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RESUMEN ' 

Pard'una comuriidad de bosque de l a  cuenca del Rlo Manso Superior se 

ha estudiado: a) su composic'idn especffica, grado de asocfacidn entre 

especies, estructura horizontal y v e r t i c a l  y b) l a  apl icacidn de l a  tco_ 
r t a  del nicho ecoldgico a l a  misma.~ Para ambos' aspectos se ha analiza- 

do l a  comunidad bajo e l  efecto del ramoneo por grandes herbfvoros, conr 

pardndola con l a  parte de 1a.comunidad protegida del mismo. Para e l  e z  

tudio de nichos se analizaron las variables ambientales en funcidn de 

las cuales ocurre l a  separacidn de nichos y las d i s t fn tas  estrategias 
b 

de d is t r ibuc idn  de recursos y disminucidn de cornpetencia in terespecf f i -  

-.- ca. La .comunidad es def inida en base a las asociaciones de Nothofaqus 

antarct ica con d' ist intas especies de arbustos y, en menor grado, de  hie^ 
bas. Ocurren ademds otras dos especies 'arbdreas: Maytenus boaria' y 

Schinus patagonick. Cada una de estas especies detennina una subaso- 

c i a c i b  a1 i n t e r i o r  de l a  comunidad, con especies que les son ca rac te r l r ,  

t icas. 
I I * .  . 

1 
De las variabids ambientales estudiadas , las &e condicionan porcio- 

nes del nfcho t o t a l  caracterfst icas para cada espe~ ie ,  son en orden de . 
importancia: l a  intensfdad luminosa, l a  profundidad de arralgamiento y 

e l  perlodo de desarrol l o  vegetat f vo y reproduct ivo. 
, t ' 

Los nichos ecoldgicos s e  caracterizan en funcidn de las nmdidas de a= 

p l i tud ,  superposicibn, forma y desplazamiento. Todas estas medidas son 

Gt i les para i den t f f i ca r  d i s t i n tos  aspectos de las relactones de  compete^ 
I - 

c ia  ' interespeclf  i ca. c - 
I 

La intensidad lumfnfce es var iable il i n t e r i o r  de l a  comunidad y estd 

determinada por l a  posicibn y tam60 do 18s copas de ' i rbo les  y de 10s 
I :: 
I . il 
I 
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I  
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ma -+, - claros entre ellas. La profundldad de arralgamlento estS condlcl 

por la humdad del suelo y en menor grado por la dlsponlbllldad de n= 

- -- trlentes. El perrodo de desarrol I lo estarfa determlna,clo por factores . ' 
1 .1 . :  cllmbttcos.: st-r : u I , i-;. . , p ,  .. 8 I  #jL ,:' - . 'p' .,. . I .  - ; , ;  , 

8 '  
. . .  . . I- . 

J ~ K - ; ~  . - ; ' 1 8 .  , . '  - .  ';;,24- . . 

El pastor- ecr, en la'rona d;&tudlo, moderado. ~ ~ n ' a r f  1. 

1. ' 
- ' . I modiffcacldn delas asoclailones espaciales, relaclones de dominancia, -. 

r: I  
1 - 1 1 1  abundancia de especles, estructura vertical y caracterrst lcas microtoe - 

cldn de n ichos en la comun ldad' coacclonada. 
' 

J - I .  ,. . 
I I  

I  ' - L  I 

. I  - 

- I_  
. - 

' 6 -  

t 
- - C -  - - 
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I 

Los estudios dd caracterltaclbn de nlchbs ecolbgicos en comunidades 

de bosque, que consideren la'  to ta l  idad de \as especies. de Fanerbgamss 

presentes, son re la t  ivamente raros. AGn cuando l a  d i s t r i b u c i ~ n  de es- 
1 '  

. 'P , L 

. pecies, incluyendo h~rb8ceasyarbust lvas, u m b l a a  l o  la rgodegrad ieh  
c. 8 

. l  1 . '  s 8 

' tes prlncipales debido a topograffa, temperatura, humedad o elevacibn, I 

1 .  

l a  a l t a  diversidad que se observa en l a  distr ibucibn de especies dentro 

de una misma comunidad imp1 ica que 10s micro gradientes son tarnbien im- 

portantes. L .I,m ' '9 - I + 

! ' r i l  -, 
Los factores que en p r  inc i pio podemos cons i derar c a n  f undarnenta les 

para expl icar l a  divers'idad de una comunidad de bosque son: 1) microto- 

pografla, 2) diferencias locales de contenido de agua y nutrientes en 

suelo, 3) estructyra del f o l l a j e  arbbreo, incluyendo posicidn y tamab 

de 10s claros y distancia entre Brboles para herbdceas y arbustlvas, 4) 
variaciones c l  idt icas estacionales, 5)' pastoreo select ivo (Whi ttaker, 

1965, 1969; O r  ians , 1970; Newman, 1973; Muel ler-Dombois, y E l  l'emberg , 

Los objetivos del presents estudio son: 
.I 

\ I I  I 
ldent l f icar  10s princlpales factores ambientales para l o r  que u i s t a  , =-,IT ' 8  

superposicibn de requerimientos entre especies vegetares. - - 

- I 

Jerarquizar estos factores de 'acuerdo a l a  importancia que posean s z  - -. i 
I 

bre l a  distribucibn de plantas. 

Def in i r  e l  nlcho ecolbgico'(~utchlnson, .. 1957) de las especies en fun  

ci6n de sus respuestas 'a dichol factores ambientales. 
I '  

Establecer e l  grado de superposicibn entre especies para l a  obtencidn l l  

de recursos. Descrlbir 10s mecanisms que permitan l a  disminucidn de com - 
petencia y e l  mantenimlento de l a  diversidad especffica observada. 

I 1  I 



Evaluar posiblrs r l to rn r t fv rs  do dosrrrollo futuro da l a  estiucturr 

del ecosi stem segGn 01 astrdo actual do las relac tones tnterespecff t- 
CIS obsorvadas. 
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1. ANTECEDENTES -. I 
- .- . 

1.1. 'EL CONCEPT0 DE N I  CHO ECOLOGI CO 

'El tdrmino nicho ha s ido usado con ;arias acepciones por d ist intos au - 
1 

tores. Uno de 10s primeros en usarlo, segGn Gaffney (1975)~ fub R. H. 
. $  I 
I Johnson (Johnson, 1910) para e l  cual e l  nicho representa l a  posicidn de 

una especie animal en e l  medio ambiente determinada pot l a  provisidn de 

a1 imento y tambibn, aGn cuando secundariamente, por factores abibt icos. 

Sin embargo, e l  uso de este tdrmino por parte de Johnson ha pasado in- 

advertido hasta fecha reciente. Es comGn que e l  primer uso del mismo se 

adscriba a Grinnel (1917, 1924, 1928) (Vandermeer, 1972; Odum, 1973; Plan -.. 

ka, 1974; Pielou, 1974). Para Grinnel (1928)~ e l  nichd de cada especie . 

est6 formado por todos aquellos lugares en donde 1; misma puede v i v i r ,  

10s cuales a su vet est6n determinados por condiciones del habitat (Odum, 

1973; Pielou, 1974), es una subdivisibn del ambiente, mbs f ina  y detalla- 

, da que una "zona de v i  daIt (MacArthur , 1968). 

Elton (1927), define e l  nfcho.ecol6gico como e l  modo de ~ i d a  y, espe- 

cialmente, l a  manera de,alimentarse de un animal. De a l l f  que se ha con- 

siderado.que l a  definic,ibn d e ~ r l n n i l  p&dadr asimilarse a l o  que Odum de- 

nomina nicho espacial y l a  defintci6n eltoniana a l  nicho t rdf ico (Odum, 

1973). Las acepciones del tdrkino nicho qua aquf he presentado son las 

que de una u otra manera hen perduliado en l a  1 i teratura ecolbgica,; tam- 

bidn ,se ha usado e l  tdrmino para describir  l o  que podrfa denominarse mbs 

ajwtadamente e l  uter.ritorioll de unC sppecie M i l  1 R. 1958) o bien g 
ra descri b i r  un determinedo t tpo de comport.amiento en l a  bGsqueda de a l L  

mento (~ody  , 1968). 
. . 



I I  11 I 

cab rera (I 932) , propone e l  tdrmino Aast.1 I ano #Ires ldenc iau para de- 

signar l a  unidad ecoldgica en e l  sentido de Grlnnel. Asfmlsmo, Cabrera I -I 1. 
- 
- .- relaciona l a  idea de 81residencia18 con l a  " ~ e y  de l a  lncompatlbllidad 

l i l  

wrn--.' 1 .  Ecolbgi~a.~~,  id6ntica en su formulacidn a l o  que fu€ posteriormente d e f l  
I .  - . , , nido corn I1principio de exclusldn c ~ m p e t i t l v a ~ ~  o "axloma de Gauseu 

* (~andermeer, 1972; Odum, 1973). . 1 1 -  4 
%< ' # '  ' '  

. . 
1. ; I -  . '  _ 8 I I r 

) I  - - 1 En general todas esta; acepciones responden 'a1 deseo de describir  l a  I 

I1pos ici6nI1o 11funci6n11 que 1 e corresponde a cada especie dent ro  de una . co - 
munidad, en t6rminos de Grlnnel: " la unidad de distr ibucibn Gltima...Bm 

1 

- C 
de las especles. De a l l ;  qu.e conceptos simllares a1 del nlcho ecolbgico ;I 

I 

en cuanto a1 papel que cumplen las especies en .la naturaleta puedan ha- &-  
I I 

I I  I 
- 
- I I  I larse en las obras de anterlores natural istas (~eof rasto  e. 300 A.C.; 

I - 
, . I -  

LlnnB, 1775; ~arwin ,  1859). I - ; I  
. . 

,  I . I 'I * .  1 
Es evidente, aGn a p a r t i r  de 1as pocas def iniciones que aqut sb presen - - 1 - .  - - 

tan, que e l  concepto de nlcho es . lo suflclentemente amplio como para que 

' resu l te  a1 mismo tiempo vago y confuso (Pianka, 1974). 

C 
1 - 

Sin embargo, este concepto es de importancia primordial. en la ' teor ta  

ecolbgica ya que e l  mism tesponde a1 deseo de e p l  icar  dos de las nbs so -!aid ,' -- 
bresalientes propledades. de l o r  ecosistemas: que en ellos+mexistan espe- 1 l L  ' 1 

r existencia ocurre aGn en presencta de competencia interespectfica; y que, -. 
, r r 

ocurran especles muy abundanter junto con otras, igualmenta exitosas en 'L-'- 

.- , b A -' 
. C  

e l  ecosistema, que se ha1 tan muy poco representadas (Pielou, 1974). 
I . .I. 

. . - .  - 
II -: - 

1 '  .. ,., - 8  
l"_r - 

SegGn O r  ions (1970), l a  incert ldumbreque existe a1 rededor de una d c y  -- 

C 

f fnicidn exaka del t € n i n o  nicho es comparable a 1. que ocurre a1 t rarar  . 
1 - 

A .  1 '  - de de f ln i r  e l  concepto de pen. Result. de nucha u t i l i dad  tener una pala- *,* 
I . . I  L . 



a, - A  - .- i 
t i  

, - 1 bra senci 1 l a  que se re f  iera a l a  unidad bas ica de l a  herencia, aGn cuando 
' 1 su def in ic ibn exacta no sea 'extremadamente importante. 

1 "  I 

~simiimo, "A1 pensar en :la teorfa del nicho tenemos interds en 10s 

factores que determinan que una especie tenga o nq dx i to  en un ambiente 

especffico, y colectivamente, cuantas estrategias pueden coex is t i r  en am - 
bientes de caracterfsticas diferentes. Llamamos nichos a estas estrate- 

gias logradas.. .It (Orians, 1970). 

E l  concepto modern0 de nicho fud postulado primariamente por Hutchinson 

en 1957 usando l a  notacidn que es conventional en teorfa de conjuntos, 

brindando de esta manera. l a  primera def in ic idn formal del concepto. 
b 

Se tratar6 en detal le esta definiCidn elaborada a p a r t i r  de l a  I1ley de 

tolerancia" de She1 ford (191 1) : S i se cons ideran dos variables ambienta- p , '  ,: - 
les independientes X1 y X2 que pueden ser hedidas a l o  largo-de coor-. 

I' .. I II I I 8  ' 
denadas rectangulares, y se def inen 10s valores 1 h i t e s  xl , xl , x2 y x2 
entre 10s que una especie S puede sobrevivir y reproducirse,.en e l  s i g  

1 
tema de coordenadas quedard def inida un brea. Cada punto de esta drea co - 
rresponder6 a un .stado ambiental que permitir6 a esta especie e x i s t i r  i n  - 
def i n  idamente. S i  las variables son independientes tendremos e l  caso par - 
t i cu la r  de un Qrea rectangular, a h  cuando l a  misma ex i s t i r d  independien- .. 
temente de l a  forma que'tenga. S i  ahora introducimos una nueva variable 

ambiental X a1 sistema, tendremos,representado un volumen. S i  continua 3 - 
mos introduciendo sucesivas variables X4 ... Xn hasta que todos 10s fac- 

tores ecolbg icos que cond icionen a S1 .hayan s ido tornados en cuenta, ten- 

dremos def i n  i do un h ipervolumen n-dimens i ~ n a l  , cada punto del cual corres- 

ponde a un estado ambiental que permite a l a  especie S1 subsist i r  en f - . 
C 

neindeflnida. PIra l a  especie S1 a1 hikrvolumen N1 a s l  definido . . 

Hutchinson l o  1 lama e l  nicho fundamental d; l a  especie S, . Lar variables 

cons i defadas representan aquf tanto factores b id t  icos (a 1 imento, predado- 





b) S i  l a  competencia es favorable a S2 e n  aquel l o r  elementos del am - 
biente donde ocurra e l  subconjunto interseccidn l a  coexistencia es 

poslble. 

2) Nl . N2 es un subconjunto carac ter ls t i co  de N1 y N2 . En este caso 

S1 sobrevivirb en aquellas partes donde ocurra e l  subconjunto ( N ~ -  N2) 

y S2 en aquellas partes en donde ocurra l a  condicidn (N2- N,). 

En e l  subcbnjunto, i nterseccidn e l  resul tad0 f i n a l  estate determinado da 

acuerdo a las posibi l idades analitadas en e l  caso 1. $4 

I 

Hutchinson define como nicho real i tado de S1 y S2 a 10s subconjuntos 

di ferencia del caso 2 d s  aquella porcidn de Nl. N2 que implica sobrevir 

vencia de S1 6 S2 respect ivamente. 

E l  caso ( lb)  es particularmente interesante desde e l  punto de v i s t a  del 

es tud i o  'de competent ia. E l  mismo parece contradec i r las teor las convenciz 

nales sobre e l l a .  No es esperable en general que una especie con un nicho 

relativamente estrecho sea superior en competencia f rente a una especie de 

gran amp1 i tud ecolbgica. Sin embargo, veremos mSs adelante qk 1as condi- 

clones de un I1nicho incluldo" son relati'vamente comunes y que e l  caso ( lb) 

puede expl icarse a trav6s de mecanismos part iculares de competencia. 

Por o t ra  part., dado e l  t iPo de def i n l c idn  que ha dado'~utchinson del 

nicho, es imposible comprobar e l  caso N1 = N2 . Dado qua e l  nicho ests 

def i n ido como un vol  umen n-d imens ional , y a6 n cuando dos especi es represec 

tan l a  condicidn de igualdad de nicho para n dimentiones s ign i f i ca t i vas  
9 

siempre ex is te la '  pos ib i l  idad que ocurra separacidn de nicho para o t r a  d i -  

mensidn n + 1 . 
- .  

Obviamente este concept0 do nicho formalmente riguroso se t r a t a  de un 

"modelo mentalt1 d i f l c i lmente  apl icable en l a  prbctica. Adembs, de que e l  



nGmero de variables que l o  forman no e s t l  acotado, muchas de 1as coordc 

nadas del nicho son ambiguas en cuanto a su def i n i c i d n  ( ~ a c ~ r t h u r ,  1968). 

No es pos i b l  e conocer de qu6 manera . su a1 teracidn puede camb i a r  l a  'Itor- 

mau1 del  nicho. 
I 

- 1  

I I I  
1 1 '  

1 1  - 3 
9 

Precisamente por estos motivos, jun to  con 1.1 objeciones que a su p r o  

p i o  modelo propone Hutchinson, se debe a que MacArthur (1968), analogue 

e l  concepto de nicho a1 de fenot i po. Ambas ideas imp1 ican un nGmero in-  

f i n i t o  de medidas, y poco puede declrse del nicho de cada especie. Sin 

embargo, las hipdtes i s  que puedan formularse sobre las di ferencias entre 

nichos son suscept ib les de ser probadas, de a1 1 f que en l a  prgct ica se h i  

ya tendido a def i n i r  estas di ferencias m6s que 10s nichos en s f  mismos. 

La def i n i c idn  formal' de- Hutchinson permi t e  suponer, a1 menos en un p r  

mer anSl is is,  que e l  concepto de nicho es .lo suficientemente c la ro  como 

. paraquenoex is tandudas  s o b r e s u s i g n i f i c a c i d n y p o s i b i l i d a d e s d e a p l i  

cac idn. 

Sin embargo, t r e i n t a  aflos despuds de su primera enunciacidn (segGn l a  

propia a c l a r a c i h  de Hutchinson, 1957) y a l a  l u r  de mul t i tud  de trabajos 

realizados en llandlisis del nicho1I e l  sentido del mismo necesita una nue- -! 
va aclaracibn. Whittaker, Levin y Root (de ahora en d s  WLR, 1973), pla! :$ 3 - I I  

tean l a  necesidad de d i ferenciar .  l o r  tCrminos de Ianicho, b b i t a t  y ecoto- Ilk 

L 
SegGn WLR las d i f i cu l tades  de interpretacidn del tgrmino nicho derivan , 

precisamente del t rabajo de Hutch inson (1 957). Como contraposicidn ind i -  
- 

can que autores previos, o bien posteriores, pero que establecieron su d z  

f i n fc idn  en forma .independiente, en especial E l  ton (1927) ; Cause (1934) ; 
I l a  

Andrewartha y Birch (1954); Whi t taker  (1970), podrfan haber establecido 

e l  uso de este tCrmino como "el papel funclonal en l a  comunidad, per0 esa 



estab i l i zac ibn  no ocurribil (WLR, 1973). 

SegGn WLR l a  de#inic ibn de Hutchinson se r e f i e r e  a requerimientos eco 

16gicos en biotopos, esto es, dentro del ambiente de comunidades par tic^ 

, lares. WLR definen e l  estudio de 10s nichos como e l  de l a  re lac idn entre 

especies y factores ambientales,en cuanto a caracter fs t icas intensivas, 

que son variables de importancia en una misma'comunidad. Lo contraponen 

a1 estudio de 10s factores del  habttat, cuya carac ter is t i ca  fundamental 

es l a  de poseer "extens i6n espacialil; serfan carac ter fs t  icas extensivas. 

Desde este punto de v is ta,  e l  tratamiento multidimensional de las r e l a c l o  

nes de habi ta t  (whittaker, 1952, 1956, 1965; Mueller-Dombois y Ellemberg, 

1974) no se relaciona con e l  concept0 de Hutchinson del nicho, dado que ' 

. - 1 1 0  ', e l  t6rmino iinichoil se r e f e r i r f a  a a t r ibu tos  intracomunitarios, mientras 
. n 

$ A 
que "habitatii harfa l o  propio con las caracter fs t icas intercomunitarias. 

t;:. 
.7 

WLR expresan tambi6n que ambos t ipos de variables estdn interrelac.ionadas. . 
in? h'' 

N q  - 
Como ejemplo, l a  temperatura actuard como un fac tor  de nicho s i  l a  unidad 

de estudio es una comunidad en la 'cua l  se mide esta var iable entre 10s d l 2  

t i n t o s  estratos vegetales o sus variaciones d iar ias.  En cambio s i  l a  u n l  

,dad de es tud i o  es mayor, un grad iente topogrsf i co  m t d ~ o r o ,  10s sambios 

de temperatura que oaracter i ran di ferentes ambientes ser6n'variables be1 

habitat .  

Obviamente nos encontramor f ren te  a ~n"~rob1ema d e  escala de trabajo, 

dado l a  cual, s e g h  WLR, l a  misma var iable actuarfa definiendo c a r a c t e r f ~  

t i cas  ecolbgicas intensivas o extensivas. 

