizacion con un analisis de la representatividad
regional de la flora de la reserva. En el capitulo dos, en primer lugar describo e
interpreto narrativamente la estructura del paisaje de El Destino, para lo que integro
informacion sobre la geomorfologia, la pedogénesis y la vegetacion del area, con el
fin de delimitar conjuntos de ensambles locales de plantas plausiblemente
relacionados por una organizacion conjunta. La falta de independencia de las
ocurrencias de las especies en cada conjunto propuesto sugiere que otros factores,
ademas de posibles eventos estocasticos, condicionaron la organizacion de los
ensambles de plantas observados localmente. Para terminar, ensayo una aplicacion
novedosa de conceptos y técnicas formales usados en el andlisis de la organizacion
jerarquica de unidades y exploro su potencial para la construccion de hipoétesis
operativas sobre el ensamblaje de las comunidades de plantas de El Destino.

En la segunda parte de esta tesis, realizo un analisis de la estructura del bosque
xerofitico de la Reserva El Destino con énfasis sobre una de las especies
dominantes. En el capitulo tres, inicialmente expongo la situacion de los bosques
xerofiticos bonaerenses, tradicionalmente considerados como comunidades
edéaficas, sometidos desde antafio a distintos disturbios de origen humano,
escasamente protegidos en las reservas del pais y excepcionalmente representados
en El Destino. A continuacioén, presento una comparacién formal de las estructuras
de stand de un fragmento de bosque longevo y dos fracciones de bosque con
crecimiento post—corte pertenecientes a la reserva. Finalizo el capitulo con una
interpretacion de la organizacion del bosque en la que relaciono las estrategias de
vida de los arboles, las propiedades de los suelos y las historias de disturbio.
Adicionalmente examino la utilidad de la informacion generada para el disefio de
acciones de manejo. En el capitulo cuatro, primeramente sefialo que el analisis de
estructura de stand muestra que los adultos de Celtis tala Planchon, una de las
especies dominantes del bosque, presentan una distribucion diferenciada, con
menor densidad en sitios relativamente cercanos a la costa del Rio de la Plata que
en sitios tierra adentro. Luego —teniendo en cuenta que la densidad total de arboles
es la misma en ambas situaciones, que la estructura no muestra indicios de cambio
y que no hay limitaciones a la dispersion de propagulos— presento un experimento
llevado a cabo en invernaculo para poner a prueba que las caracteristicas edaficas
de los bosques cercanos al rio podrian tener efectos negativos directos o indirectos
sobre el reclutamiento inicial de C. tala.

Para finalizar esta tesis, presento un epilogo en el que destaco los alcances de este

trabajo de investigacion en las areas basica y aplicable del conocimiento, y como
formador en mi carrera doctoral.
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

PRIMERA PARTE: CARACTERIZACION DE LOS ENSAMBLES FLORISTICOS

CAPITULO 1: ESTRUCTURA REGIONAL *

INTRODUCCION

La vida evoluciona a traves del tiempo y
el espacio fisico y las distribuciones
regionales de los seres vivos represen-
tan indicios de su historia y geografia
evolutiva. Estas estructuras biogeografi-
cas y los procesos que les dan origen
plausiblemente condicionan las estructu-
ras y los procesos ecolégicos de
poblaciones y comunidades locales
(Grehan 1991, Ricklefs y Schluter 1993,
Brown 1995). En este marco conceptual,
la caracterizacion de los arreglos
regionales de los elementos floristicos
de una flora local es necesaria para
entender su evolucion espacio—temporal
y es potencialmente relevante para la
comprension de su  organizacion
ecoldgica y para su conservacion.

La evaluacion biogeografica de la flora
de la Reserva El Destino (ver el prélogo
de esta tesis) esta encuadrada dentro
de tres analisis preexistentes de
importancia mayor: el sistema de
Cabrera (1976), el sistema de Takhtajan
(1986), y el sistema de Morrone (1999,
2001, 2002a, 2004a, 2004b). A conti-
nuacion, describo, comparo y evaluo
brevemente estos sistemas, en particu-
lar en lo que atafie a la caracterizacion
fitogeografica de la Reserva El Destino.

El sistema de Cabrera
Basado en el esquema mundial de

Engler (1936) luego modificado por
Mattick (1964), Angel Cabrera propone

durante la segunda mitad del siglo
veinte un sistema fitogeografico para
Argentina (Cabrera 1951, 1953, 1958,
1971, 1976, 1994) que pronto resulta
ampliamente aceptado y establecido en
la regién (Figura 1). Casi paralelamente,
Cabrera, junto con Willink (Cabrera vy
Willink 1973, 1980), extiende su
propuesta en una caracterizacion
biogeografica para América Latina. Para
desarrollar su sistema, Cabrera combina
supuestos tedricos sobre la distribucion
y la ocupacion del espacio por los seres

.......

......

............

........ REGION NEOTROPICAL

& - Dominio Amazénico
[] Dominio Chaquefio
B D. Andino Patag6nico
REGION ANTARTICA
Dominio Subantartico

P

Is. Malvinas

Is. Georgias del Sur ‘

Figura 1. Clasificaciéon cartografica de dominios
fitogeograficos argentinos segun Cabrera (1976,
1994).
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vivos, en especial las plantas, con
evidencia empirica. Los supuestos
tedricos pueden ser rastreados hasta la
teoria de comunidades sucesionales
(Clements 1916), los postulados de lo
que Engler (1899) llamé Fitogeografia
Historico-Evolutiva, y la teoria migra-
cionista (Darwin 1859). En particular,
Cabrera asume que: 1) la ocupacién del
espacio por una nueva especie se inicia
en un centro de dispersion primario que
es el centro de origen, en tanto que la
ampliaciéon del area geografica se
produce por migracion; 2) las caracte-
risticas geograficas constituyen factores
de gran importancia en la distribucion de
los organismos, ya sea como caminos o
como barreras para la migracion; 3)
muchos organismos presentan areas
geograficas aproximadamente iguales
debido a la similitud de sus exigencias
ecologicas y su similar evolucion sobre
la Tierra; 4) las comunidades vegetales
cambian, pero alcanzan un estado final
estable, sobre suelo maduro, que se
denomina comunidad climax, determi-
nado por las condiciones climaticas de
la region; 5) las comunidades climax
pueden agruparse en territorios de
categorias gradualmente mas amplias,
hasta llegar a las grandes regiones
fitogeograficas, de acuerdo con las
relaciones de parentesco —geneéticas—
de los taxones que las componen; 6) las
areas fitogeograficas son territorios

reales. La evidencia empirica que
completa el sistema consiste de
menciones sobre la presencia de
especies o taxones superiores de

plantas (y animales), sin precisiones
sobre las fuentes de informacion y la
naturaleza de los datos. Basicamente, el
sistema de Cabrera puede ser analizado
como un modelo general sobre patrones
y procesos de distribucion de plantas en
el territorio argentino. Mas alla de haber
sido concebido bajo paradigmas enérgi-
camente cuestionados desde mediados
del siglo veinte, como la teoria de comu-
nidades sucesionales (ver Chesson y

Case 1986) y la teoria migracionista (ver
Morrone 2002b), el analisis del sistema
pone de manifiesto imprecisiones,
ambigledades e incompatibilidades
entre algunas de las hipotesis parciales
que componen el modelo global. En
consecuencia, la aplicacion, el ajuste o
la puesta a prueba de este modelo
resultan siquiera dificultosos para
algunas situaciones, incluida el area de
interés para este estudio.

El encuadre del area de la Reserva El
Destino dentro del sistema de Cabrera
es especialmente complicado. Por una
parte, existen incongruencias entre las
clasificaciones cartograficas de las
distintas versiones del trabajo de
Cabrera que comprometen, entre otras,
el area norte de la provincia de Buenos
Aires. Por otra parte, la caracterizacion
fitogeografica que Cabrera hace del
territorio bonaerense y sus aledafios es
particularmente compleja y problematica
(cf. Cabrera 1951, 1953, 1958, 1968,
1971, 1976, 1994). Aun asi, una
interpretacion discrecional del modelo
en su conjunto permite ensayar una
diagnosis fitogeografica del area de la
Reserva El Destino acorde al sistema de
Cabrera. Segun esa interpretacion, la
reserva comprenderia un mosaico de
comunidades asignables a: el Distrito
Pampeano Oriental de la Provincia
Pampeana (Dominio Chaquefio, Region
Neotropical), el Subdistrito del Tala del
Distrito del Algarrobo de la Provincia del
Espinal (Dominio Chaquefio, Regién
Neotropical) y, eventualmente, los
distritos de las Selvas Mixtas y de los
Campos de la Provincia Paranaense
(Dominio Amazonico, Region Neotro-
pical). Sin embargo, es particularmente
relevante tener en cuenta que en la
caracterizacion de su  Provincia
Pampeana, Cabrera (1976, 1994,
Cabrera y Willink 1973, 1980) destaca la

presencia de elementos floristicos
originales del Dominio Andino
Patagonico (Region Neotropical) vy
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también la ocurrencia de elementos del
Dominio Amazonico y de la Region
Antartica, llegando por otra parte a
sugerir que acaso el area pampeana
deberia ser clasificada en un dominio
fitogeografico independiente (Cabrera
1958). En este contexto, la clasificacion
ensayada mas arriba ofrece un
etiquetado fitogeografico relativamente
sencillo del area de interés, pero de
significado confuso.

El sistema de Takhtajan

Armen Takhtajan comienza a desarrollar
su sistema fitogeografico mundial en
1969. En 1986, publica una version
liminar (ver Figura 2) cuya clasificacion
territorial es frecuentemente aplicada en
la actualidad. Siguiendo esta tendencia,
uno de los mas importantes empren-
dimientos internacionales para la fijacién
de pautas en el estudio de Ia
biodiversidad —el International Working
Group on Taxonomic Databases de la
International Union  for  Biological
Sciences— recomienda la utilizacion de
este sistema como estandar mundial
(Brummitt 2001). Takhtajan sigue los
lineamientos clasificatorios de los
fitogeodgrafos mundiales con mayor
renombre en la primera mitad del siglo
veinte, tales como Engler, Mattick,
Good, Schmithisen y Tolmatchev. Con
ellos y otros importantes biogeografos
de la época —por ejemplo, Darlington—
también comparte, en principio, la
concepcion migracionista (Darwin 1859)
para explicar las distribuciones de los
seres vivos sobre la Tierra. En este
sentido, sin embargo, Takhtajan (1986)
ademas atribuye gran importancia a la
tectonica continental, una idea sem-
brada por Wegener en 1915, revisada y
reivindicada a comienzos de los '60
(Crisci 2001). Con todo, el interés
principal de Takhtajan (1986) es la
sistematizacién de las areas floristicas
mundiales. Para el autor, las distribucio

REINO NEOTROPICAL

[ Regi¢n Brasilena
B Region Andina

REINO HOLANTARTICO

[ R. Chileno Patagonica

Is. Malvinas

Is. Georgias del Su“

Figura 2. Fraccion argentina de la clasificacion
cartografica de regiones floristicas mundiales
segun Takhtajan (1986).

nes de las plantas y las coincidencias de
sus limites forman la base de la
clasificacion fitogeografica. Esta es
entendida como un ordenamiento
jerarquico de territorios floristicos o
coriones cuyas categorias se corres-
ponden con las categorias taxondmicas
de los taxones endémicos utilizados
para la delimitacion. Los taxones son
considerados la base de la clasificacion
por ser las unidades de la Sistematica
Evolutiva, una concepcion acorde a la
Fitogeografia Histoérico—Evolutiva de
Engler (1899); las comunidades de
plantas son consideradas solo como
buenos indicadores fisondémicos para el
diagnostico de los coriones. Takhtajan
(1986) concibe los territorios fitogeogra-
ficos como entidades probabilisticas y
reales. El autor sostiene que: 1) todo
sistema fitogeografico regional debe ser
relativo a un sistema mundial; 2) la
delimitacion de areas fitogeograficas es
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una simplificacion en gran grado
arbitraria de las verdaderas relaciones
floristicas, que describe los patrones
gruesos o promedios de las distribucio-
nes de muchos diferentes taxones; 3)
las areas de transicion no ameritan ser
cartografiadas en forma diferencial; 4)
un sistema fitogeografico es un modelo
en el estudio de la distribucion geogra-
fica de las plantas, en el sentido de
servir como tipo que permite contrastar
desviaciones eventuales. A pesar de ser
el modelo fitogeografico con mas
aceptacion mundial en el presente, en
una evaluacion reciente Cox (2001)
destaca la existencia de incongruencias
metodoldgicas, la ausencia de analisis
sistematicos de los datos y algunas
anomalias en el sistema de Takhtajan
que ponen en duda su adecuacion.

En el sistema de Takhtajan, la flora de la
Reserva El Destino puede interpretarse
como completamente comprendida en la
Provincia Pampeana (Region Chileno—
Patagonica, Reino Holantartico) limitada
al oeste y al sur por la Provincia
Patagonica, de la misma region, y al
norte por la Provincia Paranaense
(Region Brasilefia, Reino Neotropical)
(ver Figura 2). La diagnosis no es
categorica porque solo las regiones
estan delimitadas en un mapa, no asi
las provincias, y porque la delimitacion
en el texto es ambigua. Takhtajan
(1986) expresa que su Provincia
Pampeana "incluye el extremo surefio
de Brasil (partes surefias del estado de
Rio Grande do Sul), todo Uruguay, y
considerable territorio de las areas
nororientales y centrales de Argentina;
hacia el sur se extiende hasta Montevi-
deo"; en tanto que su Provincia Patago-
nica "incluye el ondulante plateau que
desciende desde los Andes surefios
(donde promedia solo alrededor de 800
a 1000 msnm) hasta el Océano Atlan-
tico. En el norte alcanza las margenes
izquierdas del curso medio e inferior del
Rio Negro y avanza hasta el curso

medio del Rio Colorado". Es importante
sefalar aqui que Cox (2001) cuestiona
particularmente la inclusion de las areas
pampeanas Yy deseérticas del sur de
Sudamérica en el Reino Holantartico,
que implica afinidades fitogeograficas
australes. Cox (2001) delinea una
hipétesis mas cercana a la de Cabrera
(1976, 1994) que incluye suponer que la
flora del area regional de la Reserva El
Destino comprende afinidades fitogeo-
graficas exclusivamente tropicales, pero
tampoco presenta un analisis significa-
tivo de datos que sustente su propuesta.

El sistema de Morrone

En 1999, Juan Morrone presenta un
nuevo esquema biogeografico preliminar
para América del Sur. El autor explica
que delimita regiones, subregiones y
provincias aplicando criterios historicos,
y comenta, "es decir, distribuciones de
taxones endémicos o relacionados filo-
geneticamente". Morrone (1999) agrega
que para delimitar sus provincias utiliza
tambiéen criterios ecologicos, y aclara,
"es decir que representan conjuntos de
comunidades naturales". En 2001,
Morrone modifica, expande y formaliza
su sistema biogeografico para América
Latina y el Caribe, y en 2002 (Morrone
2002a), como repuesta a Cox (2001),
presenta un sistema mundial basado en
diversos analisis, propios y ajenos,
realizados con distintos meétodos vy
técnicas de Biogeografia Histdrica,
aplicados a diferentes taxones. En una
ultima actualizacion, Morrone (2004a)
propone un sistema biogeografico para
América Latina y el Caribe segun el cual
América del Sur queda comprendida en
dos reinos, el Holotropical y el Austral, y
una Zona de Transicion Sudamericana
(Figura 3). Para la formulacion de este
sistema, el autor (Morrone 2001, 2004a)
toma explicitamente los postulados
conceptuales y metodologicos de la
panbiogeografia (Croizat 1958;
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Henderson 1989; Craw 1989; Morrone y
Crisci 1990; Grehan 1991, 2000; Craw,
Grehan y Heads 1999). En la panbio-
geografia, la tecténica de placas, en el
nivel planetario, y los procesos de
fragmentacion poblacional, en general,
cobran una importancia crucial en la
explicacion de las distribuciones de los
organismos. Los seres vivos son
percibidos agrupados en biotas que
evolucionan junto con la Tierra y el
espacio fisico es concebido como una
dimension clave de la evolucion de la
biodiversidad. Los panbiogedgrafos
asumen que: 1) inicialmente, los
organismos son moviles y se expanden
activamente para ocupar el mayor
espacio posible; 2) posteriormente, las
distribuciones se estabilizan vy, si
aparecen barreras o fracturas dentro del
espacio colonizado originalmente, las
biotas se fragmentan con diferenciacién
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Figura 3. Fraccién argentina de la clasificacion
cartografica de sub-regiones biogeograficas
latinoamericanas segun Morrone (2001, 2004a).

Alejandra M Ribichich — 2007

de nuevas especies; 3) las distribucio-
nes regionales de distintos taxones
forman patrones generales; 4) un patron
general de distribucion representa una
biota con historia comun; 5) la yuxtapo-
sicion de patrones generales indica
fragmentacion —vicarianza— de una biota
con historia remota comun o contacto de
biotas con historias distintas.

En el sistema de Morrone, la flora de la
Reserva El Destino queda completa-
mente comprendida en la Provincia
Pampa (que abarca el centro oeste de
Argentina entre los 30° LS y los 39° LS,
Uruguay y el extremo sureste de Brasil
dentro de la Subregion Chaquefia de la
Region Neotropical del Reino Holotropi-
cal) lo que supone afinidades fitogeo-
graficas tropicales (ver Figura 3).

Comparacion de los sistemas: el
problema de la aplicacion

Las aplicaciones de los tres sistemas
analizados producen, en términos
generales, dos hipoétesis contrapuestas
sobre la organizacion  historico—
geografica de la flora de El Destino. El
sistema de Cabrera (1976, 1994) y el de
Morrone (2004a) implican afinidades
tropicales en tanto que el sistema de

Takhtajan (1986) implica afinidades
australes (ver Figura 4). En este
contexto, la comprensibn de la

fitogeografia de EI Destino queda
atrapada en un viejo problema con
vigencia permanente: el deslinde de las
biotas tropicales y australes de América
del Sur. Fue Joseph Hooker (1853)
quien primero advirtié la existencia de
afinidades fitogeograficas entre el cono
sur americano y el resto de las distantes
masas continentales e islas australes.
Casi simultaneamente, Hooker (1866)
confrontd la teoria migracionista de
Darwin (1859) con las ideas sobre la
extension continental de Forbes (1845).
La consideracion de las ideas de
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Figura 4. Deslinde de las biotas tropical y austral
en el territorio argentino segun los modelos
biogeograficos de Cabrera (1976, 1994),
Takhtajan (1986) y Morrone (2001, 2004a). Ver
las figuras 1, 2y 3.

Forbes, aunque pobres ante la potente
explicacion que ofrece la tecténica de
placas (Crisci 2001), permiti6 a Hooker
imaginar el proceso de fragmentacién
de biotas antiguas como una alternativa
al proceso migracionista imaginado por
Darwin para explicar las distribuciones
de los seres vivos. Después de Hooker,
con mayor o menor atencion en el
proceso causal, numerosos investigado-
res buscaron el limite entre las biotas
tropicales y australes en Sudamérica
(Morrone 2004b). En la actualidad,
Morrone (2004a, 2004b) da un salto
conceptual al proponer una zona de
transicion en lugar de un limite lineal.
Los cambios en el estado del conoci-
miento de las floras y faunas, las
distintas concepciones del problema, los
diferentes taxones considerados y las
diversas aproximaciones metodoldgicas
posiblemente son algunos de los

factores causales de las muy distintas
propuestas que dejan en una situacion
ambigua a la biota de interés para este
estudio (ver Figura 4).

Una aproximacion alternativa

Acorde a la evolucion conceptual y el
desarrollo tedrico y metodologico que se
han producido en los ultimos veinte
afos en la Biogeografia (Crisci 2001), la
aplicacion categodrica de cualquier
sistema biogeografico general para
resolver un problema particular es
objetable. A lo largo de mas de cien
anos, los hallazgos de la investigacion
biogeografica fueron usualmente eva-
luados mas como verdad cristalizada
que como conocimiento provisional. Los
biogeodgrafos clasicos del siglo veinte
incluso favorecieron esta tendencia al
narrar sus propuestas con preponderan-
cia de oraciones indicativas, sin ahondar
en justificaciones ni detalles metodolégi-
cos (ver Sanchez Osés y Pérez—
Hernandez 1998, Cox 2001). En el
escenario actual, los sistemas biogeo-
graficos deben ser conceptuados como
modelos en el sentido de casos
aplicados de una teoria (cf. Takhtajan
1986) cuyas hipotesis parciales, en
particular las referidas a patrones,
pueden ser sometidas a prueba.

Teniendo en cuenta la sintesis
precedente, en este capitulo practico a
continuacién una caracterizacién fito-
geografica de El Destino partiendo de
los siguientes supuestos: 1) los factores
evolutivos, ambientales y ecoldgicos
condicionan decisivamente las distribu-
ciones espaciales de los seres vivos en
el nivel regional; 2) los condicionantes
regionales de la ocupacion del espacio
operan con influencias drasticas sobre
los taxones de una biota provocando
mayoritariamente respuestas categori-
cas conjuntas de taxones, pero también
respuestas aisladas; 3) las respuestas
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conjuntas de los taxones se expresan
como patrones espaciales de distribu-
cion regional; 4) los taxones de un area
tienen un numero finito y definen
patrones espaciales que pueden ser
inferidos a partir de muestras con
distinta representatividad; 5) el método
panbiogeografico ofrece una aproxima-
cion formal pertinente para detectar
posibles patrones de distribucion
espacial y distribuciones aisladas; 6) el
modelo de Morrone (2004a), congruente
con los supuestos anteriores, es, a la
fecha, la hipotesis general mas robusta
sobre los patrones espaciales de la
biota sudamericana; 7) la aplicacion del
modelo de Morrone predice que los
taxones que forman la flora de EI
Destino corresponden mayoritariamente
a un patron tropical de distribucién
espacial, pero no permite descartar
correspondencias con otros patrones
espaciales ni distribuciones aisladas; 8)
un modelo mas preciso de la organiza-
cioén geogréfica de la flora de El Destino
y su representatividad regional en
términos de biodiversidad puede alcan-
zarse combinando la informacién exis-
tente con analisis panbiogeograficos y
herramientas de estadistica descriptiva.

MATERIALES Y METODOS

Construccion de un modelo
fitogeografico regional operativo

Parti del concepto panbiogeografico de
trazo generalizado para construir un
modelo que permitiera el analisis de la
representatividad regional de la flora de
la reserva y la diagnosis del patron de
distribucion de cada uno de los ele-
mentos especificos de la misma. La
panbiogeografia (Croizat 1958) es en
origen una sintesis teorica, conceptual y
metodoldgica. Sin embargo, varias
técnicas de la amalgama metodoldgica

que abarca en la actualidad (Craw,
Grehan y Heads 1999) son utiles para
rebelar patrones de distribucion de
taxones, independientemente de
supuestos sobre procesos causales. Un
trazo generalizado es una linea que
representa el patrén de distribucion de
una biota o conjunto de taxones con una
historia o condicionamiento ambiental
comun. En la técnica mas basica, los
trazos generalizados se encuentran
mediante la congruencia topologica de
trazos individuales. Un trazo individual
es una linea que conecta los lugares en
los que se encuentra presente un taxon
determinado formando un &arbol de
distribucion. El criterio habitual para el
trazado es unir los puntos mas cercanos
entre si. En general, estos son los
criterios utilizados por Morrone (2001,
2004a) para el desarrollo de su sistema.

En la construccion de este modelo,
ensaye la busqueda de trazos generali-
zados de nivel regional mediante
criterios espaciales y estadisticos. Tomé
las provincias argentinas y los paises
limitrofes como unidades de distribu-
cion. Determiné tramos generalizados
de distribucién de especies en la forma
de conexiones mas probables entre
provincias contiguas a partir del orden
decreciente de la relacion presencias
compartidas a presencias no comparti-
das de especies. Para el calculo, utilicé
datos preexistentes (Zuloaga, Morrone y
Rodriguez 1999) sobre el numero de
especies por provincia y numero de
especies compartidas entre provincias
para un conjunto considerado exhaus-
tivo de 9.689 especies de plantas
vasculares presentes en Argentina,
incluyendo exdticas. Para las uniones a
los paises limitrofes, tomé como criterio
de prioridad de conexion el orden
decreciente de la relacidn presencias
compartidas a presencias no comparti-
das de géneros —sobre la base de 1206
geéneros de dicotiledoneas autoctonas
de Argentina, para los cuales compilé
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datos de Zuloaga y Morrone (1999)-
entre los paises limitrofes y las provin-
cias argentinas contiguas. Representé
los trazos generalizados en un mapa
base de Argentina con division de sus
provincias politicas y paises limitrofes
mediante el enlazamiento no redun-
dante de las unidades de distribucion a
través de los tramos generalizados de
mayor valor. Juzgué la adecuacion de
este modelo regional mediante su
coherencia con el modelo subcontinen-
tal de Morrone (2004a).

Determinacion de la flora de la
reservay su representatividad
regional

Hice recorridas a pie de las tres grandes
unidades de paisaje reconocidas en el
area: estepa de llanura alta, complejo
estepa de llanura baja—bosque xerofitico
de banco y pantano de planicie costera.
En 22 ensambles locales, que fueron
reconocidos y delimitados mediante su
fisonomia (ver el capitulo dos de esta
tesis), se colectaron individuos de todas
las plantas encontradas. Como unida-
des de muestra, se utilizaron parcelas
de 10x10 metros en los ensambles
dominados por hierbas y parcelas de
25x25 metros en los ensambles
dominados por plantas lefiosas. El
tamano de las muestras y la ubicacion
de las unidades de muestra fueron
decididos subjetivamente, teniendo en
cuenta la  extension  total, la
accesibilidad y los riesgos (por ejemplo,
presencia de viboras) que ofrecia cada
sitio. Las muestras fueron tomadas en
tres periodos anuales consecutivos,
durante los meses de agosto a marzo.
Los ejemplares fueron herborizados y
determinados en laboratorio mediante la
Flora de la Provincia de Buenos Aires
(Cabrera 1963-70) y el Manual de la
Flora de la Provincia de Buenos Aires
(Cabrera y Zardini 1978). Actualicé la
taxonomia siguiendo el criterio de los

catalogos de flora argentina de Zuloaga
y Morrone (1996, 1999) y Zuloaga et al.
(1994).

Para cada especie de plantas
autéctonas encontrada, anoté la pre-
sencia por provincia argentina y por pais
limitrofe, de acuerdo a los registros de
datos de Zuloaga y Morrone (1996,
1999) y Zuloaga et al. (1994). Como
descriptor de la representatividad
regional de la flora de la reserva,
elaboré un mapa con los valores de la
relacion entre el numero de especies
autoctonas encontradas en El Destino
presentes en una provincia y el numero
de especies totales de la provincia
(segun Zuloaga, Morrone y Rodriguez
1999), para Argentina, y los valores del
numero de especies autdctonas
encontradas en El Destino presentes en
cada pais, para los paises limitrofes.

Analisis de independencia de las
distribuciones de las especies de la
reserva en el nivel regional

Construi una matriz de ocurrencias de
especies por unidad politica —provincia
argentina o pais limitrofe—, con valores
de entrada 1 y 0 representando respec-
tivamente presencia y ausencia de cada
especie en cada unidad (ver Apéndice
1). Para poner a prueba la aleatoriedad
de las ocurrencias apliqué un modelo
nulo (Gotelli 2000). El procedimiento se
inicia midiendo la segregacion de los
taxones en las unidades politicas. En
este caso, utilicé el indice C score
(Stone y Roberts 1990):

R-1, R
C score=3 (Si—Qix)(Sk—Qi «)/((R)(R-1)/2)
i1, Keit+1

R = numero de filas (taxones), Sy = total
de la fila x, Qix = numero de columnas
(unidades) en las cuales ambos taxones
del par comparado estan presentes.
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Luego se sortean al azar las entradas
de la matriz observada. Aqui utilicé el
algoritmo de Manly (1995) modificado
por Gotelli (2000) para producir 5000
matrices simuladas segun un modelo
nulo —analogo de nivel regional del
modelo para comunidades locales de
Connor y Simberloff (1979)- que
mantiene la rigueza observada en las
unidades politicas y la frecuencia
observada de los taxones. Finalmente,
se calcula el indice de segregacion
elegido para cada matriz resultante. El
rango abarcado por los indices simula-
dos es el de los valores esperados para
el indice observado siempre que la
hipdtesis nula sea verdadera. El criterio
convencional es refutar la hipétesis de
aleatoriedad de las ocurrencias cuando
la probabilidad del indice observado
bajo la distribucion de frecuencias
relativas de los indices simulados es
menor que 0.05. Desarrollé todo el
procedimiento mediante el moédulo de
co—ocurrencia del programa EcoSim
(Gotelli y Entsminger 2001). Ocurrencias
azarosas de las especies indicarian
predominio de migracion independiente,
en tanto que ocurrencias no al azar
podrian indicar preponderancia de
procesos vicariantes, que tienden a
favorecer o a limitar la co—ocurrencia de
especies en un area. En todo caso, el
rechazo de la hipotesis nula sefiala la
existencia de patrones de distribucion.
El uso de modelos nulos para poner a
prueba la existencia de patrones tiene
una larga aunque controversial historia
en el campo de la Ecologia de Comuni-
dades (Gotelli 2001). En Biogeografia, la
utilizacion de estos modelos es reciente,
se han practicado aplicaciones diversas
(Mast y Nyffeler 2003, Hausdorf vy
Hennig 2003) y aun no hay una evalua-
cion profunda de los beneficios en este
ambito. La combinaciéon indice—modelo
nulo—algoritmo de sorteo que utilizo aqui
es altamente confiable de no producir
falsos resultados significativos y no
significativos (errores estadisticos Tipo |

y Tipo Il respectivamente) y puede
rebelar patrones de ocurrencias de
taxones coherentes con co—ocurrencia y
segregacion mediadas por factores
historicos o ambientales.

Descripcion de las distribuciones
regionales de las especies de la
reserva

Para cada especie elaboré una carta de
distribucion regional sobre un mapa
base de Argentina con division de sus
provincias politicas y paises limitrofes.
Representé las presencias de la especie
mediante puntos centrados en las
unidades politicas correspondientes.
Inicié un analisis panbiogeografico
construyendo los trazos individuales de
todas las especies estudiadas. Para
ello, enlacé unidades de presencia
contiguas, de manera no redundante,
siguiendo el orden decreciente de los
valores de los tramos generalizados
obtenidos en la construccion del modelo
regional. Los trazos individuales pueden
ser orientados o0 no, siguiendo distintos
criterios (Morrone y Crisci 1990). Orienté
los trazos de las especies de dicotiledo-
neas de la reserva pertenecientes a
géneros con mas de una especie en
Argentina utilizando el criterio de centro
de masas. Como centro de masas de
cada trazo individual, tomé a la unidad
de distribucion —provincia argentina o
pais limitrofe— con mayor numero de
especies argentinas del género corres-
pondiente al trazo en cuestion. El uso
del criterio de centro de masas en la
orientacion de los trazos esta cuestio-
nado (Morrone 2004a). Sin embargo,
considero que los centros de masas
identificados en este estudio dan
indicios de posibles areas de especia-
cion e interpreto la orientacion de cada
trazo individual como una hipotesis
grafica sobre la localizacion de un
evento de fragmentacion de una
poblacion ancestral y el sentido de
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expansion de la poblacién resultante
bajo analisis. No orienté los trazos del
resto de las especies presentes en la
reserva por falta de datos. Finalicé el
analisis diagnosticando el patron de
distribucion de cada trazo individual de
acuerdo al modelo regional de trazos
generalizados explicado mas arriba.

RESULTADOS Y DISCUSION

Modelo fitogeografico regional

Los valores obtenidos para la relacion
presencias compartidas a presencias no
compartidas de especies entre provin-
cias contiguas y los obtenidos para la
relacion presencias compartidas a
presencias no compartidas de géneros
entre los paises limitrofes y las provin-
cias argentinas contiguas se muestran
en orden decreciente en la Tabla 1, ay
b. Estos valores definen los tramos
generalizados a partir de los cuales
determiné tres trazos generalizados
para la flora argentina (Figura 5). Elegi
el valor limite para el enlace entre
tramos generalizados teniendo en
cuenta el ajuste del modelo resultante
con el sistema de Morrone. También en
coherencia con este sistema (cf. Figura
3 y Figura 5) interpreto los trazos
generalizados que obtuve como: 1)
trazo tropical: enlaza Buenos Aires,
Chaco, Corrientes, Entre  Rios,
Formosa, Misiones, Santa Fe, Brasil,
Paraguay y Uruguay; 2) trazo andino:
enlaza Catamarca, Jujuy, La Rioja,
Mendoza, Salta, San Juan, Tucuman y
Bolivia; 3) trazo austral: enlaza Chubut,
Neuquén, Rio Negro, Santa Cruz, Tierra
del Fuego y Chile. Estos trazos se
corresponden respectivamente con las
porciones argentinas de los territorios
Neotropical (Holotropical), de Transicion
Sudamericana, y Andino (Austral) del
sistema de Morrone (2004a). En el

modelo delineado aqui, las floras de las
provincias de Cordoba, La Pampa, San
Luis y Santiago del Estero quedan, al
nivel critico de enlace considerado,
desconectadas de los trazos generali-
zados. Tratandose de provincias que no
presentan alto numero de endemismos
especificos  (Zuloaga, Morrone vy
Rodriguez 1999), esto indica que las
conexiones floristicas entre estas areas
y sus contiguas son débiles y difusas
comparadas con las que enlazan las
unidades de las areas adyacentes. En
consecuencia, las floras de estas
provincias pueden interpretarse como
transicionales o sus areas pueden ser
entendidas como nodales, en el sentido
panbiogeografico de ser areas comple-
jas, en las que la convergencia de
trazos generalizados expresa el
contacto de biotas con historias distintas
(Morrone y Crisci, 1990).