Segdn Pielou (1974), l a  diferencia entre ambas ideas consiste en que e l  

"nichoti es un ente abstracto, un hiperespacio c en un sistema n-dimensional. 

En cambio e l  habi ta t  es e l  espocio real  en donde ocurre una especie, es. 

una nocidn concreta, de t res  dlmenstones como dximo. La d i f i c u l t a d  e s t r l  

ba en que a veces as posible ha l l a r  un iisitioli donde ocurran las carecte- 



Se hen menc ionado estas d i ferentes interpretac iones de tdrminos ta les 
9 

corn0 ttnicholl y I1habi t a t "  para resal t a r  que abn cuando l a  def i n i c  idn r i gu  - 
rosa es l a  base a p a r t i r  de l a  cue1 l a  teor la  del nicho se ha desarrol la - 
do, no ha contr ibufdo a l a  c l 'ar i f icac idn de tdrminos-. Sin embargo esta 

fa1 ta  dc precls i6n no ha obstacul izado e l  desarrol l o  de l a  teor la  (Orians, 

1970) 

La def i n i c idn  Hutchinsoniana, sobre l a  cual se basa este trabajo, pone 

de re l ieve  l a  importancia de seleccionar dimensiones pert inentes para l a  

ident i f i cac idn  de nichos. En ausencia de c r i t e r i o s  para d i s t i n g u i r  dichas 

dimensiones e l  ~ n i c o  procedimiento posible a seguir serf. e l  medir todas 

las dimensiones, l o  cual es analog0 a querer medir todas las carac ter fs t i -  

cas de un fenotipo. Es por e l  l o  que toda l a  teor fa de nicho se ha elabora -. 
do a par t  i r del supuesto, todavfa no contradicho, de que e l  nbmero de d l -  

mensiones s i g n i f  icat ivas para l a  separacidn de nichos es muy pequefio. 
e 

MacArthur, en Hutchi nson (1957), propuso que las dimensiones a conside - 
' r a r  Sean aquellas de importancia competitiva, para las cuales es esperable 

l a  separacidn de nichos, en sistemas donde l a  interaccidn competittva ocu- 

rre.  - 
'* 

C- veremos, e l  mayor desarrol l o  de ' la teor fa del nicho estS re lac io-  

nado con l a  teor fa de competencia. SegGn Orians (1970), e l l o  se ha debi- 

do a que y a  ex i s t fa  en este tema una g.ran masa de in fo rmac ib  de laborato - 
r i o  y de campo, y lun bagaje tedr ico importante. Asimismo, ex i s t fa  mucha 

evidencia d i recta o ind i recta de que l a  competencia es un fac tor  pr imordial  

en fa  expl icacidn de las caracterfst icas de las comunidades. 



1.1.2. Apl icacidn de l a  Teorfa del Nicho. Sus Medidas. . 
Fu6 Levins (1968), qu fen propuso par primera vez un conjunto de medi- 

das de nicho, que en su opinidn son pardmetros suf ic ientes para e l  desa- 

r r o l  l o  de l a  teor ia:  1) Amp1 itud, 2) Superposicidn y 3) Dimensidn. Dado 

que como ya l o  planteara Hutchinson l a  de f in ic idn  de nicho nada dice so- 

bre e l  6 x i t o  de l a  especie en cada punto del hipervolumn, Levins propo- 

ne medir l a  amplitud del nicho en funcidn de la%daptabilidad18 ( f i tness)  

en e l  espacio ambiental. 

Para mayor c lar idad se define aquf l o  que Colwell y Futuyma, (1971)~ d= 

nominan l a  Itmatr i z  del recurso". Para cada vat  iable' o recurso ambiental 

que represente uno de 10s ejes del nicho en cuanto a hipervolumen se de- 

f i n e  una matr iz d i s t i n ta .  Su forma genera1,se muestra en l a  Tabla 1.1. 

Cada f i l a  representa una especie de l a  comunidad y las columnas 10s d is -  

t i n t o s  estados (o valores) que puede adqu i r i r  l a  var iab le ambiental. Ca- 

da celda de l a  matr iz contiene 1a.abundancia de l a  especie i en e l  e s t z  

do j , representada esta cant idad por N . i j :  
E l  t o t a l  de l a  especie i 

para todos 10s estados de1 recurso l o  denominalws El y l a  abundancia de 

todas las especies en un mismo estado del r,ecurso l o  designamos como R 
j 

(ver Tabla 1. I.). 

\ 

TABLA'1.1. : NOTACION DE LA MATRIZ DEL RECURS0 

I ESTADOS DEL RECURS0 



Levins propone dos medidas sepc[l las de amplltud de nicho, que segGn 

l a  notaci6n aquf u t i  1 izada son: 

Tanto en ( I )  comoen (2) p = N / Ei 
i J  i j  

SegGn e l  propio Levins, no ex is te  razdn alguna para p r e f e r i r  una medi- 

da d s  que otra.  Es de hacer notar que este t i p o  de medicidn de l a  ampli - 
tud toma en cuenta dos.caracterfst icas del nicho: e l  rango t o t a l  de l a  va - 
r i ab le  para e l  cual l a  presencia de una especie i es pos i t i va  y l a  uni-  

b 

formidad (evennes$) con que l a  misma se d is t r ibuye sobre dicho rango. Esto 

permite efectuar una comparaci6n df recta entre 10s nichos de d i s t i n tas  e 5  

pecies en cuanto a su amplitud. 

La medida de superposicidn de nichos representa segGn Levins e l  monto 

t o t a l  de simi lar idad ecoldgica entre especies. Levins ademds analoga esto 

con e l  grado de competencia, l o  que sera tratado en detal l e  mSs adelante, 

y propone como med Ida de superpos iclbn: 

donde p 
1 j 

y plCl 'son las proporciohes en que 1as especiis i y k 'se 

ha1 lan asociadas a1 .recurso ;I, de acuerdo a l a  notaci6n de l a  Tabla "1. I .  

En este caso tamb idn se toma en cuenta no sdlo e l  rango t o t a l  para e l  cual 

ocurre superpos i c  i6n s ino tambidn l a  abundanc i a  r e l a t  iva coma condlcionan - 
t e  de l a  similaridad. 

1 ' 1 .  :' 
' . :I 

E l  concepto de dimensidn de nicho .st2 r c f c r i do  a1 n~mero be varTaTildi 

ambientales relevantes para l a  separaci6n de-nichos, un fac tor  analog0 a1 

u t i l i z a d o  oara separar especles. No ex is te  ninguna convenci&n~formal pare 
. . 



m d i r  l a  dimensidn del.nicho. Esto se debe a que para d i s t i n tas  comuni - 
dades tai l to la .  cantidad c b  e l  t ipo de factores s i g n i f  icat ivos no t ienen 

porque set  10s mismos, y de hecho no l o  son. Levins encuentra que una % 
dida aproximada de l a  dimenbi6n es e l  Tndice de diversidad de l a  comuni- 

\ 
dad: . 

I 

Casi simultSneamente a1 trabajo de Levins, Magufre (1967), calcula 10s 

1 lamados "indices de versat i  1 idadlo de las especies, que expresan l a  to le-  

rancia re la t i va  de una especie pa r t i cu la r  f rente a una var iable ambiental. 

Asimismo, otros autores (Horn, 1966; Cody 1968; McNaughton y Wolf, 

1970; Colwell y Futuyma, 1971; Pielou, 1972; por c i t a r  s610 10s principa- 

les) han propuesto d i s t i n tas  medidas de amplitud, superposicidn, .o ambas,' 

s in  que var ie  fundamentalmente e l  concept0 que describen. Asimismo, 

, Maguire, (1967, 1973), sugiere e l  an61 i s i s  parc ia l  del nicho en cuanto a 

su tamafio, forma y esttuctura interna, l o  coal condiciona e l  patr6n de a- 
' 

daptacidn ambiental de una especie. 

'* 
1.1.3. Teorla del Nicho y Teorfa de Competencia 

E l  enfoque fundamental en e l  desa'rml l o  de l a  teor fa del ntcho se ha1 l a  

Tntimamente l igado a1 conocimiento y modelos elaborados para descr ib l r  

competencia, como es e l  caso de las ecuaciones de Lotka-Vol te r ra  (Odum, 

1973) . Esta relacldn responde a1 daseo de responder a preguntas ta les c g  

mo: qu6 determine e l  grado de especial izaci6n de una especi e, esto es, l a  

amplitud de su nlcho? Qub tan sirnilares pueden ser dos espectes y s i n  ema - 
bargo coex is t i r?  Cdmo se d iv ide e l  ambiente entre especies de una misma 

comun i dad? (Lev i ns , 1968) . 



Por regla general se acepta que l a  amplitud del nicho es representada 

por l a  capacidad de porte de una poblacibn ( K de las  ecuaciones de cre- 

. cimiento poblacional) y l a  superposicibn por e l  coef ic iente ca de camp= 
tenc l a  de las ecuaclones de Lotka-Vol terra.  

9 

MacArthur, (1968, 1970, 1971, 1972); MacArthur y Levins, (1967); May y 

MacArthur, (1972) ; May, (1974), son 10s autores que de manera especial han 

tratado este tema, en forma de modelos matem5ticos. E l  supuesto sobre e l  

que se basan es que dos especies que poseen nichos parcialmente superpuez 

tos se di ferencian respecto a una sola var iab le ambiental, sobre l a  que 

ocurre competencia. . 
S i  tomamos dos especies que sobreponen parcialmente sus nichos en un 

gradiente ambiental cualquiera l o r  autores mencionados ha l lan  l a  relacidn 

que ex is te  entre l a  distancia que separa aquellos puntos del gradiente pa - 
ra 10s que l a  adaptabil idad de cada especie es mbxima, y 10s cocf ic ientes 

de cmpetenc l a  der ivados de las ecuaciones de Lotka-Vol terra. A par t  i r 

de a1 1 f determinan l a  d i  stancia mfnima para l a  cual ambas especies podrdn 

seguir coexistiendo (superposicibn mdxima). 

Este enfoque estd basado en suposiciones relativamente senci l las que no 

es f d c i l  encontrar en l a  naturaleta. Consideran que e l  proceso de compe- 

tencia entre un par de especies puede se'r,descripto por 1;s ecuaciones de 

- Lotka-Volterra. Ademds que s610 ex is te  una var iable s i g n i f i c a t i v a  para la 
competencia, y aGn en ese caso, las distr ibuciones de densidad de mabas e z  

pecies sobre dicha var iable deber6n ser gausianas teniendo ambas igual va- 

r ianta. AGn cuando e l  l o  en general no ocurra as;, este t ipo de enfoque 

e jempl i f ica muy bien las relaciones quo existen entre l a  teor fa de competm- . 
C 

c i a  y l a  del nicho. 

Recientemente se ha dado importancia a l a  di ferencia entre "interferen- . 

ciau1 y u1explotaci6n d i ferencie l  del recursoul como formas d i s t i n tas  de corn- 



petencia (Mi l ler ,  1967; Case y Gilpfn, 1974; Tinnin, 1972). Explotacidn 

ocurre cuando dos o mds espc ies  o indlviduos t ienen I i bre acceso a un 

recurso 1 i m f  tante y e l  resul tad0 de, l a  competencia po t  e l  mlsmo est6 da- 

terminado por l a  r e l a t  iva habi 1 idad de cada uno para usarlo. ln ter feren - 
c i a  es una estrategia mas elaborada cuyo efecto es e l  de prevenir e l  ac- 

ceso de un competidor a un recurso dado. 

A p a r t i r  de esta separacidn Case y G i l p in  (1974), consideran un mode- 

l o  de competencia basado en las ecuaciones de Lotka-Volterra en e l  cual 

' incluyen un t6rmino que representa e l  fendmeno de einterferencia. De es- 

t e  modelo y analogando l a  amplitud del nicho de una poblacidn con su ca- .. 
pacidad de porte concluyen que e l  nlcho de un competidor po t  explotacidn . 
es m8s amplio que e l  de un competidor interferente. Serfan respectiva- 

mente un "genera 1 i s  tau' y un "espec l a  1 i stab'. As imismo conc 1 uyen que un es - 
pec ia l i s ta  var iars  muy poco l a  amplitud de.su nicho s i  es puesto en com- 

petencia con un generalista, en caso de que e l  primer0 resu l te  tr iunfante. 

Obviamente e l  general i s t a  estrechard su nicho hasta ub icar lo  en las  zonas 

del  ambiente en donde no ocurra superposicidn con e l  especial ista.  Otra 

conclusidn que Case y Gf lp in  desarrol lan es que una especie general ista 

a1 contraer. su nicho l o  hare hacia zonas del gradiente ambiental , sobre 

las que no se desarrol la l a  competencia. Obviamente se supone aquf que e l  

dptimo para ambas especies ocurre en aquellas porciones del gradiente con 
\ 

mayor provis i6n del recurso en cuesti6n. 

. Veremos mbs adelante que 10s resultados del modelo de Case y G i l p i n  han 

sido ver i f icados parcialmente en forma experimental. 

Este t i p o  de modelos ademds permi t i r fa  expl icar  e l  caso (lb) de i n te r -  

seccidn de nishos ya mencionado. Ll'especie S2 podrfa sobrev iv i r  s i  r e  

t r a t a  de un competidor por interferencia. 
' 

Existe un punto de contact0 mbs entre l a  teor fa del nicho y de  compete^ 



cia, relacionado con 1.a diversidad y abundancia relativa de especies en 
O .  . comun i dades . 

, Aqui tambign se analoga 'la abundancia relativa de cada especie, esto 
I 

es, sus distintas capacidades de porte poblacional, con la amplitud to- 

tal del nicho de cada una. 

Por lo tanto seria posible deducir las 'relaciones de nicho a1 interior 

de la comunidad en funcidn de las relaciones de dominancia y diversidad 

. entre especies (whittaker, 1965; Odum, 1973). Se han propuesto varios 

mdelos para describir estas relaciones de nicho en funcidn de las rela- 

clones de dominancia (~acArthur, 1960, 1965; Whi ttaker, 1965, 1969) -. 
b 

Todos ellos parten del supuesto que la divisidn del ambiente pot las 

espec ies ocurre primar iamente sobre una sola vari able de importancia com - 
, petitiva, o bien que refleja la diferencia entre nichos totales. 

El andlisis de las relaciones de dominancia a1 interior de una comuni - 
dad ha resul tad0 'mbs Gt i 1 para la caracterizacidn del ambiente en que se 

desarro'l la m d s  que para inferlr forms de divisib del mismo ent,re espe- 

cies (Whi.ttaker, 1965). 
' . . 

. Nos referiremos aquf a todos aquellos principios~elaborados a partir 

de estudtos de nicho en donde dos o mBs especies hayan sido tomadas en 

cuenta en, o provenientes da, h a  misma comunidad. 

'~olwell y Fuentes, (1975) han real izadoruna muy extensa revisidn de 

10s trabajos de este tipo. Por ello nos referlremos aquf solo a aquellos 

prfncipios generales qua se hen desarrollado a partir de dichos estudtos. 



Una gran variedad de expertmentos han demostrado que como regla general 

l a  amplitud de 10s nichos de las especies en l a  naturaleta es mds estrecho 

', qua cuando 18s m1sm.r son mrntonlda~ an un ~rmbienta s i n  intaraccionas. Es- 

t o  l l eva  a l a  conclusibn de bue en general, un an81 i s i r  del nicho en esta- 

do natural re f l e ja rd  10s nichos efectivamente realizados. Las interaccio- 

nes b idt icas que han mostrado ser de importancia en l a  r e s t r i c c i h  de 10s 
J 

nichos inclwyen competencia, parasftimo, y depredaci6n. E l  pr inc ip io  que 

describe l a  relacian entre 10s nichos de un especial lsta y un generallsta 

ya discutidos ha sido comprobado en e l  caso.de dos especies de helmintos 

que parasitan e l  in tes t ino  de ratas (~olmes, 1973; vBase Colwell y Fuentes, 

1975). Ocurre algo anelogo en e l  caso de aves tropicales ( w i l l i s ,  1966). 

No ocurre l o  mlsmo en e l  casosdedos especies~de.salamndras terrest res , 

(Jaeger, 1971, 1972). Una de e l  las, Plethodon cinereous es una especial i s  - 
t a  Fespecto a l a  humedad mientras'que l a  o t r a  - P. richmondi. shenandoah es 

un general i s t a  f isiolbgico. 

Abn cuando ocurre exclus ibn ,cornpet i t iva entre ambas no se ha podido es- 

tablecer l a  existencia de mecanisms de i nterferencia en t re -e l  18s. Cuando 

ocurre una suparpos i c  idn .recfproca de n ichos (caso 2 de ~ u t c h  inson), sobre 

' alguna var iable ambiantal en general er poslble encon tk r  o t r a  var iable q u  

permita l a  diferenciaciQn de nichos (Golwel1.y Fuentes, 1975). En e l  caso 

( lb)  de Hutchinson, en cambio, l a  separaci6n sobre una sola var iable es 

aparentemnte suf ioie,te en algunos casos. para determinar ' la  exclusibn de 

nichos, aunque cmo hems v i s t o  no ocurre siempre. .En el caso de nlchos 

coextens ivos (NIUNP) y a l a  escala de i n a  comunidad todos 10s estudios de 

competencia f a l l a n  en l a  determinacl6n de regiones de nfcho fundamental e& I 
clusivas para cada espscie, cuando se comparan 10s nichos de a pares en f o r  - 
ma experimental. Evidentemente nichos fundamentales que aparecen completa- * 
mente superpuestos podrfan realmente xontener regtones exclusivas en base 

a factores ambientales no determlnados. Es importante recalcar aquf que se 

ha demstrada (Hual ler-Dmboir y E l  lbmberg, ,1974) que e l  nicho fundamental 5 
m- ' 



. 'de una especie ademss de ser tanto o d s  extenso que e l  rea l  izado no presen - 
t a  sus dx imos de adaptabi 1 idad (6pt imos) en las mismas porciones del  gra- 

diente que e l  nicho realizadol bajo competencia. 

Se i n f i e re  que e l  nicho de las presas se estrech3 en presencia de un de - 
predador puesto que en condioiones~experimentales, excluyendo a1 depredador, 

e l  nicho de l a  presa es mbs amplio que en condiciones naturales. Este fe-  

n6meno es equivalente a l a  contracci6n del nicho de un 11generalista81 bajo 

competencia con un especial i s t a  en e l  caso de "nicho lnclufdo" (caso l b  de 

Hutch i nson) . 
E l  nicho de l a  presa contiene una regidn de l a  cual e l  depredador es ex- 

c lu ldo pot  alpGn factor  extrfnseco, l o  .&a1 ocur re  c- regla general 

(Conne 1 , 1972) . 
*$ tiasta aquf se ha tratado con c i e r t o  de ta l l e  relaciones dq t i p 0  simple ec* 

r 

t r e  pares de especies, canpetencia. y depredaci6n. Existen pruebas experi- 

menta 1 es ( ~ o l  we1 1 y Fuentes , 1975) de que e l  n i cho rea 1 izado de una espec i e  

no depende solamenta de las r e l a ~ ~ o n e s ~ e n t r e  esta especie y todas las  res- 

tantes de una comunidad sino que a d d s  l o  condicionan las  relacionCs entre 

las restantes especies, este es un caso especial de ejes no independientes 

del nicho. Ertos casos serdn denominados aquf como interacciones de orden . 
super i or. Para ejempl i f i c a r l  o supongamos \a una espec i e  p r i sa  A que convL 

'va con dos espec ies de depredadores B , y C. La especie A poseera un n l  

cho real lzado d s  amp1 i o  s i  convive sdlo con B o C s i  ocurre e l  caso ( y  

en real  ldad ocurre, Colwel 1 y Fuentes, 1975) de que l a  especie B deprede 

adeds sobre l a  especie C . 
AGn cuando relaciones de orden superior determinantes de l o t  nichos pue- 

den hal larse o i n fe r i r se  aGn en comunidades daturales relatfvamente simples 

(Preston, 1973. Nei 11, 1974) l a  mayorfa de l o r  modelor matedt icos  k eco- &ail-&: & 1 -  . I  .: lll-z&-d " I , 

- 



logfa de comunidades estdn basados solamente en interacciones apareadas 

( ~ a c ~ r t h u r ,  1972; May y MacArthur, 1972; May, 1973). 

Estas relaciones aquf deqinidas de orden superior pueden tomar l a  for  - 
ma del ejemplo mencionado per0 no se agotan a1 1 f. Es posib le establecer 

como reg l a  general que todas las interacclones que ocurren en una comunL 

dad t ienen un efecto multiplicative sobre l a  amplitud de 10s nichos de 

las'especies que l a  forman. 

1.1.5. Aplicacidn de l a  Teoria del Nicho a 1as Plantas 
b 

E l  nicho ecoldgico se ha desarrol lado f~ndamenta lment~ camo un conce 

t o  zool6gico (Cabrera, 1932; Harper; 1968; Orians, 1970) aGn cuando debe 

ser posible apl  icarlo.tambi6n a las plantas (Whittaker, 1965). Esto, s i n .  

embargo, es parad6jico ya que entre 10s ecdlogos animales no ex is te  un 

acuerdo generalizado,sobre cual es l a  importancia.de l a  competencia en l a  

naturaleza. En cambio se admi t e  que ocurra competencia en l a  mayorfa de 

;las comunidades vegetales. 

Varios trabajos:sobre competencia entre'especies vegetales, en especial 

10s de Harper (1961, 1964, 1968), demusstran l a  v iab i  1 ida! del p r i n c i p i o  

de exclusidn competitiva entre plantas. '. 
9 

Verems entonces, cudles son l a s p r i n c i p a l e s  var iables ' s i gn i f i ca t i vas  

para l a  separacidn de nichos en plantas. 
Z 

La posicidn de las plantas en todas las tramas t r d f i c a s  es def in ida c r i  - 
ticamente por las caracter fs t icas de las dos mol6culas de c l o r o f  i l a  que 

permi ten l a  f i jac idn de energfa ( ~ a r p e r ,  1968). Todas las plantas superiz 

re$, sxc l  uyendo saprdf i tas no .fotos i n t a t  icas y paras i tas , recurren a un 

t ipo de energfa proventente de una fuente ' tambiin fn ica.  



Esto contrasta inmediatamente con l a  diversidad de recursos energ6ti- 

cos y estrategias para obtenerlos que poseen 10s animales, base de las 

complejas tramas t rd f i cas  naturales. A d d s ,  e l  sistema de captacidn de 

energfa estd rest r ing ido en 'sf mismo en todas las plantas superiores. AGn 

cuando ex i  s ten s i s  temas fotos i n t d t  icos que pueden f i j a r  energ fa  'rad iante 

de mis de 8000 Angstroms, todas las plantas superiores se 1 imitan a f i j a r  

energ fa en 1 a reg i.dn del espact ro, ent re  -4000 y 7500 Angstroms , quedando 

aproximadamente e l  56% de l a  radiaci6n incidente como un recurso no explo - 
tad0 (Harper, 1964, 1968) . 

a Dado que l a  energfa que f i j an  las plantas proviene directamente del  sol, 

e l  comportamiento de las poblaciones~vegetales sere afectado fundamental-. 

mente por l a  intensidad y e l  r i tmo de l a  radiaclbn, constituyendo l a  var ia  - 
b l e  ambiental p r inc ipa l  sobre. la  cual ocu r r i rd  l a  interaccidn competitiva 

(Harper, ,1964; Grime, 1966). 

I 

Las diferencias que ocurran en cuanto a requerfmientos de agua y nutrie; 

tes serd importante para e l  proceso de competencia de plantas en un s i t i o  

espectf ico siempre que ocurren dos condiciones basicas: Que cada factor o 

' combinacibn de factores que l i m i t a  a cada especie sea d i s t i n t o ,  y que sean 

severamentc l im i ta t i vos  ts l .que lmpidan l a  competencia por l a  luz. S i  el10 

ocurre, las especies menos tolerantes a l a  sombra serdn eliminadas, s i n  ia - 
por ia r  cuan d i s t i n tas  Sean en sus requerimientos minerale;. Es f a c t i b l e  

esperar que 10s factores eddf i cos. en, general .Sean 1 i m i  t a t  ivos e importantes 

para la'. separacibn de nichos en zonas Bi idas y semidr idas (Whi t taker,  1965; 

Harper, 1968; Orians, 1970). . . 

Dado qua e l  agua y. nutr ientas son rbsorbidos principalmente por las ra f -  
t ces l a  es t ra t i f i cae idn  da e l l a s  es u h d o  potencialmente importante de re  - 

due i r competent fa (or ians , 1970). La .s i tuac ibn respecto de loo nu t r  ientes 

es mucho mbs compleja que para e l  caso do1 agua. La abundancia de nutria& 

tes a dfs t in tas  profundidades estarB determinada no sblb por las c a r a c t a r f ~  
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c ibn y las consecuencias que esto tenga sobre e l  lllavadoll en 10s hor i -  

w t i l  del suelo sino aded$ boar l a  precipitacl'6n, i n f i l t r a -  

- 1 -  lzontes m5s superf ic iales. 
,, I - . .  . ... 2 i.. - 

De todas maneras se ha comprobado para algunas comunidades que las 

de climas hfmedos distr ibuyen sus rgices en las partes superf ic iales, 

  ebb, 1959; Whittaker, 1969). En las regiones dridas donde l a  canpeten 
h 

! c i a  por l a  luz no ocurre, l a  es t ra t i f i cac ibn  de rafces es frecuentemen- 

t e  compleja (weaver, 1958; Orians, 1970; Noy-Meyr, 1973). De a1 1 f que 

es p laus ib le que donde l a  competencia .por l a  luz  sea e l  factor .pr inc ipa1 

.en e l  condicionamiento de l a  diversidad de plantas las  rafces presenten 

poca es t ra t i f i cac idn ,  y se distr ibuyan principalmente en.superficie. At-. 

gunas plantas producen substancias tdxicas para otras, esta interaccidn 

' se def ine como alelopatfa (Whittaker, 1965; Mueller-Dmbois y Ellemberg, 
- 

1974). Se piensa s i n  embargo, que estas substansias bvolucionaron crmo 
I 

I ' -. defensa antiherbfvoros antes que como yespuesta a l a  c o m p e t e n c i ~ *  Atn 

cuando se ha descubierto que muehas substancias t6xicas t ienen in f luenc ia  

'en l a  composicidn de l a  comunidad las mismas tendran corn efecto pr inc ipa l  

r disminuir l a  diversidad de especies s i n  que e l l o  implique necesariamente 

un aumento en l a  a m ~ l i t u d  del nicho de l a  especie que persiste. 
Lr Cm 

I L6 ~ a r i a c i 6 n  temporal en cuanto a 10s perfodos de desarrol lo,  c r e c i m i e ~  

t o  y reproduccibn, puede ser importante en e l  mantenimiento de una diver- 

s idad especrf ica a1 t a  de una comunidad s i  ocurre una combinaci6n de espe- 

c ies con perfodos largos .y  cortos de crecimiento o perfodos no superpues- 

tos en e l  tiempo, de t a l  manera de disminuir l a  comprtencia por 10s tecuL 

sos b4slcos ut i l iz6ndolos en perfodos d is t in tos .  

~ a s t a  aqul hems t ratadd aquel lbsc fatitores qiue cond i c  ionan e l  estable- 

cimiento de asociaciones vegetmles relativamente.estables. 

Las asociaciones vegstaler no ertables o I1fugi t i v r t I 4  (~iank., 1974) son 
--. 

Y 
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o r  i g i  nadas por l o  que aquf seran denominador gen6r icamente d is turb ios 

( ~ r i a n s ,  1970). Los disturbfos pueden tener orfgenes d i s t l n t o s  (fuego, 

depredacidn de semillas, depredacidn sobre hojas, etc.), s i n  embargo, 

sus efectos son semejantes en forma gener.'l sobre l a  comunidad. Los d l 5  

turbios eliminan.re1aciones de canpetencia y devueJven l a  comunidad a un 

estado an ter io r  (Odum, 1973). wean una variedad de on iciones nuevas 
1 r 

en e l  suelo que favorecen l a  germinacidn de grdn variedad de semillas, 

crean as imismo oportunidades para especies fug i t ivas (~ ianka ,  1974), t r a L  

s i t o r i as .  Desde e l  punto de v i s t a  de l a  modif icacibn de las relaciones 

de competencia en una comunidad e l  pastoreo selective ha demostrado ser 1 
un fac tor  muy -importante (Harper , 1969) y muchas veces sus i n f  luencias 

aGn cuando profundas actGan en.fonna s u t i l ,  pasando a menudo desaperc ib i -~ 

das ( ~ r i a n s ,  1970). 

Para e l  estudio de 10s nichos ecoldgicos en plantas l a  seleccidn de 

variables s ign i f i ca t i vas  a medlr y l a  importancia r e l a t i v a  de cada una en 

e l  proceso de competencia es un .problem que no ha s ido resuel t o  en forma 

d e f i n i t i v a  (0rian.s. 1970; Grime, 1973; Newman, 1973). E l l o  se debe a que 

por ser fo tos intdt icas las dimensisnes que podrfan u t i l i z a r s e  para separar 

nichos son mucho d s  restr ingidas que las que pueden u t i l i z a r s e  para ani-  

males (Harper, 1968, 1969). D i f i ~ u l t a  ademds l a  apl icacidn de este concee 

t o  e l  hecho de que se conozcan sdlo de manera general los,procesos  media^ 
\ 

t e  10s que se relacionan las plantas. ?. 

Estos son algunos de 10s m t i v o s  que pueden expl icar  l a  escasez de es- 

tudios de nicho en plantas s i  l o  comparamos con 10s realizados en animales. 

Otro mot i vo  que podrfa expl i ca r  este hecho es que histdricamente en ecolo- 

gfa animal se hafi desarrollado preferencialmente estudios de relaciones 

funcionales entre~especies e individLos, condicidn necesaria para l a  e labc 

racibn y apl icacidn de l a  teor fa deLnicho. .La mayorfa d& 10s estudios de 

~ Y n i c h o  en plantas estdn refer idos a l a  d is t r ibuc idn  de especies.sobre una o 
I 

p o c a s v a r i a b l e s  ambientales, en.genera1 en condiciones uperimentales. La 
L - 
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mayor l a  de es tos es tud ios revel an 1 a ex i  s tenc i a  de n ichos coextens ivos 

o a l o  sumo reclprocamente superpuestos (Kozlowski , 1949; weaver y Dar- 

land, 1949; Moore, 1959; DonaJd, 1961 ; Harper e t  a1 , 1961 ; Anderson - e t  

a1 1969; Putwain y ~ a r ~ e r ; \ l g 7 0 ;  Del Moral y Cates, 1971; Chievers, 
-9 

1972; Kochenderfer, 1973; Mucller~Dombois y Ellemberg, 1974; Parsons y 

Cameron, 1974; Wieland y Bazzaz., 1975; Parrish y Ba- ,1974). Una u- 
p l  icacibn a l ternat iva para l a  determinacibn de nichos coextensivos podrfa 

ser que en realidad no se ha hallado cuales.son las variables ambientales 

que realnrnte permiten l a  separacibn de nichos. Los estudios de nlcho 

a1 n ive l  de toda una comunidad y en-estado'natural son escasos, y se re- 

f ie ren  fundamentalmente a especies'que componen al.guno de 10s estratos de 

estas comunidades, o grupos de especies en par t i cu la r  (Whittaker, 1969; 

Power Bratton, 1976, 1976 b). 



' 1.2. EL ECOS l STEMA ESTUDIADO. 

Este estudio se ha realizado en una comunidad vegetal llamada gendrica - 
mente Matorral Mixto. Es considerada en general como t i p i c a  de l a  zona 

ecotonal ent re bosque y estepa ( ~ i m i  tri, 1962, 19X).  AGn cuando hemos 

observado sus rasgos generales en var ios puntos del Parque Nacional Nahuel 

Huapi , este trabajo se ha efectuado en forma intens iva en l a  porcidn de l a  

comun idad que ocurre dent r o  de l a  Cuema del Rlo Manso Super lor.  Se desa - 
r r o l l a  en primer lugar una breve reseRa.de~los estudios realizados hasta 

e l  momento en l a  Cuenea HidrogrSf ica de.1 'Rfo Manso.Superior, y luego a los 

que se re f ie ren  a l *Mator ra l  Mixto en especial. 

1.2.1. La Cuenca del Rlo Manso Superior 

1.2.1.1. Caracterfst icas Generales 1 "  A' 

Esta cuenca se ha1 l a  inclufda totalmente dentro del Parque Nacional 

, Nahuel Huapi , entre las coorde'nadas 71.0361371t W y 71 '53'50" W de l,ongi tud 

y 41°1913081 S y 4 1 " 0 8 ~ 5 1 ~  S. ( ~ a l l o p i n ,  1977). 

La cuenca se extiende desde e l  Cerro Tronador por e l  e s t e ,  hasta l a  

cabecera occidental del Lago Mascardi al'.este. E l  1 lmi te .  norte de l a  cuen - 
ca estd dado por e l  Paso de las Nubesy l a  d i v i s o r i a  de aguas hecia e l  Bra - 
zo T r i s t e t a  del lago Nahuel Huapi, que -pass por 10s Cerros: Del Viento 

(1900 m.), Punta Negra (2166 m.), Bonete (2257 m.) y Cwrnos del  Diablo 

(2100 m.). E l  l l m i t e  surSpasa por las cumbres de 10s Cerros: Volcdnico 

(1861 m.), Los Emparedados (1821 m.)@, Cretbn (1900 m.), Los Moscos (1809 1.1 . 
y Capitdn Dipgo F. de Ledn (1800 m.). 

La zona estd cubierta por la, hojas topogrdf icas del l n s t i t u t o  GeogrBfi- 

co ~ l l l t a r  4172-22-1, 2, 3, 4, I1Puerto Blest", llLlao-Llao", #'Lago Fonckn y 



"Lago Mascard il' a escala 1 :50000, (equ idistancia 25 m. ) . Adeds  existen 

las fotograffas a6reas del Servicio de Hidrografla Naval a escala aproxi - 
mada de 1 : 30000 : Series 27 (1 QO a 1 1 1 ) , 28 (74 a 83), F (35 a 42), 30 (45 

a 55) y 31 (23 a 30). ~labdrado a parti r de este material existe un mapa 

topogrdfico besico para la cuenca, que junto con 10s llmites y divisorias 

de aQuas se presenta .en la Figura I. I. Para un dete! l =  ;ob?f el d t o d o  

de confecc i dn del mapa base de 1 a Cuenca vQase Ga 1 1 opln, ( 1  977) . 
2 La superf icie total de la cuenca es de 247,35 Km y su orientacibn ge - 

neral es del NO a1 SE,. La topograffa del iirea es en general abrupta con 

zonas en donde 6x1 s ten aeant i 1 ados vert icales , quedando las partes planas 

restringidas a1 iondo del valle del Rfo Manso Superior con cotas inferioa 

res a 10s 900 m.s.n.m. (Gallopfn, 1977). 

SegQn la geologfa de la zona (~arsson, 1940; Greco 1972; Gonzalez Bono -. 

rino, 1976; v6Lse Gal lopfn, 1977) ocurren en la cuenca rocas metzkrf icas 

del Paleozoico super lor (formacibn Lago  asc card i ) , rocas volcbnicas porfl 

ricas y sedimentatias algo metamorfitadas (formacibn Millaqueo), posible- 

, mente tridsicas;'rocas granodiorfticas y dioritas muy distribufdas en to- 

da 1 a cuenca; rocas volclnicas y pi roclest icas (formacibn ~entana) ; las 

rocas volcdnicas, princlpalmnte basaltos y andesitas, y sedimentarias, 

pr i nc i pa lmente tobas (formas ibn Tronadoq,) es tln muy representadas en la 

cuenca; las ~enizas volc6nicas, estbn muy extendidas pot toda la cuenca. 

En general son de colsr gris amarillento y pardo amarillento. Son muy he - 
teroggneas ., en cuanto .a su or i gen. y compos i c ibn, a 1 gunas de e 1 las son muy 

rec ientes . Se ha 1 1 an va rves en, a1 gunos puntos de 1 a cuenca y depds i to t  

glaciares y fluvioglaciarios principalmente en las partes bajas de lot vc 
llds, de origen reciente. C 

? 

, Geomorfoldgicamente la cuenca es de montafia, alargada y angosta, esta& 

do su sistema fluvial fuertemente condlclonado por el control paleogeomol 



. fo lbg izo, dado que en esta zona l a  deglaciaci6n ha s ido resiente y toda - 
v i a  hay h i e l o  en l a  cuenca (~abassa, 1977). Los efectos de 10s procesos 

g lac ia r ios  son muy evidentes'incluyendo va l les  en U, c i rcos  glaciares, 

Val les co l  gantes. y morenas. 1 
J 

. - -  1 .  ' y '-. . Los suelos de 1 a cuenca (Laya, 1971 ; Laya y Paras , 19761 poseen en 

general estructuras d6biles y t r i ab les  l o  que aumenta e l  r iesgo de dastru; -.. 

c ibn en pendientes fuertes. Los materiales or ig inar ios  de 10s suelos de 

l a  cuenca son .todos recientes, en ningGn caso 10s sustratos rocosos reprc  
9 ' 

sentan e l  material or ig inar io .  Los productos p i roc l5s t icos  cubrieron las !gn- 

super f ic ies rocosas liberadas por .e l  h ie lo . .  .Entra estos productos predo - 
minan l o r  mator ia . lesde1a formacibn Lago Mascardi (~aya,  1971), da dos . 
o t res  metros de espesor. Existen aportes mbs recientes de cenitps vo l cg  

nicas, generalmente someras, en especial las del Miembro e l  Rincdn y Hiez 

bro Lago Totoral, de 1920 y 1960 respe;tivamente. SegGn Laya y Pozos 10s. 

depdsitos de cenizas se presentan habitualmente -- i n  s i t u  y de acuerdo a su m 
forma de depos i tacidn o r i g ina l  . En general todos 10s suelos de l a  cuenta 

se caracterizan por su escasa di ferenciaci6n de horizontes gen€ticos, a 

, causa de su desarrol lo a p a r t i r  de sedimentos relativamente recientes. No 

existen procesos de enriquecimiento'por i luv iac i6n  siendo 10s horirontes 

fnfer iores a1 horizonte A en formcibn,.variaciones del horizonte C y sus I 

diferentes capas*. Para una descripci6n;completa de l o r  w e l o s  de l a  Cue2 
fl 

ca del Rfo Manso Superior v6ase ~a l lo~ fn ' (1977) .  

Los datos meteoroldgieos que se d isponen para l a  Cuenca provienen de dos 

estaciones de primera categorfe que l a  Fundaci.6n Bar i loche operaba e l  mog 

mento del presente t,rabajo, su ubicacidn est6 indicada en l a  Figura 1. 

8 Una de las  estaeiones se ha l l a  ubicada c en l a  zona de Pampa Linda a1 m s t e  

y l a  o t r a  sobre e l  Lago Mascardi .a1 este. Los pr inc ipales datos c l i d t i -  

cos de ambas.estaclones y para la,zona de estudio, v6ase mds adelante, re 
1 1 1  1 

presentan en l a  Tabla 1.11. Los mlsmos r'epresentan un promedio de 7 rnos - 7 .  