Flora de la reserva y
representatividad regional

Se reconocieron 221 especies autdcto-
nas en 153 géneros y 50 familias y 53
especies exoticas silvestres en 44
géneros y 22 familias de plantas
vasculares, casi excluyentemente an-
giospermas (Tabla 2). Estos valores
indican una contribucion de especies
exoticas apenas superior al 19 % de la
flora total de la reserva. Este porcentaje
es ligeramente inferior al 21 % encon-
trado para la flora de los pastizales de la
Pampa Deprimida tomada en su
conjunto (Chaneton et al. 2002;
Chaneton, Perelman y Ledn 2005), al 23
% informado para la flora de los
alrededores de Buenos Aires (Soyrinki
1991) y al 25 % estimado para la flora
de la provincia de Buenos Aires
(Rapoport 1996). La familia mas
representada tanto entre las autoctonas
como entre las exoticas es Poaceae con
57 y 12 especies respectivamente. Entre
las nativas, las familias mas repre-
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Tabla 1. a: Conexiones floristicas mas probables
entre provincias argentinas contiguas de
acuerdo con el orden decreciente de la relacion
presencias compartidas a presencias no
compartidas de especies en un conjunto de
9.689 especies de plantas vasculares presentes
en Argentina. b: Conexiones floristicas entre
provincias argentinas y paises limitrofes
contiguos basadas en el orden decreciente de la
relacion presencias compartidas a presencias no
compartidas de géneros en un conjunto de 1206
géneros de dicotiledéneas autdctonas de
Argentina. Los datos de base fueron tomados de
Zuloaga, Morrone y Rodriguez (1999).

b
INDICE de  PARES de PROVINCIA -
CONEXION ___PAIiS CONTIGUOS

3.392 Misiones - Brasil
3.312 Entre Rios - Uruguay

3.267 Misiones - Paraguay
2.965 Jujuy - Bolivia

2.815 Corrientes - Brasil
2.773 Salta - Bolivia

2.673 Corrientes - Paraguay
1.798 Formosa - Paraguay

1.793 Corrientes - Uruguay
1.782 Chaco - Paraguay
1.751 Buenos Aires - Uruguay
1.434 Neuquén - Chile

1.384 Rio Negro - Chile

1.169 Chubut - Chile

1.028 Salta - Paraguay

0.906 Mendoza - Chile

0.902 Santa Cruz - Chile
0.697 San Juan - Chile

0.569 Tierra del Fuego - Chile

0.541 La Rioja - Chile

0.519 Catamarca - Chile
0.410 Jujuy - Chile
0.375 Salta - Chile

sentadas en el nivel de especie despueés
de las gramineas son Asteraceae (36),
Cyperaceae (16) y Apiacea vy
Solanaceae (9). Entre las exdticas, a
continuacion de los pastos predominan
las especies de Fabaceae (8) vy
Asteraceae (7).

Las floras provinciales mejor represen-
tadas en El Destino son, en general, las
enlazadas en el trazo regional tropical y
las de las areas nodales del centro del
pais (Figura 6). En principio, llama la
atencion que la flora de Santa Fe esté
mejor representada en la reserva que la
propia de la provincia de Buenos Aires.
Esto puede ser atribuido, en parte, a

a
INDICE de PARES de PROVINCIAS

CONEXION CONTIGUAS
1.488 Jujuy - Salta
1.254 Chaco - Formosa
1.165 Neuquén - Rio Negro
1.099 Salta - Tucuman
0.986 Chubut - Rio Negro
0.915 Buenos Aires - Entre Rios
0.895 Corrientes - Misiones
0.876 Catamarca - Tucuman
0.842 Chubut - Santa Cruz
0.832 Corrientes - Entre Rios
0.781 Coérdoba - San Luis
0.778 Chaco - Santa Fe
0.748 Catamarca - La Rioja
0.693 Chaco - Corrientes
0.680 Entre Rios - Santa Fe
0.678 Mendoza - San Juan
0.625 Catamarca - Salta
0.621 Santa Cruz - Tierra del Fuego
0.607 La Rioja - San Juan
0.563 Catamarca - Cérdoba
0.546 Buenos Aires - Cérdoba
0.521 Cordoba - Santiago del Estero
0.487 Corrientes - Santa Fe
0.480 Buenos Aires - Santa Fe
0.477 Buenos Aires - La Pampa
0.469 La Pampa - San Luis
0.453 La Rioja - San Luis
0.434 Cordoba - La Pampa
0.429 Coérdoba - Santa Fe
0.402 Mendoza - Neuquén
0.398 Mendoza - Rio Negro
0.390 Coérdoba - La Rioja
0.377 La Pampa - Mendoza

0.375 Santiago del Estero - Santa Fe
0.347 San Juan - San Luis

0.344 Catamarca - Santiago del Estero
0.341 Chaco - Santiago del Estero
0.333 Santiago del Estero - Tucuman

0.332 La Pampa - Rio Negro
0.326 Mendoza - San Luis

0.284 Chaco - Salta

0.265 Buenos Aires - Rio Negro
0.260 Formosa - Salta

0.252 Santiago del Estero - Salta
0.166 La Pampa - Neuguén

que Santa Fe es una provincia relativa-
mente mas pobre en riqueza de
especies, pero con amplio solapamiento
de su flora con la de Buenos Aires
(Zuloaga, Morrone y Rodriguez 1999).
Por otra parte, no puede desestimarse
un posible efecto de heterogeneidad de
la flora bonaerense. Ademas de
heterogeneidad ambiental y ecologica,
Buenos Aires; la provincia mas extensa
del pais; presenta marcadas variaciones
geoldgicas, un importante gradiente
longitudinal de humedad y un conside-
rable gradiente latitudinal de tempera-
tura, de manera que podria sostener
significativa heterogeneidad fitogeogra-
fica (cf. Cabrera 1968). En conjunto,
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Figura 5. Trazos generalizados y areas nodales
identificados para la flora argentina de acuerdo
con los indices de conexion de la Tabla 1.

estas caracteristicas actuarian debili-
tando la representatividad de la flora de
El Destino para esta provincia tomada
como un todo. En tercero y cuarto lugar
quedan representadas en la reserva las
floras unidas por el trazo regional andino
y el trazo regional austral, respectiva-
mente (Figura 6).

Analisis de independencia de las
distribuciones de las especies de la
reserva en el nivel regional

La hipotesis de distribucion mutuamente
independiente de las ocurrencias de las
especies de la reserva en las provincias
argentinas y los paises limitrofes no se

sostiene con la prueba realizada
(C scoregps= 14,485; C scoréesim
promedio= 12,994; varianza de
Cscoresim= 0,003; y p (C scoregs

hipotesis nula)<<0,050). Esto significa
que aparece una segregacion signi-
ficativa de estas especies en el espacio
regional o, dicho de otra forma, que las
especies se ordenan en dos O mas
patrones espaciales, cuya diagnosis
desarrollo en la siguiente seccion.

Distribuciones regionales de las
especies de la reserva

Las distribuciones regionales de las 221
especies de plantas nativas que se
encuentran en El Destino se muestran
en forma de trazos individuales en los
mapas del Apéndice 1. Cuarenta y un
trazos individuales se corresponden en
lo general con el trazo generalizado
tropical puro (ver Figura 5), aunque se
pueden reconocer diferencias de
orientacion y al menos tres variantes
estructurales en las distribuciones
individuales. Entre estos trazos, aque-
llos que no incluyen presencia en la
provincia de Misiones pueden interpre-
tarse como trazos pampeanos (ver
Figura 7), homologables a los que
definen la Provincia Pampa de Morrone
(2004a). Veintiun trazos individuales
conforman un trazo compuesto tropical—
andino, con dos variantes estructurales.
Teniendo en cuenta que las floras de los
extremos orientales de las provincias
andinas podrian enlazarse en un trazo
generalizado chaquefio (el que define la
Subregion Chaquefia del sistema de
Morrone) mas que en uno andino (cf.
Figura 3 y Figura 5), los trazos
tropicales y tropical-andinos que no
incluyen presencia en la provincia de
Misiones podrian interpretarse como
trazos chaquefios puros mas que como
trazos compuestos, en especial aquellos
que tocan las provincias andinas del
norte (ver Figura 7). Siguiendo esta
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Tabla 2. Familias y especies de plantas vasculares presentes en la Reserva El Destino.

FAMILIA ESPECIES NATIVAS FAMILIA ESPECIES NATIVAS
ACANTHACEAE Dicliptera tweediana Nees CARYOPHYLLACEAE |Spergula laevis (Cambess.) D. Dietr.
ALISMATACEAE Echinodorus grandiflorus (Cham. & Schitdl.) Spergula ramosa (Cambess.) D. Dietr. subsp.

Micheli subsp. grandiflorus ramosa

Sagittaria montevidensis Cham. & Schitdl. CELTIDACEAE Celtis tala Gillies ex Planch.
AMARANTHACEAE Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb. f. COMMELINACEAE Commelina erecta L.

philoxeroides Tripogandra diuretica (Mart.) Handlos
ANACARDIACEAE Schinus longifolia (Lindl.) Speg. var. longifolia CONVOLVULACEAE Calystegia sepium (L.) R. Br. var. americana
APIACEAE Apium commersonii DC. (Sims) Kitag.

Apium sellowianum H. Wolff Dichondra microcalyx (Hallier f.) Fabris

Cyclospermum leptophyllum (Pers.) Sprague Ipomoea alba L.

Eryngium cabrerae Pontiroli Ipomoea cairica (L.) Sweet

Eryngium ebracteatum Lam. var. ebracteatum CUCURBITACEAE Cayaponia bonariensis (Mill.) Mart.Crov.

Eryngium echinatum Urb. Cayaponia podantha Cogn.

Eryngium pandanifolium Cham. & Schitdl. CYPERACEAE Carex bonariensis Desf. ex Poir. var. bonariensis

Hydrocotyle bonariensis Lam. Carex praegracilis W. Boott

Lilaeopsis carolinensis J.M. Coult. & Rose Carex riparia Curt. var. chilensis (Brongn. ex
ASCLEPIADACEAE Asclepias mellodora A. St.-Hil. Duperrey) Kuk.

Metastelma diffusum (Gillies ex Hook.) Decne. Cyperus eragrostis Lam.

Oxypetalum arenicola Hauman ex Lillo Cyperus reflexus Vahl

Oxypetalum solanoides Hook. & Arn. Cyperus rigens J. Pres| & C. Presl subsp. rigens
ASTERACEAE Achyrocline alata (Kunth) DC. var. rigens

Acmella decumbens (Sm.) R.K. Jansen var. Cyperus rotundus L.

decumbens Eleocharis bonariensis Nees

Ambrosia tenuifolia Spreng. Eleocharis haumaniana Barros

Aspilia pascalioides Griseb. Eleocharis maculosa (Vahl) R. Br.

Aster squamatus (Spreng.) Hieron. Eleocharis montevidensis Kunth

Baccharis notosergila Griseb. Eleocharis viridans Kuk. ex Osten

Baccharis pingraea DC. Kyllinga vaginata Lam.

Baccharis punctulata DC. Schoenoplectus californicus (C.A. Meyer) Sojak

Baccharis spicata (Lam.) Baill. var. californicus

Baccharis trimera (Less.) DC. Schoenoplectus pungens (Vahl) Palla var. badius

Bidens laevis (L.) Britton, Sterns & Poggenb. (J. Presl & C. Presl) S.G. Smith

Chaptalia arechavaletae Arechav. Scirpus giganteus Kunth

Conyza blakei (Cabrera) Cabrera EUPHORBIACEAE Euphorbia portulacoides L. var. portulacoides

Conyza bonariensis (L.) Cronquist var. FABACEAE Adesmia bicolor (Poir.) DC.

bonariensis Erythrina crista-galli L.

Conyza monorchis (Griseb.) Cabrera Sesbania punicea (Cav.) Benth.

Eupatorium inulifolium Kunth. Vicia graminea Sm. var. graminea

Gaillardia megapotamica (Spreng.) Baker Vigna luteola (Jacq.) Benth.

Gamochaeta coarctata (Willd.) Kerguélen HALORAGACEAE Myriophyllum aquaticum (Vell.) Verdc.

Gamochaeta simplicicaulis (Willd. ex Spreng.) IRIDACEAE Cypella herbertii (Lindl.) Herb. subsp. herbertii

Cabrera Sisyrinchium chilense Hook.

Grindelia discoidea Hook. & Arn. Sisyrinchium minus Engelm. & Gray

Gymnocoronis spilanthoides (Hook. & Arn.) DC. Sisyrinchium platense |.M. Johnst.

Holocheilus hieracioides (D. Don) Cabrera Trifurcia lahue (Molina) Goldblatt subsp. amoena

Hypochaeris chillensis (Kunth) Hieron. (Griseb.) Goldblatt

Hypochaeris microcephala (Sch. Bip.) Cabrera JUNCACEAE Juncus arcticus Willd. var. andicola (Hook.)

Hypochaeris pampasica Cabrera Balslev

Jaegeria hirta (Lag.) Less. Juncus capillaceus Lam.

Mikania cordifolia (L. f.) Willd. Juncus imbricatus Laharpe

Pamphalea bupleurifolia Less. Juncus microcephalus H.B.K.

Picrosia longifolia D. Don JUNCAGINACEAE Triglochin striata Ruiz & Pav.

Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera LAMIACEAE Teucrium vesicarium Mill.

Pterocaulon balansae Chodat LILIACEAE Nothoscordum bonariense (Pers.) Beauverd

Pterocaulon cordobense Kuntze Nothoscordum gracile (Dryand. ex Aiton) Stearn

Senecio bonariensis Hook. & Arn. var. macrostemon (Kunth) Guagl.

Solidago chilensis Meyen var. chilensis LYTHRACEAE Cuphea fruticosa Spreng.

Viguiera anchusaefolia (DC.) Baker MALPIGHIACEAE Stigmaphyllon bonariense (Hook. & Arn.) C.E.

Xanthium cavanillesii Schouw Anderson
BRASSICACEAE Lepidium aletes J.F. Macbr. var. aletes MALVACEAE Anoda cristata (L.) Schitdl. var. brachyantha

Lepidium parodii Thell. (Rchb.) Hochr.

Lepidium spicatum Desv. var. spicatum Malvella leprosa (Ortega) Krapov.
BROMELIACEAE Tillandsia aéranthos (Loisel.) L.B. Sm. Pavonia sepium A. St.-Hil. subsp. sepium
CAPRIFOLIACEAE Sambucus australis Cham. & Schitdl. Sida rhombifolia L.
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Tabla 2. Continuacién

Parodi

Paspalum dilatatum Poir.

Paspalum lividum Trin. ex Schidl.
Paspalum plicatulum Michx. var. plicatulum
Paspalum vaginatum Sw.

Phalaris angusta Nees ex Trin.

FAMILIA ESPECIES NATIVAS FAMILIA ESPECIES NATIVAS
MARSILEACEAE Marsilea ancylopoda A. Braun POACEAE Piptochaetium bicolor (Vahl) Desv.
ONAGRACEAE Ludwigia elegans (Cambess.) Hara Piptochaetium stipoides (Trin. & Rupr.) Hack. var.

Ludwigia longifolia (DC.) Hara purpurascens (Hack.) Parodi

Ludwigia peploides (Kunth) P.H. Raven Puccinellia glaucescens (Phil.) Parodi

Oenothera mollisima L. Schizachyrium condensatum (H.B.K.) Nees
ORCHIDACEAE Chloraea membranacea Lindl. Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen var. parviflora
OXALIDACEAE Oxalis debilis var. corymbosa (DC.) Lourteig Setaria vaginata Spreng.

Oxalis floribunda Lehm. subsp. floribunda Sporobolus indicus (L.) R. Br.

Oxalis perdicaria (Molina) Bertero Sporobolus pyramidatus (Lam.) Hitchc.
PASSIFLORACEAE Passiflora caerulea L. Stenotaphrum secundatum (W alter) Kuntze
PHYTOLACCACEAE Rivina humilis L. Stipa charruana Arechav.
PLANTAGINACEAE Plantago australis Lam. subsp. australis Stipa clarazii Ball

Plantago myosuros Lam. Stipa formicarum Delile
PLUMBAGINACEAE Limonium brasiliense (Boiss.) Kuntze var. Stipa hyalina Nees

brasiliense Stipa neesiana Trin. & Rupr. var. neesiana
POACEAE Amphibromus scabrivalvis (Trin.) Swallen var. Stipa papposa Nees

scabrivalvis Stipa philippii Steud.

Bothriochloa laguroides (DC.) Herter subsp. Zizaniopsis bonariensis (Balansa & Poitr.) Speg.

laguroides POLYGONACEAE Muehlenbeckia sagittifolia (Ortega) Meisn.

Briza subaristata Lam. Polygonum hydropiperoides Michx. var.

Bromus catharticus Vahl. hydropiperoides

Cenchrus pauciflorus Benth. Polygonum punctatum Elliot

Chaetotropis chilensis Kunth Rumex argentinus Rech. f.

Chaetotropis elongata (H.B.K.) Bjérkman var. Rumex cuneifolius Campd.

longearistata Nicora PONTEDERIACEAE Pontederia cordata L.

Chloris berroi Arechav. RANUNCULACEAE Clematis montevidensis Spreng.

Cortaderia selloana (Schult. & Schult.f.) Asch. & RHAMNACEAE Colletia spinossisima J.F. Gmel.

Graebn. Scutia buxifolia Reissek

Cynodon dactylon (L.) Pers. var. dactylon ROSACEAE Acaena myriophylla Lindl.

Danthonia montevidensis Hack. & Arechav. RUBIACEAE Borreria verticillata (L.) G. Mey.

Deyeuxia viridiflavescens (Poir.) Kunth var. Galium latoramosum Clos

montevidensis (Nees) Cabrera & Rugolo SANTALACEAE Jodina rhombifolia (Hook. & Arn.) Reissek

Diplachne uninervia (J. Presl) Parodi SCROPHULARIACEAE |Agalinis communis (Cham. & Schitdl.) D'Arcy

Distichlis spicata (L.) Greene var. mendocina Bacopa monnieri (L.) Pennell

(Phil.) Hack. Gratiola peruviana L.

Echinochloa helodes (Hack.) Parodi Mecardonia flagellaris (Cham. & Schitdl.) Rossow

Echinochloa polystachya (H.B.K.) Hitchc. subsp. flagellaris

Eleusine tristachya (Lam.) Lam. Stemodia hyptoides Cham. & Schitdl.

Elymus breviaristatus (Hitchc.) A. Léve subsp. Veronica peregrina L. subsp. xalapensis (Kunth)

scabrifolius (Déll) A. Love Pennell

Eragrostis lugens Nees var. lugens SOLANACEAE Cestrum parqui L'Hér.

Eriochloa montevidensis Griseb. Jaborosa integrifolia Lam.

Eustachys caribaea (Spreng.) Herter Physalis viscosa L.

Festuca pampeana Speg. Salpichroa origanifolia (Lam.) Baill.

Glyceria multiflora Steud. Solanum bonariense L.

Hordeum pusillum Nutt. Solanum chacoense Bitter subsp. chacoense

Hordeum stenostachys Godr. Solanum deltaicum Cabrera

Luziola peruviana Gmelin Solanum diflorum Vell.

Melica brasiliana Ard. Solanum glaucophyllum Desf.

Oplismenus hirtellus (L.) P. Beauv. subsp. TROPAEOLACEAE Tropaeolum pentaphyllum Lam.

setarius (Lam.) Mez ex Ekman TYPHACEAE Typha latifolia L.

Panicum bergii Arechav. var. bergii URTICACEAE Parietaria debilis G. Forst.

Panicum elephantipes Nees ex Trin. VERBENACEAE Glandularia peruviana (L.) Small

Panicum grumosum Nees Lantana fucata Lindl.

Panicum hians Elliott Phyla canescens (Kunth) Greene

Panicum sabulorum Lam. Verbena bonariensis L.

Pappophorum vaginatum Buckley Verbena montevidensis Spreng.

Paspalidium paludivagum (Hitchc. & Chase) VITACEAE Cissus palmata Poir. var. palmata

Cissus striata Ruiz & Pav. subsp. argentina
(Suess.) Lombardi
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Tabla 2. Final

FAMILIA ESPECIES EXOTICAS

APIACEAE
ASTERACEAE

* Torilis nodosa (L.) Gaertn.

* Carduus acanthoides L.

* Centaurea calcitrapa L.

* Cirsium vulgare (Savi) Ten.

* Cotula coronopifolia L.

* Cynara cardunculus L.

* Sonchus oleraceus L.

* Tragopogon pratensis L.

* Echium plantagineum L.

* Brassica rapa L.

* Rorippa palustris (L.) Besser

* Lonicera japonica Thunb.

* Silene antirrhina L.

* Sarcocornia perennis (Mill.) A.J. Scott
* Gleditsia triacanthos L.

* Lotus glaber Mill.

* Medicago arabica (L.) Huds.

* Medicago lupulina L.

* Medicago polymorpha L. var. polymorpha
* Melilotus indicus (L.) All.

* Melilotus officinalis (L.) Lam.

* Trifolium repens L. f. repens

* Centaurium pulchellum (Sw.) Druce
* Geranium dissectum L.

* Iris pseudacorus L.

* Mentha pulegium L.

* Melia azederach L.

* Ligustrum lucidum W.T. Aiton

* Ligustrum sinense Lour.

* Plantago lanceolata L.

* Plantago major L.

* Briza minor L.

* Bromus hordeaceus L.

* Digitaria sanguinalis (L.) Scop.

* Gaudinia fragilis (L.) P. Beauv.

* Hordeum murinum L. subsp. leporinum (Link)
* Lolium multiflorum Lam. var. multiflorum
* Lolium perenne L.

* Parapholis incurva (L.) C.E. Hubb.
* Poa annua L.

* Polypogon monspeliensis (L.) Desf.
* Setaria verticillata (L.) P. Beauv.

* Vulpia bromoides (L.) S. F. Gray

* Polygonum aviculare L.

* Polygonum lapathifolium L.

* Rumex crispus L.

* Anagallis arvensis L.

* Ranunculus muricatus L.

* Ranunculus repens L. var. repens

* Duchesnea indica (Andrews) Focke
* Galium aparine L.

* Galium palustre L.

* Urtica urens L.

BORAGINACEAE
BRASSICACEAE

CAPRIFOLIACEAE
CARYOPHYLLACEAE
CHENOPODIACEAE
FABACEAE

GENTIANACEAE
GERANIACEAE
IRIDACEAE
LAMIACEAE
MELIACEAE
OLEACEAE

PLANTAGINACEAE

POACEAE

POLYGONACEAE

PRIMULACEAE

RANUNCULACEAE

ROSACEAE
RUBIACEAE

URTICACEAE

Figura 6. Representatividad regional de la flora
de la Reserva El Destino. Los valores
corresponden a porcentaje representado de la
flora de cada provincia, para Argentina, y a
numero total de especies representadas de la
flora de cada pais, para los paises limitrofes.
Las areas y colores se corresponden con los
trazos generalizados representados en la Figura
5. Los datos de base fueron tomados de
Zuloaga, Morrone y Rodriguez (1999).
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racionalidad, los trazos individuales
tropicales y tropical-andinos que si
tocan Misiones podrian interpretarse
como trazos neotropicales (ver Figura
7), es decir, con amplia distribucion en
la Region Neotropical en el sentido de
Morrone (2004a).

Nueve trazos individuales de plantas de
El Destino conforman un trazo

compuesto andino-tropical, con dos
variantes estructurales (ver Figura 7).
Adicionalmente, 55 trazos individuales
conforman un trazo tropical-andino o
andino—tropical, sin orientacién. Seis
trazos individuales ajustan a un trazo
compuesto tropical-austral; dos de los
trazos con ese sentido, uno con sentido
austral-tropical y tres sin orientacion.
Nueve trazos individuales constituyen
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Figura 7. Trazos individuales ejemplo de los patrones de distribucion mas importantes de
las especies de la flora de la Reserva El Destino. El cuadrado y la flecha indican un
centro de masa y la orientacién del trazo, respectivamente. Los mapas de los trazos
individuales de todas las especies de la flora nativa de la reserva estan en el Apéndice 1.
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un trazo compuesto tropical-andino—
austral y otros tres, un trazo compuesto
austral-andino—tropical (ver Figura 7).
Adicionalmente, 58 trazos individuales
relacionan las tres floras formando
estructuras diversas. Morrone (2004b)
interpreta que la Zona de Transicion
Sudamericana a mas de sostener una
flora xerdfila propia —homologable en su
porcion argentina al trazo generalizado
andino de nuestro modelo regional—
enlaza elementos floristicos neotropi-
cales y australes que transgredieron sus
distribuciones originales como respues-
tas a los cambios climaticos del terciario
y el pleistoceno. Esta interpretacion
podria involucrar diversos desplaza-
mientos de las especies de manera mas
0 menos irregular, lo que daria cuenta
de las variantes en las estructuras de
ocupacion del espacio y la ausencia de
un unico patron de transicion entre las
biotas tropicales y las australes.

Finalmente, 19 trazos individuales
muestran estructuras espaciales mas o
menos complejas y peculiares, con
escaso ajuste al modelo aqui aplicado
(ver Figura 7).

Consideraciones finales

Aunque sin constituir una rigurosa
puesta a prueba de la sistematizacion
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

PRIMERA PARTE: CARACTERIZACION DE LOS ENSAMBLES FLORISTICOS

CAPITULO 2: ESTRUCTURA LOCAL *

INTRODUCCION

Un modelo conceptual de dinamica
comunitaria

De acuerdo con una nocion comun,
aunque controvertida (McCoy y Shrader-
Frechette 1994), una comunidad de
plantas puede ser definida como el
conjunto de especies co—ocurrentes en
espacio y tiempo. La dinamica comuni-
taria puede ser entendida como el
cambio en las estructuras de ocurren-
cias especificas de los ensambles de
especies a través del tiempo en una
variedad de escalas locales, entre el
nivel de paisaje y los niveles menores
(Parker y Pickett 1998). En consecuen-
cia, se puede suponer que los cambios
estructurales —las discontinuidades
espaciales y temporales en la presencia
de las especies— reflejan los procesos
subyacentes. En términos generales, las
ideas mas o menos tradicionales sobre
el enlace entre estructuras y procesos
de la organizacion comunitaria de
plantas se asientan en una de dos
concepciones extremas, cuyos rudi-
mentos son: 1) los diversos fragmentos
del ambiente local son colonizados por
diferentes acervos de especies que
diversifican sus nichos a través de la
competencia y forman diferentes
ensambles saturados, en equilibrio; 2)
cada ambiente regional es ocupado por
un acervo de especies que localmente
se establecen por azar y forman
diferentes ensambles insaturados, en
no—equilibrio (Crawley 1986; Wilson
1990).

Componiendo las posiciones mas
radicales, la estructuracion comunitaria
puede ser concebida a partir de una
comunidad nula (Zobel 1992), una
comunidad hipotética inalterada que
ocupa un ambiente homogéneo y
contiene un acervo completo de espe-
cies de la region. ElI concepto de
comunidad nula connota una abstrac-
cion  espacio—temporal sobre la
dinamica comunitaria segun la cual los
acervos locales y los ensambles locales
observados se estructuran a partir del
acervo regional inicial de especies
mediante procesos de ensamblaje
(Zobel 1992, 1997). Esta nocion revierte
la exigencia clasica de explicar como se
mantienen la riqueza y la coexistencia
de especies (Wilson 1990) a la necesi-
dad de elucidar como se reduce la
riqgueza en el nivel local (Zobel 1992).
Los procesos de ensamblaje pueden ser
considerados como analogos de los
procesos evolutivos (Keddy 1992,
Schluter y Ricklefs 1993) que afectan
las estructuras comunitarias en lugar de
las estructuras poblacionales y la
composicion de especies en lugar de la
distribucion de caracteres. En principio,
se atribuyd importancia fundamental a
los factores deterministicos —analogos
de la seleccion natural- como la
exclusion competitiva (Diamond 1975) y
las restricciones ambientales (Keddy
1992), en tanto que se asigné un rol
debil al azar (Diamond 1975). A tono
con el aumento de los cuestionamientos
a los paradigmas basados en la nocion
de equilibrio, los factores no
deterministicos —analogos de la deriva
genética— como los eventos historicos
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azarosos independientes comenzaron a
ser tenidos en cuenta como fuerzas
importantes en la dinamica comunitaria
(Connor y Simberloff 1979, Schluter y
Ricklefs 1993, Samuels y Drake 1997).
Recientemente, una nocion de contin-
gencia historica, entendida como el
impacto acumulado de diversos proce-
SOS a varias escalas espaciales a través
del tiempo (Parker y Pickett 1998), fue
desarrollada dentro de una concepcion
mas comprensiva de la dinamica
comunitaria, que es percibida como la
resultante de diversos procesos de
ensamblaje, tanto deterministicos como
no—deterministicos, anidados secuen-
cialmente. De acuerdo con este marco
tedrico, la unica caracteristica relevante
que un factor debe tener para afectar el
ensamblaje comunitario es una influen-
cia diferencial sobre las especies del
acervo original. Este supuesto implica
que los procesos de ensamblaje
determinan la organizacién comunitaria
a través de respuestas conjuntas de
elencos de especies con similares
susceptibilidades a distintos factores.
Las respuestas mas simples y extremas
que pueden esperarse de las especies
son las exclusiones y los reclutamientos.
La contingencia historica implica que las
especies se organizan una y otra vez a
través del tiempo en orden a sus
tolerancias diferenciales a los impactos
de los sucesivos factores.

El estudio de las comunidades reales

Para las comunidades reales de plantas,
una dinamica de eventos de ensamblaje
acumulados supone una estructura
espacio—temporal de ensambles
transitorios de especies reordenandose
desde el acervo comun inicial hasta una
suite de ensambles comunitarios
observables en el presente. La caracte-
rizacion de la estructura de las co—
ocurrencias especificas en la suite de
ensambles observados es entonces un

primer paso logico hacia la comprension
de la organizacion comunitaria en el
nivel local (Gotelli and McCabe 2002).
La primera dificultad practica consiste
en decidir qué grupo de ensambles
presumiblemente forma una suite, en el
sentido de ser un conjunto de unidades
plausiblemente relacionas por una
organizacion comun. Los analisis mas
tradicionales de co—ocurrencias de
especies estan hechos sobre archipiéla-
gos, tomando el conjunto de islas. En
habitat continental, mas o menos
continuo, no parece haber un criterio
general y sencillo para la delimitacion,
sino evaluaciones de caso. En cuanto al
analisis de la estructura de las co-—
ocurrencias en si, existe en la actualidad
una importante bateria de modelos
nulos que pueden ser usados para
poner a prueba la aleatoriedad de las
presencias de las especies en ensam-
bles comunitarios. El uso de modelos
nulos para este tipo de analisis cierta-
mente tiene wuna vieja historia de
controversias, que abarcan cuestiona-
mientos de indole tanto filos6fica como
estadistica. Actualmente, la polémica
persiste principalmente en torno a los
detalles de construccion de los modelos,
pero el concepto de modelo nulo en si 'y
los algoritmos bien evaluados son ahora
normalmente vistos como herramientas
utiles para revelar patrones en las
comunidades naturales (Gotelli 2001).
En los ensambles reales, la indepen-
dencia de las ocurrencias especificas
sugiere una colonizacion aleatoria de las
especies desde el acervo original. En
cambio, la co—ocurrencia no—azarosa de
las especies sugiere que otras restric-
ciones mas alla del azar tendieron a
limitar que algunas especies se en-
cuentren juntas (Gotelli 2000). En este
caso, el siguiente paso logico es dar
cuenta de la organizacion observada, es
decir, formular hipétesis de trabajo
acerca de como fue formada la estruc-
tura y cuales restricciones actuaron.
Desafortunadamente, para las comuni-
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dades reales inferir hacia el pasado para
implicar las causas de las estructuras
observadas puede ser tan dificil como
predecir los resultados de secuencias
de ensamblaje. Los procesos cuyos
resultados son predecibles en experi-
mentos altamente controlados o en
razon de la teoria se vuelven erraticos
cuando co-actuan con la miriada de
factores que operan en la naturaleza
(Samuels y Drake 1997). En este
escenario, ¢como operar sobre la
brecha que se produce entre Ila
deteccion de una estructura comunitaria
no-azarosa Yy la formulacién de
hipotesis operativas sobre el ensamblaje
de las especies?

Una propuesta metodolégica

La cladistica es una aproximacion
general a la organizacion jerarquica de
unidades relacionadas por un origen
comun y caracterizadas por atributos
comparables. La metodologia cladistica
es principalmente usada en Biologia
Evolutiva, Sistematica y Biogeografia,
pero también ha sido aplicada en otras
disciplinas (Scotland 1992), incluyendo
la Ecologia de Comunidades
(Lambshead y Paterson 1986; Bellan—
Santini, Dauvin y Bellan 1994; Nel et al.
1998). El corazdon filoséfico de la
cladistica, su distincion con respecto a
las aproximaciones por similitud global,
reside en la idea de que el origen
compartido es la explicacidon mas simple
para la similitud entre unidades. En
consecuencia, el analisis de parsimonia,
la técnica cladistica mas utilizada,
asigna significado informativo solamente
a los cambios conjuntos en los estados
de los atributos, es decir, aquellos
cambios que son exclusivamente
compartidos por un conjunto de unida-
des. A su turno, estos cambios son
entendidos como signos de origen
comun o monofilia. La parsimonia
encuentra las estructuras jerarquicas de

relaciones de similitud por origen que
requieren los minimos cambios de
estado en los atributos, desde el
ancestro comun hasta las unidades
terminales. De esta forma, la parsimonia
muestra aquellas hipotesis de relaciones
entre los descendientes de un ancestro
que son menos contradichas por la
distribucion de los estados de los
atributos encontrados en las unidades
observadas. Este analisis no requiere
informacién o supuestos especificos
sobre los mecanismos de cambio. Por
ejemplo, cuando la parsimonia es
aplicada en Biologia Evolutiva, los
supuestos implicitos reflejan solo
amplias propiedades de los procesos
evolutivos, los mismos no conciernen a
mecanismos evolutivos particulares o a
tasas de cambio (Sober 1983, Kluge
1984). De acuerdo con estas caracteris-
ticas, la parsimonia cladistica filoséfica-
mente y metodoldgicamente ajusta con
los supuestos del modelo de organiza-
cion comunitaria presentado mas arriba,
que en sintesis fusiona: 1) la nocion de
comunidad nula como acervo primario
putativo de especies; 2) la idea de que
los procesos de ensamblaje comunitario
operan mediante cambios conjuntos de
ocurrencias de las especies a través del
tiempo; 3) la inferencia de que tal
dindmica comunitaria genera una
estructura espacio—temporal de
ensambles transitorios caracterizados
por sus elencos de especies; y 4) la
percepcion de cada suite observada de
ensambles comunitarios como la suite
de unidades terminales actuales de tal
estructura de ensamblaje. En conse-
cuencia, propongo que la parsimonia
cladistica es util para reconstruir la
estructura de ensamblaje e inferir los
eventos cruciales de ensamblaje de
cualquier suite de ensambles comunita-
rios reales relacionados por un acervo
comun de especies. Por eventos
cruciales, defino a aquellos cambios que
efectivamente han dejado una marca en
la estructura actual. Como corolario,
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entiendo que el analisis de parsimonia
puede proveer una base adecuada para
formular hipétesis operativas sobre la
organizacion comunitaria.