.' ' C .  .I -. .:_ 
, 1 '  u 'r 

1 II 
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TABLA 1 . I I . : DATOS CL IMAT I cos MENSUALES PARA LAS ~ S T A C  I ONES HASCARD I (n) , 
PAMPA LINDA (PL) Y PARA EL AREA DE ESTE TRABAJO (C) ' , 

J 

LOS DATOS (c) SE CALCULARON POR INTERPOLACION ENTRE (PL) Y (M) - .  I I  

TEMPERATURA TEMPERATURA TEMPERATURA PRECIPITACION 
MED l A. MAX I MA-ME0 I A . MINIMA-MEDIA . .MEDIA 

M P L C '  M PL C .  PL C 7 

"L lC*4 4 mg, 
' I 

I ' I 

JULIO * 1.5 0.7 I 6.1 4.7 5.4 -2.0 -2.6 -2.3 255.8 278.4 267.6 ! I  I 
I - 

AGOSTO 2.4 2.1 2.2 7.8 6.6 7.2 -1.4 -1.2 -1.3 167.4 181.2 174.3 ! - 

SEPT. 4.5 4.0 4.2 11.2 9.710.4 '-0.8 -1.1-0.9 105.j102.8104.2 
k-  

I 

OCTUB. 7.3 6.5 .6.9 13.4 11.5 12.4 -0.1 0.3 0.1 84.1 132.8 108.4 ;; - I 
- 

NOV . 10.4 9.6 10.0 16.6 14.6 15.6 2.0 2.0 2.0 44.7 70.9 57.8, I 

-. 
DIC .  12.3 12.1 12.2 18.4 16.9 17.6 . .  3.8 4.0 3.9 84.3 90.1 87.2 - "' 
ENERO 13.0 12.7 18.8 19.2 18.1 18.6 ' 4.9 4.7 4.8 . 67.6 115.2 91.4 -J I 

FEBR. 12.8 12.1 12.4 20.4 . 18.7'19.5 . 4.5 , 4.0 4.2 45.7 71.9 58,' 

W -  
r 

ABR l L 6.9 6.5 6.7 14.6 13.8 14.2 . 1.1 1.1 1.1 
I I i n n l ;  : 76.4 80.2 78.3 * 
' 1 7 ~  
1 PI - MAY0 4.6 4.2 4.4 10.1 9.3 9.7 0.5 0.7 0.6 212.7 317.1 264.9, - 

JUN I 0  2.0 2.0 2.0 6.4 5.4 6.0 -1,3 -8.0 -4.6 '221.9 313.7 267.8 
1 

I I . \ 
. 

I para l a  estacibn Mascardi y 5 aiior .para. l a  e s t a e i h  Pampa Linda (datos de Gal lopln, 

1977). E l  mes m4s c 6 l i d o e s e n e r o  (enpromedio).yel  nbs f r l o ,  Jul io.  Lamayor 
I 

I I -  precipi tacibn ocurre durante e l  invierno totblizando-267.8 nun. en e l  w s  de Junio. 

Las menores precipitaciones ocurren d u n n t e  e l  verano en l o r  rneses da febrero y no_ 

.. vibmbre con un p ico secundario de 1 luvias durante e l  verano dad. l a  inf luencia pr= 

ponderante del oc6ano Paclf ico sobre e l  c l  ima do 1 a reg ibn. Seg8n Gal lop ln  (1977). 



e l  c l  ima del v a l l e  de l a  Cuenca del Rio Manso Superior puede caracter i -  

zarse de acuerdo a l a  c l a s i f  icacidn de Thornthwaite, (1948) como de t i -  

po perhbmedo, s i n  def ic ienc ia de agua, microtermal templado con una im- 

portante concent'raci6n es t i va l  de l a  e f i c i enc ia  tgrmica, esto debido a 

l a  i n f  luencia del oc6ank gue es mayor hacia e l  oeste, estableciendose un 

fuer te  gradiente en e l  sentido longi tudinal  de oeste a este. En l a  cuen - 
ca ocurre ademds de un gradiente a l t i t u d i n a l  de l a  prec ip i tac idn (Gallo- 

pin, 1977). 

De acuerdo a1 sistema de Thornthwaite, (1948) no ex i s te  en l a  cuenca 

ddf i c i  t de humedad (en Gal lopln, 1977), este hecho como se verd mds ade- 

1 a n t e . e ~  un factor muy importante para e l  desarro l lo  de 10s sistemas raDb . 

dicales de las especies que componen l a  comunidad estudiada. 

1.2.1.2. vegetacibn 

Segbn Gal lop in  (1977), en l a  Cuenca ael Rio nanso Superior estdn bien 

representadas, s iguiendo a Cabrera y W i  11 ink (1973), t res  unidades f i to- 

geogrdficas. E l  D i s t r i t o  Valdiviano, y e l  D i s t r i t o  del Bosque caducifo- 

l i o ,  ambos incluldos 'en l a  provincia Subantdrtica, del Dominio del mismo 

nombre dentro de. l a  Regidn Antbrt ica. E l  tercer  d i s t r i t q  se h a l l s  repre- 
\ 

sentado pot e l  D i s t r i t o  altoandino Austral, de l a  Provincia Altoandina, 

Domi n io  And ino-Patag6n ico de l a  Reg idn Neotropical . Estd representado en 

l a  cuenca por l a  zona de las a l t as  cumbres, y es discontinuo en su d i s t r i  - 
bucibn. 

E l  Dirtri t o  Valdiviano, e r t b  reprqsentado en 10s sectores m5s ocsiden- 
C 

ta les de l a  cuenca, donde ocurren' 10s bosques de coihue, Nothofagus dombeyi 

y coihue con lenga, Nothofagus pumi 1 io, y tambign por bosques de coihue 

con c i pr6s, Aust rocedrus ch i  1 ens i s  . Exi s te  tambign un bosque de alerces , 
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'I '1.. 

I I 

F i  tzroya cupressoides, caracter izado por Correa Luna (19691 como re1 i cto. II 

I .  , L . ~  :k:gmm; -. . r ;I I l I I .  n 8  #!I - - I 
,' E l  d i s t r i  t o  del bosque caducifol l o  estS muy bien representado en l a  

cuenca, caracterizado fundamentalmente por e l  Rire, Nothofaqus a n t a r ~ t i c a ~  

1 enga y ; i rp6s, ex i s ten abundantes bosques de 1 enga enc ;ma de 10s boS - 
ques perennifol ios del d i s t r i t o '  Valdiviano. Asimism exis ten var ias comu_ 

- I 

nidades daminadas por e l ' f i i r e  y bosques de ciprbs. ll..' 1 

' . .~,&l I 

Lor antecedents. que existen en cuanto. a l a  vege tac ib  de l a  -Cuenca del = - .  
Rfo Manso Superlor estdn presentados e n d e t a l  l e  en Gal l op ln  (1977). Bailey 5 I=I - : 

. , u  W i l l i s  (1914), descr ibi6 sumariamente l a  zona de l a  Cuenca del RFo Manso t 
I - t l  I 

Superior, establecib claramente l a  zonacibn c s r a c t e r l s t i o  de todos 10s i,'?:~'' 
e l  1 - blamas de montalla pues describe: La zona alpina, de a1 tura y s i n  vegetaci6nm . 1 

La zona de bosques v F rgenes , bosques de Nothofagus dombey i , Nothofagus . 7 

pumi 1 io, Austrocedrus chi  lens is. Los "arbustales de lbderas montallosas" . 1<y 
compuestos por Rire, Nothofrgus~antarctica, retarnos, Diostea juncea, palo 

,L&;? 
piche, Fabiina 4mbr icata, mat t(n, .Maytenus boar is, y bambt, Chusquea culeou; a,- 

Esta Sltima zona segtn W i l l i s  indica incendios antiguos. La zona-de , L]? 

.: quemazones recientes caracterfzada cano a s  t i e r ras  ocupadas por drboles 4 
arbustos muertos y las t i e r ras  rgr fco las o u t i l  izables para e l  c u l t i v o  qua -. C' I 

. . 
ocupan e l  va 1 l e  del Rlo Manso. . L'qL:'. 

" 1 -  

Correa Lunr (1969), prrsenta rsimismo un bosquejo de l a  vegetacidn de 

l a  Cuenca del Rfo   an so Super i~ r ,  en e l  cual dist ingue 12 comunidades vegz ,-- - 
I I 

t a l e :  a l l n ,  Bosque de Rire, Nothofagus antarctica, k t o r r a l  de flire, 
- 

CaRavera 1 de sol igUe, Chusquea culeou, M a t o r n l  mixto, Bosque de co l  hue, 

Nothofapus donbey i , Bosque de cipr6s. Austrocedrus =hi  lens is, Bosgue de " d 
4. 

a alerce, Fitzroya cupressoldes, Bosque.de mait ln, Maytenus boaria. Bosque ? 
z .  

de lenga, Nothofagus pumillo, Hatorral do lenpa y i reas  antlguamnte i n c e ~  

diadas. 



D i m i t r i  (1962) y Correa ~ u n a  (1969) presentan una descripcidn de ias 

p r inc ipa l  es comun idades menclonadas. ~ & a s e  ademds Gal lop fn  (1977), Daciuk 

(1973). . . 
Se ha1 1 a as i m i  smo en prensa un mapa detal  1 ado con 1 a d i s tr i buc idn topo- 

grsf ica, l im i tes  y posicidn de las d i s t i n tas  comunidades vegetales de l a  

Cuenca (Rodriguez Garcfa e t  a1 en prensa) . . 
.I- -9 

'1 m '  . 5 .  L , ,  . 
" 1.2.2. E l  Matorral Mixto L L , .  , 

, 1.2.2.1. Antecedentes 

Segiin Correa Luna (1969), en l a  Cuenca del Rfo Manso Super for: "En e l  

faldeo expuesto a1 norte, en:los. primeros 100 metros sobre e l  n ive l  del  

v a l l e  predomina un matorral.mixto de Diostea juncea, Schinus crenatus, 

Ribes magellanicum, Berberis bux i fa l ia ,  Berberis l i n e a r t f o l i a ,  Pernettya - 
mucronata, Maytenus chubutensis,'Lomatia hirsuta,  Co l l e t i a  spinosissima, 

Discar ia sp., Chusquea euleou, N@thofaguslantarctica, Mut is ia decurrens, 

V ic ia  nigricans, Viola sp., Geranium sp., Acaena sp., Osmorrhiza ber tero i ,  - - 
Oxalis sp., Tr i fo l ium repens, Blechnum sp. Correa Luna adscribe l a  presen - 

- c i a  de esta comunidad a l a  lnsolacidn de esa zona. . 
de matorral mixto a unos .,dos 

Krn. a1 oeste del Lago Mascardl que suf r i d  un incendio en 1952, a1 1 f se ob - 
.serva l a  recuperacidn natural .de l a  misma comunidad. La comunidad del 

Matorral Mixto se ext  iende dentro de la. Cuenca desae l a  cabecera del Lago 

, Mascardi hasta l a  zona de Pampa Linda. Correa Luna describe adends un re  - 
tame1 de Dlostea juncea, sobre l a  mwgen derecha del Rfo Manso prdximo a 

. I  su desembocadura en e l  Logo Mascardi, un lugar muy coaccionado por e l  gana- 
4.r  I,& :i 

do, l o  que h,a .impedido su renovacldn e lnducido una cobertura h e r b h a  ces - 
J 

pitosa, con predomlnlo. de hemicr iptdf i tas adventiclas, como Taraxacum 



o f f i c i n a l e  "chicoria", T r i f o l  ium ,repens, lttrbbol'l, Plantaqo lanceolata, 

"LlantBn". La erosi6n aquf ex is te  per0 no 1 lega a extremos notables 

dado l a  sensible hor izontal idad del. terreno. 

D i m i t r i  (1962) tambibn c i t a  retamales de Diostea iuncea corn forman- 

do par ts  de 1 a cuenca del Lago Mascardi , s iendo unq (k 40s q s  conspi- 

cuos e l  que se encuentra fuera de l a  Cuenca .del Rio Manso Superior a1 

p i e  del Cerro Alcorta margen sudeste del Lago Roca y Sur del Lago Hess. 

Son montes de recuperaci6n de Rirantales incendiados. D i m i t r i  (1962), 

menciona para l a  cabecera noroeste del Lago Mascardi , sobre el. faldeo 

noroeste del Cerio Cepi tSn Diego F. de Ledn un bosque de t ipo mesdf i l o  

a xerdf i lo ,  bastante decr6pi t o  con evidencia fuer te  de accidn del gana- . 
do. Ci ta  entre las leAosas a Diostea juncea, Nothofagus antarct ica, 

Lomatia hirsuta,  Schinus patagonicus, Maytenus magellanica, Maytenus 
a boaria, Maytenus chubutensis, Berberis bux i fo l ia ,  Berberis darwini i ,  y 

Embotrium coccineum. Entre las herbbceas, Mut is ia decurrens, ~ u t i s i a  

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

Holcus lanatus, Tr i fo l ium repens, Acaena sp., Madia sativa, Phacelia sp., 

Collomia b i f l o ra ,  Veronica sp., Leuceria sp. E l  area es pobre ,P en meso- 

fanerdf i tas,  predominando en cambio las micro y nano fanerbf i t a d  de es- 

tad0 bastante decrbpito. .Entre 10s 800 y 900 m.s.n.m. D i m i t r i  o b s e d  

' gran cant i dad de hacienda vacuna y senderos ab ie r tos  por 2 s  tos an imales. 
'\ 

E l  ramoneo en arbustos y Brboles bajos es ev i  dente en especial sobre 

Maytenus chubutens is, Embot r ium cocc ineum y ~ c h  inus crenatus. 

Es notable adembs l a  abundancia de especies exbticas. Predomina e l  

retamo, y tambi6n e l  Rire, en avanzada decrepitud con mucho ramaje seco 

y cargado de 1 iquenes (usnea sp.) y .I e l  hemi paras i t o  Myzodendron sp. S i -  

gue en orden dec~ecients e l  radal (Lomat l a  hirsuta),  Iaura, Schinus , 

crcnatus, Maytenus magellanice, Maytenus boaria "de buen comportamlento" 

y Maytenus chubutensis. Entre 10s arbustos predomina e l  calafate, ., 
1 1 '  



Berberis bux i fo l  la, afectado pot agal las, michay, B. darwini i, y notro, - 
Embo t r i um cocc i neum. 

Entre las herbbceas, D i m i t r i  anota, Mut is ia decurrens, fi. oligodon, 

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

lanatus, no afectado por ramoneo, ~ r i f o l  fum repens, Acaena sp., Madia - 
sativa, Phacelia sp., Collomia b i f l o r a ,  Veronica sp., Leuceria sp. 

La ladera descripta por D i m i t r i  es bastante abrupta de 30' a 45" de 

pendiente, e l  suelo super f i c ia l  aqul es suelto, hmi fero,  carente de ar- 

c i l l a ,  muy susceptible a l a  erosidn, con poca cobertura herbbcea. Daciuk 

(1973), real  126 una transecta de 379 m. en un Brea cefcana a l a  menciona - 
da con una pendiente de 15' sobre e l  suelo con abundante ceniza volcbni- 

ca. La vegetacidn es s e g h  Daciuk de matorral mixto con retamales de 

Diostea juncea reducidos a manchones; 10s Berberis son abundantes, y a 

medida que se asciende, entre 800 y 900 metros aprox., aparecen e l  c ip r i s ,  

Rire, co.ihue, radal, maitgn, con un sotobosque en e l  que abundan las 

Chusqueas, y - Viola, Osmorrhiza, ~denocaulon, Blechnum, Alstoemeria, Oxal is, 

Vicia, Acaena, etc. - 
La 1 i s t a  de especies para esta Brea segGn Daciuk y su dens idad de acuer - 

do a t res  clases: Dominante 100-SO%, Moderada 50-lo%, Escasa has-ta lo%, 
es l a  sigyiente: Austrocedrus chilensis,,Berberis empetr i fo l ia,  Chusquea 

culeou, Discaria se r ra t i f o l  ia, Embotrium coccineum, Escalonia virgata, 

Maytenus chubutens is ,  Maytenus magel lan ica, Nothofagus antarct  ica, Notho- - 
fagus dombeyi, Pernettya mucronata, Ribes magellanicum, Rosa eglanteria. - - 
Con densidad moderada se presentan: Berberis bux i fo l ia ,  Berberis darwini i ,  

Co l le t ia  spinosissima, Diostea funcea, Lohatia hirsuta,  y Schinus crena- - - 
tus, no exist iendo especie con densMad dominante. - 

Daciuk efectud ademas una transecta de 423 m. entre e l  camino y l a  

margen derecha del Rfo Manso cerce de su desembocadura en e l  Lago Mascardi. 



S i  bien esta drea es cercana a l a  descripta anterionnente, y.semejante 

desde e l  punto de v i s ta  de su composicidn, predominan ill; e l  retamo 

que forma consociaciones, 3:especies de Berberis aparecen en casi todas 

las parcelas estudiadas. Existe a1 l f  un bosque en galer fa de Rire en 

estado decrgpi t o  con - Usnea y Myzodendron, y sobre l g  Ws ta  +j lago abun - 
dan 10s juncales de Scirpus cal  ifornianus, T r i f o l  ium repens, Taraxacum, . 
Rumex, Cerast i um, Plantago, Acaena, Veronica, Gnaphal ium y var ias grami- - 
neas . 

Sin embargo, no se t r a t a r l  en detal l e  es'ta zona ya que tanto Correa 

Luna como Rodriguez Garcla e t  e l ,  no l a  conslderan dentro del drea del -. 
b 

matorral mixto. La topograffa a110 es baja y cenagosa. Sin embargo 

Daciuk l a  considera como matorral. 

Segfn Daciuk e l  drea por 61 estudiada se encuentra en franca degrada- 

ci6n ambiental , acusando 1 as comunidades f l o r f s t  icas modif icaciones debi - 
do a efectos antrdpicos directos o indirectos, tales.como extracctdn de 

lefia, incendios , pisoteo, 'sobrerakneo, y sobrepastoreo del ganado, en 

general todas las*especies l e b s a s  son ramoneadas salvo dos: Lomatia 

h i rsuta y Embotrium coccineum, Daciuk sugiere en e l l a s  l a  presencia de 

alcaloides. Las especies mls ramoneadas segiin 10s datos de Daciuk (1973), 

recal cul  ados por Ga 1 1 opfn (1 977), son:. ~ h u s ~ u e a  cul  eou, ~bthofagus - dom- 

beyi y - Ribes magel lanicum, l a  ?nos ramoneada es Dlostea Juncea. En' 

cuanto a las herbaceas Daciuk, (1973) indica que todas son ramoneadas s a l  

vo cardos y abrojos. 

E l  Ma t t r t  (1962), est6 comunmente constt tutdo 

por' Diostea juncea asociados a una ser ie  de arbustos esptnosos e tnerrnes, 
de unos t res metros ds a l tu ra  que forman une comunidad mas bien abierta. 

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

juntos: Schinus crenatus, Nothofagus antarctica, Berberis darwini i, g. 



buxi fo l  fa, ~ab lana imbricata, Mayteous chubutensis, Azara mycrophyl la, 

Discaria se r ra t i f o l i a ,  Chacaya t r i ne rv i s ,  A r i s to te l i a  maqui, Anarthrob 

pyl lum rlgidum, Escalonla vfrgata, Baccharfs umbellIformIs, k. racemsa, 

B. magellanica, Senecio coxi., Haplopappus sp. Embotrium coccineum, - 
Col l e t i a  spinosissima, Mutisia retusa, 5. decurrens, etc. Segiin D i m i t r i  

se t r a t a r i a  de una regresi6n del bosque, proceso que se acelera por l a  

explotaci6n ganadera incontrolada. Esta comunidad D i m i t r i  l a  ha l l a  a l a  

a l tu ra  del hotel Tronador sobre l a  ladera sur, y fuera de l a  cuenca del 

Lago Los Moscos, Lago Hess, faldeos del Cerro Alcorta, o r i l l a  del Rio 

Manso a1 sur de l a  Cascada'Los Alerces, Paldeos del Cerro Otto, curso su - 
per ior  del Rio Limay, v a l l e  del Rfo Gutierrez, Pampa de Huenuleu, etc. 

"r 
Asimismo D i m i t r i  (1962), c i t a  matorrales de Aire de unos.dos metros 

.de a l tu ra  acompaAados de retamo, coligUe, radal, B. bux i fo l ia  y B. darwini i ,  - - 
'1 

10s menciona para una extensa zona desde e l  1 f m i  t e  sud-este del Parque .. a I 
, . Nacional Nahuel Huapi hasta e l  Rfo l'urbio, aunque no dentro de la. cuenca ' 

del Rfo Manso Superior. 

Tambidn c i t a  para e l  Aire bosques con portes de hasta 10 metros desde 
.I 

, e l  norte de Neuqugn hasta T ierra del Fuego aunque no especfficamente den- 

t r o  de l a  cuenca. Asimismo existen matorrales de a l tura,  de A i rs  achapa- 

rrado mezc'lado con col  igue'dentro de l a  cuenca, que segiin Correa Luna 

(1969), son producto de ant iguos [ncend ips. . 
~ a n t r o  de 1 a Cuenca d e l  Rlo Manso Superior, aproximadamente desde 8 - 

10 Krn. antes de Pampa Linda hac1.a e l  este aparecen maitenes de porte ele- 

vado que se desarrol lan entremezclados con e l  Matorral Mixto, fonnando a 

veces montecll 10s r e l a t  ivamente puros. Hasla las partes superiores se 

mezclan *con coihues, crecen sobre to$o bajo 10s paredones de basal t o  co- 

lumnar que forman e l  Cerro Los Ernparedados, , 

Cercd de Pampa Linda e l  Matorral Mlxto se mezcla con coihues no llegan- 

9:. 



do mbs a l l 6  de dicha zona. 

Emkuche (1969) ha rea l  iredo en 11 cuenoa vor fern crnao8 u t  l l  lzando ol 
d t o d o  de Braun-Blanquet. Los censos en comunidades de h i r e  estsn ubi- 

. cados cerca del extremo NW del Lago Mascardi a 980 m.s.n.m. con exposi- 

ci6.n SW, en l a  zona de Arroyo CBsares. Ambos pertenecen a l a  asociaci6n 

Lomatio. Nothofagetum antarcticae, subasociacidn t ip lea ,  l o  caracterizan 

Maytenus boaria, Berberis l i n e a r i f o l i a  y Mut is ia decurrens, en compara- 

c i6n con otras comunidades de Embotrium coccineum y Maytenus dist icha. 

Otro censo en l a  misma zona corresponde a l o  que Eskuche define subaso- 

ciacf6n de Diostea juncea. A 1080 rn. y con exposicidn NW l a  asociacidn 

corresponde a1 R i  bes l-Nothofagetum antarct  icae subasociaci6n de Schi nus 

patagon icus var. de Chusquea culeou. Para esta misma subasociacidn var. 

t i p i c a  presenta facies de chusquea. Asimismo ex i s te  l a  subasociacidn 

. t f p i c a  var. Chusquea. 

EJ Matorral Mixto, segGn Correa Luna (1969), o matorral de A i  re  con 

laura segGn Rodriguez Garcia -- e t  a1 (1977), se ext  iende dentro de l a  cuen - 
ca del Rfo Manso Superior desde l a  cabecera NW del Lago Mascardi y l a  so - 
na de Pampa. Linda por: e l  oeste. Se encuentra ubicada.en e l  faldeo dere- 

cho de l a  cuenca. Su expos l c i6n  varfa 'de N-NU a E-SE, y se desarrol l a  a 

l o  largo de unos 16 km. de camino a Tronador ( f igura 1.1.). De acuerdo 

a1 mipa topogrgf ico las a l turas entre las cuales se l a  erkuentra son de 

880 m. a 995 m., 1 legando hasfa a1 turas maximas de 1230 m. y mfnimas de 

810 m., las pendientes varfan m t r e  0% y 87%, l a  pendiente media general 

para toda l a  comunldad' es del orden del 27%. Su l f m i t e  i n f e r i o r  se ex t ien  - 
de aproximadamente unos 100 m, por encima del. fondo del val  l e  1 imiqtando 

por , lo tanto con 1os.malltnes que cubren e l  fondo del mismo. Por encima 

de l a  comunidad de matorral mixto s& encuentra pot l o  general e l  bosque 

dominado por e l  coihue y lenga o e l  c lpr€s9en l a  parte m8s o r ien ta l  del  

faldeo derecho, esta comunidad de rnatorral mixto 1 lml ta  ademSs en l a  zona 



del faldeo derecho hacia e l  sste del arroyo Huamanco con un caRaveral de 

col f gUe y R i r e  achaparrado que Correa Luna (1 969), presume se ha o r i g  i n g  

do lueg6 de lncendlos antlguos, 

I' 

E l  Matorral Mixto se dispone en forma de una cuAa que penetra en l a  

cuenca entre 10s ma1 l'ines que ocupan e l .  fondo del va l  l e  y l a  zona del bos - 
que de coihue y lengas o cfpreses de las laderas. Esta comunidad no ocu- 

r r e  en 10s faldeos izquierdos de l a  cuenca, 'que miran preferentemente a1 

sur , de a 1 1 T que  or rea Luna (1 969) , suponga que es ta  comun i dad prospers 

dada l a  insolacidn que ocurre en las  laderas expuestas a1 norte. 

~ o r r e a  Luna (1969)~ presenta un croquis de l a  cuenca del Rlo Manso Su- 

per io r  donde muestra l a  d is t r ibuc ibn de las pr incipales comunidades por b 

61 descriptas, no indicando 10s 1 [mites de las comunidades. Estos 1 tmites 

t a l  como se presentan en l a  f igura 1. I., han sido obtenidos por Rodriguez, 

Sourroui l le y Gallopln, a p a r t i r  de fotos agreas mediahte l a  idsn t i f i ca-  . 

cibn de unidades fisonbmicas de vegetacibn, es a p a r t i r  de esta infonna- 

cidn que se han calculado tambidn 10s datos de extensidn a l t i t u d i n a l  y Ion - 
gi tudinal .  

E.1 Matorral Mixto en l a  zona cercana a l a  desembocadura del Rfo Manso 

Superior en e l  Lago'Mascardi y debido a l a  intensa coaccidn del ganado y 

a las actividades humanas, en especial la,extraccidn de leRa, presenta una 

gran cantidad be especies adventicias, y se ha1 l a  asociado y f inalmente do - 
minado por e l  retam, 1 legando a o c u r r i r  l a  caunidad que D i m i t r i  (1962). 

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

hotel Tronador, c f t a  Correa ~ u n a ' e l  incendio ocurr ido en 1952; en esta zo- 

na todavia hoy es pos Fble encontrar restos de drboles quemados. 

4. 

~ a s t a  esta zona del lncendio de 1952 1 lega l a  zona de lncendlos recien- 

tes que c i t a  B. W i l l i s  en 1914, l o  cual indica que esta area pa r t i cu la r  

de l a  cuenca ha estado sometida frecuentemente a este t ipo de fenbmenos. 



Sopin Oaoiuk (1973), l a  rr~fdencla drl poblrdor dr la zona data aproxlnu- 
damente de 1915 y segGn e l  acta de pastaje extendida por l a  intendencia 

del Parque Nahuel Huapi ex is t fan a l l f  en 1969, 748 vacunos, 32 esuinos y 

40 lanares. 

Esta 'comunidad se mezc'la con 'mar tenes hacia e l  oeste a par t  i r del Km. 

19 del camino a Tronador hasta l a  zona de Pampa Linda. A1 1 f se fnterpe- 

netran con coihues que luego forman bosques puros en a l tu ras  superiores. 

En e l  presente estudio, luego de recorrer toda l a  comunidad se obser- 

va que l a  presenci a del retamo y su abundancia r e l a t l v a  estdn intimamente 

relacionadas con e l  grado de perturbacibn que haya su f r ido  l a  comunidad. 

De a l l i  que en l a  zona mds degradada, Krn. 17, sea e l  elemento predominan ' - 
te, a1 igoal que en e l  caso de l a  zona del antiguorpuesto Cretbn, lugar 

donde a1 presente se reune a pastar l a  hacienda. En todo e l  resto de l a  

comunidod, e l  efecto del pastoreo es menor y l a  presencia de retarno estd 

circunscr ipta a l a  zona adyacente a1 camino a Tronador o puntos preferen - 
c ia les  de pastoreo siguiendo sendas de ganado. 

I I .  

- . . .  . a l B m ! & i # ' :  : l ; . ~ l l + J ~  m-6 

1.2.2.2. La lnf luencia de 10s Efectos ' ~ n t r b ~ i c o s  . 
Todos 10s autores mencionados, D i m i t r i  (1962 y 1972), Correa Luna (1969). 

I ': 6 Daciuk (1973)~ W i l l  i s  (1914), observan qua en l a  Cuenca del Rlo Manso Su- 

-; per ior  existen una importante accidn antrbpica, especialmente en las par- 

tes bajas de l a  cuenca. Los d i s t i n tos  factores de perturbacibn pueden ser 

d l  rectos o i nd i rectos, ya sea a t rav6s de i ncend tos , que segCn W l  1 1 l s , se 

reaiizaban para l i be ra r  dreas de bosQue e in t roduci r  a ganado; l a  propia 

acc idn del ganado vacuno y equino; e l  uso de , la madera, fundarnentalmente 

' I '  
para leAa y debemos agregar tamblan l a  Inf luencia tu r f s t l ca .  De acuerdo 



con Gal lopfn (19771, e l  i inlco efecto rspac l f  icamente estudiado hasta este 

' momento sobre l a  cuenca es 1 a coacc tdn del ganado sobre las cmun idades 

notrrralo#, 

Segfn Correa Luna y D i m i t r i  (1969), l a  super f ic ie  coaccionada pot e l  

eganado comprende unas 10.000 hectdreas dentro de l a  Cuenca del  Rfo Hanso 

Superior. Las zonas afectadas especialmente son: 1) e l  Val le  del  Rfo Man - 
so desde Pampa Linda hasta e l  Lago Mascardi donde se observan sendas pro- 

ducidas por e l  ganado, l a  erosidn concomitants y 10s efectos del ramoneo 

y pisoteo. 2) La zona de Pampa Linda Junto con l a  cabecera NW del Lago 

Mascardi, cerca del hotel  Tronador constituyen 10s centros d s  importan- 

. tes de degradacidn por l a  hacienda, en Pampa Linda no existen en absoluto 

renovales de Brbsles, y toda l a  vegetacidn arbustiva es afectada, hecho 

comCn con l a  zona del hotel  Tronador. 

ACn cuando ex is te  coaccidn por e l  ganado en las partes superiores de . 
l a  cuenca, corn en e l  v a l l e  del CastaAo Overo, en l a  par te NW de l a  cuen- 

ca, y en e l  a lerza l  del v a l l e  del Rfo Alerce aprox. 6 Km. antes de l a  des - 
embocadura con e l  Rfo Manso,.es s i n  lugar a dudas l a  zona de Pampa Linda, 

, e l  v a l l e  del Rfo Manso y e l  drea que rodea e l  hotel  Tronador, l a  que se 

ha1 l a  mbs intensamente afectada por e l  pastoreo (Correa Luna, 1969; D i m i  t. . , 
1972; Daciuk, 1973). . 

Durante e l  desarrol lo del presents t r$bajo se ha podido observar ade- 

mbs de l a  gran cant idad de hacienda, rastros de l a  misma en toda l a  zona 

del val 1 e del Rfo' Manso, l a  extracc i 6n de' madera sobre todo de l a  zona 

cercana a1 hotel  Tronador, y l a  desembocadura del Rio Manso. 

Esto implica que de todas las comunidades que existen en l a  cuenca e l  

Matorral Mixto es e l  mbs afectado t a i t o  por l a  accidn del ganado como pot 

acciones antrdpicas dlrectas ta les  como t a l a  e incsndios. E l  incendio 



. . I-F 
I .  

- $ 
mas reciente habrfa ocurr ido en 1952, segiin Correa Luna. En dicha zona ?;A 

' M  
se observa l a  recuperacibn del  Matorral Mixto camo comunidad natural. 

I 1  

Con fecha de febrero 1970 y mediante un convenio en t re  e l  Servlc io Na 
!k 

cional de. Parques Nacionales ' y Fundacidn Bari  loche, se insta laron en l a  - 

' 
Cuenca del Rio Manso Superior dos clausuras para e l  estudio de l a  coaccidn 

del ganado. m h ? .  I  :ILj :I1 y IF -:. 
. #  -y 

w. Una de e l las ,  l a  que ests situada mbs a1 este dentro del Matorral Mix- . - 
e , t o  donde ocurren ademds ejemplares de Maytenus boaria de buen porte, mide 

r 300 x 50 m. con su e je  mayor orientado segGn N 40°E, a l a  a l t u r a  de Km. 7 .I .dam. 
25 del camino a Tronador. La clausura mbs occidental midel 90 x 50 m. 

con su e j e  mayor orientado segfn E-W, incluye un bosqueci 1 l o  de maitenes 

con retamo, no existen a1 1 f Rires en tanta abundancia como en e l  caso de -:I 
l a  primera clausura ( f igura 1. I .). -1 f:. 

I  11 - 3 -  - 
I r .  

- - .: I  

Estas clausuras son de s ie te  h i los ,  de 10s cuales dos son de pGas, l o  -4 -.- 
cual impide 1 a entrada de 10s grandes herbfvoros per0 no de 1 iebres y rH ' - - - 

dores . m [ L  ., ,kl I ::n;$mil :: G'k, I - - c . I l l  

. I  - 
- r - ;  I i - .  

Las clausuras se ha1 Ian ubicadas cerca del  camino, ambas sobre e l  f a l k  I 

deo nor te del cerro Los Emparedados. En ambas zonas 10s efectos del  gana - , - a 

do son evidentes, existen senderos y e l  ramoneo es fdc i  1 de apreciar. Con I 1. I  

\ 
todo, no presentan signos de Puerte deter ioro s t  l o  compa~amos con l o  ob- $L I 

, servado en las  cercanfas de l a  cabecera NW del Lago Mascardi, adyacencias - - 
del hotel  Tronador y ,el ant iguo puesto Cretan (km. 21 camino a Tronador). 

* 
1.2.2.3. Origen y Desarrollo 

Se c i t an  aquf las pr incipales interpretaciones que se han real  izado 

, para caracter i zar  ,a1 Matorral Mixto %'en f u r i i b n  de su gdnesis y status co- 



3 .  

mo comurjidad natural. 

Bailey W f  11 fs (t914), m c l o n a  para l a  cuanca del Rfo Manso Superlor 

. (ademgs de una zona de iricendio reciente) en l a  cabecera NW del Lago Ma2 

card i  y sobre l a  costa S del mismo una zona de incendios antiguos. Esta 

Gltima se extiende por fuera de l a  .Cuenca a1 este del Lago Mascardi, por 
sobre 10s remanentes del bosque v i  rgen, hasta e l  Lago Gutierrez. La co- 

mun idad que ocupa estas Breas segGn W i  1 1 i s  es t e  formada por A i re, mi tdn 

y bambb, ocasionalmente con retamo y palo p ich l .  

En las dreas de incendios mds recientes donde l a  vegetaci6n arbustiva 

todavfa no estd desarrollada crece una a r v e j i l l a  s i l v e s t r e  ( q c i a 7  Lathy- 

rus?) . A pesar de que encuentra evidencias de incend ios ,ant iguos sblo' en 

l a  zona ya mencionada extiende e l  Brea de antiguos incendios a1 i n t e r i o r  

de l a  Cuenca del Rfo Manso ~ u p h r i o r ,  por e l  faldeo derecho aproximadamef! 

t e  hasta l a  zona del Km. 25, en camino a Tronador, coincidiendo esta drea 
con l a  del Matorral Mixto. Esto podria sugerir  que dicha comunidad es 

originada a p a r t i r  de l a  destruccidn del bosque de coihue por e l  fuego. 

Parece c la ro  s i n  embargo, que e l  f n i co  motivo que l l e v d  a W i l l  i s  a extez 

der e l  area de ant iguos incendios a1 i n t e r i o r  de l a  Cuenca del Rfo Manso 

Superior, fu6 l a  s i m i l i t u d  en e l  t i p o  de vegetaci6n entre las zonas.de 

comprobada destruccidn por e l  fuego y e l  Matorral Mixto. .. 
\ 

Otto hecho destacable de las observaciones de W i l l i s  es que e n s u  mapa 

de l a  Cuenca del Rio Manso Superior ublca l a  comunidad de f i ire, maitBn y 

bambG como una cuAa dentro del 'Ymsqua v i  rgen". E l  bosque segGn W i  11 is, 

1 legaba entonces hasta la$ zonas ma1 1 inosas del fondo del va l  l e  del Rlo 

Manso. Actualmente, -- e l  mirmo s61o t e  encuentra por encima del h t o r r a l  

~ i x t o ,  a p a r t ~ ;  de l o r  1100 m.s.ntm. 

Actualmente, en toda l a  zona 1 indante con e l  fondo del val  l e  ocupada 



por e l  Matorral Mixto se observa l a  presencra de troncos quemedos, posf. 
i .  

bleinente de coihue (Sigf r ido Rubul is ,  cam. per.), en especial en las cer - 
\ 

canfas 'de l a  desembocadura del Rlo Manso en e l  Lago Mascardi. Ademds, 

Wi l l is ' (1914) ,  mapea un Brea'de incendio reciente sobre l a  costa norte 

. . del Lago Mascardi, cercana a l a  desembocadura del arroyo Calvuco. Actual ,. & - 
. mente dicha zona estB ocupada segGn Rodriguez-Garcia etg, por Hatorral 

$ " 

: Mixto ( f igura 1.1 . ) .  Esto es tar ia  evidenciando que esta comunidad ocurre 
- r  

en aquellas zonas de bosque perturbadas, en especial que han su f r ido  in- 

tend ios . 
Es de hacer notar s i n  embargo, que Eskuche (1969), c i tado en Gal lop in  

(1977) , no ha podido comprobar que e l  or igen del Matorral Mixto o en gens 

r a l  las asociaciones de Rire, sean producto de l a  destruccidn de? bosque 

de coihue por e l  fuego o por otro's medios. 

En aquellos casos en que se ha comprobado e l  incendio del bosque de ' 

coihue en otras Breas ( ~ i m i t r i ,  1962; 1972), no es e l  Matorral Mixto l a  

comunidad que invade l a  zona perturbada. 

Ya se ha mencionado ademdo de acuerdo con D i m i  tri (1962) 1a.capacidad 

del Ri re para formar asocfaciones, que con caracter is t icas de matorral o 

de bosque bajo se desarrol lan en toda l a  regidn de 10s bosques andino-pa- 

tagdn icos . . En es tas asoc lac iones ocurrqn muchas de las &species' .comunes 

e l '  Matorral Mixto. En general 10s matorrales de ?lire ocupan l a  zona eco- 

tonal ent re 10s bosques y l a  estepa patagdnica desde e l  sur de Neuqudn 

hasta T ie r ra  del Fuego. 

D t m i t r i  (1962), indica que e l  Matorral Mixto o c u r r i r i a  merced a una rE 
gresibn del bos4u6, acentu6ndoso estg proceso en aquel las zonas en donda 

l a  explotacidn gansdera es marcada. , Adembs, D i m i  trf (1972) , menciona que 

, en varios puntos de l a  .regibn de 10s bosques andino-patagbnlcos, 10s ma- 

tor ra les de Ri re en l a  zona ecotone1 con l a  estepa se presentan en estado 



1 

decr6pit0, con ausencia de renovales. D i m i t r i  (19721, prevee e l  reem- 

p l  azo de esta comun idad por l a  estepa patagbnica. 

Ocurri r i a  entonces una regresi6n natural del bosque de coihue frente 

a l a  estepa, s e g h  Kalela, c i tado en Auer (1948)~ siendo la  comunidad de 

Aire pionera en este avance. . ! I*  

I 
I '  

&& 
Serfa plausible entonces l a  hipdtesis de que e l  Matorral Mixto en espe - 

c i a l ,  y 10s matorrales de Aire en general ocurren como comunidades natu- 

rales de reemplazo del bosque de c-oihue, acelerdndose este proceso por 

d i s t  intos'  efectos entrbpicos ta les '  corn incendios y pastoreo in tens  ivo. 

Se ha elegido e l  Matorral Mixto corn' l a  comunidad donde r e a l i t a r  este . t r a  - 
bajo, dado que l a  misma refine una serfe de caracterfst icas interesantes ,' 

I , - .  I tanto por su representat ividad, factores que l a  afectan, evoluc idn y co-- ?;:,I diciones microambientales, 

. 6 - .  - - La comunidad es relativamente importante dentro de l a  Cuencq del Rio 
1 

I ,  I 
'P, ;r >Manso Superior, dqdo que ocupa aproximadamente e l  6% de toda e l  brea de 

l a  cuenca, o e l  8% s i  no se considera l a  parte de h i e l o  y nieve permanen- 

tes . - 
\ 

En cuanto a su composicidn f l o r f s t i c a  es relativamente homogdnea (vba- 

se mbs adelante), en e l  l a  se presentan especies que permiten e l  estudio 

de d i s t i n tas  estrategias pos[bles de aprovechamiento del ambiente dado qus 

l a  diversidad de mfcroambientas as alta.  Ocurren s l t i o s  muy soleados ju; 

t o  a 1 ugar.es umbrosos; zonas muy h F d a s  o muy secas, etc. Esto permi te 

suponer a p r  lor1 una 'gran variedad de esteategias de coexistencia entre 

especies, 



En esta comunidad ocurren e l  R i  re, caducifol l o  y e l  ma i t6n y Schinus 

crenatus, perennifol ios, combinacidn de estrategias del f o l l a j e  arbdreo 

que, es esperable,, condicignen l a  compos ic idn  de 10s estratos mSs bajos 

de l a  vegetacfdn. 