En este capitulo, analizo la estructura de
los ensambles comunitarios de plantas
de la Reserva El Destino (ver el prélogo
de esta tesis) a través de la aplicacidon
de las ideas desarrolladas arriba. Como
punto de partida, ensayo una caracteri-
zacion general de la estructura de
paisaje de la reserva, dirigida a delimitar
conjuntos de ensambles plausiblemente
relacionados por una organizacion
conjunta. En segundo lugar, pongo a
prueba la independencia de las
ocurrencias de las especies en cada
conjunto. Finalmente, conforme se
detecta co—ocurrencia no—azarosa de
las especies, exploro posibles
reconstrucciones parsimoniosas del
ensamblaje comunitario.

MATERIALES Y METODOS

Analisis de la estructura del paisaje
de la reserva

El concepto moderno de paisaje refiere
a conjuntos de mosaicos bidticos cuya
estabilidad puede variar en el tiempo y
el espacio. Bajo la percepcion actual, la
historia, las condiciones ambientales,
los disturbios y las caracteristicas de las
vecindades operan  selectivamente
sobre el paisaje y, como resultado,
generan una estructura heterogénea de
fragmentos bidticos que presentan
distintos grados de relacion estructural e
interaccion funcional (de Blois, Domon y
Bouchard 2002). La mas sencilla
aproximacion operativa a la estructura
de un paisaje consiste en clasificar y
cartografiar sus unidades. Este proce-
dimiento suele asociarse a la idea
tradicional segun la cual se espera que

ambientes similares sostengan ensam-
bles bidticos similares y que los cambios
en la riqueza y la composicion de
especies se deban a cambios en las
condiciones ambientales. Esto puede
ocurrir, pero no necesariamente es asi
y, en particular cuando el sistema esta
sometido a alto disturbio, las configura-
ciones pueden resultar muy complejas.
También puede ocurrir que la diferencia
de historias, las interacciones de efectos
y los impactos acumulados condicionen
diferencialmente las estructuras de
distintos fragmentos bidticos sobre la
misma base abidtica. Aun asi, esta
aproximacion permite el reconocimiento
especifico de entidades ecoldgicas
como caracteristicas espaciales del
paisaje y constituye un buen primer
paso en la comprension de las interrela-
ciones entre la estructura del paisaje y
los procesos ecologicos (de Blois,
Domon y Bouchard 2002).

Para clasificar y caracterizar el paisaje

de EI Destino, combiné informacion
preexistente  sobre la  geologia
(Frenguelli 1957, Tricart 1973,

Cavallotto 1996, 2002), la fisiografia
(Leodn, Burkart y Movia 1979), los suelos
(Sanchez et al. 1976) y la vegetacién de
la zona (Vervoorst 1967; Ledn, Burkart y
Movia 1979) con la observacion de
fotografias aéreas del lugar con escala
1:50.000, tomadas por el Servicio
Nacional de Hidrografia Naval, y la
exploracion a pie de toda el area.
Integré esta informacién con el criterio
de delimitar unidades plausiblemente
organizadas a partir de un acervo inicial
de especies en comun. A modo de
puesta a prueba de las hipotesis
resultantes, apliqué una prueba por
simulacién al azar de chi—cuadrado de
independencia (Gotelli y Entsminger
2001a) entre los ensambles comunita-
rios (ver apartado siguiente) comprendi-
dos en cada unidad y los patrones de
distribucién geografica de las especies
que los componen (ver el capitulo uno
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de esta tesis), para lo cual clasifiqué sus
trazos geograficos en 26 variantes
estructurales (ver el apéndice 1). La
hipotesis de independencia equivale a
suponer que las relaciones de frecuen-
cias de los distintos tipos de trazos
geograficos (filas) son las mismas en los
distintos ensambles (columnas), es
decir, que el acervo fitogeografico es el
mismo para los diferentes ensambles.
Bajo esta hipotesis nula, los valores
esperados en cada celda de la matriz
resultan del producto de los totales
marginales correspondientes dividido el
total de observaciones. El procedimiento
de la prueba consiste en realizar un
numero de simulaciones; en este caso
hice 1000; en cada una de las cuales las
observaciones son distribuidas por
sorteo aleatorio e independiente en las
celdas de la matriz, atribuyendo a cada
celda ij una probabilidad p; = (R;)(C;)/N?
de recibir una observacion, donde R; es
el total de la fila i, C j es el total de la
columna jy N es el total de observacio-
nes. De esta forma, el promedio de
observaciones simuladas para cada
celda de la matriz es igual al valor
esperado para la celda bajo la hipotesis
nula. Para establecer la significacion del
ajuste, se calculan y comparan un
estadistico chi—cuadrado de desviacion
entre los valores observados y los
valores esperados bajo la hipoétesis nula,
CSDgps, Y un estadistico chi-cuadrado
de desviacion entre los valores simula-
dos y los valores esperados bajo la
hipétesis nula, CSDsim, para cada matriz
simulada.

n s
CSDaps =Y Y ((obsij— espy)® / espy)
i1 j1

n = numero de filas (tipos de trazos
geograficos) en la matriz, s = numero de
columnas (ensambles comunitarios),
obs; = frecuencia observada del trazo i
en el ensamble j, esp; = frecuencia

esperada del trazo i en el ensamble |
bajo la hipétesis nula.

El ajuste a la hipdtesis nula radica en la
probabilidad del CSDqps bajo la distribu-
cion de los CSDgsim. Si el CSDeps €S
significativamente mayor que los valores
de los CSDsim, las desviaciones de los
datos observados respecto a los
esperados son mayores que las que
pueden explicarse por azar solamente.
Si el CSDgs es significativamente
pequeno, las desviaciones de los datos
observados respecto a los esperados
son menores que las que pueden
esperarse por efecto del azar. Si el
CSDyps no esta en ninguno de los
extremos de la distribucion de los
CSDgim, las desviaciones de los datos
observados respecto a los esperados
son del orden de las que pueden
esperarse por azar. Esta prueba tiene
dos ventajas sobre la prueba conven-
cional estadistica de chi-cuadrado de
independencia (Sokal y Rohlf 1995): no
es sensible a valores esperados
pequefios y no requiere especificacion
de grados de libertad (Gotelli vy
Entsminger 2001a). Desarrollé todo el
procedimiento mediante el modulo de
pruebas estandar del programa EcoSim
(Gotelli y Entsminger 2001b).

Determinacion de los ensambles
comunitarios

Los fragmentos de vegetacion con
fisonomia homogénea fueron estudia-
dos y agrupados en ensambles comu-
nitarios mediante la aplicacion de la
técnica fitosociologica (Braun—Blanquet
1979). Como unidades de muestra, se
utilizaron parcelas de 10x10 metros en
los fragmentos dominados por hierbas y
parcelas de 25x25 metros en los
dominados por plantas lefiosas. El
tamafo de las muestras y la ubicacion
de las unidades de muestra fueron
decididos subjetivamente, teniendo en
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cuenta la extension total, la accesibili-
dad y los riesgos (por ejemplo, presen-
cia de viboras) que ofrecia cada sitio.
Las muestras de plantas y los datos de
abundancia fueron tomados en tres
periodos anuales consecutivos, durante
los meses de agosto a marzo. Los
ejemplares fueron herborizados vy
determinados en laboratorio mediante la
Flora de la Provincia de Buenos Aires
(Cabrera 1963-70) y el Manual de la
Flora de la Provincia de Buenos Aires
(Cabrera y Zardini 1978). Actualicé la
taxonomia (ver el capitulo uno de esta
tesis) siguiendo el criterio de los catalo-
gos de flora argentina de Zuloaga y
Morrone (1996, 1999) y Zuloaga et al.
(1994).

Analisis de independencia de las
ocurrencias de las especies en los
ensambles

Para cada conjunto de ensambles
comunitarios plausiblemente relaciona-
dos por una organizacion conjunta,
construi una matriz de ocurrencias de
especies (filas) por ensamble
(columnas), con valores de entrada 1y
0 representando respectivamente
presencia y ausencia de cada especie
en cada ensamble. Para poner a prueba
la aleatoriedad de las ocurrencias
apliqué un modelo nulo (Gotelli 2000). El
procedimiento se inicia midiendo la
segregacion de las especies en los
ensambles observados. En este caso,
utilicé el indice C score (Stone y Roberts
1990):

R-1, R
C score=5 (Si—Qi k)(Sk—Qi k)/((R)(R-1)/2)
i1, kei+1

R = numero de filas (especies) en la
matriz, Sy = total de la fila x, Qix =
numero de ensambles comunitarios en
los cuales ambas especies del par
comparado estan presentes.

Luego se sortean al azar las entradas
de la matriz observada. Aqui utiliceé el
algoritmo de Manly (1995) modificado
por Gotelli (2000) para producir 5000
matrices simuladas segun el modelo
nulo de Connor y Simberloff (1979) que
mantiene la riqueza observada en los
ensambles y la frecuencia observada de
las especies. Finalmente, se calcula el
indice de segregacion elegido para cada
matriz resultante. El rango abarcado por
los indices simulados es el de los
valores esperados para el indice
observado siempre que la hipétesis nula
sea verdadera. El criterio convencional
es refutar la hipétesis de aleatoriedad de
las ocurrencias cuando la probabilidad
del indice observado o mayor bajo la
distribucién de frecuencias relativas de
los indices simulados es menor que
0,05. Desarrollé todo el procedimiento
mediante el modulo de co-ocurrencia
del programa EcoSim (Gotelli vy
Entsminger 2001b). La combinacién
indice—modelo nulo—algoritmo de sorteo
que utilizo aqui es altamente confiable
de no producir falsos resultados signifi-
cativos y no significativos (errores
estadisticos Tipo | y Tipo Il respectiva-
mente) y puede rebelar patrones de
ocurrencias de especies coherentes con
co-ocurrencia y segregacion mediadas
por competencia, factores ambientales o
histéricos (Gotelli 2000, Gotelli vy
McCabe 2002).

Analisis de parsimonia de las
ocurrencias de las especies

Uno de los criterios mas simples de
parsimonia es la llamada parsimonia de
Fitch (Kitching 1992). Esta técnica opera
sobre atributos codificados en estados
discretos, medidos en cada unidad de
un conjunto que comparte un origen
comun. Cuando la parsimonia de Fitch
es usada con atributos binarios, con
estados 0 y 1, se permite que los
estados cambien de 0 a 1 o viceversa.
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El procedimiento permite hallar los
cladogramas mas parsimoniosos, e€s
decir, los diagramas de ramas que
describen la distribucion observada de
los estados de los atributos relacio-
nando las unidades estudiadas media-
nte la minima cantidad necesaria de
cambios a partir de predecesores
hipotéticos. La direccion general de
cambio debe ser determinada de
manera que las secuencias de ramifica-
cion de los cladogramas queden
ordenadas temporalmente o polariza-
das. El criterio mas aceptado para
determinar la direccion general de
cambio es la comparacion con grupos
externos (Kitching 1992). EI procedi-
miento consiste en agregar al analisis
unidades terminales (en Biologia
Evolutiva, taxones) que no son parte del
grupo estudiado, llamado el grupo
interno, pero con las que se supone
verosimilmente que éste tiene una
relacion bastante proxima, tanto como
para asumir un ancestro comun cer-
cano. Los arboles son polarizados
mediante el enraizado en el predecesor
comun hipotético de los grupos externos
y el grupo interno, siempre que el grupo
interno resulte realmente monofilético
(Goloboff 1998). Otro criterio de
polarizacion consiste en usar modelos a
priori de cambios de estado (Kitching
1992). Operativamente, una combina-
cion de ambos criterios se puede aplicar
usando solo un grupo externo hipotético,
suponiendo que éste presenta cada
atributo en estado primitivo, y tomando
esta unidad hipotética en si misma
como raiz de los arboles. Una vez que
las topologias de los arboles mas
parsimoniosos son encontradas vy
enraizadas, los arreglos mas parsimo-
niosos de cambios de estado de los
atributos pueden ser dispuestos sobre
los arboles mediante un procedimiento
de optimizacién que define los estados
de los atributos de los predecesores
hipotéticos, ubicados en los nodos de
los arboles (Kitching 1992). En la

aplicacion de este procedimiento
pueden aparecer ambigledades pero,
siempre que la raiz de los arboles posea
el estado primitivo putativo para cada
atributo, las mismas pueden ser resuel-
tas. Esto se logra asumiendo un
predominio ya sea de aquellos cambios
que pueden ser considerados como
basales, acelerados o consecutivos o
bien de los cambios que pueden ser
considerados como distales, retrasados
o0 paralelos (en Biologia Evolutiva,
reversiones y paralelismos, respectiva-
mente).

Para cada conjunto de ensambles
comunitarios plausiblemente relaciona-
dos por una organizacion conjunta,
construi una matriz de ocurrencias de
especies (columnas) por ensamble
(filas), con valores de entrada 1 y 0
representando respectivamente presen-
cia y ausencia de cada especie en cada
ensamble, a la que le agregué una fila
para representar una comunidad
externa hipotética y una columna para
representar la composicién de especies
correspondiente. Consideré que todas
las especies presentes en cada conjunto
de ensambles observados estaban
presentes en esa comunidad hipotética.
Apliqué parsimonia de Fitch a cada
matriz, tomando la comunidad hipotética
como raiz de los cladogramas. La
racionalidad de este proceder fue
configurar el supuesto acervo original de
especies en comun del grupo interno en
estudio como su comunidad nula
putativa, en el sentido de Zobel (1992,
1997). Realicé el analisis mediante el
programa NONA (Goloboff 1999) abierto
a través del programa WinClada (Nixon
1999-2002). Los arboles con las
topologias mas parsimoniosas fueron
buscados por el método heuristico de
intercambio de ramas por biseccion y
reconexion, comenzando con 50 arboles
creados a través de secuencias azaro-
sas de adicion de unidades y mante-
niendo en la memoria 20 arboles en
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cada réplica. Los arreglos mas parsimo-
niosos de las ocurrencias de las espe-
cies fueron buscados aplicando una
optimizacion.

RESULTADOS Y DISCUSION

Estructura del paisaje y ensambles
comunitarios de la reserva

La configuracion de paisajes naturales
de la Reserva El Destino puede enten-
derse como un arreglo sucesivo de
unidades desde la tierra interior hacia la
ribera del Rio de la Plata. En este
sentido, y teniendo en cuenta la posible
organizacion a partir de un acervo inicial
de especies en comun, propongo tres
grandes unidades de paisaje: estepa de
llanura alta, complejo estepa de llanura
baja-bosque xerofitco de banco vy
pantano de planicie costera (Figura 1),
que caracterizo a continuacion. Adicio-
nalmente, el conjunto de forestaciones y
construcciones humanas que aparecen
dispuestas en forma mas o0 menos
continua entre el complejo estepa de
llanura baja—bosque xerofitico de banco
y el pantano de planicie costera (Figura
1) puede ser considerado otra unidad
del paisaje de El Destino. Por tratarse
de una unidad radicalmente modificada
por las actividades humanas, no la
caracterizo, ni la analizo.

Estepa de llanura alta

Corresponde a la unidad de paisaje
“llanura ondulada” de Leon, Burkart y
Movia  (1979). Comprende  dos
subunidades.

Estepa de Illanura interior — Esta
subunidad fisiografica ocupa la franja
tierra adentro de la Reserva El Destino
que supera la cota de 7,5 metros. Esta
asentada sobre sedimentos limosos de

origen continental depositados en el
Pleistoceno  (formacion  Ensenada;
Cavallotto 1996). Corresponde a la
unidad fisiografica “cumbres plano-
convexas de la divisoria principal’ de
Ledn, Burkart y Movia (1979). Su suelo
es un Vertisol (International Society of
Soil  Science, International  Soil
Reference and Information Centre y
Food and Agriculture Organization of the
United Nations —ISSS, ISRIC y FAO-
1998) y queda comprendido en la
unidad cartografica de suelos generados
sobre depositos de origen continental
“C2” de Sanchez et al. (1976). EIl perfil
tipico de esta unidad de suelo muestra
un fuerte desarrollo, con secuencia
dominante de horizontes A, B, Bs, C.
El horizonte A, es gris muy oscuro, tiene
entre 10 y 20 cm de espesor, estructura
en bloques subangulares, textura
arcillo-limosa, reaccion moderada a
ligeramente acida, alta capacidad de
intercambio cationico, alto grado de
saturacion con bases y alto contenido
de materia organica. El horizonte By es
gris oscuro con permeabilidad lenta a
muy lenta, estructura prismatica, textura
arcillosa, reaccion ligeramente acida a
neutra, muy alta capacidad de intercam-
bio cationico y alto grado de saturacion
con bases. El horizonte C es pardo
claro, aparece entre los 110 y los 150
cm, tiene estructura masiva con abun-
dantes concreciones calcareas y textura
franco—arcillosa a arcilloso-limosa. Este
suelo drena imperfectamente y presenta
agrietamientos desde su superficie,
especialmente en verano. Tiene muy
baja salinidad. En esta subunidad se
pueden reconocer dos comunidades o
ensambles locales de plantas (Tabla 1).
La vegetacion dominante es de estepa,
mas o menos densa, de hierbas altas y
robustas. En algunos sitios codominan
algunos arbustos bajos y la estepa
aparece mas abierta. El disturbio mas
importante es el pastoreo de ganado.
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Estepa de llanura intermedia — Esta
subunidad fisiografica ocupa la franja de
la Reserva EI Destino comprendida
entre las cotas de 7,5 y 5 metros
aproximadamente. Esta asentada
fundamentalmente sobre sedimentos
limosos de origen continental deposita-
dos en el Pleistoceno (formacién
Ensenada; Cavallotto 1996). Corres-
ponde, en partes, a las unidades
fisiograficas “cumbres plano—convexas
de la divisoria principal” y “laderas al
norte de la divisoria principal formando
una explanada, sobre conchilla
consolidada, de pendiente muy suave
hacia el Rio de la Plata” de Ledn,
Burkart y Movia (1979 — ver el mapa
fisiografico y confrontarlo con la pagina
27 del texto). Su suelo es un Solonetz
(ISSS, ISRIC y FAO 1998) y queda
comprendido en la unidad cartografica
“C3” de Sanchez et al. (1976). El perfil
tipico de esta unidad de suelo muestra
un fuerte a muy fuerte desarrollo, con
secuencia de horizontes A4, By, B3, C,
aunque frecuentemente con un A,. Los
horizontes superficiales son pardos
grisaceos, tienen entre 5 y 25 cm de
espesor, estructura en  bloques
subangulares, textura franco-limosa a
franco-arcillosa, reaccidon ligeramente
acida a moderadamente alcalina,
moderadamente alta a alta capacidad
de intercambio catidnico, alto grado de
saturacion con bases y un contenido
moderadamente alto de materia organi-
ca. El horizonte By es gris muy oscuro
con permeabilidad lenta, estructura
columnar, textura franco-arcillo—limosa
a arcillosa, reaccion moderada a
fuertemente alcalina, alta a muy alta
capacidad de intercambio cationico y
alto grado de saturacion con bases. En
este horizonte es comun la presencia de
cutanes, moteados y concreciones de
hierro-manganeso. El horizonte C es
pardo claro, aparece entre los 80 y los
140 cm, tiene estructura masiva con
abundantes concreciones calcareas y
textura franco—limosa. Este suelo tiene

baja a alta salinidad. En esta subunidad
se pueden reconocer dos comunidades
(Tabla 1). La vegetacion dominante es
de pradera o estepa densa de hierbas
haldéfilas. El disturbio mas importante es
el pastoreo de ganado.

Estepa de llanura baja — Bosque
xerofitico de banco

Estepa de Illanura baja - Esta
subunidad fisiografica ocupa la franja de
la Reserva EI Destino comprendida
entre las cotas de 5 y 2,5 metros
aproximadamente. Esta asentada sobre
limos arenoso-arcillosos de origen
marino, depositados entre el Holoceno
inferior y el Holoceno superior (forma-
ciones Arroyo Espinillo y Las Escobas,
Cavallotto 1996). Esta subunidad ocupa
la mayor fraccién de area de la reserva
(Figura 1). Comprende una llanura
continua, que nace en la cota de 5 m, y
se disgrega, hacia la cota de 2,5 m, en
fragmentos elongados subparalelos a la
ribera del Rio de la Plata. El conjunto
puede ser interpretado como la zona
intermareal y las lineas secuenciales de
costa que habrian sido generadas en un
ambiente litoral mixohalino por una
transgresion maxima del mar sobre el
continente seguida de regresion con
intensa erosion durante el Holoceno
(Cavallotto 1996, 2002). La llanura
continua corresponde a la unidad de
paisaje “antigua albufera” de Ledn,
Burkart y Movia (1979) y el conjunto de
fragmentos de llanura corresponde a
parte de la unidad fisiografica “complejo
de cordones de conchillas poco
consolidada”, de la unidad de paisaje
“litoral estuarico” de Ledn, Burkart vy
Movia (1979). El suelo predominante de
la llanura continua es un Solonetz
(ISSS, ISRIC y FAO 1998) y queda
comprendido en la unidad cartografica
de suelos generados sobre depositos de
origen marino “M3” de Sanchez et al.
(1976). El perfil tipico de esta unidad de
suelo muestra un fuerte a muy fuerte
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desarrollo, con secuencia de horizontes
A1, B2, B3, C. El horizonte superficial es
pardo grisaceo, tiene entre 5y 15 cm de
espesor, estructura en  bloques
subangulares, textura franco-limosa a
franco—-arcillosa, reaccion neutra, alta
capacidad de intercambio cationico, alto
grado de saturacion con bases y alto
contenido de materia organica. El
horizonte By es pardo grisaceo oscuro,
tiene entre 50 y 70 cm de espesor,
estructura columnar incipiente, textura
arcillo-limosa a arcillosa, reaccion
fuertemente alcalina, muy alta capaci-
dad de intercambio cationico, alto grado
de saturacion con bases y alto conte-
nido de materia organica. En este
horizonte es caracteristica la presencia
de cutanes y moteados. El horizonte C
presenta concreciones de hierro—
manganeso y abundantes moteados.
Gradualmente, este Solonetz es
reemplazado por un Gleysol (ISSS,
ISRIC y FAO 1998) que aparece en la
zona mas baja de la llanura y en los
fragmentos proximales. Este suelo se
caracteriza por un perfil de escaso
desarrollo, con secuencia de horizontes
A1 C, condicionado por la cercania a la
superficie de la napa freatica. En
conjunto, los suelos de esta subunidad
se caracterizan por su alto contenido de
sodio intercambiable y sales solubles
que los definen como suelos sodico—
salinos (Sanchez et al. 1976). En esta
subunidad se pueden reconocer siete
ensambles locales (Tabla 2). La vegeta-
cion dominante es de pradera o estepa
de hierbas haldfilas. El disturbio mas
importante es el pastoreo de ganado.

Bosque xerofitico de banco — Esta
subunidad fisiografica abarca un
conjunto fragmentado de cordones
convexos y alargados que aparecen
discontinuadamente en una franja de la
Reserva El Destino comprendida por
debajo de la cota de 5 metros hasta la
cota de 2,5 metros aproximadamente.
Los cordones estan formados por

depdsitos en forma de bancos de restos
de conchillas y arenas marinas del
Holoceno superior (Facie Cerro de la
Gloria, Formacion Las Escobas;
Cavallotto 1996). Tres tipos de bancos
ocupan niveles topograficos descen-
dentes hacia el rio: 1) bancos de
coquinas en matriz arenosa: son los
bancos mas internos formados por un
conglomerado calcareo de conchillas,
gravas de tosca y arena cementadas
por carbonato de calcio intercaladas con
horizontes de conchillas o de arena, 2)
bancos de conchillas: son los bancos
intermedios formados por un agregado
suelto de valvas desarticuladas, frag-
mentos de valvas y gravas de tosca, y
3) bancos de arena con conchillas: son
los mas externos. El conjunto puede
interpretarse  como un complejo de
depdsitos discontinuos que habrian sido
generados por olas de tormenta predo-
minantes del sureste con el mar en
descenso relativo, en un ambiente de
aguas mixohalinas, durante el Holoceno
superior. La diferente composicion de
los bancos parece estar relacionada con
la disponibilidad de materiales y la
progresiva disminucion de la energia de
ola (Cavallotto 1996, 2002). Esta
subunidad corresponde a parte de la
unidad fisiografica  “complejo de
cordones de conchillas poco
consolidada” de la unidad de paisaje
“litoral estuarico” de Ledn, Burkart vy
Movia (1979). El suelo que cubre los
bancos es un Leptosol (ISSS, ISRIC y
FAO 1998) y queda comprendido en la
unidad cartografica “M1” de Sanchez et
al. (1976). El perfil tipico de esta unidad
de suelo muestra secuencia de hori-
zontes A1, AC, C. El horizonte superfi-
cial es gris oscuro, tiene entre 20 y 30
cm de espesor, estructura granular o
migajosa, textura franco—arenosa a
arenosa, reaccion ligeramente a
moderadamente alcalina, media a baja
capacidad de intercambio catidnico, alto
grado de saturacion con bases y alto
contenido de materia organica. Este
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horizonte se caracteriza por la presencia
de rodados calcareos y detritos de
conchillas. El horizonte AC presenta
debil estructura en bloques y precipita-
cion en superficie de carbonato de
calcio. El horizonte C esta compactado y
dominado por fragmentos de conchillas.
Gradualmente, hacia los bancos
externos, el horizonte A1 disminuye su
espesor y el horizonte AC tiende a
desaparecer. Este suelo tiene muy baja
salinidad y buen drenaje. En esta
subunidad se puede reconocer una
comunidad (Tabla 2). La vegetacion
dominante es de bosque xerofitico. El
disturbio mas importante ha sido la
extraccion intensiva de madera, pero la
incidencia de la actividad en el conjunto
del bosque es altamente heterogénea.

Pantano de planicie costera

Esta unidad ocupa la franja riberefia de
la Reserva El Destino entre la cota de
2,5 metros aproximadamente y el Rio de
la Plata (Figura 1). Esta asentada
parcialmente sobre los sedimentos finos
de los fragmentos deprimidos que
aparecen entre los ultimos bancos de
arena depositados durante el Holoceno
superior (sistema IV, Facie Cerro de la
Gloria, Formacion Las Escobas;
Cavallotto 1996; Cavallotto, Violante vy
Parker 2004) y parcialmente sobre las
arcillas, gravas de tosca y limos de edad
reciente (Facie Arcillosa, Formacion Rio
Santiago; Cavallotto 1996) que cubren
la franja distal. Esta ultima porcidn
puede ser interpretada como la conti-
nuacion sedimentaria subaérea del
Delta del Rio Parana que habria
evolucionado como una llanura de fango
en condiciones de equilibrio con el
medio actual en el estuario del rio. La
finalizaciéon del retroceso del mar
holocénico en conjunto con un aumento
del aporte hidrico y la carga sedimenta-
ria del Rio Parana habrian generado
depositos de grano decreciente hacia la
boca del rio, por floculacién de las arci-

llas en suspension, al contactar el agua
dulce con el agua salada (Cavallotto
1996, 2002). Todos los depdsitos de la
unidad estan afectados por la dinamica
del rio, ya que son alcanzados por las
mareas de sicigia y extraordinarias
(Cavallotto 1996; Cavallotto, Violante y
Parker 2004). Esta unidad corresponde
a la unidad fisiografica “llano costero
reciente y actual” de la unidad de
paisaje “litoral estuarico” de Ledn,
Burkart y Movia (1979). El suelo de esta
planicie es un Fluvisol (ISSS, ISRIC y
FAO 1998) y queda comprendido en la
unidad cartografica “C7/M” de Sanchez
et al. (1976). El perfil tipico de esta
unidad de suelo muestra un desarrollo
incipiente, con secuencia de horizontes
C1 C2, determinado por la influencia del
rio. ElI horizonte superficial es pardo
oscuro, tiene entre 6 y 10 cm de
espesor, estructura masiva, textura
arcillosa, reaccion neutra a alcalina, alta
capacidad de intercambio catidnico, alto
grado de saturacion con bases y alto
contenido de materia organica. El
horizonte C2 es pardo grisaceo oscuro,
tiene estructura masiva y textura
arcillosa. Este suelo esta afectado por la
presencia de la napa freatica cercana a
la superficie. Puede aparecer saturado
de agua todo o parte del afio. Su alta
concentracion de sodio intercambiable y
la alta conductividad especifica del
extracto acuoso lo determinan como
suelo soédico—salino (Sanchez et al.
1976). En esta unidad se pueden
reconocer 10 comunidades (Tabla 3). La
vegetacion dominante es de pantano de
hierbas hidrofilas mas o menos robus-
tas. También hay un bosque hidrdfilo. El
disturbio general mas importante en
esta unidad es la inundacion periddica
por las mareas del Rio de la Plata. El
bosque esta invadido por lefiosas
exoticas maderables. Aparentemente,
éstas provienen de escapes desde la
forestaciéon que en la actualidad ocupa
gran parte de la que parece haber sido
el area original del bosque nativo.
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Figura 1. Mapa de los ensambles floristicos de la Reserva El Destino —solo los representables a esta
escala— denotados por sus especies dominantes (ver las tablas 1, 2y 3).
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La estepa de llanura alta de EIl Destino
aparece como una expresion marginal
de una posible unidad organizacional
con maximo desarrollo hacia el interior
de la provincia: el “flechillar” o pastizal
dominado por especies del género
Stipa, caracterizado en el partido de
Magdalena por la presencia de Stipa
charruana, y su variante caracterizada
por la presencia de Stipa papposa (ver
Tabla 1 y cf. Vervoorst 1967; Leodn,
Burkart y Movia 1979). Por su parte, el
complejo estepa de llanura baja—bosque
xerofitico de banco y el pantano de
planicie costera se presentan como
muestras representativas de unidades
completas que se prolongan hacia el
sur, en fajas paralelas a la costa del Rio
de la Plata, caracterizando en gran parte
el paisaje del Parque Costero del Sur
(Fundacién Centro de Estudios vy
Proyectos del Ambiente 1989, Goya et
al. 1992, ver la introduccion de esta
tesis). Teniendo en cuenta los posibles
eventos geolégicos (Cavallotto 1996,
2002) y pedogenéticos (Sanchez et al.
1976) que parecen haber dado origen a
la base abidtica de ambas unidades de
paisaje, considero que las mismas son
plausibles unidades de organizacion.
Las pruebas de chi—-cuadrado de
independencia entre los ensambles
comunitarios comprendidos en cada
unidad y los trazos geograficos de las
especies que los componen dieron
como resultado p=0,997 para los
CSDgim=CSDgps €n el caso del complejo
estepa de llanura baja - bosque
xerofitico de banco y p=0,992 para los
CSDsim=CSDops en el caso del pantano
de planicie costera. Esto significa que,
en cada unidad, las relaciones de
frecuencias de los distintos trazos
geograficos no difieren entre los ensam-
bles mas que lo esperado por azar, es
decir que en principio puede asumirse
una organizacion comun de cada
unidad, a partir de un mismo acervo
regional de especies.

Analisis de independencia de las
ocurrencias de las especies en los
ensambles

Ambas matrices originales de especies
por ensamble, la correspondiente al
complejo estepa de llanura baja—bosque
xerofitico de banco (Tabla 2) y la
correspondiente al pantano de planicie
costera (Tabla 3), mostraron una
segregacion significativa de las co-
ocurrencias de las especies. Los valores
de los estadisticos de la prueba de
independencia resultaron: C scoreqps=
1,56609; C scoresim promedio= 1,51452;
varianza de C scoresim= 0,00016; y
p (C scoreqgys hipotesis nula)<0,00001;
para el complejo estepa de llanura baja—
bosque xerofitico de banco; vy
C scoregps= 2,10991; C scoresim prome-
dio= 2,01686; varianza de Cscoresim=
0,00042; y p (Cscorees, hipotesis
nula)= 0,00180; para el pantano de
planicie costera. Esto implica que, en
ambos casos, las ocurrencias de las
especies no son mutuamente indepen-
dientes y, especificamente, que algunas
especies son encontradas juntas menos
a menudo de lo que se esperaria por el
solo efecto del azar. En otras palabras,
estos resultados sugieren que cada uno
de estos conjuntos de ensambles
comunitarios fueron estructurados no—
azarosamente  por procesos de
ensamblaje.

Analisis de parsimonia de las
ocurrencias de las especies

Estepa de llanura baja — Bosque
xerofitico de banco

El analisis de parsimonia encontré un
arbol con topologia mas parsimoniosa,
de 392 pasos de longitud y con indice
de retencion RI=38 (Figura 2). La
longitud es el parametro minimizado en
la busqueda del arbol mas parsimo-
nioso. Esta cantidad da cuenta del
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minimo numero de cambios requeridos
para explicar los datos en el arbol
(Siebert 1992). EIl indice de retencion
(Farris 1989) mide el porcentaje de
coincidencias en estados nuevos (no—
primitivos) de caracteres que pueden
ser genuinamente atribuidos a un origen
comun inmediato. Aquellas coinciden-
cias de estados nuevos que no son
atribuibles a un origen comun inmediato,

tales como reversiones y paralelismos,
reducen el poder explicativo de los
cladogramas. En la ecologia de las
comunidades, un Rl bajo podria indicar
fuerte influencia de eventos azarosos no
estructurantes en la organizacion
comunitaria. Esta inferencia estaria
justificada en el marco conceptual de los
modelos de no—equilibrio y se asentaria
en el conjunto de hipodtesis contingentes

Tabla 1. Ocurrencias de especies en la estepa de llanura alta de la Reserva El
Destino. Las especies estan denotadas por acronimos —las exoticas con asteriscos—
(ver los nombres completos en el Apéndice 2); los ensambles, por sus especies
dominantes. Llanura interior: BS = estepa de Baccharis notosergila—Baccharis
trimera—Stipa neesiana; Sc = estepa de Stipa charruana; llanura intermedia: Pv =
estepa de Paspalum vaginatum, Si = estepa de Sporobolus indicus.
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sobre cambios independientes. Sin
embargo, si, como en este caso, se
detecta segregacion significativa de las
ocurrencias de las especies y se
encuentra un unico arbol con topologia
mas parsimoniosa, entonces el signifi-
cado del valor de Rl debe ser evaluado
con precaucion. El arbol de la Figura 2
modela una hipotesis sobre las relacio-
nes y la secuencia de ensamblaje de los
ensambles comunitarios del complejo
estepa de llanura baja - bosque
xerofitico de banco de la Reserva El
Destino. Esta hipotesis no explica por si
misma como la riqueza de especies se
fue reduciendo a partir del acervo
original, pero maximiza el numero de
similitudes entre ensambles comunita-
ros que pueden ser explicadas
suponiendo que los ensambles com-
parten un acervo comun de especies.