~ x i s t e  asimismo una clausura de 1.5 ha. desde febrero de 1970, l o  

cual permite e l  estudio en de ta l l e  de 10s efectos de l a  coacci6n del ga - 
nado, ya que c o m  hems dicho es sobre esta comunidad en donde 10s mismos 

Dcurren con mayor intensidad dada su ubicacidn topogrdf ica. Es muy im- 

portante e l  efecto de 10s herbivoros en e l  condicionarniento de l a  diver- 

s idad especif ica deb comun idades vegetales ( ~ a r p e r  , 1969; O r  i ans , 1970) y 

en l a  consecuente di ferenclacidn y sperposicidn de nichos dentro de 1- 1 
comunidad. La existencia de una clausura representa en este sentido una 

9 
condf ci6n cas i ideal tanto para e l  estudio de l a  coaccidn en cuanto a 10s 

efectos generales sobre e l  ambiente como en l a  disposicidn y d lv i s idn  de. 
10s recursos a1 i n t e r i o r  de l a  comunidad. 

E l  Matorral Mixto es ademas accesible durante casi  todo e l  aAo, 1c 

ual permi t e  real  i zar  observaciones prbct icamente completas desde e l  pun 

o de v i s t a  del desarrol lo temporal, fenologra y cambios estacionales en C l a  composicidn de l a  comunidad. 



FIGURA 1 . I ,  Lfmite's de l a  Cuenca del Rfo Manso Superior, 

Clausura del Km 25, estacfones meteorolbgicas , : 
\ y drea cubferta por e l  Matorral Mfxto. 



f ,2. COMPOSICION Y ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD 

En esta parte se presenta l a  descripcibn general de l a  comunidad, su 

compos i c  i6n especif ica y est'ructura espac la1 . Ademds se muestran las 

var iac iones tempora les que ocurren en cuanto a es t ructura y relaciones 

de asociacibn. La estructura'espacial ser6 estudiada )r\ f upqdn  de la 
dist r ibuc idn ve r t i ca l  y horizontal del f o l l a j e  de cada especie y de tas 

asociaciones entre e l las.  

w 
Estas observaciones se tomaron en l a  comunidad no sometida a pastoreo, 

estudiada dentro de l a  clausura, y en forma andloga sobre l a  comunidad 

bajo coacci6n del ganado. 

2.1 . MATERIAL Y METODOS 

Se real i zb  una invest igacibn pre l  i m i  nar para determinar: a) l a  homoge- 

' neidad de l a  comunidad dentro de l a  Cuenca del Rio Manso Superior, y b) 

l a  representat ividad de l a  misma dentro de l a  regibn de 10s bosques andi- 

no-pa tag& i cos . . 
Para l a  primera determinacidn se tomaron en varios puntos de la~comu- 

nidad l i s t a s  completas de especies para parcelas de 50 x 25 m. aproxirna- 

damen t e  . 
Los censos se real  izaron desde l a  'desembocadura del Rfo Manso en e l  

' Lago Mascardf hasta l a  zona de PampacLinda, abarcando asT todo e l  rango 

de extens ibn .de l a  comunldad dentro de l a  cuenca. E l  primer censo se 

real  tzd cerca de l a  desembocadura del r f o  (~"l), e l  siguiente a l a  a l tu -  
' 1 --g;;; < .  

, :' -', - 
' ;  ! ,  -. . - 4-4 , - r .  . . I .  ;I ,I :, 

' 6 ,  



ra del Km. 21 del camino a Tronador (N'z), e l  censo NO3 en l a  clausura . 

del Km. 25 del camino a Tronador, donde posteriormente se efectu6 e l  

trabajo, y e l  cuarto (N04) en e l  ~ a t o r r a l  Mlxto ubicado en las  ce'rca- 

nlas del destacamento de Gendarmerfa Yacional cerca de Pampa Linda (h. 

32) 

I 

En cuanto a1 desarrol l o  regional del ~ a t o r r a l  Mixto, se efectuaron 

observaciones generales 

ta  l a  zona de E l  ~o146n 

cada Los Alerces por e l  

desde l a  margen norte del Lago Nahuel Huapi , has - 
por e l  sur y Lago Hess hasta l a  zona de l a  Cas- 

oes te. 

Para e l  estudi.0 intensivo se tomb como Qrea de t rabajo l a  zona de l a  

comunidad dentro de l a  clausura del Km. 25, camino a Tronador (v6ase f ig .  

1. I .) y a 10s f ines comparatives para observar l a  coaccidn del ganado, 

en l a  misma zona fuera de l a  clausura. Aqul las medfciones se real  iza- 

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

Aqul e l  Matorral Mixto se ubica de acuerdo a sus caracter fs t icas medias. 

La or ientaci6n es N-NE, l a  a l t u ra  de l a  clausura de 920 m.s.n.m. y l a  pen - 
, d i e n t e e n t r e 2 0 y 2 5 % .  

E l  pastoreo, segfn observaciones i n i c ia les  no es en esta zona muy in- 

tenso, de a1 1 f que es posible esperar dffdrencias entre Ja c&unidad pro- 
m i  ?', \ - i . tegida y l a  no protegida pero s i n  que ocurra un estado de degradacth im- 

t m -  
portante. 

I 

Puesto que l a  composici6n y estructura de l a  cmunidad se hen estudia- 

do'segbn l a  evolucidn estacional y e l  efecto del pastoreo, todas l as  me- 

dldes que se descrlbsn a cont inuacl6n fueron repet ides dentro y fuera de 
I 
I 

l a  c l a u r u r a y  a su vez para la prln&vera temprana, a p r inc ip ios  del w r a  - 
no y pr inc ip ios del otot3o. 

Se efectuaron censos de 100 puntos a1 azar cada uno (~ue l l e r -~ombo is  



y Ellemberg, 1974) mediante una v a r i l l a  de 2 mn. de didmetro sostenida 

verticalmente, determindndose. en cada punto l a  a l tu ra  en que ocurre cada~ 

intercepcidn por especie. Hasta 10s dos metros de a l t u r a  las intercep- 

ciones fueron anotadas de acuerdo a l a  graduacidn de l a  v a r l l  l a  cada 1 cm. 

Para a l turas mayores y hasta 10s sels metros las a l turas de las intercep- 

ciones fueron medidas mediante e l  uso de un v4stag6 con graduaciones cad 

50 cm. ; a p a r t i r  de 10s seis metros las intercepctones se estimaron por 

rangos de 1 metro. 

Para cada punto se anotaba adeds l a  presencia de hojarasca y las cara 

te r rs t i cas  del suelo bajo cada punto. En base a 10s censos' por puntos s 

e s t i d  l a  cobertura porcentual simple por especie como e l  t o t a l  de punt 

en que aparece cada una de e l  las. La oobertura ponderada se calcula co 

e l  t o t a l  de intercepciones para cada especie. Ademas de 10s censos por 

puntos se efectuaron censos mediante transectas, una paralela a las curva 

de n ive l  y o t ra  perpendicular a l a  misma. La primera de 32,s m. y . l a  seg 

da de 29.7 m. Las transectas fueron deffnidas mediante un h i l o  nivelado 

sostenido entre v a r i  1 las. Sobre cada una y cada 10 cm. 1 ineales. de t ran- 

sects se motaban' las intersepciones qua ocurr lan para cada especie, anal% 

gamente a 10s censos por puntos a1 azar. A d d s  r e  reg is t rb  l a  a l t u r a  del 

suelo desde l a  l fnea nivelada de t a l  manera de obtener e l  p e r f i l  microto- 

pogrdf fco correspondiente. Las transectas permit ieron eval uar ademds de 1 

cobertura y frecuencla de cada especie por un ndtodo a l te ina t i vo  a1 de 10s 

puntos a1 azar, l a  relacibn entre l a  presencia de especies y l a  microtopo- 

graf fa y detectar l a  posible existencia de gradientes espaciales dentro 

de l a  propia comunidad. 

Los efectos del ganado que se estudiaron en e l  drea fueron: 1) ramoneo, 

2) pisoteo y compactacidn del sue10,b.y 3) mod i f  icacidn de l a  composicidn- 

y estructura del horizonte super f ic ia l  del suelo. En esta parte veremos 

e l  efecto del ramoneo sobre l a  estructura'db l a  comunidad. LOS' restantes 

. 



seran anal izados en l a  Parte 5. 

E l  'mbtodo rquf Litf l izado para estimar e l  ramoneo fue e l  de medir on 

un area de 100 x 50 m., que ?ncluye'ra sendas producidas por e l  ganado, e l  

grado de ,yt i 1 i tac ibn  de las blantas. 

Para cada individuo de cada especie se anotaba e l  porcentaje del mis- 

mo con s'ignos de haber sido comido por e l  ganado de acuerdo a una ercala 

de cinco estados posibles: 0: no comido; 1: entre 0 y 25% de sus hojas y 

t a l l o s  comidos; 2: entre 25 y 50%; 3: entre 50 y 75%; y 4: entre e l  75 

y 100%. Cuando ocurrian manchones de individuos de l a  misma especle, en 

especial herbaceas, sb subdividfa e l  Brea ocupada por e l  grupo de ind i v i -  

duos en parcelas cuadrangulares t a l  que ocupaba cada una aproximadamente 

e l  10% del Brea t o t a l  del manchbn. Ss anotaba para cada parcela e l  esta- 

do de ramoneo. Se : anal,! zqrqp, ,uu,.-tota 1 97 parcel as* 

La l i s t a  de especies es semeJante a l a  mencionadb en l a  parte be ante- 

cedentes ' de es tud ios sobre d i cha comun idad. 

I 
- 1  2 
' I S  I l r  

2 2. RESULTADOS 
t 

IF.. I 1 i:..l.la I,, , .I ' . 
En l a  Tabla 2.1. se presenta l a  l i s t a  de especies ident i f icadas en ca- 

da una de las observaciones ef~ct.uadas para estudiar l a  homogeneidad de 

l a  comunidad en e l  6rea. que ocupa dentro de l a  Cuenca del Rfo Manso Supe- 

r i o r .  Para l a  def in ic i6n de cada estrato vaase Parte 2.2.3. 

Se comprueba l o  que ya se d i  j o  soFre l a  presencia del retamo. E l  mis- 

mo no aparece en ninguno de 10s censos ya que fueron reallzados a varios 

metros del camino, dentro de l a  comunidad.' Esto confirma que e l  retamo 

corresponde a ambientes muy modif icados, y s igue en fonna muy e s t r i c t a  10s 
. 



TABLA 2.1. : I ARBOLES - I I  ARBUSTOS - I l l  HIERBAS 
, 

CENSOS 

ESPEC l ES 

Nothofaaus an ta rc t i ca  . + + + +  
Schinus patagonicus 

I Aust rocedrus ch i 1 ens i s  
Lomat i a  h i  rsuta  
Maytenus boar i a 

I .  , 

Embotrium coccineum 
Maytenus chubutensis 14 
Berberis b u x i f o l i a  
Berberis darwini i 
Ribes magellanicum I1 - R~bes cucculatum 
Chusquea c u l e z p  
Pernettya sp. 
Baccharis SD. - - - - . . - - - - -a- - 
C o l l e t i a  spinosissima 
Discar ia s e r r a t i f o l  fa 

Acaena p i nna; i f i da , 
Acaena o v a l i  o l i a  
Relbuneum richardianum 

~ - -  ~- -- 
Mu t i s i a decu r rens- 
Mut is ia  retusa t, ., 
Fragaria c h i 1 o e n s i s ~ ' l ~ '  
V ic ia  n igr icans . I 
-- 

Geranium patagonicum 
Cirsium vu l  are  . 

-=T Valeriana l a x i  l o ra  
Coniza spa 
Ta raxacum o f f  i c i na 1 e 
Rumex acetose l la  - 
Phacelia magellanica 
T r i f o l i u m  rebens 
Osmorrh i za  berterof  
Veronica sp. 
Senecio sp. 
Cortaderla araucana 
Juncus sp. 
Elymus SP. 

'hL Agrost is sp. 
. J Bromus uniolo ldes 

' 

Blechnum spa 



hordes de 10s camlnos, y sendas creadas por e l  ganado. . A part ir de es- 

tcla 11strs orlglnrles se elarfflcaron 10s censos por un d t o d o  aglomera 
0 

t h o  (Prelou, 1968; Orloci, 1975) usando corn coeficiente de similaridad 

e l  contenido de informacidn mutua (Orloct, 1975) entre l o r  censos que f o r  
man un grupo, E l  coeficiAnte,$e expresa de l a  sfguiente manera  oldst stein 
y Grigal, 1972): 

log 

Donde x es l a  presencia o ausencia de l a  especie i en e l  censo j; 
ij 

A es e l  grupo de censos .cons iderado, IA es e l  contentdo de informact& 

mutua del grupo. A ' y 
. 

Med lante cL 1 culos i terat  ivos se agrupan suces ivamnte 10s censos has- 

ta obtener un solo grupo, en este-caso 10s cuatro censos juntos. A par- 

t i r de estos indices se confecciorlaron 10s dendrogramaq de l a  f igura 2. t. 
\ 

A1 1 t se muestra e l  contenido de informa'cibn mutua entre grupos en forma 

de porcentaje respecto del contenido de informacidn to ta l  (Coldstein y 

Grigal, 1972). 

Se presentan 10s dendrogramas para e l  to ta l  de l a  comunidad y para c& 

da uno de 10s estratos por separado. En. todas las f iguras l a  mayor simC 
CI - 

larldad ocurre entre 10s censos'3 y 4, rqalizados a l a  a l tura  de l a  s l a k  

sura y cerca de Pampa Linda respectivamente. Asimismo, l a  similaridad 

.entre todos 10s censos es del orden del 60% para toda l a  comunidad, ast 

. como para e l  estrato'arb6reo, mientras que para e l  estrato arbystlvo es 
- 



del orden del 75%; Estos c6lculos fueron real izados por e l  Computador 

Ctent f f ico Miguel Gross en e l  Centro de Cdmputos de Fundacidn Bariloche, . - - "!! 
*.d I \ 

En cambio para e l  estrato herbsceo l a  similaridad entre todos 10s sen 
sos es menor, aproximadamente del orden del 50%. 

\ 

Para l a  c lasi f icacidn de toda l a  comunidad y del estrato herbdceo 

solamente, 10s censos se agrupan de acuerdo a su numeracidn correlativa, 

l o  que se relaciona a su vez con e l  gradiente longitudlnal este-oeste. 

En cambio para l o r  i rboles y arbustos, l a  posicidn del censo 2 (Kn. 21). . 

se invfer te con l a  del censo 1 ( ~ m .  17). Esto implica que e l  estado del 
' 

estrato herbiceo que incluye e l  63% de las especies 1 istadas, es e l  fac- 

t o r  pr incipal en l a  determinacidn de l a  similaridad entre estos te -x. 

A medida que nos adentramos en l a  Cuenca del Rfo Manso hacia TronacEor, 

ademss de recorrer un gradiente ambientpl (~a l l op fn ,  1977, v b s e  tarnbib 

Tabla 1. I I. ) , se recorre un gradi'en.te de coaccidn humana, directa e indf - . 
recta. A 10s efectos del Matorral Mixto, e l ,  centro de mayor activtdad 

humana ocurre cerca de l a  desembocadura del Rfo Manso en e l  Lago Maserdi. 

A1 1 f se efectud e l  censo NO1. 

Hacia e l  oeste, l a  degradacidn a6n chando evldente, disminuye. En la 
zona del censo N O l  l a  cwccidn as muy evi,dente, debido a1 pisoteo, extr.c_ 

cidn de leRa, etc. De a111 que e l  n@ro de especies s ia  bajo (Tabla 2.1 .: . . 
Por' l o  tanto e l  gradiente de coaccidn iuede l legar a predominar en f la  dr- - - .  
terminaci6n de asociaciones espaciales. 

Que las observaciones d s  alejadas de l a  zona de perturbacibn 

sds 3 y 4) seen d s  similares entre sf, .confirmarfa este hecho. 

A su ve=, que l a  similaridadae&re.unsos para el estrato arbustivo sea 

l a  mayor, J v s t i f i c r  1. identi f fcadidn de &a carnfdad especialnmte a 

p a r t i r  de eopecies perteneciantes a1 mismo (~erber is ,  col igUe, Ribes, 
:. . . .  . 



Mait6n, etch). Este estrato Junto. con e l  Kire es e l  gue brinda unidad 

f l o r f s t i ca  a l a  cmunidad. 

En cuanto e l a  re~resentat ividsd regional de esta comunidad, se con- 

f i rma que l a  mirma ocurre con caracterfsticas r irnilarer en l a  Cuenca del 

Rfo Manso y en las drgenes del Lago Nahuel Huapi y e l  val l e  del Rlo Han - 
so In fer ior  hasta e l  Lago Hess y desde e l  Nahuel Huapi hasta cerca de l a  

localidad de E l  Bolsbn, l o  cue1 ya fue menclonado por D i m i t r i  (1962). 

2.2.2. Cobertura por Puntos , a1 Azar y Ramoneo 
. . 

' -  -L . - -d.-, . I$-;-& 
. 

En l a  Tabla 2.11., se presentan 10s datos de cobertura porcentual pa- 

ra l a  comunidad dentro y fuera de l a  clausura a mediados del verano y pa - 
ra primavera y f ines de verano, segCn 10s censos por puntos a1 axar. 

Se han aRadido adem& 10s resultados obtenidos del aqel is is  del grado 

de ramoneo por e l  ganado. Se confirma l a  idea Initial de que en esta zo - 
na e l  pastoreo es moderado. Son relativamente pocas las especies que 

' 
presentan .signos de set comidas. Las especies mSs ramoneadas son: Bromus - 
unioloides, Agrostis buchtenii, Elymus g rac i l i s ,  - Vicia nigricans y Chusquea 

culeou. Un menor grado de coacci6n ocurre sobre Osmorrhiza berterof, 

Lathyrus magel lanicum, menor aiin en Po& pratensis, y sblo se observe un 

efecto leva sobre individuos jbvenes en Maytenus boaria, as f c m  sobre 

Tri fol lum repens. Estos resultados coincfden en lfneas generales con 10s 

presentados por Boelcke (1957) y D i m i t r i  (1962). E l  primero c i t a  a d d s  

para l a  estepa patagen ica la oturrencia de pestoreo sobre especies de baja 

cat idad forrafera,. que en este estudio no presentan signos de ser comida- 
C 

E l  l o  se debe indudablemsnte a1 menor efecto que t iene e l  ganado en esta z 
na. D l m i  tri (1962), menciona a d d s  para l a  Cuenca del Rlo Manso (cakw-  

ra NW be1 Lago ~ascard i )  un mayor efecto ds pastoreo del que aquf se de- 



termina. Daciuk (1973), real  i r 6  una estimacibn semlcuant i t a t  iva del pas- 

torso en la zone adyacente ,a1 Hotel Tronedor. Este eutor c l t a  que todas 

las herbdceas salvo cardos y abrojos son ramoneadas. Entre las arbustivas . 
menciona que ~chf'nus crenatus, Maytenus chubutensis y Chusquea culeou son 

fuertemente ramoneadas. ~ 6 l d  en e l  caso de esta G l  tima especie hems pod i  

do determinar en nuestra grea de estudio e.1 fuer te ramoneo (Tabla 2.11.). 

Un hecho interesante es representado por Poa pratens i s  var. angust ifol,ia. - 
S i  bien es generalizada l a  idea de .que l a  misma es altamente paladeable :'i$c (~abrera,  1970) , e l  ramoneo sobre e l  l a  en l a  zona es bajo.' Esto coincide 

-- . con l o  observado en 'e l  Brea ecotonal lmsque-estepa del Rio Turbio ( ~ r o v ,  

S t a  . ~ r u z )  , en donde con a 1 t a  dens i dad de ganado es ta  espec i e  no es rux---._ 
I 

da, invadiendo zonas fuertemente coaccionadas (F. Rolg, com.per.) . 
Se observa ademSs,Table 2.11., tanto l a  cobertura t o t a l  como la abundan- 

- 
. . . J , c i a  de l a  mayoria de las especies, ramoneadas o nb, es menor fuera de l a  

, " I . # O  

clausura. ' ~ s t o  podrfa deberse e l  efecto, dei pisoteo del ganado y l a s  mod;- 

f icaciones en l a  estructura y compactacibn be1 suelo o a variaciones aleam_ 

.rias dado que no se tomaron replicados. Las especies qua presentan mayor PE.q 
abGndancia fuera de l a  clausura sbn aquellas que por su hsbito, no son tanr)$-- 

'afectadas por e l  ganado. Mutisia decurrens, y Mutisia rctusa so2 

Acaena ova 1 i f o l  ia, dumex acetosel la, Veronica serpyl 1 i f o l  ia, Re1 bunem - 
richardlanum, Holcus lanatus son hemicr ip tdf i tas (ver Parts 4), a d d s  la "B,~. 