La Figura 2 también ilustra una inter-
pretacion de una reconstruccion de
maxima parsimonia de los cambios
cruciales de composicion especifica a
través del arbol de relaciones de
ensamblaje. Para definir las ambigie-
dades en los estados de ocurrencia de
las especies en las comunidades
hipotéticas nodales, apliqué una
optimizacién rapida, es decir, supuse
prevalencia de cambios basales. Elegi
esta opcion teniendo en cuenta que los
ensambles comunitarios del complejo
estepa de llanura baja - bosque
xerofitico de banco plausiblemente se
desarrollaron como consecuencia de
expansiones del rango de distribucion
de las especies del acervo regional, con
posterioridad a la retraccion del mar
holocénico. Por lo tanto, es posible que
una aceleracion de la dinamica haya
afectado las fases tempranas (es decir,
los estadios que estan representados en
la base del cladograma) de la organiza-
cion comunitaria (Eriksson 1996). Segun
esta reconstruccion hipotética, noventa
y tres cambios cruciales ocurrieron entre
la raiz, es decir la comunidad nula, y el

primer nodo del arbol. Este filtrado de 93
especies (Tabla 2) es leido como el
primer evento de ensamblaje, que
redujo la membresia de las especies
desde el acervo regional original
putativo al acervo local inicial hipotético.
Entre estas 93 especies, 74 colonizaron
posteriormente por unica vez alguno de
seis de los ensambles terminales
observados (Tabla 2). Estos recluta-
mientos aparecen como 74 autapo-—
ocurrencias cuando el analisis de
parsimonia es realizado con el hipotetico
acervo local inicial de especies como
raiz (arboles de 299 pasos de longitud,
RI=54). Por analogia con la Biologia
Evolutiva, llamo autapo—ocurrencia a un
cambio unico (uno que no revierte ni
aparece en paralelo) en el estado de
ocurrencia de una especie, que hipotéti-
camente tuvo lugar en un ensamble
comunitario observado. De manera
similar, lamaré  sinapo—ocurrencia
genuina a un cambio unico (uno que no
revierte ni aparece en paralelo) en el
estado de ocurrencia de una especie,
que hipotéticamente ocurrio en la mas
cercana comunidad predecesora comun
de un grupo de ensambles comunitarios,
los cuales comparten este cambio como
consecuencia de su origen comun.
Entonces, las 74 colonizaciones men-
cionadas antes pueden ser entendidas
como nuevos reclutamientos dentro de
ensambles uUnicos o autapo—presencias
y podrian indicar flujos poblacionales
desde la region hacia la localidad con
dinamicas poblacionales de tipo fuente—
sumidero (Eriksson 1996), al menos en
los comienzos de la colonizacion
comunitaria. Estos arribos especificos
podrian estar sefialando diferencias
ambientales mas o menos sutiles entre
el ensamble colonizado y su ensamble o
grupo hermano. También podrian
constituir pistas sobre las reglas de
coexistencia dentro del ensamble
colonizado o una peculiaridad histérica.
Los casos mas destacables en esta
reconstruccion hipotética del ensamblaje
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Tabla 2. Ocurrencias de especies en el complejo estepa de llanura baja—bosque de banco
de la Reserva El Destino. Las especies estan denotadas por acronimos —las exéticas con
asteriscos— (ver los nombres completos en el Apéndice 2); los ensambles, por sus espe-
cies dominantes. Llanura baja: Lm= estepa de *Lolium multiflorum, Ec=estepa de Eryngium
cabrerae, Sh=estepa de Stipa hyalina, SE= estepa de Stipa charruana—Eryngium cabrerae;
Hp= estepa de Hordeum pusillum, BS= estepa de Bothriochloa laguroides—Stenotaphrum
secundatum; Sp= estepa de Stipa philippii. Banco: CS= bosque xerofitico de Celtis tala—
Scutia buxifolia. Exclusiones y Reclutamientos: pérdidas y ganancias hipotéticas de
especies, basadas en la reconstruccién del ensamblaje representada en la Figura 2;
EH1-7: ensambles hipotéticos correspondientes a los nodos 1-7 del arbol de la Figura 2.

ENSAMBLE, Lm B¢ on 9B G5 Hp BS Sp EXCLUSIONES RECLUTAMIENTOS

ESPECIE
Acamyr 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Achala 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Acmdec 1 1 1 1 0 1 1 1 CS
Adebic 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Agacom 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 BS
Altphi 1 1 1 0 0 0 0 0 EH4
Ambten 1 1 1 1 1 1 1 1
Ampsca 1 i 0 0 0 0 1 1 EH3 EH7
Anocri 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Ascmel 1 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Sp
Astsqu 0 1 0 0 0 0 1 0 EH1 Ec, BS
Bacmon 0 1 0 1 0 0 0 0 EH1 Ec, SE
Bacnot 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Bacspi 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Bactri 0 1 1 0 0 0 1 0 EH4,Lm BS
Borver 0 i 1 i 0 0 0 0 EH5,Lm
Botlag 0 1 1 1 0 0 1 0 EH5,Lm BS
*Brarap 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
*Brimin 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Brisub 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Brocat 1 1 1 1 1 0 0 0 EH6
*Brohor 1 0 1 0 0 0 0 0 EH2 Sh
*Caraca 1 1 1 1 1 0 0 0 EH6
Carbon 1 i 1 0 0 0 1 1 EH4 EH7
Caybon 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Caypod 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Celtal 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Cenpau 0 1 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
*Cenpul 0 1 1 1 0 1 0 0 EH5,Lm Hp
Cespar 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Chaare 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Ccs
Chachi 1 0 1 0 0 i 0 1 EH2,BS EHS6, Sh
Chiber 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Chimem 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
*Cirvul 1 1 1 1 1 0 0 0 EH6
Cispal 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Cisstr 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
Clemon 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CS
Colspi 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Ccs
Comere 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
Conmon 0 1 0 1 1 0 0 0 EH6, Lm, Sh
Cyclep 0 1 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
Cyndac 0 i 0 i 1 i 1 0 Lm, Sh, Sp
Cypera 1 0 1 0 0 0 0 0 EH2 Sh
Cypher 1 1 0 1 0 1 1 1 Sh,CS
Cypref 1 1 1 1 0 0 1 1 EH5 EH7
Cyprot 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Danmon 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Deyvir 1 1 1 1 0 0 0 0 EH5
Dicmic 0 1 0 1 1 1 0 0 EH7,Lm, Sh
Dictwe 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
*Digsan 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Disspi 1 0 0 0 0 1 0 0 EH2 Hp
*Ducind 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CS
Echhel 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Echpla 0 i 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
Elebon 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Elehau 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Elemon 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Eralug 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 BS
Erimon 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Erycab 1 1 1 1 1 0 0 0 EH6
Erycri 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Eryebr 1 0 0 0 0 0 1 0 EH2 BS
Eryech 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 BS
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Tabla 2. Continuacién

ENSAMBLE Lm Ec Sh SE G8 Hp BS Sp EXCLUSIONES RECLUTAMIENTOS

ESPECIE
Eupinu 0 0 0 0 i 0 0 0 EH1 ()
Euppor 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CsS
Euscar 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Gaimeg 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
*Galapa 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Gallat 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Gamcoa 0 1 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
Gamsim 1 1 0 0 0 1 0 1 EHS3,BS EH6
*Gaufra 1 1 0 0 1 1 0 1 EHS3,BS EH5
*Gerdis 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CsS
Glaper 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
*Gletri 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Glymul 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 E¢
Graper 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Holhie 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Hormur 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Horpus 1 1 0 0 0 1 0 0 EH3 Hp
Horste 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Hydbon 1 1 1 1 0 0 0 0 EH5
Hypchi 1 1 1 1 1 1 0 0 EH7
Hypmic 0 1 0 1 0 0 0 1 EH1 Ec, SE, Sp
Hyppam 1 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Sp
*Iripse 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Jabint 1 1 0 0 0 0 0 1 EH3 Sp
Jaehir 1 1 0 1 0 0 1 0 EH3 SE, BS
Jodrho 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CsS
Junarc 0 1 0 1 1 0 0 0 EH6,Lm, Sh
Juncap 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Junimb 1 1 1 1 1 0 1 1 Hp
Junmic 1 1 1 0 0 0 1 0 EH4 BS
Lanfuc 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Lepale 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Leppar 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Lepspi 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
*Ligluc 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
*Ligsin 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
*Lolmul 1 1 1 1 0 1 1 1 CS
*Lolper 1 0 0 0 0 0 0 1  EH2, Sp
*Lotgla 1 1 0 1 0 1 0 1 Sh,CS, BS
Mallep 1 0 0 0 0 0 1 1 EH2 EH7
*Medara 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Medlup 0 1 0 1 1 0 0 0 EH6,Lm, Sh
*Medpol 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Melaze 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Melbra 0 1 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
*Melind 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Meloff 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Menpul 1 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Sp
Metdif 0 0 0 0 i 0 0 0 EH1 ()
Muesag 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CsS
Notbon 1 0 0 0 0 0 1 0 EH2 BS
Notgra 1 1 0 1 0 0 0 0 EH3 SE
Oenmol 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Oplhir 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Oxadeb 1 0 1 0 0 0 0 0 EH2 sh
Oxaflo 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
Oxyare 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Oxysol 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 SE
Pambup 1 1 0 0 0 0 0 1 EH3 Sp
Panhia 1 1 0 0 0 0 1 0 EH3 BS
Papvag 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Pardeb 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CS
*Parinc 1 0 0 0 0 1 0 0 EH2 Hp
Pascae 1 0 1 0 1 0 0 0 EH2 Sh, CS
Pasdil 1 1 1 1 0 0 1 1 EH5 EH7
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Tabla 2. Final

ENCAMBLE Im Fe Sh SE ©5 Hp BS Sp EXCLUSIONES RECLUTAMIENTOS

ESPECIE
Pasvag 1 0 0 0 0 1 0 0 EH2 Hp
Pavsep 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Phycan 1 1 1 0 0 1 0 0 EH4 Hp
Phyvis 0 0 0 0 i 0 0 0 EH1 (6]
Piclon 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Pipbic 1 0 1 0 0 0 0 0 EH2 Sh
Pipsti 1 1 0 1 1 1 1 0 Sh,Sp
Plaaus 1 0 0 0 1 0 0 0 EH2 CS
*Plalan 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
*Plamaj 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Plamyo 1 1 1 1 0 1 0 0 EH5 Hp
Plusag 1 1 0 0 0 1 0 0 EH3 Hp
*Polmon 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Polpun 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Ptebal 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Pucgla 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
*Ranmur 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Rivhum 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 CSs
Rumarg 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
*Rumcri 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Salori 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Ccs
Samaus 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
*Sarper 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Schcon 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Schlon 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Schpun 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Scubux 0 0 1 0 1 0 0 0 EH1 Sh, CS
Setpar 0 1 1 0 i 0 i 0 EH4,Lm CS, BS
Setvag 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
*Setver 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Sidrho 0 1 0 0 1 0 0 0 EH1 Ec, CS
*Silant 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Sischi 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Sismin 1 0 0 1 0 1 0 0 EH2 SE, Hp
Sispla 1 0 0 0 0 1 0 1 EH2,BS EH6
Solcha 0 0 0 0 i 0 0 0 EH1 (6]
Solchi 1 1 1 1 0 0 0 0 EH5
Soldif 0 0 0 1 1 0 0 0 EH1,EH6 EH4
Solgla 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
*Sonole 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Spelae 1 0 0 0 0 1 0 0 EH2 Hp
Speram 1 0 0 0 0 1 0 0 EH2 Hp
Spoind 0 0 0 0 1 0 1 0 EH1 CS, BS
Stesec 1 1 1 1 1 1 1 0 Sp
Sticha 1 1 0 1 1 0 0 0 EHS6, Sh
Sticla 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Hp
Stifor 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Stihya 1 1 1 0 1 0 0 0 EH4 Cs
Stinee 0 1 1 0 0 0 0 0 EH4,Lm
Stipap 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 BS
Stiphi 1 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Sp
Teuves 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Sh
Tilaér 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Ccs
*Tornod 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
*Trapra 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Trilah 1 1 0 1 0 0 0 1 EH3 SE, Sp
*Trirep 1 0 1 1 0 0 0 1 EH5, Ec Sp
Tropen 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
*Urture 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 Cs
Verbon 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Vermon 1 1 1 1 0 0 0 0 EH5
Vicgra 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Viganc 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Vulbro 1 0 0 1 0 1 0 0 EH2 SE, Hp
Xancav 1 1 0 0 0 0 0 0 EH3
Zizbon 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
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comunitario son los 32 arribos de
especies, 10 de ellas exodticas, al
bosque xerofitico de Celtis tala — Scutia
buxifolia (Tabla 2, Figura 2).

Las exclusiones especificas que son
compartidas por grupos de ensambles
reales relacionados por una comunidad
predecesora hipotética comun o que se
producen en un ensamble terminal y no
revierten ni aparecen en paralelo, es
decir las sinapo—ausencias y las
autapo—ausencias, parecen indicios
clave de eventos de ensamblaje
mediados por procesos deterministicos.
Estos cambios pueden entenderse
como exclusiones locales de especies
que presentan una menor o mayor
incidencia en el conjunto de ensambles
antes de la exclusion, y sus posiciones
en el arbol de ensamblaje (Figura 2)
podrian estar indicando la ubicacion
espacio—temporal relativa de posibles
declives poblacionales de especies
persistentes con dinamica de poblacio-
nes remanentes (Eriksson 1996). Las
especies involucradas parecen ser las
candidatas mas razonables para
pruebas de hipotesis sobre ensamblaje
comunitario mediado por restricciones
ambientales o exclusion competitiva. En
esta reconstruccion del ensamblaje de
esta comunidad, aparecen 36 especies
involucradas en sinapo—ausencias Yy
cuatro  especies involucradas en
autapo—ausencias (Tabla 2, Figura 2).

Por otra parte, los cambios revertidos y
los cambios paralelos de ocurrencias de
especies podrian indicar en cierta
medida la incidencia de eventos azaro-
sos independientes en el ensamblaje de
la comunidad observada. Estos cambios
bajan el valor del indice de retencion en
el analisis de parsimonia y relajan la
estructura de ensamblaje. La repeticion
erratica de extinciones y reclutamientos
de especies es razonablemente atribui-
ble en una primera especulacion a flujos
poblacionales entre ensambles, es

decir, a dinamicas metapoblacionales
(Eriksson 1996). Las especies involu-
cradas parecen ser las candidatas mas
razonables para poner a prueba
hipdtesis de limitacion al reclutamiento o
limitacion a la dispersion (Eriksson
1996). En esta reconstruccion hipotética
del ensamblaje de esta comunidad,
aparecen en total 185 reversiones y
paralelismos locales de ocurrencias.
Entre las especies con mayor numero
de cambios aparecen Chaetotropis
chilensis 'y Setaria parviflora var.
parviflora (Tabla 2, Figura 2).

Pantano de planicie costera

El analisis de parsimonia encontro
cuatro arboles con topologias mas
parsimoniosas, de 232 pasos de
longitud y con indice de retencion RI=41
(Figura 3). Estos arboles muestran
cuatro hipotesis acerca de las relaciones
y la secuencia de ensamblaje de los
ensambles comunitarios del pantano de
planicie costera de la Reserva EIl
Destino. Los cuatro arboles podrian ser
conjugados en un unico arbol de
consenso a través de diferentes méto-
dos, con el objetivo de reducir las
inconsistencias entre los arboles
originales, pero con una inevitable
pérdida de informacion. No hay unani-
midad entre los tedricos de la cladistica
acerca de la pertinencia de los arboles
de consenso (Siebert 1992). Aqui, yo
propongo el analisis de parsimonia
como un medio para desarrollar hipoéte-
sis operativas acerca del ensamblaje
comunitario. Llamo hipotesis operativa a
aquella que puede ser puesta a prueba.
El disefio de un experimento para poner
a prueba una hipdtesis o una parte de
esta es mas sencillo cuanto mas
exhaustiva es la hipétesis. Cualquiera
de los arboles originales representa una
hipotesis mas exhaustiva que lo que
cualquier arbol de consenso podria
representar. Mas aun, en este caso solo
cuatro arboles mas parsimoniosos
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Tabla 3. Ocurrencias de especies en el pantano costero de la Reserva El Destino. Las especies
estan denotadas por acrénimos —las exoéticas con asteriscos— (ver los nombres completos en el
Apéndice 2); los ensambles, por sus especies dominantes. VI =marisma de Vigna luteola, Zb =
pajonal de Zizaniopsis bonariensis, Ec = bosque hidrofitico de Erythrina crista—galli, Sp = juncal de
Schoenoplectus pungens, CT =pantano de Carex riparia—Typha latifolia, Ehe = pajonal de
Echinochloa helodes, EL = fangal perilacunar de Echinochloa helodes—Ludwigia peploides, Eha =
pantano de Eleocharis haumaniana, CC= pantano de Carex bonariensis—Carex praegracilis, Gp =
pantano de *Galium palustre. Exclusiones y Reclutamientos: pérdidas y ganancias hipotéticas de
especies, basadas en la reconstruccion del ensamblaje representada en la Figura 4; EH1-9:
ensambles hipotéticos correspondientes a los nodos 1-9 del arbol de ensamblaje de la Figura 4.

ENSAMBLE VI Zb Ec Sp CT Ehe EL Eha CC Gp EXCLUSIONES RECLUTAMIENTOS

ESPECIE
Acmdec 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 EH2 Sp, Ehe
Altphi 1 1 1 1 0 1 1 1 0 1 CT,CC
Ambten 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Ampsca 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Eha
*Anaarv 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Apicom 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 Zb,EH5
Apisel 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 EH4
Asppas 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Zb
Astsqu 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH2 Sp
Bacpin 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Bacpun 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Bidlae 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 EH1 CT
Brocat 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 EH1 Ec, CC
Calsep 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 EH4
Carbon 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 EH1 EH6
Carpra 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 CcC
Carrip 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 EH1 Ec, CT
Chachi 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 EH2 CcC
Chaelo 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH2 Sp
Cispal 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 VI, EH4
Conbla 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Corsel 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Cotcor 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Cupfru 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH2 Sp
Cyndac 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Cypera 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Cypher 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Gp
Cypref 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1  EH1 EH7, Gp
Deyvir 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1  EH1 EH9
Dictwe 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Disspi 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Echgra 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 EH5 EL
Echhel 0 1 1 0 1 1 1 1 0 1 VI, Sp, CC
Echpol 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Zb
Elebon 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 EH2 EH7
Elehau 0 1 0 1 0 1 1 1 0 1 VI Ec, CT,CC
Elemac 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Elevir 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 EL
Erycab 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 EH1 EH8
Erycri 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 VI, EH4 Ehe
Eryebr 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 EH1 EH7, Gp
Erypan 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 EH5 EH7
*Galpal 0 1 0 0 0 1 0 0 1 1  EH1 Zb, Ehe, EH9
Glymul 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 EH1 Eha
Gymspi 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Hydbon 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 CT
Ipoalb 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 VI, EH4
Ipocai 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Iripse 0 1 1 0 1 1 0 0 0 0 VI, EH4 CT, Ehe
Jabint 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 EH1 EL, Gp
Junimb 1 0 0 0 0 1 0 0 1 1 EH2 Ehe, EH9
Junmic 0 1 0 1 0 1 1 1 0 1 VI Ec, CT,CC
Kylvag 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH2 Sp
*Ligsin 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Lilcar 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 EH1 EL, Eha
Limbra 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 EH1 Ec, EH7
*Lolmul 1 1 1 0 0 1 0 1 1 1 EH4,EL EH6
*Lolper 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2 Ec
*Lonjap 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Ludele 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 EH4
Ludlon 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Ludpep 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 EH1, EH9 Zb, EH6
Luzper 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Maranc 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 EL
*Menpul 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 EL
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Tabla 3. Final

ENSAMBLE VI Zb Ec Sp CT Ehe EL Eha CC Gp EXCLUSIONES RECLUTAMIENTOS
ESPECIE

Mikcor 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH3
Muesag 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Myraqu 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 EH2 EH7
Notgra 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 EH1, Ehe EH6
Pambup 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 EH1 EL, Gp
Panele 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 VI, EH4
Pangru 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Panhia 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 EL
Pasdil 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Paspal 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH1 Sp
Phaang 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Piclon 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 EH1 Gp
*Poaann 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Polhyd 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 EH1 EL
*Pollap 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Polmon 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 EH1 Ehe, CC
Polpun 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 EH2, EH6 EH4
Poncor 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH3
*Ranrep 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
*Rorpal 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Rumarg 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 EH4 CT, Ehe
*Rumcri 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Zb
Rumcun 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 VI, EH5
Sagmon 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Schcal 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 EH4
Schpun 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 Ec,EH6
Scigig 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Senbon 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH2 Ec
Sespun 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 EH2 Ec, Gp
Solbon 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Solchi 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Soldel 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Zb
Solgla 0 1 1 0 1 1 1 1 1 1 VI, Sp
Stehyp 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 EH2
Stesec 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH3
Stibon 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Sticha 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 EH1 CcC
Teuves 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ec
Tridiu 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 EH1 Ee
*Trirep 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 Zb, EH5 Ehe
Tristr 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 EH2 Sp
Typlat 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 EH4 CT
Verper 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 EH1 Ehe
Viglut 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 EH3
Xancav 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 EH1 Gp
Zizbon 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 EH4

fueron encontrados, de manera que
seria factible analizar cada uno de ellos
por separado; entonces, combinarlos en
un arbol de consenso parece totalmente
injustificado. La Figura 4 ilustra una
interpretacion de una reconstruccion de
maxima parsimonia de los cambios
cruciales de composicion especifica a
través de uno de los arboles de ensam-
blaje elegido entre los cuatro posibles.
Los ensambles comunitarios del
pantano de planicie costera plausible-
mente se desarrollaron como conse-
cuencia de expansiones del rango de
distribucion de las especies del acervo
regional con posterioridad a la retraccion
del mar holocénico y el consecuente
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depodsito masivo de sedimentos del Rio
Parana. Por lo tanto, igual que en el
caso anterior, también apliqué una
optimizacién rapida, es decir, supuse
prevalencia de cambios basales, para
definir las ambigledades en los estados
de ocurrencia de las especies en las
comunidades hipotéticas nodales.
Segun esta reconstruccion hipotética,
cincuenta y ocho especies fueron
excluidas en el primer evento de
ensamblaje, entre la comunidad nula y
el primer nodo del arbol. Posterior-
mente, de estas 58 especies, 47
colonizaron por una unica vez grupos de
ensambles comunitarios relacionados o
ensambles aislados (Tabla 3). Entonces,
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Figura 2. Ensamblaje hipotético de las comunidades del complejo estepa de llanura baja-bosque
xerofitico de banco de la Reserva El Destino. Basado en una reconstruccién maximamente
parsimoniosa de los cambios de ocurrencias de las especies dispuesta sobre la Unica topologia de
relaciones de ensamblaje maximamente parsimoniosa encontrada.
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Nothoscordum gracile var.macrostemon,
que mas tarde es excluido del pantano
de Echinochloa helodes; aparecen como
tres sinapo—ocurrencias reales y 43
autapo—ocurrencias cuando el analisis
de parsimonia es realizado con el
hipétetico acervo local inicial de
especies como raiz (arboles de 174
pasos de longitud, RI=58). En este caso,
todos los cambios mencionados repre-
sentan presencias especificas nuevas
en el ambito local o de algun ensamble
en particular, es decir sinapo—
presencias locales o autapo—presencias
respectivamente, de manera que las
mismas podrian indicar flujos pobla-
cionales desde la region hacia la
localidad con dinamicas poblacionales
del tipo fuente—sumidero (Eriksson
1996), al menos en los comienzos de la
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te, los arribos de especies compartidos
por el pantano de Galium palustre y el
pantano de Carex bonariensis — Carex
praegracilis (arribo de  Deyeuxia
viridiflavescens var. montevidensis), por

estos ensambles y el pantano de
Eleocharis haumaniana (arribo de
Eryngium cabrerae) y por estos

ensambles y el pantano de Echinochloa
helodes y las charcas de Echinochloa
helodes — Ludwigia peploides (arribo de
Carex bonariensis var. bonariensis)
aparecen como indicios de reemplazo
del acervo local de especies (ver Zobel
1992) y sus posiciones en el arbol de
ensamblaje (Figura 4) indicarian la
ubicacién espacio—temporal relativa de
posibles quiebres en las condiciones del
habitat, posibles cambios en las
relaciones competitivas entre las
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especies o peculiaridades historicas. En
cuanto a las autapo—presencias, las
mas remarcables son las 15 nuevas
llegadas de especies, cuatro de ellas
exodticas, al bosque hidrofitico de
Erythrina crista—galli (Tabla 3, Figura 4).

En esta reconstruccion del ensamblaje
de esta comunidad, aparecen 19
especies involucradas en  apo-
ausencias (Tabla 3, Figura 4): dieciocho
sinapo—ausencias y una unica autapo—
ausencia, la de Hydrocotyle bonariensis
que es excluido del pantano de Carex

Comunidad nula

Marisma costera de Vigna luteola

Pajonal de Zizaniopsis bonariensis

Bosque hidrofitico de Erythrina crista-galli

Juncal de Schoenoplectus pungens

Pantano de C. riparia - T. latifolia

Pajonal de Echinochiloa helodes

Fangal perilacunar de E. helodes - L. peploides
Pantano de Eleocharis haumaniana

Pantano de C. bonariensis - C. praegracilis
Pantano de Galium palustre

Comunidad nula

Marisma costera de Vigna luteola

Pajonal de Zizaniopsis bonariensis

Bosque hidrofitico de Erythrina crista-galli

Juncal de Schoenoplectus pungens

Pantano de C. riparia - T. latifolia

Pantano de E/eocharis haumaniana

Pantano de C. bonariensis - C. praegracilis
Pantano de Galium palustre

Pajonal de Echinochioa helodes
Fangal perilacunar de E. helodes - L. peploides

Comunidad nula

Marisma costera de Vigna luteola

Pajonal de Zizaniopsis bonariensis

Bosque hidrofitico de Erythrina crista-galli

Juncal de Schoenoplectus pungens

Pantano de C. riparia - T. latifolia

Pantano de C. honariensis - C. praegracilis
Pantano de Gafium palustre

Pantano de Eleocharis haumaniana
Pajonal de Echinochioa helodes

Fangal perilacunar de E. helodes - L. peploides

Comunidad nula

Marisma costera de Vigna luteola

Bosque hidrofitico de Erythrina crista-galii

Pajonal de Zizaniopsis bonariensis

Pantano de C. riparia - T. latifolia

Juncal de Schoenoplectus pungens

Pajonal de Echinochloa helodes

Fangal perilacunar de E. helodes - L. pepioides
Pantano de Eleocharis haumaniana

Pantano de C. bonariensis - C. praegracilis
Pantano de Galium palustre

Figura 3. Topologias de los arboles mas
parsimoniosos de las relaciones de ensamblaje
entre las comunidades del pantano de planicie
costera de la Reserva El Destino.

riparia — Typha latifolia (Tabla 3, Figura
4). En cuanto a las reversiones vy
paralelismos locales, en este caso
suman en total 109 cambios cruciales
de ocurrencias (Tabla 3, Figura 4). Las
especies con mayor numero de cambios
son Eleocharis haumaniana, Galium
palustre, Iris pseudacorus, Juncus
microcephalus y Ludwigia peploides.

Consideraciones finales

El uso de la parsimonia en el analisis de
las comunidades ecolégicas ya fue
propuesto en tres articulos principales.
En un articulo fundacional, Lambshead
y Paterson (1986) se concentran en la
adecuacion metodologica de la parsi-
monia para la representacion de los
patrones ecoldgicos, que posteriormente
explican mediante su posible asociacion
con factores ambientales. Como ventaja
preponderante de la parsimonia,
Lambshead y Paterson (1986) resaltan
que ésta ofrece un criterio objetivo para
seleccionar entre posibles clasificacio-
nes. De manera similar, Nel et al. (1998)
proponen un uso practico de la técnica
de la parsimonia para obtener clasifica-
ciones de las comunidades biologicas y
estudiar su congruencia con factores
ambientales. Lambshead y Paterson
(1986) y Nel et al. (1998) explicitamente
excluyen la dimension histérica de los
cladogramas ecologicos. Por otra parte,
Bellan—Santini, Dauvin y Bellan (1994),
presentan un articulo en el que vindican
la pertinencia de la parsimonia para
analizar distribuciones de fauna marina
a través del espacio y el tiempo. A
continuacion, los autores intentan
ajustar las cualidades filoséficas de la
cladistica a su aplicacion ecologica,
pero incurren en errores conceptuales.
Bellan—Santini, Dauvin y Bellan (1994)
definen como grupos monoseriales a
aquellos conjuntos de unidades de
estudio derivadas de un ancestro comun
0 a aquellos conjuntos de muestras,
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Figura 4. Ensamblaje hipotético de las comunidades del pantano de planicie costera de la Reserva El
Destino. Basado en una reconstruccion maximamente parsimoniosa de los cambios de ocurrencias
de las especies dispuesta sobre el primer arbol de la Figura 3.
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estaciones o0 areas geograficas que
comparten un origen estructural o una
evolucién comun. Los autores defienden
el uso de un grupo externo hipotético en
el cual todas las especies estén ausen-
tes. Ellos consideran que la ausencia
especifica debe ser juzgada como
primitiva o ancestral. Para Bellan—
Santini, Dauvin y Bellan (1994) las
especies estan presentes solo en ciertas
combinaciones de restricciones am-
bientales y, en tanto que la presencia
conjunta de una especie en dos esta-
ciones si indica una homologia, la
ausencia simultanea de una especie no
puede ser considerada homologa
porque las ausencias especificas
pueden ser imputadas a causas diver-
sas. En estas consideraciones los
autores interpretan erroneamente la
nocion cladistica de homologia. Dos
estados de un atributo encontrados en
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un conjunto de unidades son homoélogos
si son iguales al estado encontrado en
el ancestro comun de las unidades o si
son estados diferentes que tienen una
relacion de ancestro a descendiente que
se puede describir como una relacion de
estado preexistente a estado nuevo
(Wiley et al. 1991). En otras palabras, la
clave de la homologia entre estados de
un atributo es el ancestro comun, sin
importar las causas de origen. De
hecho, actualmente las homologias
surgen como hipoétesis luego de realizar
el analisis de parsimonia, mediante la
reconstruccion de los estados de los
atributos en cada nodo del arbol
(Goloboff 1998). Como ejemplos de su
aproximacion, Bellan—Santini, Dauvin y
Bellan (1994) analizan casos ecoldgicos
y biogeograficos. Dos de los tres
estudios ecoldgicos son resueltos en un
escenario sinecologico. En el ejemplo
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restante, los autores intentan examinar
la evolucion temporal de algunas
poblaciones de anfipodos usando como
unidades terminales una serie temporal
de muestras discretas que abarcan
desde 1977 a 1992. Por lo tanto, aun en
este caso los autores no consideran la
dimension temporal intrinseca de los
cladogramas, es decir, aquella que
puede ser trazada desde la raiz hacia
las unidades terminales del sistema de
ramas, sino que dirigen su atencion a
las diferencias temporales entre las
terminales.

Existen algunas formas de sondear la
adecuacion del analisis de parsimonia
para el estudio del ensamblaje comuni-
tario dentro del modelo sintético deli-
neado en este capitulo. Una aproxima-
cion es repetir el analisis a través del
tiempo sobre los mismos casos de
estudio. Dado que este analisis no
implica un supuesto sobre el estado
global, de equilibrio o de no—equilibrio,
de los ensambles, su repeticion podria
ayudar para confrontar o detectar el tipo
de dinamica comunitaria involucrada. A
mayor influencia del acervo regional y
los procesos estructurantes sobre la
dinamica comunitaria, en contraposicion
a una menor incidencia de eventos
azarosos independientes, en el corto
plazo podria esperarse que los cambios
de ocurrencias de las especies sean
mayoritariamente cruciales, es decir,
que queden registrados en las ramas de
los cladogramas. En el largo plazo, los
ensambles comunitarios reales que
constituyeron las terminales de los
cladogramas iniciales deberian ideal-
mente parearse con los ensambles
hipotéticos situados en los nodos de los
ultimos arboles de ensamblaje. Mas alla
de la puesta a prueba de las hipoétesis
emergidas de las aplicaciones de caso,
otras dos aproximaciones podrian ser
utiles para evaluar la aptitud del analisis
de parsimonia para postdecir sobre la
organizacion de ensambles que com-

parten un origen comun. Por un lado, el
analisis puede ser aplicado a comunida-
des cuyas historias de ensamblaje sean
bien conocidas, tales como comunida-
des experimentalmente ensambladas a
partir de un stock comun de especies
bajo condiciones altamente controladas.
Por otra parte, una evaluacion robusta
podria surgir de aplicar el analisis a
suites de ensambles comunitarios con
historias de ensamblaje diferentes vy
estructuras diversas simulados mate-
maticamente bajo el supuesto de origen
comun. Los temas fundamentales y las
cuestiones controversiales del analisis
de parsimonia tales como la eleccion de
los grupos externos e internos, la
utilizacion de caracteres continuos, el
pesado de caracteres y el apoyo de
grupos (Goloboff 1998) o la interpreta-
cion de la optimizacion de los cambios
(Forey et al. 1992) merecen una
consideracion cuidadosa para extender
el uso de la parsimonia en la investiga-
cion del ensamblaje comunitario. Del
lado de la ecologia, la vaguedad del
concepto de comunidad y el descrédito
de la concepcion de comunidad como
co—ocurrencia de especies son obstacu-
los filoséficos para la aplicacion del
analisis de parsimonia al estudio del
ensamblaje comunitario. Sin embargo,
estas posibles deficiencias no invalidan
la eficiencia operativa que el analisis
podria alcanzar (ver McCoy y Shrader—
Frechette 1994).

Aunque las consideraciones preceden-
tes imponen cautela a una interpretacion
simplista de nuestros resultados,
pueden atenderse algunos indicios. La
tendencia global mas aparente en el
arbol de relaciones de ensamblaje de la
estepa de llanura baja - bosque
xerofitico de banco es el cambio hacia
las comunidades con especies o0
condiciones ambientales indicadoras de
mayor estrés hidrico (mas aridas o mas
salinas) que se agrupan después del
quinto nodo (Figura 2). En particular, el
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gran numero de autapo—presencias en
el bosque xerofitico parece responder a
la fuerte discontinuidad ambiental entre
la matriz mas general y los cordones
que dan asiento al bosque, una comuni-
dad histéricamente considerada
“edafica”, condicionada por un suelo o
subsuelo pobre y con buen drenaje
(Parodi 1940, Cabrera 1949). Al
respecto, es interesante notar que los
cordones que sustentan al bosque se
habrian originado entre 5000 y 3000
afios antes del presente (Cavallotto
2002) y que alrededor de 3500 afios
antes del presente el clima de la zona
habria pasado de unas condiciones
humedas—subhumedas a aridas—
subhumedas (Prieto 1996, Iriondo 1999)
como consecuencia de una migracion
hacia el norte de los centros anticicloni-
cos (Prieto 1996). Segun la hipétesis
alternativa tradicional (Cabrera 1949,
Vervoorst 1967, Cabrera 1976), las
autapo—presencias del bosque xerofitico
podrian expresar una diferencia de
acervo fitogeografico entre el bosque y
las comunidades del entorno. Los
resultados de este capitulo y el capitulo
uno de esta tesis no corroboran esa
hipotesis, pero no puede descartarse
que un analisis fitogeografico mas
detallado aporte evidencia a favor. En
cuanto al arbol del pantano de planicie
costera, los eventos mas sugestivos son
las numerosas autapo—presencias del
bosque hidrofitico y las sinapo—
presencias locales que aparecen en los
ultimos nodos (Figura 4). Al igual que en
el caso del bosque xerofitico, no es
posible descartar que las primeras
eventualmente expresen la hipotesis
tradicional (Cabrera 1976) de diferencia
de acervo fitogeografico entre el bosque
hidrofitico y las comunidades del
entorno. Las sinapo—presencias locales
podrian indicar un aumento de la
influencia del acervo local de especies
de la estepa sobre la estructura del
pantano (cf. Figuras 2 y 4 y Tablas 2 y
3). Al respecto, es interesante notar que

en tanto que el ensamblaje del pantano
debioé comenzar entre 2900 y 2000 afios
antes del presente —conforme terminaba
la regresion del mar holocenico vy
comenzaba la deposicion de sedimentos
fluviales que fue trasladando la zona de
maximo gradiente salino del Rio de la
Plata (Cavallotto 2002; Cavallotto,
Violante y Parker 2004)- entre 1700 y
1000 afios antes del presente toda la
zona posiblemente experimentd un
cambio climatico hacia condiciones de
relativa mayor humedad (Prieto 1996;
Cavallotto, Violante y Parker 2004). Mas
dificil es vislumbrar los posibles efectos
especificos que sobre la organizacion
de estas comunidades pudieron tener la
aparicion de paleoaborigenes, la
extincién de la megafauna pleistocénica
y los disturbios naturales que parecen
haberse producido en el area durante el
Holoceno (Prieto 1996). Finalmente, es
importante destacar que las conjeturas
presentadas aqui no son contradictorias
de la robusta evidencia empirica que
sefala a los factores edaficos asociados
con las caracteristicas topograficas
como los principales condicionantes
ambientales de la variacion de la
estructura de la vegetacion en la Pampa
Deprimida (Perelman, Ledn y
Oesterheld 2001; Chaneton, Perelman y
Leon 2005). Las hipotesis presentadas
aqui tampoco contradicen la evidencia a
favor de los efectos del pastoreo sobre
la dinamica de la vegetacion de esa
area (Ledn, Rusch y Oesterheld 1984;
Sala et al. 1986, Chaneton et al. 2002).
La evaluacion desarrollada en este
capitulo es coherente con esas obser-
vaciones, a las que contribuye con el
examen de la dimension historica de la
posible organizacion comun de grupos
de comunidades. Con este analisis, no
pretendo ofrecer una integracion ex-
haustiva entre los aspectos teoricos y
aplicados del analisis de parsimonia y
las claves del ensamblaje de las
comunidades de la Reserva El Destino.
En su lugar, mi intencién fue examinar
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estas comunidades con una aproxi-
macioén complementaria al estudio tra-
dicional de la vegetacion (Noy—Meir vy
Van der Maarel 1987), dentro de una
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

SEGUNDA PARTE: ANALISIS DEL BOSQUE XEROFITICO

CAPITULO 3: ESTRUCTURA DE STAND *

INTRODUCCION

La sintesis de la teoria moderna
orientada a procesos sobre el ensam-
blaje de las comunidades de plantas
(Grime 1977, 1979; Austin 1986; Noy—
Meir y Van der Maarel 1987; Keddy
1992; Zobel 1992; Ricklefs y Schluter
1993a; Parker y Pickett 1998; Weiher y
Keddy 1999; Wilson 1999; Wilson y Lee
2000; Hirao, Murakami y Onoyama
2005) sugiere seis condicionantes
principales: la disponibilidad de especies
del acervo regional, las limitaciones a la
dispersion, la configuracion del paisaje,
las restricciones ambientales —incluidos
los impactos de los disturbios—, las
interacciones bioticas y los elementos
estocasticos de la contingencia histo-
rica. Las caracteristicas de cualquier
unidad ecolégica —una regidén, un
paisaje o un ensamble local de
especies— se consideran modeladas por
las influencias externas y por los
procesos internos actuando en forma
conjunta y secuencial (Zobel 1992,
1997; Ricklefs y Schluter 1993b; Parker
y Pickett 1998; ver el capitulo dos de
esta tesis) y la comunidad es percibida
dentro de wuna jerarquia espacio—
temporal de estructuras en la que los
niveles jerarquicos se relacionan por
diferentes conjuntos de procesos (Zobel
1992, 1997; Ricklefs y Schluter 1993b;
cf. Parker y Pickett 1998). La disponibili-
dad de especies y las restricciones
geograficas tienen una influencia directa
sobre la organizacion comunitaria en el
nivel regional. El nivel regional y el nivel
local suelen articularse a través de la

configuracion del paisaje y las condicio-
nes ambientales (Ricklefs y Schluter
1993b, Zobel 1997). Las restricciones
que impone el ambiente local actuan
como un filtro para las especies del
acervo regional que carecen de las
caracteristicas necesarias para sobrevi-
vir en las condiciones locales. A su vez
esas caracteristicas de la historia de
vida (Grime 1977, 1979; Grubb 1977;
Tilman 1986, 1990) de las especies que
logran traspasar el filtro ambiental
suelen determinar el resultado del
ensamblaje local de acuerdo a sus
respuestas a los factores abidticos y a
las interacciones bitticas (Keddy 1992,
Zobel 1992, 1997, Ricklefs y Schluter
1993b). También puede ocurrir que los
factores que operan en forma directa a
escalas mayores o los factores estocas-
ticos, que actuan transversalmente
sobre toda la jerarquia comunitaria,
condicionen crucialmente el ensamblaje
local (Connor y Simberloff 1979; Ricklefs
y Schluter 1993a; Samuels y Drake
1997; Hirao, Murakami y Onoyama
2005).

El bosque xerofitico bonaerense o “talar”
(Subdistrito Platense del Distrito Central
del Espinal Periestépico, Lewis vy
Collantes 1973) forma una estrecha
banda que nace en el extremo norte de
la provincia de Buenos Aires y corre
paralela a la costa argentina del Rio de
la Plata hasta el sur del actual partido de
Punta Indio, donde se bifurca en dos
brazos. Uno de los brazos se interna por
los partidos de Chascomus, Castelli,
Dolores, Maipu y General Juan
Madariaga. El otro brazo bordea la costa
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bonaerense hasta la Laguna de Mar
Chiquita. Ambos brazos se reunen a la
altura de la ciudad de General Juan
Madariaga (Vervoorst 1967). Este
bosque se caracteriza por la dominancia
de Celtis tala y otras especies arboreas
—siempre arboles de maderas duras y
crecimiento lento— acomparfiados por un
sotobosque de hierbas, algunos
arbustos y enredaderas (Vervoorst
1967, Lewis y Collantes 1973, Torres
Robles y Tur 2005, ver el capitulo dos
de esta tesis). Sostiene una rica fauna
de vertebrados (Fundacién Centro de
Estudios y Proyectos del Ambiente —
Fundacion CEPA- 1989, Voglino et al.
2005), especialmente aves (Cueto 1996,
Voglino et al. 2005). El talar es tradicio-
nalmente considerado una comunidad
edafica o al menos fuertemente condi-
cionada por el sustrato que la sustenta
(Parodi 1940, Cabrera 1949, Vervoorst
1967, Lewis y Collantes 1973, Cabrera
1976, ver el capitulo dos de esta tesis).
Sdlo ocupa sitios con relieves positivos,
caracterizados por la presencia de
suelos con poca estructura, pobres en
nutrientes, aunque ricos en calcio,
relativamente mas humedos que los
suelos del resto de los bosques secos
periestépicos del centro de Argentina,
pero mejor drenados que la mayoria del
resto de los suelos de la depresion del
Salado (Vervoorst 1967, Lewis vy
Collantes 1973). Plausiblemente, el
segundo gran condicionante de la
estructura de los talares es el disturbio
de origen humano. Al igual que el resto
de los bosques xerofiticos argentinos,
estos bosques estan sujetos a intensa
alteracion cultural desde el siglo
dieciocho (Barbaro 1994, Morello 2004).
Los disturbios mas importantes son el
desmantelamiento completo del bosque
y su suelo para la apertura y explotacion
de canteras de calcareo, la tala rasa de
fracciones para la implantacion de
huertas, y la extraccion de madera para
su uso como lena (Parodi 1940, Cabrera
1949, Vervoorst 1967, Lewis y Collantes

1973). Como consecuencia de esta
ultima actividad, algunos fragmentos de
bosque han sido completamente
arrasados, otros han sido abandonados
luego de talas mas o menos selectivas e
intensas y unos pocos han quedado
relativamente inalterados. Actualmente,
los talares estan considerados uno de
los tipos de bosques mas amenazados
del pais por la expansion de las
fronteras  agropecuaria, urbana 'y
turistica (Moorello 2004). Los bosques
secos periestépicos argentinos estan
muy pobremente representados en el
sistema de reservas del pais (Brown y
Pacheco 2005). Especificamente, los
talares bonaerenses estan protegidos
en muy pocas reservas: un pufiado de
pequefias reservas privadas y munici-
pales ya implementadas o en gestion
(Torres Robles y Tur 2005), la Reserva
Privada Campos del Tuyu (aprox. 5 ha
de talares, Cagnoni y Faggi 1993), la
Reserva Cientifica Otamendi (aprox. 9
ha de talares, Chichizola 1993), la
Reserva Natural Isla Martin Garcia
(aprox. 20 ha de talares, Lahitte y
Hurrell 1994) y la Reserva de Biosfera
Parque Costero del Sur (PCS), que
sostiene extensos talares (2363 ha,
Goya et al. 1992). Dentro de ésta ultima,
aproximadamente 274 ha de talares
pertenecen a la Reserva El Destino (ver
el prélogo de esta tesis) que incluye un
importante sector de bosque libre de
disturbio de origen humano al menos
desde principios de siglo y diversos
sectores con distinta edad de abandono
de practicas de corte (comunicacion
personal de Ricardo Pearson 1987). Los
talares de El Destino estan considera-
dos como los mejor preservados dentro
del PCS (Fundaciéon CEPA 1989, Arturi
2005). La Reserva El Destino ha sido
recientemente identificada como un area
prioritaria para la conservacion de los
talares en razon de presentar grandes
fragmentos continuos de bosque
cerrado y, a la vez, alta diversidad y
contraste de distintas unidades de
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paisaje, lo que podria favorecer a la
fauna dependiente de alta heterogenei-
dad de habitat (Stupino, Arturi y Frangi
2004).

La unidad de analisis de los bosques en
el nivel local suele ser el stand. Se
puede considerar como stand a cual-
quier area de bosque cuya estructura se
diferencie de la que se observa en las
adyacencias (Lindenmayer y Franklin
2002). La caracterizacion de la estruc-
tura de stand esta comunmente basada
en un conjunto de medidas individuales
simples, especialmente de los arboles, a
partir de las cuales se derivan descripto-
res que se consideran informativos
(Stone y Porter 1998, McElhinny et al.
2005). En este capitulo mi objetivo
general es describir y comparar la
estructura de stand de la vegetacion
lefiosa de un fragmento de talar longevo
y dos fracciones de talares con creci-
miento post—corte de la Reserva El
Destino. La hipdtesis de trabajo que
guia este analisis supone que las
condiciones edaficas de los sitios y sus
respectivas  historias de  disturbio
condicionaron las respuestas de los
arboles con arreglo a sus estrategias de
vida y determinaron las estructuras de
stand de los sitios estudiados. Para
explorar y ajustar estos supuestos
generales, atiendo tres objetivos
parciales: 1) caracterizar la composicion
especifica del dosel del bosque, las
abundancias y las estructuras poblacio-
nales de tamanio de las especies de
arboles presentes y las propiedades de
los suelos en el fragmento de talar
longevo y en las fracciones de talares
con crecimiento post—corte; 2) relacionar
las caracteristicas estructurales con las
estrategias de vida de los arboles, las
propiedades de los suelos y las historias
de disturbio; 3) interpretar los resultados
a través de hipotesis especificas
basadas en la teoria moderna sobre el
ensamblaje local de las comunidades de
plantas en general y de los bosques en

particular. Ademas de proveer indicios
sobre los procesos de organizacion de
los talares en el nivel local, los resulta-
dos de este analisis pueden proveer
informacion  relevante para  guiar
acciones de conservacion, restauracion
y manejo (Aber 1987, Franklin 1988,
Tyrrell y Crow 1994, O’Hara 1998) en
estos bosques en rapida desaparicion.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio y toma de datos

Tanto el fragmento de talar longevo
como las dos fracciones de talares con
crecimiento secundario ocupan bancos
de conchillas formados por valvas
desarticuladas, fragmentos de valvas y
gravas de tosca sueltas que se encuen-
tran en una posicion intermedia con
respecto al rio (sistema Il de cordones
de playa; Cavallotto 1996, 2002;
Cavallotto, Violante y Parker 2004)
dentro del conjunto de bancos costeros
del Rio de la Plata que sostienen al talar
entre las cotas de 5y 2,5 msnm (ver el
capitulo dos de esta tesis). En esta
posicion, el talar se desarrolla sobre un
Leptosol (International Society of Soil
Science, International Soil Reference
and Information Centre y Food and
Agriculture Organization of the United
Nations —ISSS, ISRIC y FAO- 1998);
que esta comprendido en la unidad
cartografica “M1” de Sanchez et al.
(1976, ver el capitulo dos de esta tesis);
y se presenta predominantemente como
bosque cerrado continuo (Stupino, Arturi
y Frangi 2004).

Bosque longevo — Veintiséis parcelas
de 10 x 20 metros fueron dispuestas al
azar a lo largo de los ejes longitudinales
de los bancos de conchillas con mas de
15 metros de ancho que forman el
sistema |l de cordones de playa
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(Cavallotto 1996, 2002; Cavallotto,
Violante y Parker 2004) en el area de
maxima proteccion de la Reserva El
Destino. Se abarcoé todo el rango de
este sistema de cordones, desde el mas
cercano al rio —costero o externo— hasta
el mas interno (Figura 1). En cada
parcela, la especie y el perimetro a la
altura del pecho del tronco principal y
las ramas laterales fueron registrados
para todos los arboles enraizados de
mas de 1,25 metros de altura. La
densidad de plantulas (arboles jovenes,
entre la emergencia y la expansion de
las primeras hojas normales) y/o
juveniles (arboles jovenes con menos de
1,25 metros de altura, excluyendo a las
plantulas) por especie fue registrada en
tres rangos: menos de 5, entre 5 y 40,
mas de 40 plantulas y/o juveniles por
parcela. Una calicata de un metro de
profundidad fue abierta en el banco mas
externo, otra en el intermedio y otra en
el mas interno (Figura 1). Se midieron
las profundidades de los horizontes A,
AC y C. Se tomaron muestras para
determinar en laboratorio: la textura
(densimetro, Gaucher 1971) de los dos
horizontes superiores, el pH
(suelo:agua=1:2,5) y la conductividad
(extracto de saturacion del suelo,
Gaucher 1971) de los tres horizontes, y
los contenidos totales de C (Walkley—
Black reducido modificado por Richter;
Richter, Massen y Mizuno 1973), N
(Kjeldahl; Conti, Richter y Giufré 1976),
P extraible (Olsen; Olsen et al. 1954,
que esta considerado como el mejor
meétodo para estimar la disponibilidad de
fésforo en suelos calcareos, Cade-
Menun y Lavkulich 1997) y calcio,
magnesio, potasio y sodio intercambia-
bles (extraccion con NH,OAc 1N pH 7;
Richter, Conti y Maccarini 1982) del
horizonte superior.

Stands con crecimiento secundario —
Se tomaron muestras en dos stands que
sufrieron tala mas o menos selectiva y
sostenida de Celtis tala, con mas de 30

afos de crecimiento secundario libre de
corte. No existe informacion precisa
sobre las practicas de corte, la fecha de
comienzo de las actividades ni los
volumenes de extraccion. Uno de estos
stands ocupa bancos situados alrededor
de 1000 metros desde la costa del rio y
no presenta recuperacion aparente de
C. tala. El otro stand ocupa bancos
situados a mas de 1200 metros desde la
costa del rio y presenta regeneracion de
C. tala por rebrote de los tocones
remanentes de los arboles cortados. En
cada uno de los stands, se dispusieron
al azar nueve parcelas de 10 x 20
metros y se abrid una calicata de un
metro de profundidad (Figura 1). La
toma de medidas y muestras se realiz6
de igual forma que en el bosque
longevo.

Caracterizacion y comparacion de las
estructuras de stand

Para describir formalmente las variantes
estructurales que se observan dentro
del bosque longevo, se aplicoé un anali-
sis factorial de correspondencias (AFC;
Benzecri 1973, Greenacre 1984). El
AFC es un método de exploracion de
datos especialmente disefiado para
sintetizar grandes tablas de contingen-
cia, es decir, frecuencias tabuladas de
acuerdo a dos criterios cruzados. Una
tabla de F unidades de muestra (filas)
en las que se miden C variables
(columnas) se puede representar como
una nube de F puntos en un sistema de
ejes C-dimensional, donde las
coordenadas son las frecuencias
observadas en cada unidad para cada
variable. En todo analisis factorial se
busca un sistema de ejes ortogonales —
autovectores— de baja dimensionalidad
que atraviese la nube de puntos en las
direcciones de mayor dispersion o
variacion de las coordenadas estandari-
zadas de alguna manera, con el fin de
revelar la estructura de los datos. En el
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AFC, el objetivo es encontrar una
expresion grafica que ubique cercanas
entre si a las variables que tienen
similares perfiles —distribuciones
condicionadas— a través de las unidades
de muestra, cercanas entre si a las
unidades de muestra que tienen perfiles
similares a través de las variables, y
mutuamente proximas o lejanas entre si
a las variables y las unidades de
muestra que correlacionan positiva o
negativamente en los datos y se apartan
de lo que cabria esperar en condiciones
de independencia entre ellas. La logica
del AFC esta basada en el analisis de
chi—cuadrado de independencia (Sokal y
Rohlf 1995). Si n¢ es la frecuencia
observada en la celda fc de la filafy la
columna ¢, n.. es el numero de
observaciones totales, n«/n =p;. €s la
frecuencia relativa observada en la
celda fc, la suma de las ps. de todas las
flas en cada columna, p. es la
frecuencia relativa observada en la
columna c, y la suma de las ps. de todas
las columnas en cada fila, pr, es la
frecuencia relativa observada en la fila f,
entonces las distribuciones de frecuen-
cias de las variables son independientes
de las unidades de muestra si se
cumple p«=ps. pc para todas las celdas.
El estadistico chi—cuadrado:

, C

Nie—N_Pr.Pe)’ /NPt Pe
=1 c=1

M T

X2 =

—

mide la discrepancia entre los datos y la
hipotesis de independencia. El procedi-
miento del AFC busca sucesivamente
los ejes ortogonales que mejor aproxi-
man al modelo de independencia con
respecto a los cuales centra y repre-
senta los perfiles de las filas y las
columnas observadas ponderadas por
sus respectivas frecuencias relativas, de
manera que expresa las similitudes
respectivas y las discrepancias con
respecto a la independencia, que se
miden por la inercia global del sistema:

F,
X2/n..= £ (Pe—Pr.Pc)? / Pr.Peo
f=1c=1

De esta manera, cada nuevo eje lleva
asociada la maxima contribucion
residual posible de inercia:

min (F, C) -1
X3/n..= T A3
k =1

A% = autovalor del eje k

Este analisis se aplicé a las frecuencias
observadas de troncos principales en
clases de diametro a la altura del pecho
—dap— por especie (ver Figura 3) en las
26 parcelas estudiadas en el bosque
longevo (ver Figura 1). Los diametros
fueron calculados suponiendo que los
troncos presentan areas transversales
circulares. Las coordenadas de las
parcelas en los primeros cinco ejes del
AFC fueron luego utilizadas como
variables resumen para la clasificacion
de las parcelas mediante un analisis de
agrupamiento de k-medias (AKM,;
Hartigan 1975), previa corroboracion del
supuesto de normalidad mediante los
estadisticos g1 y g2 de simetria y
kurtosis (Sokal y Rohlf 1995). EI AKM
reparte un conjunto de unidades de
muestra en k grupos, de forma tal que
cada unidad pertenezca al grupo cuyo
centroide es el mas cercano -en
distancia euclidea— a la unidad. Todo el
procedimiento se realizd mediante los
modulos de analisis de corresponden-
cias y analisis de agrupamientos del
programa Statistica (StatSoft 1999). Los
grupos de parcelas resultantes fueron
considerados muestras representativas
de distintos stands, es decir, fragmentos
con estructuras diferentes, del bosque
longevo. La racionalidad de este
procedimiento reside en que la diversi-
dad especifica (composicion) y de
tamafios de diametros pueden ser,
particularmente en bosques templados,
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buenos sucedaneos de varios atributos

de la estructura vertical y horizontal.
Entonces, estos analisis multivariados
pueden reflejar la complejidad estructu-
ral (McElhinny et al. 2005) del bosque
longevo y sus variantes, y facilitar su
clasificacion.

Se calcularon la densidad de los arboles
(arboles por parcela), el area basal de
los arboles (suma de las areas transver-
sales de los troncos principales mas las
ramas laterales) por parcela, el numero
promedio de ramificaciones a la altura
del pecho (tronco principal mas ramas
laterales) por arbol por parcela, y la
desviacion estandar, el minimo y el
maximo de los dap por parcela para el
total de los arboles para el bosque
longevo en su conjunto y para los
stands de bosque longevo y los stands
con crecimiento secundario por sepa-
rado. Las tres primeras variables
también fueron calculadas para las

Figura 1. Localizacion de los sitios
de estudio en el bosque xerofitico
de la Reserva El Destino. Los
bancos ocupados por bosque estan
representados en blanco, las areas
deprimidas del entorno, en grises
oscuro y claro (a mas y a menos de
2,5 msnm, respectivamente). Las
diagonales estan trazadas paralelas
a la costa del rio. 1= area de
bosque longevo, 2= area con
crecimiento post—corte. La banda
intermedia comprende la zona
peridoméstica alterada. a = detalle
del sitio y la muestra en el bosque
longevo. Los cuadrados rojos,
verdes y amarillos representan las
parcelas que luego fueron
clasificadas como unidades de
muestra de distintos stands (los
colores corresponden a los
utilizados en la Figura 3, ver el
texto). b y ¢ = detalles de los sitios
y las muestras en los stands
secundarios cercano al rio e
interno, respectivamente. Los
cuadrados blancos representan las
parcelas que se utilizaron como
unidades de muestra. Las estrellas
indican las cinco calicatas.

principales especies por separado. Los
datos fueron utilizados para comparar
los stands por medio de analisis de
Kruskall-Wallis y comparaciones
multiples a posteriori de Dunn (Daniel
1978). Los atributos estudiados suelen
variar significativamente entre stands
longevos y secundarios, en particular en
bosques templados. La densidad es una
medida del espacio promedio entre
arboles. Cambia entre stands longevos
y secundarios cuando en los ultimos ya
se ha producido sobresaturacion, pero
no aun auto-raleo. El area basal es
indicativa de la biomasa del stand. El
grado de ramificacion podria variar entre
stands longevos y secundarios en casos
como el de estudio, en que la principal
especie cortada presenta rebrote de
tocones. La desviacion estandar del dap
suele correlacionar con distintos indices
de complejidad estructural y suele ser
indicativa de la diversidad de micro—
habitats dentro del stand. Los grandes
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arboles suelen ser los que presentan
huecos ocupados por animales silves-
tres, su presencia suele ser un buen
indicador de la existencia de biomasa
arborea muerta en pie y de troncos
caidos. Las abundancias relativas de las
principales especies suelen diferen-
ciarse entre stands longevos y secunda-
rios en bosques templados mas que la
riqueza, que es una variable mas
afectada en los bosques tropicales
(McElhinny et al. 2005). También fueron
calculadas, para las muestras del
bosque longevo en su conjunto y para
los stands de bosque longevo y los
stands con crecimiento secundario por
separado, las frecuencias relativas de
parcelas donde se detectaron plantulas
y/o juveniles, las medianas del rango de
densidad de plantulas y/o juveniles por
especie, y las distribuciones de frecuen-
cias de los arboles (troncos principales)
en clases de dap (incrementos de 5 cm)
por especie. Las estructuras de tamarios
observadas fueron contrastadas con
una funcibn exponencial esperada
f(x)=,3e"3" donde f(x) es la frecuencia
esperada de individuos de tamafio x.
Esta distribucion fue elegida para la
comparacién porque genera una curva
en forma de J invertida, que es un
patron usualmente esperado para
especies dominantes en stands longe-
VOS con poco o ningun disturbio (Muller
1982) e indica regeneracion activa en el
stand (ver McElhinny et al. 2005). Para
las poblaciones de arboles que alcanza-
ron los requisitos numéricos, se puso a
prueba la bondad de ajuste a esta
funcion (hipétesis nula = las frecuencias
de arboles en clases de tamafo de dap
estan distribuidas segun una funcién
exponencial negativa) usando el
estadistico D? de Pearson (Meyer 1972).

RESULTADOS
Bosque longevo

Abundancias y estructuras de
tamanos de los arboles — La especie
dominante del dosel es Scutia buxifolia.
Le sigue en importancia Celtis tala.
Jodina rhombifolia y Schinus longifolius
son especies menos abundantes vy
Sambucus australis es una especie rara.
Todas las especies, pero principalmente
S. buxifolia y C. tala tienden a presen-
tarse agrupadas. C.tala es la unica
especie con mas de dos ramificaciones
en promedio por arbol (Tabla 1). Las
medianas de la desviacion estandar de
los dap, el minimo dap y el maximo dap
en las 26 parcelas resultaron
respectivamente 9,3 (min=4,8;
max=18,4), 0,8 cm (min=0,3 cm;
max=5,7 cm) y 39,2 cm (min=25,0 cm;
max=51,6 cm). La distribucion de
tamafios de S. buxifolia (Figura 2a)
queda relativamente bien descripta por
el modelo exponencial (D*=17,9; gI=9;
0,025<p<0,050). EI ajuste pobre en
parte podria deberse a truncamiento de
la muestra en la primera clase de
tamano, pero las plantulas y juveniles de
esta especie solo aparecen esporadi-
camente (Tabla 1). La distribucién de
tamafios de C. tala fluctia y presenta
tres picos dentro de una tendencia
general decadente (Figura 2b). Su
ajuste a la distribucion exponencial es
muy pobre (D?=73,7; gl=9; p<<0,005).
No se detectaron plantulas ni juveniles
de esta especie en todo el bosque
longevo (Tabla 1). Jodina rhombifolia
muestra una distribucion de tamarfos
con forma de J invertida y presenta
numerosas plantulas, S. Jlongifolius
muestra una estructura de tamafos con
forma de campana truncada a la izquier-
da y presenta baja densidad de plantu-
las (Figuras 2c y 2d, Tabla 1). Se detec-
taron abundantes plantulas del arbol
exotico Ligustrum lucidum (Tabla 1).
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Tabla 1. Descriptores de la estructura de stand del bosque xerofitico longevo de la
Reserva El Destino. M = mediana. N = 26 para los dos primeros descriptores. Los dos
ultimos descriptores dependen de la presencia de la especie cuantificada. Para
‘ramificaciones por arbol”: N S. buxifolia = 26! N C. tala = 25= N J. thombifolia = 18= N S. longifolius = 8»
N s austraiis = 8. Para “plantulas y juveniles” ver f = frecuencia relativa de presencia por
parcela (N = 26) de plantulas y/o juveniles. Parcela = 200 m>.

DESCRIPTOR DENSIDAD AREA BASAL RAMIFICACIONES PLANTULAS
indvs. por parcela dm? por parcela por ARBOL por parcela Yy JUVENILES
ESPECIE M (min-max) M (min-méax) M (min-max) f M
Scutia buxifolia 15  (1-128) 38,66 (1,1-102,2) 1,67 (1,1-42) 034 5-40
Celtis tala 11 (0-21) 44,38 (0,0-138,9) 2,11 (1,3-10,0) 0,00
Jodina rhombifolia 2 (0-11) 0,57 (0,0-11,2) 1,10 (1,0-3,00 1,00 > 40
Schinus longifolius 0 (0-9) 0,00 (0,0-20,8) 1,00 (1,0-1,7) 0,12 <5
Sambucus australis 0 (0-2) 0,00 (0,0-3,8) 1,50 (1,0-3,00 0,50 5-40
Ligustrum lucidum 0 (0-0) 0,00 (0,0-0,0) —_ 0,92 >40
Total 30 (6-148) 94,42 (42,1 -472) 1,80 (1,4-43) — _

Figura 2. Distribuciones de frecuencias de los diametros a la altura del pecho de las
principales especies de arboles en el bosque xerofitico longevo de la Reserva El Destino.
N = numero total de arboles>1,25 m de altura. Marca de la clase de tamafio = tamafio
promedio de la clase. Barras = frecuencias observadas. Puntos unidos por lineas =
frecuencias esperadas bajo el modelo exponencial (ver el texto).

a: S. buxifolia - N=584 b: C. fala - N=267
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Suelos - Las profundidades del
horizonte A y, consecuentemente, del
limite superior del horizonte AC gra-
dualmente incrementan desde el banco

mas externo, a través del banco
intermedio, hasta el banco interior
(Tabla 2). Correlativamente, hay un

cambio gradual de texturas mas finas a
texturas mas gruesas tanto en el
horizonte A como a mayor profundidad.
Desde el mas externo hasta el mas
interno, los bancos presentan concen-
traciones mas o menos similares de
carbono y nitrégeno en el horizonte A,
pero la concentracion de fésforo
extraible en el banco mas externo es
aproximadamente la mitad de la de los
bancos intermedio e interior. Las
variaciones de pH, conductividad vy

concentracion de sodio intercambiable
en el horizonte A indican (ver
Etchevehere 1976) que la salinidad de
los suelos de los bancos aumenta hacia
el rio y a profundidad. El suelo del
banco interno tiene alto pH, aunque
menor que nueve a través de todo el
perfil, que puede ser atribuido (ver
Sanchez et al. 1976) a su alta concen-
tracion de calcio intercambiable que, al
menos en el horizonte A, practicamente
duplica la de los suelos de los bancos
costero e intermedio. Contrariamente,
las concentraciones de magnesio y
potasio intercambiables en el horizonte
A descienden gradualmente desde el
banco costero hacia el banco interno
(Tabla 2).

Tabla 2. Propiedades de los suelos del bosque xerofitico longevo de la Reserva El Destino (ver
texto). % tg/tfs = porcentajes de tierra gruesa (particulas=200 pm)/arena (200 uym>particulas=50
pm)/limo (50 ym>particulasz2 pym)/arcilla (2 pm>particulas).

PROPIEDAD HORIZONTE- pH CE TEXTURA C N P Ca Mg~ K Na
PROFUNDIDAD cm mS/cm % tgitfs % %  ppm meq/100 g
BANCO
COSTERO A 0-25 7,2 1,1 franca 26 03 28 145 50 13 56
0/44/33/23
AC 25-56 97 2,3 franca - - = = = = =
0/49/29/21
Cc 56 - + 10,0 1,9 - - = = = = =
INTERMEDIO A 0-37 6,7 1,7 franca 32 03 58 140 34 09 30
0/47/35/18
AC 37-77 9,6 7.4 franca - = = = = = =
1/41/38/20
C 77 -+ 9.8 2,0 - = = = = = =
INTERIOR A 0-43 8,2 0,6 arenoso-franca 26 03 55 332 10 06 02
5/71/13/5
AC 43-74 8,8 0,5 arenosa - = = = = = =
15/79/3/2
C 74 -+ 8,9 0,3 - = = = = = —
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Clasificacion y caracterizacion de los
stands — Como resultado del AFC vy el
AKM, las parcelas estudiadas en el
bosque longevo fueron asignadas a tres
conjuntos, con una relacion 1,177:0,690
de la distancia euclidea promedio entre
los centroides de los grupos a la
distancia euclidea promedio dentro de
los grupos. Los tres conjuntos resultan-
tes son considerados muestras repre-
sentativas de diferentes stands longe-
vos, los que de aqui en adelante son
arbitrariamente llamados SP1, SP2 y
SP3 (Figura 3). El stand SP1 com-
prende la fraccion del bosque longevo
que ocupa los bancos situados a unos
1000 m de la costa del Rio de la Plata
(ver Figura 1). Este stand esta caracteri-
zado por la presencia de arboles de S.
buxifolia de menos de 15 cm de dap,
arboles de J. rhombifolia de mas de 30

cm de dap y una poblacion de S.
longifolius que abarca varias clases de
tamafio (Figura 3). Los stands SP2 y
SP3 comprenden dos aspectos del
bosque que ocupan los bancos situados
a mas de 1200 m de la ribera del rio (ver
Figura 1). SP2 esta caracterizado por la
presencia de arboles de C. tala de
menos de 30 cm de dap, arboles de S.
buxifolia de mas de 15 cm de dap,
individuos de S. australis con dap entre
7,5y 15 cm y arboles de J. rhombifolia
con dap entre 15 y 22,5 cm. SP3 esta
caracterizado por la presencia de
arboles de C. tala de mas de 30 cm de
dap y arboles de J. rhombifolia de
menos de 30 cm de dap y por la
presencia de individuos de S. australis
de menos de 7,5 cm de dap y de mas
de 15 cm de dap (Figura 3).