\ I. 

yor ia de estas especies se asocian espacialmente con especies de arbustivas &4 
i . . A '  

que les  brindarfan' proteccibn (v6ase mbs adelante). . . . , - 
I l P l Y ,  =4 

'. -#d+J ! 

8 %;Im,;- 
A l o  largo de este capftulo v=remos o t r a  de las modificaciones i n d u c l k  

por ' la  coacci6n. 

A p a r t i r  de 10s datos de cobertyre ( ~ a b l a  2.1 I . ' )  r e  confeccionamn 

ds sbundancie' -dominensia (whittaker. 1965) para cad. una de las sl tua;io~s b 
las que se muestran en l a  Figure 2.,2. . 

1 ,  I - -  I  

~ s t a i  curvas re f l e jan  la  relacten do dominancia qua ocurre dentm de .?:G 4 - 
I - I ' 6 - . .  . 



TABLA 2.11. : L is ta  de espec le~  halladas en l a  comunldad y cobertura porcez 
tua l  sim l e  (s) y ponderada (p) de cada una dentro de l a  c l a s  
sure (DC!, para prrnciplos de primavera (P), principles de v= 
rane (v) y o to t i ~  (0) y fuera do l a  olauoura (FC) para pr fne i -  
plos do verano. 
(+) : .menos del :l%. GR: grado' de ramoneo, con 0+ se lndica un 
efecto leve de ramoneo, causado posiblemente po t  ganado. 

Maytenus boaria 46 63 46 142 22 142 25 142 1 

Nothofagus antarct  ica 43 63 45 75 42 75 33 75 0 

Schinus patagonicus 38 59 39 151 39 151 34 151 0 

Berberis darwin i i  32 32 14 15 20 26 14 23 0 
BerberCs bux i fo l  i a  10 15 25 31 18 24 18 23 0 

Mutlsia decurrens 4 4 9 17 6 7 .  12 12 0 

Mutis i a  retusa 14 88 23 40 . 7 7 28 44 0 

Maytenus chubutensis 13 20 16 19 27 41 14 14 0+ 

Ribes maqellanicum 4 6 7 9 3 3 7 8 ! ? O C  - 
Ribes cucculatum - 2 2 10 9 2 2 .  1 '  9 0 

Chusquea culeou 5 5 12 19 26 73 6 11 " ~ 2  4 

Cirsium vulgare + + 3 3 1 1 2 2 0 

Acaena oval i f o l  l a  12 12 . I 2  12 13 13 -18 22 
\ 

0 

Relbuneum richardianum 4 5 8 9 8 9 9 g ~ f l o  

Rumex acetosella - 12 12 12 12 11 11 27 2 7 _ 1  \ . . 0 y 
Geranium patagonicum + + . 13 15 + 3 3 3 .  O+ k 
Veronica serpy l l  i f01  l a  2 2 2 2 2 2 7 f 1 

Osrnorrhiza bdr tero l  24 25 49 53 3 9 7 9 Y -qv: 
Poa pratens i s  . - 3 3 Z I 1 3 3 

-3.- . 
V lc ia  nigr icans + + '19 19 . 2 2 - % 

11 11 =Id, 'q,:*. 
Bromus unloloides 11 12 26 26 36 40 22 22* 4 

L .  
9 = + .' l l  :*. L - JI  

~ ic@,~ j  - *_ 

I I . I I  

-:. I 1 

- 
I  - 
- I % - -  

I  I :  - - 



Cont. ... TABLA 2.11.: 
I .  

n S P  P . s v  p 

1 1 '  Elymus g rac i  1 i s  + 2 

Cortaderia araucana 1 1 + + 
Juncus sp. 

Holcus lanatus 

Oxal is va ld iv iens is  + + + + 
T r  i f o l  i urnL repens + + 2 2 

Valeriana sp. + + + + 
Calceolar ia sp. + + + + 
Lathyrus magel lanicum + + 
Pernetya mucrona t a  

~yzodend ron 
punctulatum 12 I 12 30 30 

Discar ia i n t e g r i f o l  i a  

Col l e t i a  spinos isima 

F raga r i ach i l oens i s  + + + +. 

Ta raxacum o f f  i c i na I.e 

Acaena p i nna t i f i da - 
Berberis 1 i n e a r i f o l  i a  

Phacel i a  magel 1 an i ca  

Calceolar ia t 

crenat i f01 i a  

Nerthera depressa 1 ' + + + + 
.V io la  maculata - + '  + 
~mbotr ium coccineum 

Lomat i a  h i  rsuta  - 
COBERTURA TOTAL 69 102 91 167 

I 

4 . 1 :  I17 

.. I I 



l a  comuntaaa entre las d i s t i n tas  especies. En ambientes rigurosos las 

' curvas se aproximarln a series geom6tricas s hi t taker,  1965, 1969), d e l  

cribiendo comunidadem con pooar erpecles, espaoiadas regulannente sobre 

una escala logarftmtca de fmportancfa relat tva. En e l  caso de l a  mayo- 

r i a  de las comunidades vegetales es general que aGn cuando ocurra un a n  

biente realmente riguroso se presenten un pequeiio grupo de especies d m L  

nantes, una clase intermedia de importancia moderada, y un n h r o  peque- 

iio de especies poco representadas. Las curvas seren de t ipo s igmoideo en una 

escala semi logar i  tmica, a fn  cuando ocurran variaciones respecto de l a  'forma 

sigmoidea simple, debido fundamentalmente a relaciones de competencia entre 

espec ies  hi t taker, 1965). SegGn Whl t taker  (1965), afn  cuando l a  compe- 

tencia inferespectf ica sea un factor  primordial en e l  condicionamiento ( 

las relaciones de dominancia, deben i n c l u i  rse corno importantes e l  herbicdris- 

mo select ivo sobre parte de l a  comunidad. Ya se ha mencionado que e l  herbi- 

vorismo puede ser un factor  an l a  diferenciacidn de nichos en una ccnwnidad 

vegetal, pudiendo incrementarse e l  nfmero de especies que ocupan e l  nicho ' 

t o t a l  de l a  comunidad, adeds de l a  separacidn de nicho que ocurre debido 

a factores ambientales. Es de esperar que l a  depredacidn afecte a especies 

de importancia intermedia, (Whittaker, 1965). 

Otra fuente de modificacibn de l a  pendiente de las curvas de dminancie 

es de origen estrictamente ambfental y estd relacionado con l a  anisotropia 

del sustrato, dado que las variaciones q e l  microre1ieve:y l a  d is t r ibuc idn 

de factores ta les como mutrientes o humedad no es uni forme, no en todos l o t  

lugares de l a  comunidad se cumplen 10s requisl  tos del nicho para todas las 

espec ies. )r 

9 

Esto afeqtar6 fundamentalmente las relaciones de dominancia de las espe- 

cies mas raras y por l o  tanto l a  petudiente de ias porciones mbs bejas de 

las curvas. . 

En general aquellas distr ibuctones de domtnancia que sean de t i p o  sig- 



moideo con pendientes moderadas tienden a ajustarse a distr ibuciones ae 

t lpo lognormal (Preston, 1948, 1962). Se ha suger ido que cuando e l  n6me 

ro  do' 0opecfe8 d@ une aomunidad es grande, y los faotores que doterminan 

su importancfa re la t fva  son ~complejos, y mu1 t i p 1  lcat ivos en sus efectos 

(Whittaker, 1965), l a  d is t r ibuc idn de especies por importancia re la t iva  

se ajusta a una d is t r ibuc idn lognormal. Es decir, que ocurren d s  especies 

de importancia intermedia que especies muy abundantes o poco abundantes. 

Las 'curvas de dominancia - abundanc1.a que comparan e l  estado de l a  corn; 
nidad durante l a  primavera y a pr inc ip ios del otofio se muestranen l a  Figu - 
ra 2.2.A., se observa que no ex is te  var iacidn entre las relaciones de do- 

minancia para ambos perfodos en forma apreciabl e. 

m%:, [,:. l 1  ; l l .?~ l ;h~ - 
En l a  Figura 2.2. . se presentan las curvas para una misrna dpoca dc 

pr inc ip ios del verano, dentro y fuera de l a  clausura. A l l f  se observa cu= 

les son 10s efectos que t iene e l  pastoreo sobre l a  comdnidad. Ademds de 

ocu r r i r  una menor cobertura t o t a l  para e l  caso del 'pastoreo, l a  curva correz 

pondiente muestra que ex is te  menor concentracf6n de l a  dominancia entre re- 

pecies de importancia intermedia,' arbustivas y herbbceas. Dentro de este 

grupo de especies ocurren 'todas las especies que son ramoneadas fuera de 11 

comunidad. La pendiente de l a  curva corre~pondien~te a pastoreo es may 

que l a  o t ra  afn cuando ambas r e f  le jan  un patrdn de t ipo sigmoideo.. 

. 
Para todas las dpocas y estados de la, comun idad 10s doininantes desde e l  

punto de v i s ta  de l a  cobertura son las especies de Brboles, ~othofaqus bt8- 
antarct  ica , Maytenus boaria y Sch inus patagon icus , las especies s igu ien tese 

importancia son tanto arbust ivas como herbeceas , afn cuando las herbeceas 

t i enden a concent ra h e  ent r e  1 as menos d m  i nantes . 
S i  comparamos las Figuras 2.2.A.7r 2.2.8. se observa que independiente- 

mente de l a  coaccidn, durante e l  verano t iehddn a estar  d s  representadas 

las especies de importancia intennedia, dando como resul tad0 una disminucidn 

de l a  pendiente de 1a.curva para &stas. Esto implica que 10s factores am- 



I bientales en esta zona son l o  suficientemente rigurosos como para cond 

c lonarae l  derarro l lo  de las especles. De asta forma, sdlo durante e l  q I . . 
- I'! r iodo de mayor crecimiento, e l  verano, cobran importancia aquel las que 

durante p r  inc i pios de p r  imavera y otofio sb encuent ran poco representadas 

o todavfa no han comenzado a desarrol larse. Esto estd f n t  irnamente 1 igado 

con las formas de vlda predminantes dentro de l a  comunidad que, como ve - 
remos , presenta una mayorfa de hemicr i p t b f  i tas. 

Lo expuesto surge de1 ans l i s l s  da las curvas de dominancia construfdas $01 
a par t  i r  de 10s datos de cobertura simple. Para e l  caso da cobertura pan_ kJ 

b 14 
derada se observan 10s mismos patrones de di ferenciacidn hasta aquS des- 

c r ip tos  (Figura 2.3.). 

I 
k h t  1 

No ocurre l o  mismo para e l  caso del efecto del pastoreo, dado que a...-3s 

curvas son semejantes entre s f  (Figura 2.3.B.), a pesar de que e l  efecto 

del pastoreo es l o  ~uf ic ient~emente fuerte como para producir una sensible 

disminucibn de l a  cobertura de las plantar ramoneadas. Esto podrla d e b e ~  
/ 

se a que l a  determinacidn de l a  dominancia a p a r t i r  de las estimaciones da 

cobertura por puntos a1 azar no ref le jen l a  exacta s i tuacidn . dentro 

, . de l a  comunidad, como podrla esperarse s i  se midieran variables ta les como 
productividad o biomasa (WHittaker, 1965). 

Se calcularon 10s fndices de diversidad (Pielou, 1969). de acb rdo  a1 in 
\ 

dice de ~'hannon; 
' J l .  . 

Hl P - Tpi log Pi 

Este fndice se basa en l a  suposicidn de que l a  coleccidn sobre l a  cual 
v 

. se mide diversidad es infinltamente larga', de a l l 1  que segiin Pielou (1969), 
' es .prefer ib le calcular l a  diversidad'de acuerdo a1 indice de B r i l l o u l n  pi- 

r a  col ecc tones f i n i tas : 



Donde el contenido de infonnaci6n H se refiere estrictamente a la In - 
f~rmacibn de una colecci6n. Analogamente se calcularon 10s valores de unl - 
formi dad : .t 

I 

Siendo (Pielou, 1969) : 

N : nCmero total de todas las ,intercepciones 

N i  : nbmero de intercepciones para la especie i 

S : nbmero de especies . 
Pi : frecuencia de la especie imNI/Nt. 

(N/s] : parte entera del cociente N/S 

R : 'el resto del cociente N/S 

Hlmax : log2S 

Estos valores para cada dpoca y estado se presentan en la Tabla 2.1 1 1. 

Se ha supuesto que el valor S corresponde el nGmero de espectes total de 
I 

la comunidad, 
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TABLA 2,111, t INDICES DE DIVERSIDAD Y EQUITABILIDAD~PARA LA COMUNIDAD 

DC: Dentro de l a  Clausura. FC : Fuera de l a  Clausura. 
G 

PR l MAVERA 3.72 3.62 .810 799 

DC VERANO 3 99 3.83 . 908 877 

OTORO 3.75 . 3 56 853 .809 

VERANO 4.02 . 3  78. -915 -885 

La diversidad es menor en t6rminos absolutos tanto a1 comienzo como 

a1 f i n a l  del period0 de crecimiento (ver Parte 4) que durante l a  mitad 

, del verano. Asimismo, para este Gltimo l a  diversidad es algo menor para 

l a  comun idad s i n  coacc ibn, de acuerdo a1 fndice de Shannon, aGn cuando 

de acuerdo a1 indice de B r i  I louin, ocurre l a  'inversa. Anblogamente, l a  ?, ; 
equi tab i  1 idad es mayor para l a  comunidad somet ida a pastoreo que para l a  

, parte protegida, en ambos casos mayores que l a  equltabi  1 idad a1 comienro 

y f i n a l  del perlodo de crecimiento. Esto se corresponde con 1as r e l a c l o  

nes de dominancia. Ya se d i  j o  que para e l  verano ocurre mayor dominan- 

c i a  para las especies de abundancia intqrmedia. Con tod6, 10s fndices <--Q 
de divers idad son semejantes entre todas las s i  tuacionds. : i 

Para e l  an61 i s  i s  de las asociaciones espaciales, se ha considerado . la  

relacidn entre las especies de acuerdo a1 contenido de infonnaclbn mutua, 

considerando cada punto como un censo, para e l  'perlodo de mttad de verano. 

Es aqul cuando ocurren las relacionqs de asociaci6n que caracterizan l a  

comunidad, puesto que ya 'se hen cmpletado ,losU procesos de crecimiento, y 

no hen comenzado aGn 10s de cafda de hojas o mue.rte de plantas anuales. 

Las clasff icaoiones aglomerativas para l a  comunidad dentr0.y fuera de 
! , . ; . 'I' 1 

'l. 



l a  clausura representadas en form& de dendrograma se presentan en l a  Fi-  

. gura 2.4,wd 1; I!' 1 1  

Para l a  comunidad no sometfda a pastoreo v&s que ocurren dos asocia- 

clones mayores. Un grupo de especies asoclado a Schinus patagonicus y ' 

o t r o  compuesto por las dos pr incipales especies arb6reas, Maytenus boaria 

y Nothofagu's antarctica. A su .vez cada una de estas especies arbdreasde - 
termina l a  existencia de un grupo de &specfes asociadas a cada uno. 

r E l  grupo asociado a Schinus patagonfcus, e l  mSs numeroso, estd compues - - t o  por t res  grupos menores : 1)' Maytenus chubutens i s  y Berberis darwini i ; 

2) - Poa pratensis, Veronica serpy l l  i f 01  la, Cirsium vulgare, Chusquea culeou, 

y Berberis bux i fo l  ia; y 3) - Rumex acetosel la,  Relbuneum richardianum y R i b s  
cucculatum, asociado a su vez a1 enter lor.  Junto a Nothofagus antarct  ica 

" ocurre Ostkrrhiza ber te ro i  en un grado de f i de l  idad muy a1 t o  y e l  grupo f o ~  

mado por Bromus unioloides, V ic ia  nigricans, Ribes magellanicum y Hut is ia  . - - 
decurrens. Finalmente asociadas a Maytenus boaria tenemos Geranium pataqo- 

nicum, Acaena oval i f01  l a  y Mutis ia retusa. -- - 
Es interesante destacar que l a  caracterizacibn de Matorral Mixto ( ~ i m i  tri , 

1'962; Correa Luna, 1969; D m i t r ,  1972) es funcidn principalmente de las as - 
pecies que en este estudio se asocian a Schinus patagonicus, esta Gltima 

con por te arbust ivo y arbbreo. A1 es t ra to  arbdreo, que f o m  una subunidad 

dent r o  de 1 a comun i dad, se asocia pr i n c i  pa\ m n t e  espec ies da herbbceas. 

E l  efect.0 del pastoreo t iene por consecuencia l a  mod i f icacidn profunda 

de las relaciones de asociacibn a1 i n t e r i o r  de l a  comunidad' (Figura 2.4.). 

Exi s ten en es t a  comun idad A d  i f icada dor grandes subun idades. pue ertbn =a_ 

puestas una por especies no .ramoneadas .y l a  o t r a  por especie,~ en su mayorfa 

Ambos g rupos es tdn reg i dos respect i vamen t e  por . cada una de 1 as especies 

de porte arbbreo, Nothofagus anterct fca y Maytenus - boaria, A Nothofagus 
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antarctica se asocian, formando a su vez subgrupos: 

dianum, - Acaena ova l i f o l i a  y Muttsia retusa; 2) Veronica serpy l l i fo l ia ,  -- 
Cirsfurn vulgare, Ribes cucculatum, Mutlsla decurrens y,Berberis buxifolia; 

y 3) Berberis darwinf i con un a l t o  grado de ffdelidad. 
\ 

Con Maytenus boaria se agrupan todai las especies ramonegdas. Aquf 

contramos asociadas: 1) Bromus uniololdes, - Poa pratens is, Geranium 

nlwrn, y Rumex acetosel la; 2) Osmorrhtza berteroi, Ribes magel lanicum, - - 
Maytenus chubutens is, Schinus patagon icus; y 3) - Vlcia nfgricans y Chusquea 

culeou. - 
Que se asocien mucho entre s f  especfes ramoneadas puede expl icarse en 

base a que e l  pastoreo condiciona l a  persistencia do especies 8111 don 

l a  probabil idad de ser ramoneadas disminuye, ya sea 

por arbustos o bien pot disminuir 1a.probabilidad de ser ramoneadas a1 

mezclarse entre s f  varias paladeables. Es notable 

cans y Chusquea culeou. Dado urs habltos y portes, trepador para Vtcia - - 
nigricans y arbustivo para Chusquea culeou las porc 

tas plantas escapan a l a  accidn del ganado. Se las 

ra qu6 Chusquea crece soportando 10s ta l los  de 

Las relaciones de asociaci6n son bajas entre espe 

les caso de 10s Berberfs y Mutisia, l o  cual podrfa estar i~d icando fuertes 
7 

relaciones de competencia entre e l  las, 

2.2.3. Estructura Vert lca l  

Para e l  anal is is de l a  eshructura b r t i c a l  hemos dist r ibufdo l a t  obser- 

vaciones de lntercepciones por espacie en oiho slates de a1 turas de seuerdo 

a Godron e t  al., (1968). Estas clastk, son de d i s t i n ta  amplitud: 0-5 an., 
5-25 cm., 25-50 cm., 50-100 an., 100-200 cm., 200-400 em., 400-800. un., y 



I - . - 
' I .  