2TEJE 2
AV=0,23
1’5_I=19,3A: o5 Sa3
SP3
DE i-g=0,85 [ O
14 Jr2
L] 0
Clur1 sat - Cf4  DEeg=124
0,5{DE eg=1,23-..._ ] Jré4
e, o ct1 Sa2
0 O ot ||
[ | [ | ~Jr3 ct2vm
-0,5- Sh2 g N
SI2 W Sb3 Gp3
= Sb4 =059
SP1 O B Sb5 i-g=0,
SIS|  DE eg=1,06 AV=0,32
15 | | | _ 1=26,9%
15 =1 -0,5 0 0,5 1 15

Figura 3. Clasificaciéon de stands del bosque xerofitico longevo de la Reserva El Destino. 1y 2 = ejes
del andlisis factorial de correspondencias, AV = autovalor, | = inercia porcentual. Los cuadrados rojos,
verdes y amarillos representan las coordenadas de las parcelas finalmente clasificadas como
unidades de muestra de los stands SP1, SP2 y SP3 respectivamente. Las marcas “Xxn” indican las
coordenadas de las respectivas especies en las clases de tamarfio de diametro correspondientes: Ct =
Celtis tala, Sb = Scutia buxifolia, SI = Schinus longifolius, Jr = Jodina rhombifolia, Sa = Sambucus
australis; 1 a 5 = clases de tamafo: incrementos de 10 cm para Ct y de 7,5 cm para el resto de las
especies. DE = distancia euclidea promedio calculada por el analisis de agrupamiento de k—medias:
i—g = dentro de los grupos, eg = entre los centroides de los grupos adyacentes en la figura.
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Estructuras de stand — SP1, SP2 y
SP3 no difieren significativamente en la
densidad total de arboles, el area basal
total y el numero promedio global de
ramificaciones por arbol. En SP1, la
desviacion estandar de los dap y el dap
maximo son significativamente menores
que en SP3. SP1 esta dominado por S.
buxifolia y sostiene significativamente
mayor densidad de S. buxifolia que los
otros dos stands longevos (Tabla 3). En
este stand, la distribucion de tamafos
de esta especie (Figura 4a) no ajusta a
la funcién exponencial (D2=48,7; gl=9;
p<<0,005). Por su parte, la distribucion
de tamanos de C. tala (Figura 4b) es
similar a la estructura de la poblacion
del bosque longevo tomado en su
conjunto (Figura 2b), es decir, muestra
fluctuaciones dentro de una tendencia
general decadente. Schinus longifolius
también presenta una estructura de
tamanos virtualmente idéntica a la de la
especie en el bosque longevo en su
conjunto (cp. Figuras 4c y 2d), en este
caso debido a que la poblacion esta
practicamente restringida a este stand.
Jodina rhombifolia muestra una distribu-
cion de tamafios con forma de J
invertida (Figura 4d). SP2 y SP3 estan
codominados por S. buxifolia y C. tala,
aunque éste ultimo domina en SP3 por
area basal. SP2 sostiene significativa-
mente mayor area basal de S. buxifolia
que SP3, y ambos SP2 y SP3 sostienen
significativamente mas alta densidad
(SP2) o mayor area basal (SP3) de C.
tala que SP1 (Tabla 3). En SP2, las
distribuciones de tamafos de S.
buxifolia y C. tala no ajustan al modelo
exponencial (D*=40,4 y D?=65,3
respectivamente; gl=9; p<<0,005). La
estructura de C. tala repite el patrén
observado en el conjunto del bosque
longevo (cp. Figuras 4f y 2b). En tanto
que los adultos de las otras especies del
dosel son escasos en este stand, sus
plantulas y juveniles muestran abundan-
cias variables (Tabla 3). En SP3, la
distribucién de tamafios de S. buxifolia

(Figura 4g) ajusta a la funcion exponen-
cial (D?=12,3; gl=9; 0,100<p<0,250). De
manera concordante, las plantulas y
juveniles de esta especie son abundan-
tes en este stand (Tabla 3). La distribu-
cion de tamanos de C. tala (Figura 4h)
no ajusta al modelo exponencial
(D%=45,7; gl=9; p<<0,005) y repite el
patron observado en el conjunto del
bosque longevo (Figura 2b). Jodina
rhombifolia presenta una estructura de
tamafios con forma de J invertida
(Figura 4i) y numerosas plantulas (Tabla
3).

Stands con crecimiento secundario

Estructuras de stand - EI stand
cercano al rio (ver Figura 1), de aqui en
adelante arbitrariamente denominado
SSNR, estd dominado por S. buxifolia
seguido por S. longifolius (Tabla 3). La
estructura de tamafios de S. buxifolia
(Figura 5a) no ajusta a la funcién
exponencial (D?=83,3; gl=9; p<<0,005).
Schinus  longifolius  presenta una
distribucién de frecuencias de individuos
cercana a la regularidad entre las clases
de 5 a 30 cm de dap (Figura 5b). El
stand interno (ver Figura 1), de aqui en
adelante arbitrariamente denominado
SSR, esta dominado por S. buxifolia
seguido por C. tala (Tabla 3). Scutia
buxifolia presenta una distribucion de
tamafios con forma de J invertida
(Figura 5c), pero la bondad de ajuste al
modelo exponencial es pobre (D?=20,0;
gl=9; 0,010<p<0,025). La mayor parte
de los arboles de C. tala estan dentro de
las clases de 5 a 15 cm de dap (Figura
5d). En este stand, la tercera especie en
orden de abundancia es S. longifolius
(Tabla 3), que presenta una estructura
de tamanos con forma de campana
(Figura 5e). SSNR y SSR no difieren
significativamente en densidad de
arboles ni en area basal total, pero SSR
sostiene un promedio de ramificaciones
por arbol significativamente mas alto
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que el de SSNR (Tabla 3). También densidad y area basal de C. tala que
SSR sostiene significativamente mayor =~ SSNR (Tabla 3).

Tabla 3. Descriptores de la estructura de stands longevos (SP1, SP2 y SP3) y stands con crecimiento
secundario (SSNR y SSR) del bosque xerofitico de la Reserva El Destino. Para cada stand figuran, en
la primera columna, medianas y, en la segunda columna entre paréntesis, minimos y maximos
correspondientes para las seis primeras variables. DAP = diametro a la altura del pecho. Para
“plantulas y/o juveniles” la primera columna indica f = frecuencia relativa de presencia por parcela y la
segunda columna la mediana del rango de abundancia. N sp1 =7, N sp2=9, N gp3= 10, N ssng =9 Y
N ssr = 9 para todos los descriptores y especies excepto 1) los siguientes casos de “ramificaciones
por arbol” N C. tala = 6, N S. longifolius = 51 N J. rhombifolia = 4 en SP1, N S. longifolius = 37 N J. rhombifolia = 61
N S. australis = 4 en SPZ, N J. rhombifolia = 8, N S. australis = 4 en SP3a N C. tala = 2, N J. rhombifolia = 1 en SSNR y
N s jongiius = 8 €n SSR; y 2) las medianas de la abundancia en “plantulas y/o juveniles” (ver f).
Parcela = 200 m”>. H K-W = estadistico de KruskalWallis. S y NS indican, respectivamente, una
diferencia significativa o no entre stands para los parametros cuantificados, con una probabilidad de
error P<0,05. Los stands con la misma letra en la tercera columna de cada fila difieren
significativamente entre si (comparaciones multiples de Dunn; a = 0,20; k = 5).

STAND SP1 SP2 SP3 SSNR SSR
H K-W
DENSIDAD
individuos por parcela
Scutia buxifolia 32 (17 - 128) ab 12 (6 -22) ac 13 (1-32) bd 62 (45-115) cd 23 (12 - 55) 273 S
Celtis tala 4 (0-16) a 15 (8-21)ab 11 2-17) ¢ 0 (0-3)bcd 14 (4-32)d 270 S
Schinus longifolius 3 (0-9)a 0 0-2)b 0 (0-0)acd 14 (3-18) bc 1 (0-6)d 30,7 S
Jodina rhombifolia 1 0-11) 1 (0-5) 5 (0-11)ab 0 (0-4)a 0 (0-00b 17,7 S
Sambucus australis 0 (0-0) 0 0-1) 0 0-2) 0 (0-0) 0 0-0) 125 S
Total 37 (20 - 148) 30 (20-41) a 27 (6-59) b 82 (51-129) ab 47 (24-77) 192 S
AREA BASAL
dm? por parcela
Scutia buxifolia 62,9 (48-102) ab 43,8 (23-65) c 6,8 (1-34) acd 41,1 (21-56)d 28,8 (13-51)b 294 S
Celtis tala 14,9 (0-30)a 444 (21-62) b 80,8 (29-139)ac 0,0 (0-1) bcd 37,8 6-66)d 325 S
Schinus longifolius 3,2 (0-21) 0,0 (0-20) a 0,0 (0-0) bc 30,0 (12-67)ab 8,2 (0-31)c 299 S
Jodina rhombifolia 0,0 (0-8) 0,2 (0-3) 1,1 (0-11)ab 0,0 (0-0) a 0,0 (0-0)b 183 S
Sambucus australis 0,0 (0-0) 0,0 0-2) 0,0 (0-4) 0,0 (0-0) 0,0 0-0) 124 S
Total 949  (69-119) 88,3  (73-110) 97,2 (42-147) 73,0 (47 -108) 813  (48-119) 46 NS
RAMIFICACIONES
por ARBOL por parcela
Scutia buxifolia 1,6 (1,3-4,2) 1,6 (1,1-2,1) 1,9 (1,3-3,0) 1.5 (1,2-2,0) 1,8 (1,5-2,7) 7,5 NS
Celtis tala 2,3 (1,3-3,5) 1,8 (1,5-23) a 2,3 (1,3-10,0) 2,0 (2,0-2,0) 4,0 (1,9-87) a 145 S
Schinus longifolius 1,0 (1,0-1,7) 1,0 (1,0-1,5) — 1,0 (1,0-1,3) 1,0 (1,0-1,5) —_—
Jodina rhombifolia 1,3 (1,0-1,8) 1,5 (1,0-2,0) 1,3 (1,0-3,0) 1,3 (1,3-1,3) — —
Sambucus australis —_ 1,0 (1,0-3,0) 2,0 (1,5-3,0) —_ —_— —_—
Total 1,6 (1,4-3,9) 1,7 (1,5-2,0) a 2,3 (1,5-43)b 1,4 (1,2-21)bc 24 (1,7-44)ac 19,8 S

DESVIO. ST. de DAP 87 (4,8-10,6)

[

93 (71-117)bc 134 (6,0-184)ade 6,0 (50-71)bd 59 (48-71)ce 256 S

MINIMO DAP en cm 1,0 (0,6 - 3,8) 1,1 (0,3-5,7) 0,6 (0,3-2,2) 0,6 0,3-1,9) 1,1 (0,6 - 3,3) 7,3 NS
MAXIMO DAP en cm 31,7 (25,0-45,0)a 382 (31,0-51,0) 47,1 (34,7-51,6) abc 30,6 (251-379) b 312 (188-398)c 214 S
PLANTULAS ylo
JUVENILES

Scutia buxifolia 0,00 _— 0,11 <5 0,80 5-40 0,00 —_— 0,00 _— —_
Celtis tala 0,00 0,00 0,00 —_— 0,00 —_— 0,00 — —_
Schinus longifolius 0,29 <5 0,11 <5 0,00 0,00 _— 0,00 —
Jodina rhombifolia 1,00 5-40 1,00 5-40 1,00 >40 0,56 5-40 0,11 <5 —
Sambucus australis 0,00 0,78 <5 0,60 5-40 0,00 _— 0,00 —
Ligustrum lucidum 1,00 > 40 1,00 > 40 0,80 5—40 0,78 5-40 0,22 5—40 —
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Figura 4. Distribuciones de frecuencias de los diametros a la altura del pecho de las principales
especies de arboles en los stands longevos (SP1, SP2 y SP3) del bosque xerofitico de la Reserva El
Destino. N = numero total de arboles>1,25 m de altura. Marca de la clase de tamafio = tamafio
promedio de la clase. Barras = frecuencias observadas. Puntos unidos por lineas = frecuencias
esperadas bajo el modelo exponencial (ver el texto).
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25 125 225 325 425 >50 25 125 225 325 425 >50 25 125 225 325 425 >50
F d: J. rhombifolia - SP1 - N=30 e: S. buxifolia - SP2 - N=114 f: C. tala - SP2 - N=135
R 60
E 4 30
C 40
U 20
E 10
N i \\\ 20
S :|-‘:‘¥/
| 0 [ 0 - 0
A 25 125 225 325 425 >50 25 125 225 325 425 >50 25 125 225 325 425 >50
g: S. buxifolia - SP3 - N=130 h: C. tala - SP3 - N=94 i: J. rhombifolia - SP3 - N=52
120 40+—
20 5
80
20
10
40
:4 10 h
\*
. 25 125 225 325 425 >50 0 25 125 225 325 425 >50 ¢ 25 125 22,5'_|32,5 425 >50

MARCA DE LA CLASE DE TAMANO (cm)

Suelos — Los stands SSNR y SSR indican salinidad en aumento desde la
difieren en la profundidad de los superficie hacia la profundidad en SSNR
horizontes edaficos, pero éstos no vy salinidad baja a través de todo el perfil
presentan variaciones texturales muy del suelo en SSR. En el horizonte A del
marcadas, ni en superficie ni a mayor suelo, la concentracion de calcio
profundidad (Tabla 4). Ambos stands intercambiable es mas alta en SSNR
presentan concentraciones similares de  que en SSR, en tanto que las concen-
carbono y nitrégeno en el horizonte A, traciones de magnesio y potasio
pero la concentracion de fésforo intercambiables son ligeramente supe-
extraible en el stand SSNR es aproxi- riores en SSR que en SSNR (Tabla 4).
madamente la mitad de la del stand

SSR. Los valores de pH, conductividad

y concentracion de sodio intercambiable
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Figura 5. Distribuciones de frecuencias de los diametros a la altura del pecho de las principales
especies de arboles en los stands con crecimiento secundario (SSNR y SSR) del bosque xerofitico de
la Reserva El Destino. N = numero total de arboles>1,25 m de altura. Marca de la clase de tamafio =
tamafio promedio de la clase. Barras = frecuencias observadas. Puntos unidos por lineas
frecuencias esperadas bajo el modelo exponencial (ver el texto).

a: S. buxifolia - SSNR - N=665
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b: S. longifolius - SSNR - N=105
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c: S. buxifolia - SSR - N=263
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d: C. tala - SSR - N=145
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0
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0
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e: S. longifolius - SSR - N=22

.

0
25 125 225 325 425

>50

MARCA DE LA CLASE DE TAMANO (cm)

0
25 125 225 325 425

=50

Tabla 4. Propiedades de los suelos de los stands con crecimiento secundario (SSNR y SSR) del
bosque xerofitico de la Reserva El Destino (ver texto). % tg/tfs = porcentajes de tierra gruesa
(particulas=200 pm)/arena (200 pm>particulas=50 pm)/limo (50 ym>particulas=2 pm)/arcilla (2

pm>particulas).

PROPIEDAD HORIZONTE- pH CE TEXTURA C N P Ca” Mg~ K Na’
PROFUNDIDAD cm mS/cm % tgitfs % %  ppm meq/100 g
STAND
SSNR A 0-27 8,0 0,5 franco-arenosa 39 04 58 420 15 08 03
26/51/13/9
AC 27-46 84 0,8 arenosa —_— = e e e e e
76/22/1/2
C 46 -+ 84 36 = = = = = =
SSR A 0-40 7.9 0,7 franco-arenosa 35 03 135 321 19 15 03
10/59/15/16
AC 40-59 8,6 0,3 arenosa - = = = = = =
6/84/5/6
C 59 - + 84 04 - = = = = = —

84
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Comparacion de los stands longevos
y los stands con crecimiento
secundario

El stand SSNR no difiere significativa-
mente de SP1 en ninguna variable de
abundancia y tampoco difiere de SP2 ni
de SP3 en area basal total. SSNR si
sostiene  significativamente mayor
densidad total de individuos que SP2 y
SP3, significativamente menor promedio
de ramificaciones por arbol que SP3,
significativamente menor desviacion
estandar de los dap que SP2 y SP3, y
significativamente menor dap maximo
que SP3 (Tabla 3). Scutia buxifolia
presenta significativamente mas area
basal en SSNR que en SP3, de igual
manera que S. longifolius, pero con
respecto tanto a SP2 como a SP3. Por
otra parte, SSNR presenta significativa-
mente menor densidad y area basal de
C. tala que SP2 y SP3, y significativa-
mente menor densidad y area basal de
J. rhombifolia que SP3 (Tabla 3). SSR
no difiere significativamente en la
densidad y el area basal total de arboles
con respecto a ningun stand longevo.
SSR si sostiene significativamente
mayor promedio de ramificaciones por
arbol que SP2. SSR tiene significativa-
mente menor desviacion estandar de los
dap que SP2 y SP3, y significativamente
menor dap maximo que SP3. Ademas,
SSR sostiene significativamente menor
densidad y area basal de J. rhombifolia,
pero mayor densidad y area basal de S.
longifolius que SP3, y menor area basal
de S. buxifolia que SP1. SSR no difiere
significativamente en densidad o area
basal de C. tala con respecto a ninguno
de los stands longevos. El promedio de
ramificaciones por arbol de C. tala es
significativamente mayor en SSR que en
SP2 (Tabla 3). La estructura de tamarios
de C. tala en SSR es muy similar a la
que la especie presenta en el bosque
longevo, excluidas las clases de gran
tamano (cp. Figuras 5d y 2b).

DISCUSION

Caracteristicas estructurales del
bosque longevo y de los stands con
crecimiento secundario

El talar longevo de la Reserva El
Destino presenta cinco especies de
arboles en el dosel, 1566 arboles/ha vy
46,73 m%ha de area basal total (prome-
dios de las medianas que figuran en la
Tabla 3). En este bosque se identifica-
ron tres stands diferentes: uno cercano
al rio, SP1, dominado por S. buxifolia, y
dos interiores, SP2 y SP3, codominados
por C. tala'y S. buxifolia. Esta configura-
cion local equipara con el patron
regional que Goya et al. (1992) detecta-
ron mediante el analisis de fotografias
aéreas del PCS: SP1 corresponde al
“‘bosque de S. buxifolia”, que ocupa
bancos cercanos al Rio de la Plata, y
SP2 y SP3 corresponden al “bosque de
C. tala — S. buxifolia”, que ocupa bancos
internos. La continuidad de este patron
a través de la region indica que el stand
costero SSNR vy el stand interno SSR
pueden ser verosimilmente considera-
dos contrapartes con crecimiento post—
corte de los stands longevos SP1 y SP2
o SP3 respectivamente. En tanto que
las diferencias en las propiedades
fisicas de los suelos de SSNR y SP1
generan dudas sobre su corresponden-
cia, la equiparacion entre SSR y SP2 se
refuerza por las similitudes de sus
suelos. Las diferencias en las propieda-
des quimicas de los respectivos suelos
pueden en cierta medida soslayarse
porque el estatus de los nutrientes en
stands que fueron sometidos a corte es
usualmente transitorio (Canham y Marks
1985, Vitousek 1985). En este escena-
rio, SSNR alcanzé, después de mas de
treinta afios de crecimiento secundario,
la densidad y el area basal total de
arboles y grado de ramificacion por
arbol de su contraparte longeva SP1.
Por su parte, SSR alcanzé la misma
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densidad y la misma area basal total de
arboles que sus contrapartes longevas,
SP2 o SP3, pero no su complejidad
estructural (cf. los valores de desviacion
estandar de los dap). También presenta
SSR disimilitudes parciales con sus
posibles contrapartes longevas en el
grado de ramificacién por arbol (cf. SSR
y SP2) y en el maximo dap alcanzado
(cf. SSR y SP3).

Estructuras de tamanos y estrategias
de las poblaciones de arboles

Las distribuciones de frecuencias en
clases de tamaiio de las poblaciones de
arboles estudiadas revelan distintos
patrones: Scutia buxifolia muestra
histogramas con forma de J invertida.
Este patron es caracteristico de
poblaciones en regeneracion, estables o
en expansion, tolerantes a la sombra
(Muller 1982, Mc Cune y Cottam 1985),
aunque también puede enmascarar
mosaicos de grupos de arboles toleran-
tes o intolerantes a la sombra de igual
tamafio o edad (Bonnicksen y Stone
1981). Las estructuras de tamarios de S.
buxifolia en el bosque longevo sugieren
una poblacion con individuos en todas
las clases de tamafo, con arboles
medianos sobre—representados en SP2
y con plantulas, juveniles y arboles
jovenes concentrados en SP3 y SP1.
Scutia buxifolia presenta varias caracte-
risticas tipicas de las especies toleran-
tes al stress (en el sentido de Grime
1977, 1979), tales como formar bancos
de plantulas y tener habito perennifolio,
hojas coriaceas, madera muy dura y
florecimiento y fructificacion erratica
(Murriello, Arturi y Brown 1993). Las
estructuras de tamafos de C. tala
muestran  fluctuaciones con picos
positivos y negativos dentro de una
tendencia general decadente. Este
arreglo recuerda el llamado modelo
ondulante de estructura de edades (Hett
y Loucks 1976), que comunmente

ajustan las poblaciones tolerantes a la
sombra. Los histogramas de C. tala son
analogos en los tres stands longevos, lo
que pone de manifiesto que no hay
agrupamiento diferencial por tamanos
por stand. Esto permite inferir que los
pulsos de reclutamiento no fueron
dependientes de la apertura de grandes
claros, sino de pequefios disturbios,
tales como caidas de arboles. Celtis tala
parece formar bancos de semillas, tiene
habito caducifolio y hojas mesomarficas,
florece a continuacién del pico de
produccion de hojas que coincide con el
periodo de maxima productividad, a
comienzos de la primavera (Murriello,
Arturi y Brown 1993) y puede regene-
rarse vegetativamente con expansion
lateral debajo de un dosel mas o menos
abierto (ver los datos sobre ramificacion
de esta especie en la Tabla 3). Todas
estas caracteristicas sugieren que C.
fala es una especie competitiva (en el
sentido de Grime 1977, 1979), con
cierta tolerancia a la sombra (ver Ruiz
Selmo 1998, Boffi Lissin et al. 1999, cf.
Boffi Lissin 1993). En el bosque
longevo, Jodina rhombifolia muestra
bajo numero de adultos, distribuciones
de tamafos con forma de J invertida y
alto reclutamiento, caracteristicas que
sugieren que ésta es una poblacion en
expansion (ver de Urquiza 1999, Filloy
2000). Tanto en los stands longevos
como en los stands con crecimiento
secundario las estructuras de tamafos
con forma de campana de S. longifolius
recuerdan al patron esperado para las
poblaciones pioneras, de especies
intolerantes a la sombra (Mc Cune y
Cottam 1985).

Respuestas poblacionales a las
condiciones edaficas de los sitios

En el bosque longevo, el suelo del
banco cercano al rio presenta horizon-
tes de menor espesor y material
originario a menor profundidad que los
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suelos de los bancos internos. También
presenta este suelo textura mas fina y
presumiblemente la napa freatica mas
cercana a la superficie que los suelos de
los bancos internos (ver Arturi 1997a,
Arturi y Goya 2004), asi como también
mayor concentracion de sodio y menor
concentracion de fésforo y calcio. La
profundidad del solum —horizontes A y
AC- puede tomarse como un indicador
general del nivel de fertilidad del suelo.
La compactacion del horizonte C
posiblemente dificulte el desarrollo de
raices finas a profundidad (Sanchez et
al. 1976). La textura fina normalmente
restringe la percolacion de agua vy
asociada a una napa freatica poco
profunda puede dificultar la absorcién de
agua y nutrientes por anoxia y afectar
negativamente el funcionamiento de las
lefiosas (Nambiar y Sands 1993,
Kozlowski 1997), de manera que podria
ser crucial para los arboles xerofiticos
del talar (Arturi 1997a, 1997b; Arturi y
Goya 2004). La salinidad puede producir
estrés hidrico o efectos negativos
directos. La combinacion de exceso de
agua y salinidad tiene efectos negativos
sinérgicos (Kozlowski 1997). Por su
parte, el fésforo (Son y Gower 1992) y el
calcio (Black 1968, Goldberg 1982,
Federer et al. 1989) son nutrientes
criticos en los bosques. Con abundante
sustento empirico y diverso sustento
tedrico (Givnish 2002), es generalmente
admitido que las plantas perennifolias
estan favorecidas en los suelos infértiles
en tanto que las deciduas estan
favorecidas con respecto a las primeras
en condiciones de sequia estacional. En
una revisién reciente, Givnish (2002)
critica los modelos mas conocidos y
presenta un nuevo modelo, que esta
basado en la maximizacion de la
ganancia de carbono de la planta
completa e incorpora hallazgos novedo-
sos sobre las relaciones entre la
fotosintesis, el contenido de nitrégeno
de las hojas y la arquitectura y la
longevidad foliar. Este modelo tiene tres

téerminos centrales: el crecimiento
durante la estacién favorable, el
crecimiento durante la estaciéon desfavo-
rable y la amortizacion de los costos de
construccion de las hojas. En general,
las caducifolias tienen ventaja en el
primer término y las perennifolias tienen
ventaja en el ultimo. En cuanto al
segundo termino, las ventajas relativas
para cada habito dependen de cuan
restrictivas son las condiciones am-
bientales durante la estacion desfavora-
ble, cuanto se reduce la fotosintesis y
cuanto aumenta el costo de producir
raices. Bajo estas consideraciones
(Givnish  2002), los suelos pobres
favorecen a las perennifolias en tanto
que las caducifolias son favorecidas si
hay una diferencia estacional marcada
en el retorno neto de los nutrientes a la
planta desde las hojas, lo cual es
especialmente posible cuando las
condiciones favorables de temperatura,
disponibilidad de agua y luz ocurren
simultdneamente. Las perennifolias a
menudo tendran mayor tolerancia a la
sombra que las caducifolias, pero la
foliacion temprana de las deciduas en
bosques templado—frios, favorecida por
la simultaneidad de las condiciones
productivas, puede ayudar a conferirles
tolerancia a la sombra. Dentro de un
mismo stand, las ventajas de las
perennifolias y las caducifolias pueden
ser parcialmente dependientes de la
frecuencia. Por ejemplo, un arbol
perenne puede aumentar mas su
fotosintesis durante la estaciéon desfavo-
rable si esta rodeado de arboles
deciduos que si esta rodeado de arboles
perennes. Si las productividades
anuales en ambos habitos se equiparan,
entonces es posible que haya coexis-
tencia estable a escala local. La
segregacion espacial de la dominancia
de las especies del dosel que se
observa en el bosque longevo de la
Reserva ElI Destino podria estar
relacionada al gradiente de stress
edafico que aumenta hacia el rio y a la
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simultaneidad de las condiciones
favorables a la produccion hacia
comienzos de primavera. Scutia

buxifolia, un arbol perennifolio putativa-
mente tolerante al stress, predomina en
sitios con probable stress -el stand
costero SP1- mientras que C. tala, que
es deciduo, parece tener mejor
desempeiio competitivo en  sitios
estacionalmente mas favorables -los
stands internos SP2 y SP3-. La
prevalencia del patron espacial de
dominancia a través de todo el PCS
(Goya et al. 1992) sugiere que esta
hipdtesis puede extenderse a la region.
Como prediccion, se desprende que C.
tala podria excluir competitivamente a S.
buxifolia en suelos mas ricos en
nutrientes que los de los stands SP2 y
SP3. Al respecto, es interesante notar
que existen algunos stands puros de C.
tala (Vervoorst 1967, Goya et al. 1992),
mas alejados del rio que SP2 y SP3
(sistema | de cordones de playa;
Cavallotto 1996, 2002; Cavallotto,
Violante y Parker 2004), cuyas condi-
ciones edaficas no fueron estudiadas.

Respuestas poblacionales al talado

Los dos patrones de colonizacién de
grandes claros creados por talado
(Whitmore 1989) son reconocibles en
los stands con crecimiento secundario:
1) Schinus Iongifolius, potencialmente
un arbol pionero intolerante a la sombra,
fue el mas exitoso colonizador en
SSNR, y 2) ambos, S. longifolius y el
supuesto tolerante a la sombra C. tala,
colonizaron SSR, C. tala esencialmente
mediante rebrote de tocones. EI modo
de reclutamiento de S. buxifolia, tanto
en SSNR como en SSR, recuerda el de
los arboles tolerantes a la sombra con
regeneracion desacoplada de |la
apertura de grandes claros. La historia
de talado de estos sitios es pobremente
conocida. Por un lado, se podria
suponer que SSR, que es mas accesi-

ble, podria haber sido talado y abando-
nado primero, de manera que habria
tenido mas tiempo de recuperacion que
SSNR. Por esta razén, C. tala podria
haber desplazado competitivamente al
pionero S. longifolius —cambio floristico
mediado por caracteristicas
diferenciales de la historia de vida
(Pickett, Collins y Armesto 1987)- en
SSR, pero no aun en SSNR. Por otro
lado, es fehaciente que los stands
longevos SP1, SP2 y SP3 han estado
libres de talado por mucho mas tiempo
que cualquiera de los stands con
crecimiento secundario. Sin embargo,
SP1 sostiene menos C. tala y mas S.
longifolius que SSR (las diferencias no
son estadisticamente significativas, pero
ver Tabla 3 y Figura 4b vs Figura 5d vy
Figura 4c vs Figura 5e). Por lo tanto, las
diferencias estructurales entre stands no
pueden estar solamente relacionadas
con eventuales diferencias de tiempo
transcurrido desde el ultimo talado. En
cambio, el modelo de stress edafico
propuesto arriba puede explicar Ila
ausencia de C. tala en el stand costero
SSNR y su regeneracion en el stand
interior SSR.

Consecuencias para la gestion

El stand es la unidad en la que usual-
mente se implementan las acciones de
gestion (O’Hara 1998). En términos
aplicados, la adecuacion de las descrip-
ciones de las estructuras de stand de un
bosque puede ser juzgada por su utili-
dad en la prescripcion de practicas de
manejo. Un proyecto de manejo debe
hacer confluir la caracterizacion del
bosque que se quiere sostener, el
diagnostico de los riesgos que corre y
las propuestas para asegurar sus
condiciones (Stone y Porter 1998).
Mediante el analisis presentado en este
capitulo, se han distinguido en la
Reserva El Destino tres stands de talar
longevo estructuralmente distintos y se
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ha encontrado que stands con mas de
treinta afos de crecimiento post—corte
recuperaron solo parcialmente los
atributos y la complejidad de las
estructuras de las leflosas de sus
contrapartes longevas. Estudios previos
muestran que la alteracion humana de
los talares afecta también su vida
silvestre. Por ejemplo, poblaciones de
Zonotrichia capensis (Statius Miuller,
1776) —Emberizidae— que habitan
stands severamente clareados modifica-
ron o perdieron el dialecto tipico cantado
por las poblaciones de stands longevos.
Las anomalias fueron relacionadas a los
cambios acusticos producidos por la
alteracion de la estructura del bosque
(Tubaro, Segura y Handford 1993). En

El Destino, los ensambles de aves
insectivoras, frugivoro—insectivoras vy
granivoras presentaron mayores

abundancias en los stands SP2 y SP3
que en el stand SSR (comunicacion
personal de Cueto 1996, Cueto 1996,
Cueto y Lopez de Casenave 2000).
Estas diferencias fueron relacionadas a
la menor altura del dosel, la menor
cobertura de arboles fructificantes y la
menor cobertura del sotobosque en
SSR que en SP2 y SP3. Las caracteris-
ticas y la representatividad de los talares
de El Destino (Fundaciéon CEPA 1989;
Stupino, Arturi y Frangi 2004; Arturi
2005; ver la introduccion de este
capitulo) hacen que estos bosques
merezcan una gestion preponderante-
mente orientada a la conservacion. A
menudo existe una correlacién positiva
entre la variedad y/o complejidad
estructural y los elementos de biodiver-
sidad de los sistemas forestales. Se
espera que los bosques con una
variedad de stands y complejidades
estructurales sostengan una diversidad
concomitante de recursos y de especies

que los utilizan (Franklin 1988,
McElhinny et al. 2005). Entonces, la
conservacion de un bosque que
presenta variaciones estructurales sera
mas efectiva si atiende a la preservacion
y la recuperacion de los distintos
estados (Franklin 1988). En la Reserva
El Destino es relevante conservar los
distintos stands longevos y permitir que
los stands secundarios prosigan su
recuperacion, de manera que los
valores de las caracteristicas cuantitati-
vas, tales como tamafio maximo de dap
-y con ello, posiblemente, troncos
caidos y detritos—, altura y cobertura
total del dosel, puedan aumentar. La
rehabilitacion puede ser la mejor opcion
para recuperar las peculiaridades
estructurales cualitativas de los estados
longevos de los bosques (Ashby 1987,
Franklin 1988). En el caso de los talares
de El Destino, restaurar el patron de
ramificacion, la diversidad en las
estructuras de tamafios y la estructura
del sotobosque puede ser crucial para
recuperar diversos micro—habitats y
mantener la biodiversidad asociada. El
control del arbol exdtico invasor L.
lucidum (ver Tabla 3) deberia ser una
prioridad de restauracion (ver Ruiz
Selmo 1998; de Urquiza 1999; Filloy
2000). Existen en El Destino y sus
vecindades numerosos fragmentos de
bosque nativo casi muerto bajo un dosel
continuo de estos arboles de creci-
miento rapido y altura mayor que los
autoctonos.  Adicionalmente a su
importancia intrinseca, las acciones
para la restauracion tendrian un valor
agregado si se las disefia de manera
que sirvan para poner a prueba las
hipotesis que aqui se han propuesto
sobre el ensamblaje de los bosques
estudiados (ver Ashby 1987).
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

SEGUNDA PARTE: ANALISIS DEL BOSQUE XEROFITICO

CAPITULO 4: ESTABLECIMIENTO DE Celtis tala Planchon *

INTRODUCCION

Las caracteristicas de la historia de vida
condicionan las respuestas de las
distintas especies de plantas a los
factores abidticos y a las interacciones
bidticas y, por lo tanto, pueden tener
una influencia decisiva en la composi-
cion y la coexistencia en las comunida-
des locales (Grime 1977, 1979; Grubb
1977, Tilman 1986, 1990; ver el capitulo
tres de esta tesis). En los bosques
templados, en particular, se espera que
los factores estocasticos sean menos
importantes que en otras comunidades
mas ricas y con menor densidad de
individuos reproductivos por especie,
por ejemplo los bosques tropicales
(Nakashizuka 2001). Las caracteristicas
de la historia de vida difieren a lo largo
del desarrollo de las plantas. Las que se
manifiestan en las primeras etapas
pueden ser cruciales para la suerte de
cada especie, porque las fases iniciales
son sumamente vulnerables. La etapa
entre la germinacion de la semilla y el
establecimiento de un juvenil indepen-
diente es particularmente riesgosa para
las plantas lefiosas. La plantula recién
emergida ya no tiene la capacidad de
resistir las condiciones adversas que
puede soportar la semilla y, al mismo
tiempo, aun no alcanza la robustez
fisica que puede lograr a mayor edad
(Kitajima y Fenner 2000). Esta fase
suele ser un “cuello de botella” para las
poblaciones de plantas y es comun que
sus demografias queden condicionadas
por las restricciones ambientales,
bidticas e historicas que los individuos

afrontan durante esta etapa de desarro-
llo. La plantila de reclutamiento
normalmente refleja la heterogeneidad
espacio—temporal de estas restriccio-
nes. La sombra de dispersion de los
propagulos puede ser modificada por
predacion, parasitismo, muerte ©
germinaciéon diferenciada. La distribu-
cion subsiguiente de plantulas emergi-
das puede a su vez ser modificada por
supervivencia y mortalidad diferenciada.
En este escenario, las condiciones del
sitio en el que los propagulos caen y las
caracteristicas de la historia de vida que
modelan el curso de la germinacion de
las semillas y el desarrollo y la supervi-
vencia de las plantulas y los juveniles
pueden considerarse condicionantes
primarios de los patrones de distribucion
de las plantas adultas (Grubb 1977,
Harper 1977, Grime 1979, Werner 1979,
Grime y Hillier 2000).

El “tala”, Celtis tala, es un arbol mas o
menos comun en los bosques secos
argentinos. Es la lefiosa dominante o
co—dominante de mayor constancia en
el dosel del bosque xerofitico bonae-
rense o “talar’, que ocupa suelos
sueltos, alcalinos no salinos, desarrolla-
dos sobre relieves positivos (Vervoorst
1967, Lewis y Collantes 1973, Torres
Robles y Tur 2005, ver el capitulo tres
de esta tesis). Los adultos de C. tala son
arboles tortuosos, de 3 a 12 metros de
altura, con hasta 80 cm de diametro en
el tronco principal, que presenta gran
capacidad de regeneracion despues de
cortado, con ramificacion lateral. Las
ramas son zigzagueantes, con espinas
geminadas en los nudos y hojas ovales
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asimeétricas con borde dentado, caducas
desde el comienzo del otofio hasta fines
del invierno. La copa es globular. Los
tallos y las hojas forman fitolitos con
calcio (Dottori 1976; Fernandez
Honaine, Zucol y Osterrieth 2005). Las
flores del tala son estaminadas o
perfectas, inconspicuas. Los frutos son
drupas de entre 5 a 7 mm de ancho. El
exocarpo es de color naranja. El
exocarpo y las capas de transicion del
mesocarpo forman fitolitos con calcio
(Dottori 1990, Fernandez Honaine,
Zucol y Osterrieth 2005). Las capas
internas del mesocarpo y el endocarpo
se mineralizan y forman un pireno,
caracterizado por sus ornamentaciones
en forma de crestas y por una notable
acumulacion de calcio (Hunziker vy
Dottori 1976, Romanczuk y del Pero de
Martinez 1978, Dottori 1994). Este tipo
de fruto es tipicamente dispersado por
aves (Howe y Smallwood 1982). En
Buenos Aires, el tala florece desde
comienzos de septiembre y fructifica
desde finales de la primavera hasta
fines de abril, coincidentemente con el
periodo de maxima productividad
(Vervoorst 1967; Murriello, Arturi y
Brown 1993; Arturi 1997a). La viabilidad
de las semillas es de 3 a 4 afos. La
germinacion es epigea (Dottori 1994).
La emergencia se hace manifiesta en
los talares norbonaerenses entre
octubre y marzo (Arturi 1997a, Boffi
Lissin et al. 1999). El desplazamiento
temporal entre la finalizacion de la
fructificacion y la aparicion conspicua de
plantulas dudosamente se deba a algun
tipo de dormicién (ver Dottori 1994,
comunicacion personal de Nilda Dottori
2006, cf. Arturi 1997a). Es mas factible
que se deba a algun grado de retencion
de los frutos en los arboles hasta
después del invierno, o a algun grado de
quiescencia (Arturi 1997a) o mortalidad
por bajas temperaturas. Las plantulas
tienen cotiledones foliaceos verdes, con
los extremos distales bilobados (Dottori
1994, Figura 1). En conjunto, el habitat y

las  caracteristicas vegetativas vy
reproductivas del tala sugieren que ésta
es una especie calcicola (Parodi 1940,
Cabrera 1949, Tortorelli 1956, Vervoorst
1967, Hunziker y Dottori 1976) competi-
tiva (en el sentido de Grime 1977, 1979)
y con cierta tolerancia a la sombra (ver
Ruiz Selmo 1998, Boffi Lissin et al.
1999, el capitulo tres de esta tesis, cf.
Arturi 1997a, Boffi Lissin 1993). En
talares de la Reserva de Biosfera
Parque Costero del Sur (Fundacién
Centro de Estudios y Proyectos del
Ambiente —Fundacién CEPA- 1989), se
encontré que no existen limitaciones al
reclutamiento de tala determinadas por
baja disponibilidad de semillas. Sin
embargo, la densidad de plantulas
desciende en dos ordenes de magnitud
respecto a la densidad de propagulos y
la regeneracion de la especie es, en
definitiva, muy baja (ver Boffi Lissin
1993; Arturi 1997a, 1997b). En estos
talares (Goya et al. 1992), y especifica-
mente en los de la Reserva El Destino
(ver el capitulo tres de esta tesis), los
talas adultos muestran una distribucion
diferenciada, con menor densidad sobre
bancos relativamente cercanos a la
costa del Rio de la Plata que sobre
bancos interiores, aunque las densida-
des y las areas basales de arboles
totales no difieren significativamente
entre ambas situaciones. A su vez, no
se observan indicios de cambio en esta
estructura de distribucion que sugieran
que se trata de un estado transitorio
(Arturi 1997a, 1997b; Arturi y Goya
2004). En consecuencia, puede
pensarse que la viabilidad de las
semillas de tala es baja, o, mejor, que
hay alta predacion o parasitismo de
semillas, baja germinacion, alta mortali-
dad de plantulas o una combinacion de
estas condiciones con un resultado
diferenciado en el espacio, en el sentido
perpendicular a la costa del rio, que
condiciona la distribucion de los adultos.
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Varios factores ambientales y bioticos
han sido identificados como condicio-
nantes cruciales de la germinacion de
las semillas y la supervivencia de las
plantulas de lefiosas en los bosques.
Entre ellos, la disponibilidad de luz, las
caracteristicas del suelo —incluyendo la
disponibilidad de agua y nutrientes y los
disturbios a los que esta sometido- la
competencia, la predacion y el parasi-
tismo, la herbivoria y la micorrizacion
(Kitajima y Fenner 2000). El suelo es el
ambiente fisico—quimico natural de la
mayoria de las semillas y plantulas
recien emergidas. Es un sistema de
solidos, liquidos y gases en proporcion
variada. Los efectos de los depdsitos
minerales sobre la germinacion no son
muy conocidos, pero algunos son
inhibitorios a alta proporcion. Lo mismo
ocurre con alta acumulacion de materia
organica no soluble o broza. La agrega-
cion de las particulas solidas determina
la textura y la estructura del suelo.
Ambas afectan la distribucion y disponi-
bilidad del agua, los solutos y los gases,
que condicionan la germinacion y el
desarrollo de las plantulas. La mayoria
de los solutos inorganicos no tienen
efectos especificos sobre la germina-
cion, pero su disponibilidad es determi-
nante para el crecimiento de las
plantulas conforme se agotan las
reservas seminales. Algunos compues-
tos organicos solubles pueden tener
efectos inhibitorios y otros pueden ser
promotores de la germinacion. La fase
gaseosa del suelo contiene los compo-
nentes usuales de la atmdsfera modifi-
cados por la actividad respiratoria de los
organismos y, en general, una mayor
saturacion de vapor de agua. También
puede haber compuestos volatiles y
productos de metabolismos anaerdbicos
con distintos efectos sobre la germina-
cion y el establecimiento de las plantu-
las (Hilhorst y Karssen 2000). Por su
parte, los disturbios naturales, y también
los de origen humano, pueden cambiar
las condiciones abidticas y bitticas del

suelo, y con ello afectar el desarrollo
temprano de las plantas. Entre las
condiciones abioticas, los disturbios del
suelo suelen afectar el contenido de
humedad, la aireacion, el pH, la
concentracion de los nutrientes y la
incidencia de luz (Platt 1975, Tilman
1982, Vitousek vy Denslow 1986,
Canham 1988, Suding y Goldberg
2001). Entre las condiciones bidticas, la
reduccion de la competencia por
eliminacion de biomasa preexistente es
el efecto mas conocido (Tilman 1982,
Tilman y Pacala 1993, Tilman 1994,
Suding y Goldberg 2001), pero también
es posible que las alteraciones edaficas
afecten las jerarquias competitivas
(Suding y Goldberg 2001) o la micorri-
zacion (Kitajima y Fenner 2000, Suding
y Goldberg 2001) de las plantulas
emergidas con posterioridad. Al menos
en la Reserva El Destino y sus alrede-
dores, los suelos de los bancos de los
talares cercanos al rio tienen menor
disponibilidad de nutrientes, mayor
salinidad, textura relativamente mas fina
y menor incidencia de microdisturbios
que los suelos de los bancos de los
talares internos (Abraham 1980, Arturi
1997a, ver el capitulo tres de esta tesis).
El principal agente de microdisturbios en
los talares es el roedor cavicola
Ctenomys talarum (Thomas, 1898)
—Octodontidae—, que con su actividad
revierte el suelo y genera monticulos
que se caracterizan por un aumento de
la fraccion de particulas gruesas, el pH'y
la materia organica en la superficie, y
por una disminucion de las hierbas
arraigadas, con respecto al suelo
inalterado (Abraham 1980). En este
capitulo mi objetivo general es investigar
los efectos de las diferencias de los
suelos entre los talares cercanos y
lejanos al rio sobre las primeras fases
del desarrollo de C. tala, y relacionarlos
con la distribucion de los adultos en la
Reserva ElI Destino. En particular,
postulo que las caracteristicas edaficas
de los talares cercanos al rio podrian
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tener efectos negativos directos e
indirectos, mediados por disturbio, sobre
la emergencia, el establecimiento y la
supervivencia de las plantulas de C.
tala. Estas hipétesis generales fueron
parcialmente puestas a prueba a travées
de un experimento llevado a cabo en
invernaculo. Ademas de salvar las
dificultades habituales que se presentan
para el seguimiento cotidiano en campo
de los primeros estadios de desarrollo
de las plantulas (Fenner 1987), esta
modalidad permite  manipular las
condiciones experimentales y evitar las
peculiaridades temporales que pueden
provocar resultados sesgados en los
experimentos a corto plazo (Clark et al.
1999). Esta aproximacion puede ser un
complemento importante de otros
experimentos que pudieran desarro-
llarse a largo plazo bajo condiciones
naturales (Fenner 2000).

MATERIALES Y METODOS

Diseiio experimental

Realicé la experiencia en el invernaculo
de la Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales de la Universidad de Buenos
Aires. Disefié un experimento con dos
factores fijos cruzados, cada uno con
dos tratamientos experimentales:

Factor 1: origen del suelo

Tratamiento Ol: suelo de talar interno
Tratamiento OC: suelo de talar costero

Factor 2: disturbio, simulaciéon de
actividad cavadora

Tratamiento SD: suelo inalterado, sin
simulacion de actividad

Tratamiento CD: suelo alterado, con
simulacion de actividad

Por “suelo de talar interno” y “suelo de
talar costero” me refiero, respectiva-
mente, a muestras de horizonte A de los
Leptosoles (International Society of Soil
Science, International Soil Reference
and Information Centre y Food and
Agriculture Organization of the United
Nations 1998) o suelos de las unidad
cartografica “M1” de Sanchez et al.
(1976) del banco con talar mas externo
y del banco con talar mas interno del
sistema |l de cordones de playa de
Cavallotto (1996, 2002) (Cavallotto,
Violante y Parker 2004) dentro de la
Reserva El Destino. Esta franja sostiene
una porcion central, cerrada y continua
del bosque (Stupino, Arturi y Frangi
2004). Simulé la actividad cavadora de
C. talarum desagregando e invirtiendo
las muestras. Recolecté frutos maduros
de los adultos de tala a través del todo
el bosque longevo de la Reserva El
Destino (ver el capitulo tres de esta
tesis), durante la temporada de fructifi-
cacion del afio anterior al del experi-
mento. Para cada uno de los cuatro
tratamientos, sembré 56 semillas, con
sus pirenos, de a pares en 28 macetas
plasticas. Estas fueron periédicamente
regadas y mantenidas libres de male-
zas, de manera que los posibles efectos
de los tratamientos sobre la competen-
cia fueron deliberadamente excluidos
del experimento. Asiduamente, cambié
al azar la ubicacion de las macetas en el
invernaculo para evitar los efectos de
bloque. Realicé la siembra hacia fines
de abril y registré datos hasta fin de
noviembre.

Variables medidas y analisis
estadistico

Para una muestra de cada tipo de suelo,
se determinaron: la textura (densimetro,
Gaucher 1971), el pH (suelo:agua =
1:2,5), la conductividad (extracto de
saturacién del suelo, Gaucher 1971), los
contenidos totales de C (Walkley—Black
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reducido modificado por Richter;
Richter, Massen y Mizuno 1973), N
(Kjeldahl; Conti, Richter y Giufré 1976),
P extraible (Olsen; Olsen et al. 1954,
que esta considerado como el mejor
meétodo para estimar la disponibilidad de
fésforo en suelos calcareos, Cade-
Menun y Lavkulich 1997) y calcio,
magnesio, potasio y sodio intercam-
biables (extraccion con NH4OAc 1N pH
7; Richter, Conti y Maccarini 1982).

Para cada tratamiento experimental,
evalué tres variables: la emergencia, el
area cotiledonar y la sobrevida.

Emergencia — Registré el numero de
emergencias diarias. Consideré que las
plantulas estaban emergidas cuando
presentaban la mitad o mas de los
cotiledones fuera del suelo. Calculé las
razones porcentuales entre los numeros
totales de plantulas emergidas y de
semillas sembradas (N=224). Contrasté
la homogeneidad de las emergencias
totales finales de los cuatro tratamientos
mediante la prueba G,, y la igualdad de
las distribuciones temporales de las
emergencias acumuladas para los
cuatro tratamientos tomados de a pares
mediante la prueba de igualdad de
distribuciones de frecuencias de
Kolmogorov—Smirnov para dos
muestras (Sokal y Rohlf 1995).

Area cotiledonar - Trabajé con
submuestras de n=12 plantulas para
cada uno de los cuatro tratamientos
(N=48). Debido a mortalidad, los n
finales fueron: tratamiento OISD, n=8,
tratamiento OICD, n=8, tratamiento
OCSD, n=10, tratamiento OCCD, n=10
(N=36). Medi los largos maximo vy
minimo y el ancho de ambos cotiledo-
nes (Figura 1) de cada plantula a los 3,
6, 9, 12, 15, 20 y 30 dias después de la
emergencia. Al dia 30, los primeros
nomdfilos alcanzaron, en general, un
tamafio comparable al de los cotiledo-
nes. Adicionalmente medi los cotiledo-

nes de cada plantula al dia 40 de la
emergencia, pero no inclui estas
medidas en los calculos subsiguientes,
pues no cambiaron con respecto a las
del dia 30. Para cada plantula, calculé
las medidas promedios de ambos
cotiledones en cada dia de medicion.
Debido a la forma de los cotiledones
(Figura 1), consideré que [((largo
maximo +largo minimo)/2) x ancho] es
una estimacion adecuada del area
cotiledonar. Analicé los datos de esta
ultima variable mediante analisis de la
varianza de medidas repetidas, uni-
variado (ANOVA) vy multivariado
(MANOVA), y contrastes polinomiales
para medidas repetidas desigualmente
espaciadas en el tiempo (Winer 1971,
Morrison 1976). Para el analisis
univariado debe cumplirse el supuesto
de que las medidas no estan corre-
lacionadas en el tiempo (esfericidad) o
el supuesto de que hay igual correlacion
entre cualquier par de varianzas y
covarianzas de las mediciones repetidas
sobre un mismo individuo (simetria
compuesta). Cuando los datos no
cumplen estos supuestos, se pueden
corregir los grados de libertad de la
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Figura 1. Plantula de Celtis tala a 10 dias de la
emergencia. A la derecha: detalle de un
cotiledon sobre el que se muestran las
medidas tomadas para el célculo del area.
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prueba involucrando al factor tiempo
(Box 1953) y calcular un factor de ajuste
o epsilon (Greenhouse y Geisser 1959,
Huynh y Feldt 1976). Un epsilon mucho
menor que 1 indica un ajuste muy pobre
a los supuestos del analisis. Por su
parte, el analisis multivariado de
medidas repetidas no asume ningun
supuesto particular. Sin embargo, se
recomienda que el numero de medidas
repetidas sea menor o igual que el
numero de unidades de muestra de
cada tratamiento (Cole y Grizzle 1966),
lo que se cumple en este caso. Realice
los tres analisis mediante el mddulo
MGLH del programa Systat (Systat
1990). Consideré el cambio positivo del
area cotiledonar como un indicador del

exito de la plantula joven para
establecerse en la fase.
Supervivencia - Al finalizar el

experimento, registré la mortalidad total.
Calculé las razones porcentuales entre
los numeros totales de plantulas
sobrevivientes y de plantulas emergidas
y entre los numeros totales de plantulas
sobrevivientes y de semillas sembradas.
Contrasté la homogeneidad de las
razones porcentuales de plantulas
sobrevivientes a plantulas emergidas
mediante la prueba G, y contrastes a
posteriori STP (Sokal y Rohlf 1995).

RESULTADOS

Caracteristicas edaficas

La textura del suelo del banco costero
es mas fina que la del suelo del banco
interior. Los limos y arcillas suman, en el
primer caso, el 56% de la fraccion fina y,
en el segundo caso, el 21%. Ambos
suelos  presentan  concentraciones
similares de carbono (2,63 vs 2,55%) y
nitrogeno (0,25 vs 0,27%), pero la
concentracion de fosforo en el banco

mas externo (2,8 ppm) es aproximada-
mente la mitad de la del banco interior
(5,5 ppm). Las variaciones de pH (7,2 vs
8,2), conductividad (1,1 vs 0,6 mS/cm) y
la concentracion de sodio (5,6 vs 0,2
meq/100 g suelo) indican (ver
Etchevehere 1976) que la salinidad del
suelo del banco costero es mayor que la
del banco interior. El suelo del banco
interno tiene alto pH, que puede ser
atribuido (ver Sanchez et al. 1976) a la
alta concentracion de calcio (33,2
meqg/100 g suelo), que practicamente
duplica la del suelo del banco costero
(14,5 meqg/100 g suelo). El suelo del
banco costero presenta mas del doble
magnesio (5,0 vs 1,0 meqg/100 g suelo) y
potasio (1,3 vs 0,6 meq/100 g suelo)
que el suelo del banco interior. Aunque
no lo evalué formalmente para este
experimento (cf. Abraham 1980), la
reversion de las muestras de suelo, que
sirvié para simular la actividad cavadora
de C. talarum, aument6 visiblemente la
fraccion gruesa —arena y fragmentos de
valvas calcareas— en la superficie y la
velocidad de infiltracion del agua de
riego.

Emergencia

Las plantulas comenzaron a emerger 16
dias después de la siembra, pero en su
mayoria emergieron entre los 30 y los
60 dias después de la siembra, entre
fines de mayo y fines de junio. A
continuacion, la emergencia decayo
lentamente hasta fines de agosto. Pocas
plantulas emergieron durante septiem-
bre, octubre y noviembre. En total,
emergieron 156 plantulas. Esto repre-
senta un éxito de emergencia global de
aproximadamente el 70% de las
semillas sembradas. Las emergencias
de los cuatro tratamientos no se
apartaron de la homogeneidad (Tabla
1), de manera que no puede refutarse la
hipétesis nula de ausencia de efectos
por tratamiento sobre la emergencia
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Tabla 1. Numero de plantulas totales
de Celtis tala emergidas para cada

ORIGEN DEL SUELO

BANCO BANCO TOTALES
COSTERO INTERNO

tratamiento del

experimento fac- ISTURBIO
tozrial. Prueba de homogeneidad:
X 3 005 — 7,81, Gw = 1,022, no
significativo. SUELO INALTERADO 43 37 80
SUELO ALTERADO 41 35 76
TOTALES 84 72 156

total. Las comparaciones de a pares de
las funciones de emergencias acumula-
das por tratamiento mostraron diferen-
cias significativas para cada par
confrontado (Figura 2). La prueba de
Kolmogorov—Smirnov para dos
muestras detecta diferencias de forma y
posicion en las distribuciones de
frecuencia (Sokal y Rohlf 1995), de
manera que asumo que los resultados
ponen en evidencia efectos de los
tratamientos sobre el tiempo y el ritmo
de la emergencia. Aunque no efectué
una comparacion simultanea, debido a
que las probabilidades de la hipotesis
nula son extremadamente bajas en
todas las comparaciones, considero que
los tratamientos OCSD, OCCD, OISD y
OICD (Figura 2a) estan ordenados de
acuerdo con ritmos de emergencia
decrecientes. Ademas, la emergencia
ocurri6 mas rapidamente en los
tratamientos OC y SD que en Ol y CD,
respectivamente (Figura 2, b y c).

Establecimiento

Los resultados de los analisis de
medidas repetidas de la expansion
cotiledonar se resumen en la Tabla 2.
Los factores de ajuste para el analisis
univariado resultaron menores que 1, de
manera que esta aproximacion tiene un

valor limitado en este caso (Winer
1971). Sin embargo, los resultados
reflejan la misma tendencia que

muestran los perfiles promedio de los
tratamientos (Figura 3): las plantulas

Figura 2. Numero acumulado de plantulas de
Celtis tala emergidas en cada tratamiento del
experimento factorial. Prueba de igualdad de
Kolmogorov—Smirnov: Dpayx OlI-OC = 0,634; Dmax
SD-CD = 0,304; Dpax OISD-OICD = 0,304; Dmax
OCSD-0OCCD = 0,335; Dmax OISD-OCSD =
0,778; Dmax OICD-OCCD = 0,567; Dpyax OISD-
OCCD = 0,500; D, OICD-OCSD = 0,814.
Todos los pares confrontados son
significativamente diferentes con una
probabilidad de error P<<0,001.
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DIAS DESPUES DE LA SIEMBRA
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que emergieron en el suelo del talar
costero desarrollaron, en promedio,
mayor area cotiledonar que las plantulas
que emergieron en el suelo del talar
interno  (ANOVA, efecto “origen del
suelo”, Tabla 2, Figura 3b). En todos los
tratamientos, los cotiledones crecieron
significativamente a través del tiempo
(MANOVA, efecto “tiempo”, Tabla 2,

Figura 3a), con ajuste lineal, cuadratico
y cubico (Contrastes, efecto “tiempo”,
Tabla 2). Los cotiledones se expandie-
ron mas rapidamente en las plantulas
que se desarrollaron en suelo inalterado
que en las que crecieron en suelo
invertido (Contrastes, ajuste lineal,
efecto interaccion “tiempo” — “disturbio”,
Tabla 2, Figura 3c).

Tabla 2. Andlisis de la varianza de medidas del area cotiledonar de plantulas de Celtis
tala repetidas a través de siete tiempos para cada tratamiento del experimento factorial.
Epsilon = factor de ajuste a los supuestos del analisis univariado, G-G = de Greenhouse
y Geisser, H-F = de Huynh y Feldt; SC = suma de cuadrados; GL = grados de libertad,
H = de la hipétesis, E = del error; CM = cuadrados medios; F = estadistico de Fisher; P =
probabilidad de error al rechazar la hipétesis nula; Efecto de la fuente: NS = no
significativo, S = significativo. N=36, suelo interno inalterado n=8, suelo interno alterado
n=8, suelo costero inalterado n=10, suelo costero alterado n=10. Ver Figura 3.

ANALISIS UNIVARIADO EPSILON G-G = 0,284 EPSILON H-F = 0,326

FUENTE SC GL CM F P
ORIGEN DEL SUELO 0,624 1 0,624 6,230 0,018 S
DISTURBIO 0,053 1 0,053 0,529 0,472 NS
ORIGEN DEL SUELO x DISTURBIO 0,050 1 0,050 0,496 0,486 NS
ERROR 3,204 32 0,100

ANALISIS MULTIVARIADO

FUENTE GLH GLE F P

TIEMPO 6 27 132,793 0,000 S

TIEMPO x ORIGEN DEL SUELO 6 27 1,226 0,324 NS
TIEMPO x DISTURBIO 6 27 1,793 0,138 NS
TIEMPO x ORIGEN x DISTURBIO 6 27 0,814 0,568 NS

CONTRASTES POLINOMIALES (solo aquellos con P< 0,050 bajo la hipotesis nula)

FUENTE SC GL CM F P
TIEMPO (LINEAL) 10,523 1 10,5623 441,922 0,000 S
TIEMPO (LINEAL) x DISTURBIO 0,135 1 0,135 5,676 0,023 S
ERROR 0,762 32 0,024

TIEMPO (CUADRATICO) 1,695 1 1,695 439,657 0,000 S
ERROR 0,123 32 0,004

TIEMPO (CUBICO) 0,082 1 0,082 94,472 0,000 S
ERROR 0,028 32 0,001
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Figura 3. Expansion cotiledonar de las plantulas
de Celtis tala a través del tiempo para cada
tratamiento del experimento factorial. AREA =
promedio del area cotiledonar, en cm?, de las
plantulas medidas. Ver texto, Figura 1y Tabla 2.

Supervivencia

Mas del 80% de las plantulas emergidas
durante el experimento sobrevivieron al
menos hasta el término del mismo.
Estas plantulas corresponden a mas del
56% de las semillas sembradas al inicio.
Los cuatro tratamientos difirieron en las
razones porcentuales entre la supervi-
vencia y la emergencia. Los resultados
sugieren que el efecto mas importante
fue provocado por el origen del suelo
(Tabla 3).

DISCUSION

Los diferentes tratamientos no causaron
diferencias significativas en el éxito en la
emergencia, que, en general, fue alto.
La emergencia procedidé mas rapida-
mente, es decir, mas tempranamente en
promedio, en el suelo del talar costero
que en el suelo del talar interno vy
también se produjo mas tempranamente
en el horizonte A inalterado que en el
horizonte A invertido. En principio, una
emergencia temprana en el otofio puede
entenderse como una ventaja, porque
lleva a que las plantulas se enfrenten a
la primera estacion desfavorable, el
invierno, con mayor tamario y, entonces,
posiblemente con menor susceptibilidad
a distintas causas de mortalidad (Stock,
Pate y Delfs 1990; Cornelissen, Castro
Diez y Hunt 1996). Siguiendo la misma
l6gica, una emergencia temprana dentro
del periodo de maxima emergencia en
condiciones silvestres, es decir, entre
noviembre y marzo (Arturi 1997a),
también puede entenderse como una
ventaja. En este caso, las plantulas
precoces llegarian con mayor tamario al
apogeo del verano, que se caracteriza
por la combinacion de altas temperatu-
ras y bajas precipitaciones que produ-
cen periodos de déficit de agua en el
horizonte superficial de la mayoria de
los suelos del area (Burgos 1968,
Sanchez et al. 1976), incluidos los de
los talares (Arturi 1997a, Arturi y Goya
2004). Con mayor tamafio y mayor
desarrollo de raices, los juveniles
ocuparian mayor volumen del suelo, con
lo cual podrian incrementar su captacion
de agua y sobrellevar el posible déficit
hidrico veraniego (Arturi 1997a, Arturi y
Goya 2004). El éxito en el estableci-
miento, denotado por una mayor area
cotiledonar o una expansion cotiledonar
mas rapida, tendié a ser mas alto en las
plantulas crecidas en el suelo del talar
costero que en las crecidas en el suelo
del talar interno, y mas alto en las
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Tabla 3. Supervivencia final de plantulas de Celtis tala para cada tratamiento del experimento
factorial. Prueba de homogeneidad de los valores porcentuales de sobrevivientes (tercera fila):
X% 5 005 = 7,81; G, = 9,965; significativo. Los valores que tienen la misma letra no difieren
significativamente entre tratamientos (contrastes STP).

TRATAMIENTO INTERNO INTERNO  COSTERO  COSTERO
DEL SUELO INALTERADO ALTERADO INALTERADO ALTERADO
PLANTULAS
VIVAS 23 29 38 36
MUERTAS 14 6 5 5
% VIVAS /
EMERGENTES 62,16 a 82,86 ab 88,37 b 87,80 b
plantulas crecidas en el horizonte A  funciones, incluyendo el desarrollo

inalterado que en las crecidas en el
horizonte A invertido. Podria aducirse
que el éxito en el establecimiento en
estos tratamientos es un efecto secun-
dario de la emergencia temprana en un
periodo mas favorable. Sin embargo, el
intervalo maximo entre emergencias fue
solo de una semana y se produjo entre
las dos ultimas plantulas emergidas en
el conjunto de las submuestras emplea-
das para la evaluacién de la variable.
Por su parte, la supervivencia tendio a
ser mayor en las plantulas crecidas en
el suelo del talar costero que en
aquellas crecidas en el suelo del talar
interno. Tomando estos resultados en
su conjunto, puede considerarse que los
tratamientos de suelo de talar costero y
horizonte A inalterado favorecieron en
mayor o menor grado la emergencia, el
establecimiento y la supervivencia de
las plantulas de C. tala, en contradiccion
con lo esperado bajo las hipotesis que
motivaron el experimento.

En cuanto a las caracteristicas quimicas
medidas aqui, el suelo del talar costero
se diferencia del suelo del talar interno
por sus menores concentraciones de
calcio intercambiable y de fosforo
extraible, sus mejores niveles de
magnesio y potasio intercambiables y su
tendencia a salinidad. El calcio es usado
por las plantas para una variedad de

radical y foliar (Taiz y Zeiger 1991), y
tiene un rol fundamental en la absorcion
y en los mecanismos de toma de otros
cationes del suelo (Marschner 1986). La
asociacion positiva particular entre las
plantas calcicolas y los suelos calcareos
es atribuida a diversas causas, tales
como el requerimiento de las calcicolas
de grandes cantidades de calcio
estructural, la tolerancia que estas
plantas tienen a la deficiencia de hierro
que se produce en el suelo con el
aumento de pH (Mengel y Kirkby 1978),
la influencia indirecta del calcio sobre
formas de nitrégeno que benefician a las
calcicolas (Rorison 1985), la tendencia
que muestran estas plantas a almacenar
en sus semillas —como fuentes para las
futuras plantulas— macro y
micronutrientes poco solubles en suelos
calcareos (Tyler y Zohlen 1998), la
cualidad de estas plantas de mantener
alta cantidad de hierro tisular en formas
metabdlicamente activas (Zohlen y Tyler
2000) o su capacidad para concentrar
alta cantidad de fosforo inorganico
tisular disponible para las funciones
celulares (Zohlen y Tyler 2004). Los
experimentos con plantulas de lefiosas
calcicolas crecidas en suelos de
alcalinidades contrastantes son escasos
y sus resultados son diversos. En
algunos casos no se encontraron
mayores diferencias (Newton, Cowling y
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Lewis 1991), pero en otros las plantulas
calcicolas desarrollaron mejor en los
suelos calcareos (Mustart y Cowling
1993). A su vez, el fésforo es un
componente estructural esencial en las
plantas, interviene en casi todos los
procesos metabolicos (Taiz y Zeiger
1991) y es considerado un buen
indicador de la fertilidad global de los
suelos de bosque (Son y Gower 1992).
Por su parte, la salinidad edafica puede
provocar estrés hidrico, inhibir la
germinacion y retardar el crecimiento de
las plantas en general y de las lefiosas
en particular (Kozlowski 1997). En
nuestro experimento, las menores
concentraciones de calcio intercambia-
ble y fésforo extraible y la tendencia a
salinidad del suelo del talar costero
comparado con el suelo del talar interno
no impidieron en el primero un mejor
desempeiio de las plantulas del
calcicola Celtis tala. En cuanto a las
caracteristicas fisicas medidas aqui, el
suelo del talar costero se diferencia del
suelo del talar interno por su textura
mas fina. El horizonte A de este suelo
presenta alto contenido de arcillas y
limos que posiblemente retienen mas
agua en superficie que el suelo del talar
interno. Lo mismo podria ocurrir en los
suelos inalterados, con cierto grado de
compactacion, en comparacion con los
suelos desagregados por disturbio, que
pueden perder agua por percolacion.
Una disponibilidad adecuada de agua
en el suelo suele ser crucial para el éxito
de la germinacion y el desarrollo de las
plantulas (Keddy y Constabel 1986,
Mustart y Cowling 1993). En un experi-
mento realizado en un sitio cercano a la
Reserva El Destino (Arturi 1997a), se
encontr6 que el agua es el factor
limitante primario de la supervivencia en
campo de las plantulas de tala. En
nuestro experimento, entonces, el mejor
desempeiio de las plantulas en el suelo
del talar costero sin alterar puede ser
verosimilmente atribuido a mayor
retencion de agua.

Los resultados obtenidos aqui muestran
que las caracteristicas quimicas y
fisicas de los suelos del talar cercano al
rio no limitan en si mismas el recluta-

miento de plantulas de C. tala. En
consecuencia, estas caracteristicas
tendrian, en principio, poco poder

explicativo acerca de la menor densidad
de talas adultos en los talares costeros
que en los talares internos de la
Reserva El Destino. Alternativamente,
otras peculiaridades ambientales de los
talares del area sin relacion directa con
las intrinsecamente edaficas; por
ejemplo, la profundidad de la napa
freatica (ver Arturi 1997a, Arturi y Goya
2004) o interacciones bioticas, como
competencia, predacion o parasitismo
(ver Boffi Lissin 1993; Arturi 1997a,
1997b; Arturi, Relva y Brown 1999;
Arturi y Goya 2004) o micorrizacion (ver
Cabello y Arambarri 2002, Irrazabal et
al. 2005); podrian tener efectos diferen-
ciados en el sentido perpendicular a la
costa del rio sobre las primeras etapas
del desarrollo de las plantulas de tala, y
ser explicativos de la estructura de
distribucion observada en los adultos.
Por otra parte, estos factores podrian
actuar de manera diferenciada en el
espacio sobre fases mas avanzadas del
desarrollo y condicionar desde esas
etapas la distribuciéon local de la
poblacibn (ver Richards, Stock vy
Cowling 1995; Shibata y Nakashizuka
1995; Cornelissen, Castro Diez y Hunt
1996; Clark et al. 1999). En un estudio
realizado cerca de la Reserva El Destino
(Arturi 1997a), se encontro evidencia a
favor de la hipoétesis de que en el interior
del bosque nativo la alta ocupacion del
horizonte A del suelo por raices de
arboles adultos generaria una compe-
tencia intensa por el agua, fundamen-
talmente durante los periodos mas
secos del verano, provocando alta
mortalidad en las plantulas de tala. A su
vez, experimentos realizados en el
campo mostraron que la perturbacion
del suelo con remocion de la biomasa
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preexistente incide positivamente sobre
el reclutamiento. Se sugiri6 que la
liberacion de espacio local podria
favorecer en las plantulas de tala el
desarrollo de las raices y la captacion
del agua, que a su vez estaria mas
disponible al reducirse la competencia
(Arturi 1997a, Arturi y Goya 2004). Sin
embargo, en tanto que las observacio-
nes y los experimentos realizados
muestran que la competencia por agua
seria mas intensa bajo la propia
especie, no hay evidencia ni indicios de
que la estructura espacial de los adultos
sea transitoria. Entonces, es razonable
pensar que los factores cruciales en el
condicionamiento de la distribucion de
los talas adultos podrian estar actuando
sobre fases del desarrollo posteriores a
la etapa de plantula. En este sentido, es
interesante notar que en la investigacion
mencionada se encontr6 mayor abun-
dancia de juveniles de tala en los bordes
de los talares, donde el suelo presenta
textura mas fina y menor drenaje de
agua, que en su interior. No obstante,
esos juveniles no se desarrollan bien y
manifiestan deterioros atribuibles al
anegamiento de los suelos, de manera
que las probabilidades de que pasen a
la fase adulta parecen bajas (Arturi
1997a, 1997b; Arturi y Goya 2004). De
manera similar, un mayor reclutamiento
de plantulas de tala en los talares
costeros con respecto a los talares
internos (ver Arturi 1997a, Arturi y Goya
2004) podria estar favorecido por la
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

EPILOGO: ALCANCES DE ESTA TESIS

En las areas basica y aplicable del conocimiento

La Reserva El Destino es un sitio representativo de los paisajes y la biota del area
costera del Rio de la Plata, en la Pampa Deprimida (Vervoorst 1967; Leon, Burkart y
Movia 1979; cf. Soriano et al. 1992) de Argentina (ver el prologo de esta tesis).
Comprende un area con un patrimonio natural significativo, especialmente por sus
bosques xerofiticos (Fundaciéon CEPA 1989; Stupino, Arturi y Frangi 2004), y ofrece
un caso de interés para la investigacion basica y aplicada en Biogeografia, Ecologia
y Biologia de la Conservacion. En el curso de esta tesis, aproximé el problema de la
organizacion de la flora de la Reserva El Destino a través de distintos niveles
estructurales.

En el nivel regional, mostré los inconvenientes que surgen de la aplicacion de los
modelos biogeograficos tradicionales (Cabrera 1976, Takhtajan 1986) y propuse una
aproximacion alternativa para la exploracion del problema en cuestion (ver el
capitulo uno de esta tesis). Elaboré un modelo fitogeografico operativo, utilizando
conceptos y herramientas de la estadistica descriptiva (Sokal y Rohlf 1995) y la
panbiogeografia (Croizat 1958; Henderson 1989; Craw 1989; Morrone y Crisci 1990;
Grehan 1991, 2000; Craw, Grehan y Heads 1999), y lo ajusté al esquema
biogeografico subcontinental de Morrone (2001, 2004). Mediante un modelo nulo
(Gotelli 2000, 2001), puse a prueba la independencia de las distribuciones
regionales de las especies presentes en El Destino, las que luego contrasté con mi
modelo fitogeografico operativo. Segun este analisis, la flora de la Reserva El
Destino representa alrededor del 10 por ciento de la flora bonaerense y muestra una
estructura regional no azarosa, con preponderancia de elementos tropicales en su
composicion, pero también con incidencia de elementos australes y andinos o de
transicion. Considero que este analisis formal es un avance significativo con
respecto a la aplicacion acritica de cualquier sistema biogeografico general,
responde preguntas fundamentales sobre la estructura de la flora del sitio de estudio
y sienta una base para un analisis de mayor precision que podria involucrar una
tesis completa.

Para abordar el problema de la organizacion local de los ensambles de plantas de El
Destino, elaboré una sintesis de las teorias modernas sobre el ensamblaje de
comunidades que asignan un rol central al origen comun a partir de un acervo inicial
de especies (Keddy 1992; Zobel 1992, 1997; Schluter y Ricklefs 1993; Eriksson
1996; Parker y Pickett 1998). Luego, conecté estos conceptos con las nociones
tedricas que sustentan el uso de modelos nulos en la Ecologia de Comunidades
(Gotelli 2000, 2001) y con los fundamentos de la parsimonia cladistica (Forey PL et
al. 1992, Goloboff 1998). Aplicando estas ideas (ver el capitulo dos de esta tesis),
reconoci en El Destino tres conjuntos de ensambles plausiblemente relacionados por
una organizacion conjunta: 1) la estepa de llanura alta, que aparece como una
expresion marginal del pastizal que alcanza su maximo desarrollo hacia el interior de
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la provincia, 2) el complejo estepa de llanura baja — bosque xerofitico de Celtis tala 'y
Scutia buxifolia, y 3) el pantano de planicie costera, que incluye un bosque hidrofitico
degradado de Erythrina crista-galli. Estos dos ultimos conjuntos representan
unidades que se prolongan hacia el sur caracterizando en gran parte el paisaje de la
costa bonaerense del Rio de la Plata. Para ambos, pruebas de independencia de
chi—-cuadrado por simulacién (Gotelli y Entsminger 2001) sefialaron una alta
probabilidad de que las estructuras de distribucién geografica de las especies no
difieran entre los ensambles que los integran mas que lo esperado por azar. Este
resultado refuerza el supuesto de que cada conjunto esta ensamblado a partir de un
mismo fondo regional de especies y, en principio, contraria las hipotesis que
sostienen que los bosques y su entorno difieren en sus acervos fitogeograficos
(Cabrera 1976). Por su parte, los analisis por modelo nulo de la independencia de
las ocurrencias de las especies del complejo estepa de llanura baja—bosque
xerofitico y del pantano de planicie costera sugieren que, en ambos casos, los
ensambles que los componen fueron estructurados no—azarosamente por procesos
de ensamblaje. Los arboles de relaciones de maxima parsimonia de ensamblaje de
ambos conjuntos muestran tendencias de cambio global que podrian relacionarse
con los eventos de aumento de aridez y sucesivo aumento de humedad que
posiblemente tuvieron lugar en el area durante el retiro del mar holocénico, entre
5000 y 1000 afos antes del presente (Prieto 1996; Iriondo 1999; Cavallotto 2002;
Cavallotto, Violante y Parker 2004). Interpret¢é mediante inferencias las
reconstrucciones de maxima parsimonia de los cambios cruciales de composicion
especifica a través de los arboles de relaciones de ensamblaje. Sefialo a las
especies potencialmente afectadas por restricciones ambientales, exclusion
competitiva, limitacién al reclutamiento o limitacion a la dispersién. Mis inferencias
pueden ser facilimente formuladas como hipétesis operativas de trabajo que podrian
ponerse a prueba en futuros estudios.

En el nivel comunitario, estudié el bosque xerofitico o “talar”’, el ensamble mas
representativo de la Reserva El Destino (ver el capitulo tres de esta tesis). Comparé
la estructura de stand (Stone y Porter 1998, McElhinny et al. 2005) de la vegetacion
lefiosa de un fragmento de talar longevo y dos fracciones de talares con crecimiento
post—corte mediante técnicas de analisis multivariado (Benzecri 1973, Hartigan
1975, Greenacre 1984) y estadistica paramétrica (Meyer 1972) y no—paramétrica
(Daniel 1978). Interpreté los resultados en el marco de las teorias sobre el
ensamblaje de bosques (Grime 1979, Canham y Marks 1985, Vitousek 1985, Tilman
1986, Whitmore 1989, Givnish 2002). Las principales especies de arboles son:
Scutia buxifolia, Celtis tala y Jodina rhombifolia, que presentan estructuras de
tamano tipicas de poblaciones mas o menos estables o en expansion y tolerantes a
la sombra, y Schinus longifolius, que presenta estructuras de tamafio tipicas de
poblaciones pioneras. En el talar longevo se identifican tres stands diferentes: uno
cercano al rio dominado por S. buxifolia y dos interiores codominados por S.
buxifolia—C. tala. Después de mas de treinta afios de crecimiento post—corte, un
stand cercano a la costa del Rio de la Plata alcanz6 similar densidad, area basal
total de arboles y grado de ramificacién por arbol que su contraparte longeva, en
tanto que un stand interior alcanzo similar densidad y area basal total de arboles que
sus contrapartes longevas, pero no su complejidad estructural. La segregacion
espacial de la dominancia podria estar primariamente relacionada con el gradiente
de stress edafico que aumenta hacia el rio y con la simultaneidad de las condiciones
favorables para el crecimiento hacia comienzos de primavera. Scutia buxifolia, que
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presenta caracteristicas de tolerante al stress, predomina cerca del rio mientras que
C. tala, que presenta caracteristicas de buen competidor, aparece con mejor
desempefio hacia el interior, que es estacionalmente mas favorable. En general, los
bosques xerofiticos bonaerenses se hayan afectados por distintas actividades
humanas y tienden a desaparecer. Los resultados de este capitulo brindan
informacion util para el disefio de acciones de conservacion y recuperacién de los
distintos stands de estos bosques en la Reserva El Destino. El control del arbol
exotico invasor Ligustrum lucidum es prioritario. Mas alla de su importancia aplicada,
las acciones sugeridas para la recuperacion pueden ser disefiadas de manera que
sirvan para poner a prueba las hipotesis propuestas acerca de la organizacion de
estos talares (ver Ashby 1987, Franklin 1988).

Para finalizar, como un primer paso hacia la elucidacion de los mecanismos de
organizacion intracomunitaria del bosque xerofitico, realicé un experimento en
invernaculo para investigar los efectos de las diferencias de los suelos entre talares
cercanos y lejanos al rio sobre las primeras fases del desarrollo de Celtis tala (ver el
capitulo cuatro de esta tesis). En la Reserva El Destino, las densidades y las areas
basales de arboles totales no difieren significativamente entre bosques cercanos y
lejanos al Rio de la Plata y no se observan indicios de cambio en esta estructura. Sin
embargo, C. tala muestra una distribucion diferencial, con menor densidad cerca del
rio, aunque otros autores encontraron que no hay limitaciones a la dispersion de sus
propagulos. Esta especie es la lefiosa de mayor constancia en el bosque xerofitico
bonaerense y tradicionalmente se la ha considerado restringida por los suelos que
coloniza (Parodi 1940, Vervoorst 1967). En El Destino, los suelos de los talares
cercanos al rio tienen menor disponibilidad de nutrientes, mayor salinidad, textura
mas fina y menor incidencia de microdisturbios que los suelos de los talares
internos. El desempefio durante los primeros estadios de crecimiento suele ser
crucial para las lefiosas (Kitajima y Fenner 2000) y su resultado frecuentemente es
el condicionante primario del patron de distribucion de los arboles adultos (Grubb
1977, Harper 1977, Grime 1979, Grime y Hillier 2000). Propuse como hipétesis que
el curso de la germinacion y/o el crecimiento y la supervivencia de las plantulas de
C. tala tienen un resultado diferenciado en el sentido perpendicular a la costa del rio,
afectado por las caracteristicas de los suelos, que condiciona la distribuciéon de los
adultos. Desarrollé mi experimento bajo un disefio factorial cruzado que involucré
origen y disturbio del suelo. Analicé la emergencia y la supervivencia de plantulas de
C. tala, con estadistica no—paramétrica (Sokal y Rohlf 1995), y su expansién
cotiledonar, con estadistica paramétrica univariada (Winer 1971, Sokal y Rohlf 1995)
y multivariada (Morrison 1976), bajo cuatro tratamientos. La emergencia resulto alta
y homogénea entre tratamientos. Por su parte, contrariamente a lo esperado, el éxito
en el establecimiento, denotado por una expansion cotiledonar mayor o mas rapida,
fue mas alto en suelo de talar costero que en suelo de talar interno y también mas
alto en suelo inalterado que en suelo sometido a disturbio previo. La supervivencia
también fue mayor en suelo de talar costero. Estos resultados muestran que las
caracteristicas de los suelos de talar cercano al rio no limitan en si mismas el
reclutamiento de C. tala en la fase plantula. Alternativamente, propongo que estas
caracteristicas  podrian actuar sobre estadios posteriores, o bien que otras
peculiaridades ambientales o interacciones bidticas pueden tener sobre la especie
efectos diferenciados en el sentido perpendicular a la costa del rio y ser explicativos
de la distribucién de los adultos. También destaco que C. tala muestra una alta
capacidad de rebrotar con posterioridad a cortes o quiebres, de manera que, tal vez,
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las restricciones sobre su regeneracion sexual no tengan el impacto que suelen
tener sobre la estructura y la dinamica poblacional de los arboles.

En mi formacion doctoral

Una curiosidad inicial, ¢cémo esta estructurada la flora de la Reserva El Destino?,
impulso el proceso activo de conocimiento que tiene a esta tesis como producto
final. En la resolucién del problema, busqué, elegi y generé datos e ideas. Elaboré
interrogantes parciales y operé sobre cada conjunto de datos pertinentes a traves de
distintas técnicas de organizacion, analisis e interpretacién de la informacién. Hice
esto en el contexto de distintos marcos tedricos relacionados en una concepcion
general sobre la dinamica de las comunidades de plantas. A lo largo de este trabajo,
me entrené en busquedas bibliograficas, disefio y toma de muestras bioldgicas y
estadisticas en el campo, técnicas de herbario, determinacién taxondmica de
plantas, disefio y toma de datos de experimentos controlados, estadistica
descriptiva, estadistica predictiva paramétrica y no—paramétrica, analisis
multivariados, modelos nulos, analisis de parsimonia, manejo de los programas de
computacion que realizan estos analisis y tratamiento y compatibilidad de distintos
marcos teoricos. Adicionalmente, relacioné mis resultados con sus posibles usos en
la gestion de la reserva, extendiendo mi objetivo basico hacia fines practicos. Para
finalizar, di un formato comunicable a mis hallazgos que estd plasmado en el
presente informe integral y en las publicaciones parciales (ver Cagnoni, Faggi y
Ribichich 1995, 1996; Ribichich 1996; Ribichich y Protomastro 1998; Ribichich 2002,
2005). En suma, esta investigacion me ha servido para afianzarme en un numero de
practicas manuales y habilidades intelectuales que no se desarrollan plenamente
durante la formacion de grado y cuyo manejo me fortalece como investigadora,
docente y profesional en las ciencias de la naturaleza.
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

APENDICE 1: TRAZOS GEOGRAFICOS DE LAS ESPECIES NATIVAS
CLASIFICADOS POR PATRONES Y VARIANTES (VER CAPITULOS 1Y 2)
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Tropicales - variante 3
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Tropicales - variante 4
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Tropicales - variante 4 Tropicales - variante 5

Schinus Chaetotropis Danthonia
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Tropical - andinos - variante 2
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Tropical - andinos - variante 3 Andino - tropicales - variante 1

Alternanthera
philoxeroides
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Dicliptera
tweediana

Hypochaeris
microcephala
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caribaea
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Tropical / andinos - variante 1

Tropaeolum
pentaphyllum

L2

Paspalum
plicatulum

P
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Tropical / andinos Tropical / andinos
- variante 1 - variante 2

Deyeuxia

viridiflavescens brasiliana

Eleocharis
montevidensis

Gymnocoronis
spilanthoides
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Tropical / andinos - variante 2
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Tropical / andinos - variante 2
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Tropical / andinos - variante 3
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Tropical - andino - australes - variante 1

Ludwigia
peploides

o

Verbena
bonariensis

Gamochaeta
coarctata

Tropical - andino - australes
- variante 2

Clematis
montevidensis

o

Baccharis

pingraea graminea

Aster
squamatus

Parietaria
debilis

Hydrocotyle
bonariensis

Plantago
australis
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Austral - tropical - andinos Andino - tropical / australes

Alejandra M Ribichich — 2007 131



Tropical / andino / australes
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Tropical / andino / australes
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Tropical / andino / australes
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Tropical / andino / australes  Austral / tropical / andinos
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Otros
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Otros

Polygonum
hydropiperoides
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ESTRUCTURA DE LA FLORA DE LA RESERVA EL DESTINO

APENDICE 2: NOMBRES COMPLETOS DE LAS ESPECIES
CORRESPONDIENTES A LOS ACRONIMOS UTILIZADOS EN LAS TABLAS 1, 2
Y 3 DEL CAPITULO 2

Alejandra M Ribichich — 2007 139






ABREV. [NOMBRE DE LA ESPECIE ABREV. [NOMBRE DE LA ESPECIE
Acamyr Acaena myriophylla Lindl. Cupfru Cuphea fruticosa Spreng.
Achala Achyrocline alata (Kunth) DC. Cyclep Cyclospermum leptophyllum (Pers.) Sprague
Acmdec Acmella decumbens (Sm.) R.K. Jansen var. *Cyncar * Cynara cardunculus L.
decumbens Cyndac Cynodon dactylon (L.) Pers. var. dactylon
Adebic Adesmia bicolor (Poir.) DC. Cypera Cyperus eragrostis Lam.
Agacom Agalinis communis (Cham. & Schitdl.) D'Arcy Cypher Cypella herbertii (Lindl.) Herb. subsp. herbertii
Altphi Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb. f. Cypref Cyperus reflexus Vahl
philoxeroides Cyprig Cyperus rigens J. Pres| & C. Presl subsp. rigens var.
Ambten Ambrosia tenuifolia Spreng. rigens
Ampsca Amphibromus scabrivalvis (Trin.) Swallen var. Cyprot Cyperus rotundus L.
scabrivalvis Danmon Danthonia montevidensis Hack. & Arechav.
*Anaarv * Anagallis arvensis L. Deyvir Deyeuxia viridiflavescens (Poir.) Kunth var.
Anocri Anoda cristata (L.) Schitdl. var. brachyantha (Rchb.) montevidensis (Nees) Cabrera & Rugolo
Hochr. Dicmic Dichondra microcalyx (Hallier f.) Fabris
Apicom Apium commersonii DC. Dictwe Dicliptera tweediana Nees
Apisel Apium sellowianum H. W olff *Digsan * Digitaria sanguinalis (L.) Scop.
Ascmel Asclepias mellodora A. St.-Hil. Dipuni Diplachne uninervia (J. Presl) Parodi
Asppas Aspilia pascalioides Griseb. Disspi Distichlis spicata (L.) Greene var. mendocina (Phil.)
Astsqu Aster squamatus (Spreng.) Hieron. Hack.
Bacmon Bacopa monnieri (L.) Pennell *Ducind * Duchesnea indica (Andrews) Focke
Bacnot Baccharis notosergila Griseb. Echgra Echinodorus grandiflorus (Cham. & Schitdl.) Micheli
Bacpin Baccharis pingraea DC. subsp. grandiflorus
Bacpun Baccharis punctulata DC. Echhel Echinochloa helodes (Hack.) Parodi
Bacspi Baccharis spicata (Lam.) Baill. *Echpla * Echium plantagineum L.
Bactri Baccharis trimera (Less.) DC. Echpol Echinochloa polystachya (H.B.K.) Hitchc.
Bidlae Bidens laevis (L.) Britton, Sterns & Poggenb. Elebon Eleocharis bonariensis Nees
Borver Borreria verticillata (L.) G. Mey. Elehau Eleocharis haumaniana Barros
Botlag Bothriochloa laguroides (DC.) Herter subsp. Elemac Eleocharis maculosa (Vahl) R. Br.
laguroides Elemon Eleocharis montevidensis Kunth
*Brarap * Brassica rapa L. Eletri Eleusine tristachya (Lam.) Lam.
*Brimin * Briza minor L. Elevir Eleocharis viridans Kuk. ex Osten
Brisub Briza subaristata Lam. Elybre Elymus breviaristatus (Hitchc.) A. Léve subsp.
Brocat Bromus catharticus Vahl. scabrifolius (Doll) A. Léve
*Brohor * Bromus hordeaceus L. Eralug Eragrostis lugens Nees var. lugens
Calsep Calystegia sepium (L.) R. Br. var. americana (Sims) Erimon Eriochloa montevidensis Griseb.
Kitag. Erycab Eryngium cabrerae Pontiroli
*Caraca * Carduus acanthoides L. Erycri Erythrina crista-galli L.
Carbon Carex bonariensis Desf. ex Poir. var. bonariensis Eryebr Eryngium ebracteatum Lam. var. ebracteatum
Carpra Carex praegracilis W. Boott Eryech Eryngium echinatum Urb.
Carrip Carex riparia Curt. var. chilensis (Brongn. ex Erypan Eryngium pandanifolium Cham. & Schitdl.
Duperrey) Kik. Eupinu Eupatorium inulifolium Kunth.
Caybon Cayaponia bonariensis (Mill.) Mart.Crov. Euppor Euphorbia portulacoides L. var. portulacoides
Caypod Cayaponia podantha Cogn. Euscar Eustachys caribaea (Spreng.) Herter
Celtal Celtis tala Gillies ex Planch. Fespam Festuca pampeana Speg.
*Cencal * Centaurea calcitrapa L. Gaimeg Gaillardia megapotamica (Spreng.) Baker
Cenpau Cenchrus pauciflorus Benth. *Galapa * Galium aparine L.
*Cenpul * Centaurium pulchellum (Sw.) Druce Gallat Galium latoramosum Clos
Cespar Cestrum parqui L'Hér. *Galpal * Galium palustre L.
Chaare Chaptalia arechavaletae Arechav. Gamcoa Gamochaeta coarctata (Willd.) Kerguélen
Chachi Chaetotropis chilensis Kunth Gamsim Gamochaeta simplicicaulis (Willd. ex Spreng.)
Chaelo Chaetotropis elongata (H.B.K.) Bjérkman var. Cabrera
longearistata Nicora *Gaufra * Gaudinia fragilis (L.) P. Beauv.
Chlber Chloris berroi Arechav. *Gerdis * Geranium dissectum L.
Chimem Chloraea membranacea Lindl. Glaper Glandularia peruviana (L.) Small
*Cirvul * Cirsium vulgare (Savi) Ten. *Gletri * Gleditsia triacanthos L.
Cispal Cissus palmata Poir. var. palmata Glymul Glyceria multiflora Steud.
Cisstr Cissus striata Ruiz & Pav. subsp. argentina (Suess.) Graper Gratiola peruviana L.
Lombardi Gridis Grindelia discoidea Hook. & Arn.
Clemon Clematis montevidensis Spreng. Gymspi Gymnocoronis spilanthoides (Hook. & Arn.) DC.
Colspi Colletia spinossisima J.F. Gmel. Holhie Holocheilus hieracioides (D. Don) Cabrera
Comere Commelina erecta L. *Hormur * Hordeum murinum L. subsp. leporinum (Link)
Conbla Conyza blakei (Cabrera) Cabrera Arcang.
Conbon Conyza bonariensis (L.) Cronquist var. Horpus Hordeum pusillum Nutt.
bonariensis Horste Hordeum stenostachys Godr.
Conmon Conyza monorchis (Griseb.) Cabrera Hydbon Hydrocotyle bonariensis Lam.
Corsel Cortaderia selloana (Schult. & Schult.f.) Asch. & Hypchi Hypochaeris chillensis (Kunth) Hieron.
Graebn. Hypmic Hypochaeris microcephala (Sch. Bip.) Cabrera
*Cotcor * Cotula coronopifolia L. Hyppam Hypochaeris pampasica Cabrera
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ABREV. [NOMBRE DE LA ESPECIE ABREV. [NOMBRE DE LA ESPECIE
Ipoalb Ipomoea alba L. Paspal Paspalidium paludivagum (Hitchc. & Chase)
Ipocai Ipomoea cairica (L.) Sweet Parodi
*Iripse * Iris pseudacorus L. Paspli Paspalum plicatulum Michx. var. plicatulum
Jabint Jaborosa integrifolia Lam. Pasvag Paspalum vaginatum Sw.
Jaehir Jaegeria hirta (Lag.) Less. Pavsep Pavonia sepium A. St.-Hil. subsp. sepium
Jodrho Jodina rhombifolia (Hook. & Arn.) Reissek Phaang Phalaris angusta Nees ex Trin.
Junarc Juncus arcticus Willd. var. andicola (Hook.) Phycan Phyla canescens (Kunth) Greene
Balslev Phyvis Physalis viscosa L.
Juncap Juncus capillaceus Lam. Piclon Picrosia longifolia D. Don
Junimb Juncus imbricatus Laharpe Pipbic Piptochaetium bicolor (Vahl) Desv.
Junmic Juncus microcephalus H.B.K. Pipsti Piptochaetium stipoides (Trin. & Rupr.) Hack. var.
Kylvag Kyllinga vaginata Lam. purpurascens (Hack.) Parodi
Lanfuc Lantana fucata Lindl. Plaaus Plantago australis Lam. subsp. australis
Lepale Lepidium aletes J.F. Macbr. var. aletes *Plalan * Plantago lanceolata L.
Leppar Lepidium parodii Thell. *Plamaj * Plantago major L.
Lepspi Lepidium spicatum Desv. var. spicatum Plamyo Plantago myosuros Lam.
*Ligluc * Ligustrum lucidum W.T. Aiton Plusag Pluchea sagittalis (Lam.) Cabrera
*Ligsin * Ligustrum sinense Lour. *Poaann * Poa annua L.
Lilcar Lilaeopsis carolinensis J.M. Coult. & Rose *Polavi * Polygonum aviculare L.
Limbra Limonium brasiliense (Boiss.) Kuntze var. Polhyd Polygonum hydropiperoides Michx. var.
brasiliense hydropiperoides
*Lolmul * Lolium multiflorum Lam. var. multiflorum *Pollap * Polygonum lapathifolium L.
*Lolper * Lolium perenne L. *Polmon * Polypogon monspeliensis (L.) Desf.
*Lonjap * Lonicera japonica Thunb. Polpun Polygonum punctatum Elliot
*Lotgla * Lotus glaber Mill. Poncor Pontederia cordata L.
Ludele Ludwigia elegans (Cambess.) Hara Ptebal Pterocaulon balansae Chodat
Ludlon Ludwigia longifolia (DC.) Hara Ptecor Pterocaulon cordobense Kuntze
Ludpep Ludwigia peploides (Kunth) P.H. Raven Pucgla Puccinellia glaucescens (Phil.) Parodi
Luzper Luziola peruviana Gmelin *Ranmur * Ranunculus muricatus L.
Mallep Malvella leprosa (Ortega) Krapov. *Ranrep * Ranunculus repens L. var. repens
Maranc Marsilea ancylopoda A. Braun Rivhum Rivina humilis L.
Mecfla Mecardonia flagellaris (Cham. & Schitdl.) Rossow *Rorpal * Rorippa palustris (L.) Besser
subsp. flagellaris Rumarg Rumex argentinus Rech. f.
*Medara * Medicago arabica (L.) Huds. *Rumcri * Rumex crispus L.
*Medlup * Medicago lupulina L. Rumcun Rumex cuneifolius Campd.
*Medpol * Medicago polymorpha L. var. polymorpha Sagmon Sagittaria montevidensis Cham. & Schitdl.
*Melaze * Melia azederach L. Salori Salpichroa origanifolia (Lam.) Baill.
Melbra Melica brasiliana Ard. Samaus Sambucus australis Cham. & Schitdl.
*Melind * Melilotus indicus (L.) All. *Sarper * Sarcocornia perennis (Mill.) A.J. Scott
*Meloff * Melilotus officinalis (L.) Lam. Schcal Schoenoplectus californicus (C.A. Meyer) Sojak var.
*Menpul * Mentha pulegium L. californicus
Metdif Metastelma diffusum (Gillies ex Hook.) Decne. Schcon Schizachyrium condensatum (H.B.K.) Nees
Mikcor Mikania cordifolia (L. f.) Willd. Schion Schinus longifolia (Lindl.) Speg. var. longifolia
Muesag Muehlenbeckia sagittifolia (Ortega) Meisn. Schpun Schoenoplectus pungens (Vahl) Palla var. badius (J.
Myraqu Myriophyllum aquaticum (Vell.) Verdc. Presl & C. Presl) S.G. Smith
Notbon Nothoscordum bonariense (Pers.) Beauverd Scigig Scirpus giganteus Kunth
Notgra Nothoscordum gracile (Dryand. ex Aiton) Stearn var. Scubux Scutia buxifolia Reissek
macrostemon (Kunth) Guagl. Senbon Senecio bonariensis Hook. & Arn.
Oenmol Oenothera mollisima L. Sespun Sesbania punicea (Cav.) Benth.
Oplhir Oplismenus hirtellus (L.) P. Beauv. subsp. setarius Setpar Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen var. parviflora
(Lam.) Mez ex Ekman Setvag Setaria vaginata Spreng.
Oxadeb Oxalis debilis var. corymbosa (DC.) Lourteig *Setver * Setaria verticillata (L.) P. Beauv.
Oxaflo Oxalis floribunda Lehm. subsp. floribunda Sidrho Sida rhombifolia L.
Oxaper Oxalis perdicaria (Molina) Bertero *Silant * Silene antirrhina L.
Oxyare Oxypetalum arenicola Hauman ex Lillo Sischi Sisyrinchium chilense Hook.
Oxysol Oxypetalum solanoides Hook. & Arn. Sismin Sisyrinchium minus Engelm. & Gray
Pambup Pamphalea bupleurifolia Less. Sispla Sisyrinchium platense 1.M. Johnst.
Panber Panicum bergii Arechav. var. bergii Solbon Solanum bonariense L.
Panele Panicum elephantipes Nees ex Trin. Solcha Solanum chacoense Bitter subsp. chacoense
Pangru Panicum grumosum Nees Solchi Solidago chilensis Meyen var. chilensis
Panhia Panicum hians Elliott Soldel Solanum deltaicum Cabrera
Pansab Panicum sabulorum Lam. Soldif Solanum diflorum Vell.
Papvag Pappophorum vaginatum Buckley Solgla Solanum glaucophyllum Desf.
Pardeb Parietaria debilis G. Forst. *Sonole * Sonchus oleraceus L.
*Parinc * Parapholis incurva (L.) C.E. Hubb. Spelae Spergula laevis (Cambess.) D. Dietr.
Pascae Passiflora caerulea L. Speram Spergula ramosa (Cambess.) D. Dietr. subsp.
Pasdil Paspalum dilatatum Poir. ramosa
Pasliv Paspalum lividum Trin. ex Schidl. Spoind Sporobolus indicus (L.) R. Br.
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Spopyr Sporobolus pyramidatus (Lam.) Hitchc. Trilah Trifurcia lahue (Molina) Goldblatt subsp. amoena
Stehyp Stemodia hyptoides Cham. & Schitdl. (Griseb.) Goldblatt
Stesec Stenotaphrum secundatum (Walter) Kuntze *Trirep * Trifolium repens L. f. repens
Stibon Stigmaphyllon bonariense (Hook. & Arn.) C.E. Tristr Triglochin striata Ruiz & Pav.
Anderson Tropen Tropaeolum pentaphyllum Lam.
Sticha Stipa charruana Arechav. Typlat Typha latifolia L.
Sticla Stipa clarazii Ball *Urture * Urtica urens L.
Stifor Stipa formicarum Delile Verbon Verbena bonariensis L.
Stihya Stipa hyalina Nees Vermon Verbena montevidensis Spreng.
Stinee Stipa neesiana Trin. & Rupr. var. neesiana \Verper Veronica peregrina L. subsp. xalapensis (Kunth)
Stipap Stipa papposa Nees Pennell
Stiphi Stipa philippii Steud. Vicgra Vicia graminea Sm. var. graminea
Teuves Teucrium vesicarium Mill. Viganc Viguiera anchusaefolia (DC.) Baker
Tilaér Tillandsia aéranthos (Loisel.) L.B. Sm. Viglut Vigna luteola (Jacq.) Benth.
*Tornod * Torilis nodosa (L.) Gaertn. *Vulbro * Vulpia bromoides (L.) S. F. Gray
*Trapra * Tragopogon pratensis L. Xancav Xanthium cavanillesii Schouw
Tridiu Tripogandra diuretica (Mart.) Handlos Zizbon Zizaniopsis bonariensis (Balansa & Poitr.) Speg.
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Aqui estoy en el camino, después de 20 afios, 20 afios perdidos... tratando de
aprender a usar las palabras

S Eliot
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