800-1600 cm, Son semejantes a una distr ibucibn gebdtr ica,  l o c u a l  per- 

m l  t e  una meJor representactdn de 10s var tos estratos que ocurren en este 

t ipo de comurrldadro (Godron ~ f i  a,, 1968) As fmtsmo, re relrcfonan d1r.g 
tamente con las clases tomadas orlglnalmentb por Raunkjaer, para l a  clasf- 

ficaci6n de formas de vida. ' 

, Los diagramas de estructura vert ical ,  medida como porcentaje de importan - 
cia en cada clase para e l  to ta l  de l a  comunidad y cada especle sy muestran 

en l a  Figura 2.5. Las Figuras (a) y (b) corresponden a prlnclpios de p r l -  

mavera y fines deotoAo respectivamente. La distrfbucldn ver t lca l  para 

mediados del verano dentro 'y fuera de l a  clausura se presentan'en las Fl- 

guras (c) y ( d ) .  Asimismo se muestran curvas acumulativas totales, q u  ih 
dican e l  porcentaje de intercepcrones que ocurren a a1 turas myores pue 

una dada. 

Una caractertstica que es constante en l a  comunidad es l a  presencla de 

dos estratos, claramente distinguibles, uno tn fer ior  hasta 10s 50-1'00 cm. ( 

altura- y ot ro  compuesto por las especies arbbreas entre l o r  200 y 1500 'em. 

sproxfmadamente. Entre ambos estratos ocurre un porcentaje menor de i n t e r  

cepciones. La distr ibucibn de f o l l a j e  es continua desde e l  suelo hasta l a  

a l tura dxima que alcanzan 10s Brboles, no existfendo llvacfosll dentro del 

p e f f i l  ver t ical  de l a  comunidad. 

. 
A \as especies que se desarrollan con 'buen porte desde pr5ctlcemente e l  

suelo haqta 100 a 200 cm. de al tura se dsnomlnardn aqul arbustivas. Serdn 

consi deradas corn herbaceas a las que en general se elevan hasta 10s 50 un. 

Adeds las primeras son de hebit0 en general lefloso, mientras que las G l t i -  

mas no. ' ~ n  las Flguras se muestran las especies ordenadas por estrato. 

La separactbn del er t ra tp  arbbreo r s  clara y corresponde a 1.1 mayoras . . 
dens idades de intc'rcepci6n que ocurren para e l  turas superiores a l o t  200 cm. 

Para este estrato se observe que Sch inus patagonlcus presenta portes ar- 
Li 

I m i  I I I  ~ $ ~ & / q  m L .  ' T  I 
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bustivos y arb6reos, slendo uno de 10s elementos mds importantes en l a  % 
recter i tacibn de esta comunldad corn Matorral Hixto. 

Tanfe prre grtnafpfeo da prlmnvrra mme para atrmfanrer del  etahe la d l 2  
t r ibuci6n ver t ica l  'de especles y -  su estrat  i f  icacibn presenta notable simr 

\ 

1 i tud. Las especies perennes o de cafda tardfa de hojas presentan mayor 

abundancia en a1 turas superfores a pr inc ip io  de otoAo que en primavera, ca_ 

so de Elymus graci  1 is., Mutisle retusa, Berberis daw in i  i , Chusquea culeou, - 
y - Ribes cucculatum. Todas las especles que ya comienzan a cambfar e l  co- 

l o r  de sus hojas no muestran un aumento notable de altura. 
. . 

Un hecho notable es que a pr incipios del otoi'io, luego del perfodo de 

crecimiento, es manifiesta l a  ocurrencia de las especies arbbraas en estr& 

tor  inferlores, debido a1 des&rollo de renovales ( ~ i g u r a  2.5.1. y be). 

S i compa rams es tos perfodos con 10s de med iados de verano dent to de l a  

clausura (Figura 2.5.a y c.) vemos que es general un suiinto en . la al tura  : 
de las intercepclones de l a  mayorfa de las especies, especialmente herbbceas. 

E l  efecto gel pastoreo es notable e importante por varios aspectos en l a  

estrat i f icaci6n. Por'una parte, disminuye l a  lmportancih re la t ive  de las 

especies ramoneadas como Elymus graci  1 is,  Chusquea culeou, Poa pratens is,  - 
Osmorrhiza berteroi. En base a1 d l c u l o  de l a  a l tura  media de intercepcle 

nes se determina adeds que l a  a l tura  de <a mayorla de las:especies, en es- 

pecial las ramoneadas disminuye, l o  que se' observa en las curvas acumuladas 

de estrat i f icacf6n ver t ica l  para toda la comunidad. Este efecto es a t r i b u l  - 
ble  a1 ramoneo y a 10s efectos lndirectos del ganado, que condicionan e l  

establecfmiento y desarrollo de todas las especies s i n  excepclbn. O t t o  he- 

cho de importancia es que e l  pastoreo impide'el desarrollo de ramvales cte 

Irboles, en especial de Nothofactus antarctica y ~aytsnub boaria. No r e  ha 

podido determiner s i  e l l o  es debldo a efecto-direct0 del pisoteo y l o  ram- 

. neo sobre ambar especies o bfen so d e b  a que 1as modificaciones del suelo 

por e l .  pisoteo Impiden e l  desarrollo da nuevos ejemplares. E l  hecho err qua 



no existan renovales de Rire y maiten en l a  parte de l a  comunidad some- 

t tda a pastoreo (F!gura 2 . 5 , ~ .  y d.). 

2.2.4. Estructura Horizontal 

- - -%-  1 ' ,  .[IMI: :# CpIF.' 'I--- ; - 
E l  and1 i s i s  hasta aquf real izado estuvo basado en 10s censos por pun- 

tos a1 azar. Ademds se efectvaron censos por transectas cuando ya l a  ve- 

, getaci6n se hallaba con buen desarrollo con e l  f i n  de detectar e i  t i p0  de 

distr ibucibn espacial para cada especie y l a  posible existencia de gradicn_ 

tes en l a  comunidad. La transecta paralela a las survas de nivel  set& da_ 
d.1 

nomtnada de aqul en mbs transecta horizontal, y a l a  efectuada en e l  sen'- 

t i do  de l a  pendiente, transecta vert ical .  e 

La cobertura simple de cada especie para cada transecta, junto con e l  r e  - 
l ieve microtopogr~f ico del suelo bajo l a  misma se muestran en las Figuras 

2.6. y 2.7. Para mayor claridad se han agrupadoaqul 10s datos decober 

tura para cada cinco puntos, 50 cm. de transecta 1 ineal . 
En e l  caso de l a  transecta horizontal se observa que en general todas las ' 

espec ies . de arbus t ivas y, herbsceas presentan una d i s t r i  bucidn amanchonada, 

aGn cuando variable para cada una. Ademds para l a  zona que cubrfa esta tran - 
i n  que medie espacio abierto entre sus copas, este es un hecho general en 

esta comunidad para aquellas ronas en donde ambas especies coexisten. Se 

observa tambi6n que l a  mayor abundancia de Schinus patagonicus okurre a l l f  

donde d ism'inuye l a  presencia de las otras dos especies. r.;L'. 
h m 

Para estimar iobre l a  transecta hbrizontal e l  grado de amnchonamiento 

de l a  vegetaclbn, y en l a  transecta vert icai  l a  existencia de micrograd ie~ 
y 

tes topogrsf icos que condic tonen l a  d i s t r  ibucCdn preferencial de especfes, :- + t. ' . se calcularon 10s coeficientes de ~ r r e l a c i b n  seriada de acuerdo a l a  expre w; - .  
: I I1 
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sidn (Pielou, 1974), Rs = C/V, ta l .  corn se muestra mds abajo. 
. . .  

.> 1 .- . . .t n - .  5 La idea sobre l a  que esta basado dste &todo es que s i tenemos una se-: 

contiguas, coma es e l  caso de l a  cobertLra vegem 

Rs de c ~ r l e l a c i d n  seriada mide l a  interdependencia I ,  

observacibn y las observaciones separadas s .  obsewac 
8 .  

La expresibn para e l  c6lculo de Rs es: .. ' 
: I d  . . 'I * , '  

. I , n-s n-s . -- ; xs+ 

I 
. . - .  ..i . y 

- .  a -4 - 
C '- ." 

n 1 E y v =  - 2 1 
E xi2 , indicando xi l a  presencia o ausencia x!y- -2 , . n i=l 

-!& n , .;.I . . . .. . ., 
de l a  especie i, n e l  nGmero t o t a l  de puntos y 's ' la a$iciitud de separa. - 
cidn medida en nGmero de puntos. 

I j :  
,.I " '  
- .. 

.. 4 - I " "  at .  
I L 2  ' I . . i " ' . . 

LT i Fp  1 
S i  se real iza e l * c b l c u l o  para varias reparaclones s pod&s gra f icar  e l  

Ldlll'- . yalor  del coeficiente de correlacidn en funcidn de l a  amplitud de l a  sepaq 

racidn, t a l  com r e  presentan en las Figuras 2.8. para l a  transecta h o r i m n  

t a l  y 2.9. para l a  transecta ver t ica l .  Dado qua este t i p o  de ndtodo requiz  

que l a  cantidad de observaciones n .sea comparativamente grande frente 

.c a l a  separacidn dx ima  s hems calculado Rs para s = 0 a s = 10. En 
!by r J  

-.'{ general es comGn que e l  va lor  maxim de s no sea superior a1 10% de n . .I- fi .: . . 
1974). ' ~ . f : l m v  , : 4 I + -  -. 

' 

. , .:, :. I 
. I I. 

I 8 . .  
- . ,  , . . -:. 

I I 1  , 874 

. . D  . 
I fntos picos gue aparecen en grOf icos de este t ipo, denominado 

correlogramas, ( ~ i g u r a s  2.8. y 2.9.) 9,os indican l a  regularidad cqn que se +.:, 
' 

rep i te  l a  presencia de l a  especie Juntamente .con l a  regularidad del espacia 

' miento sntre e l las.  De l a  Figure 2.6. se observa que para l a  mayorla de ac i 'Fr, bustivas y herbaceas a l o  largo de l a  transecta hor izontal  apartcen 

' manchones aunque no est6n separados en f o r m  regular. tom excepcib, : 
I --' 

, 99, 

I *: nc 
8 d I 

: 
P . .: ' .  - -.'{ 

! ha, - i ', .. . - 
I- 

, d -  
m - 



Berbcrls darwintt ocurre con una d ls t r lbucfdn bastante regular. Por o t ra  -'. 
per t@,  y l  aGn curndo l a  rsgulartdad en l a  d l ~ t r l b u c l b n  de manehones no sea ' 

a1 t a  e l  hecho de que l a  mayor parte de 10s correlogramas de l a  Flgura 2.8. 

se mantengan oscf lantes a1 rededor de cerb fndlca que todas estas especles n C l l i  j 
presentan una dlstr lbuctdn continua a l o  largo de toda l a  

cuando e n ' l a  Flgura 2.6. se observan 'lvacfos'l en l a  
4 4  , # I ? : '  mos no son ~Cgn l f l ca t t vos  ( ~ l g u r a  2.8.) 

- A  - 
Los casos de Maytenus boarla y Nothofagus antarct lca son claros. 10s I 

- I 

correlogramas ( ~ i g u r a  2.8.) son s lgn l f l ca t l vos  dado que en l a  porcldn iz- I 
!I 2 

qulerda de l a  transecta hortzontal ( ~ i g u r a  2.6.) oc t r re  las copas de e j e w  

, plares de Maytenus boarla y en e l  extremo opuesto las copas de Nothofagus 

antarct lca. D. 'a1 1.1 que 10s corr~logramas correspondkntes muestren valo- 
b 

res a1 tos para todos 10s v a l o p s  de sedaracibn calculados. 

Valores a l tos  de Rs l o r  hallamor tanbi€n paraBerberfs bux l fo l ia ,  l o  

c u a l  estar fa indtcando concentracfh del' mfsm 'en a1 guna porctbn de l a  . 
transecta, l a  Flgura 2.6. conftrma qua esta especfe ocurre en 10s puntos 

lntermedlbs de l a  mlsma. 

No se observa que ocurra una sensible in f luencla de l a  microtopo- 

agraffa en las drstrtbuciones, l a  l'depresidnll que ocurre en l a  parte me- 
dia de l a  transecta (ver Flgura 2.6. abajo) no ln f luye  en l a  dtstr lbuctdn 

de l a  mayorfa de las especies, Stn embargo, posiblemente ex ls ta  .relacibn 

en t r e  1 a bs ja  representactbn, d6..thusq"ea .culeou -# .Garan tum batagonlcm, 

T r l f o l  lm repens,' ~ ' r r t t m . ~ ~ l p d r 8  y .Cdtt~id=tra 'ardueana y gu. sblo * re  

presenten en .dlcha depres ldn. El amanchonamlento, as lmtsmo, podrfa. es- 

t a r  t n f  1 uf  do pot  varlaciones mtcrotopogr6f lcas menores que 'aquf no se 

anal fzan, 

. Comparando con resul tados anbloaoo para 1. transecta ve r t i ca l  (FI- 

gura 2.7.. y 2.9.) 10s patrones de dtstrlbuct,6n espacfel son sirnitares 

entre las dos transectas, para e l  caso de l a  mayorfa arbust tvas y her- 



Anal izando cada especie por stsparado, muestran variac idn en su ubica- 

cfdn espectel y relaclones de tnterdependencle Berberts buxf fa1 fa, Berbe- - 
r i s  darwini i y Mutlsia ntusa. De (stas, ~ e r b e r i s  darwini i tiende a ubl- - 
carse en las partes mbg bajas de l a  transecta, haciendo l o  contrario las 

I 

otras dos. Este es e l  bnico'signo de influencia de l a  microtopografla que 

se ha podido detectar. 

Que no ocurra influencia maniftesta de l a  microtopografia podria deber- 4 
'-1 se a que l a  mayorfa de estas especies, como veremos, son rizomatosas o as- , ,( 

toloniferas, cuyo recorrido subterraneo es largo, brindando as; 
8 .  

c ia  re la t  iva de 10s factores topograf icos de pequefla escala. 
' 

2.3. CONCLUSIONES 

E l  Matorral Mixto es una comun idad re la t  ivamente homog6nea dentro de l a  

Cuenca del ROO Manso Superlor e impo~tante en cuanto a representacidn lo- 

cal y regional. - 

;-?#!11$4dar; !?-,. 1 ' Dentro e a Cuenca, l a  coaccidn hurnana es importante sobre e l  Matorral , 
- L 

especialmente en l a  parte este, disminuyendo sus efectos hacia e l  oeste. 

En e l  Srea estudiada, e l  ramoneo por grandes herbfvoros es relativamente 

POCO ma rcado . ' ' \ . ~  

En l a  comunidad no coaccionada existen dos estratos claramente d is t in -  

guibles, uno in fe r io r  de arbustlvas y herbaceas, que a su vez se diferen- 

*cian en cuanto a porte y hdbito, y o t ro  superior de Brboles. Estos flt i- 

mos corresponden a Schinus patagonicus, Nothofagus antarctica, y Maytenus 
7 

boaria en orden de alturas m6ximas qbe elcanzan. La distr ibucidn horizon- - 
t a l  de todas las especies arbustlvas y herbaceas es on general amanchona- 

da, no oeurriendo distr ibucidn preferencial en funcidn do l a  microtopogra- 

,fie. En e l  caso de l a  transecta vert ical,  realizada a favor de l a  pen die^ 
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te, sdlo Berberis darwini i, Berberis buxifol  fa y -- Mutfsfa retusa, muestran 

uns dfsposfcl6n prefsrencfal. La prlnura l o  hace en 1as p l r tes  nbs bajas 
y las dos restant@@ en las mbs a1 tag, 

Las re1 ac i ones de d m  i nanc la-abundanc i a presentan pocas espec 

dominantes., un grupo re la t  tvamente numeroso de medianamente importantes 

y o t ro  de especies con representacidn esusa. De esta sf tuacidn, qua ocu- 

r r e  en verano, se a p a r t a ~ l a s  relaciones para primavera y otoKo, con dismi .... 
nuc idn de especies m d  ianamente representadas. 

En l a  comun t dad no coacc tonada ocurren tres asoc lac [ones mayores , d e t e ~  

patagonicus e l  mbs numeroso. Este 61 timo a d d s  es e l  que brfnda unidad 

f lo r fs t i ca  a l a  comunidad. rp1 *';;it: 
AGn cuando e l  ramoneo no es muy intenso en es t a  zona l o  que. se r e f  l e  ja  eh 4 .. I 

l a  poca cant idad de especies coacc ionadas, 10s efectos de1 ganado aGn en pe - 
queRa escala son evidentes e importantes. La presencia de grandes herbfvoms 

disminuye l a  abundancia de l a  mayorfa de las especies ya Sean ramoneadas o 
a no. D i  sminuye l a  proporcidn de especies de mediana importancia, entre las 

7-1 que se inc l  uyen todas las ramoneadas. Mod i f  ica notablemente las relaciones ----- 
I A - T T -  

I- 8 
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de asociac ib interespeclf lcas. E.n 1 a comun idad coaccionada ocurren dos zdy&i 
k - 3  

subunidades mayores, estdn regidas por Nothofaqus antarctic. y ~ a ~ t d n u s  &- . 
r la  respect ivamente, l a  d l  t ima incluye todas . las especies ramoneadas. ' ;  - 

E l  hecho de que todas las especies ramoneadas se asocien entre s f ,  podrta 

sxplicarse por e l  hecho de que e l  pastoreo, que aquf es moderado, condiciona 

l a  pers istencia de espec ies donde l a  probab i 1 idad de ser ramoneadas dismi nu- 

ye, sea donde se hallaq protegidas pot arbustos u hierbas no ramoneadas o 

donde l a  densidad ds especies rarmneables e$ a1 ta  de t a l  rnanera que l a  pribr_ 

b i t  idad de ramoneo intensive disminuye. * ,  

E l  desarrollo vert ical  d. 1. mayorfa de las erpecias es menor en e l  Brea 

coaccfonada ya sea por efectos directos del pastoreo corn por l a  accidn del 



ganado en general. Asimism exist. u k  baja proporc16 de renovales de 

Nothofagus antarct lca y Maytenus boarfa en 1a zone aftctada, aGn cuando ' - 
no se ha podido determinar s l  e l l o  r e  deb. a afectos director del ganado 

o blen por les mdiflcaclones, qua e l  mlsm crea en cuanto a plsoteo, c m  - 
pactacidn del suelo, e l  iminacibn de hojarrasca, etc. 

A pesar de todas las observaciones mencionadas, 10s lndices de diver- 

sidad y equitabil idad calculados para ambas sltuaciones no re f le jan mayo- 

res. cambios en l a  divers idad especff lca de l a  ckunldad. 
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FIGC~RA 2.-1. Stmilartdad' 
del Matorrel 
AR: arbustos 

---.--------- I 
entre &ia t~% censos prel  lminans a 

Mlxto. T: todos lo r  estratos, A): , H: hferbas. 

l o  largo 
brboles, 
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FIGURA 2.3. Idem f lgura 2.2. La abundancla qs cobertura porcentual ponderada. - 
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FIGURA 2.4. Asociaciones espacfalqs entre especfes. DC: dentro de' l a  
clausura. FC: fuera de l a  cla.usura. 
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FlGURA 2.5. (continuaclbn). C: verano dentm de l a  clausura, D: verano 
fuere de l a  clausura. 



( - IT- 

\ 7-J L .  -*i- - - 
. . . . ,,. 

- k , l  . . 

1 -  I ' 

5 
0 1 rmn 2 nrmrrMrrmhdl N A  

5 I s!- CI ( M R  - - ( M D  

FIGURA 2.6. Abundancla do especles y mlcrotopograffa a l o  largo de 
l a  t ransecta horizontal. 
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FlGURA 2.7. Abundancia de especier y microtopograffa 

transecta vert  tcal . . ., p: 
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FJGURA 2.8.  Correloaramas de las distribucfones de las especles sobre 
14 la  transecta horizontal. RS: coeficiente de correlaci6n seriada, ; s :  separacib entn censos. 

FIGURA 2.9. - Idem fiqura 2.8.  para l a  transecta vertical. 



Ya se ha mencionado en 10s antecedentes l a  importancia de l a  luz co- 

mo factor en l a  d ivers i f i cac idn  de nichos entre especies de plantas de 

zonas templadas. AGn cuando ex i s te  adaptacidn a d i s t i n t a s  cal  idades, 

intensidad y r i tmo de l a  radlacidn incidente, l a  d ivers i f i cac i6n  en su 

uso se relactona pr inc ipa lmnte  con ambientes de intensidades d i s t i n tas  

 rime, 1966: Harper, 1968), mediante e l  desarro l lo  de adaptaciones que 

permitan e l  acercamiento a las condiciones 6ptimas de luz  requerida pot  

cada especie. . 
De aqui en d s  cuando se hable de ambientes lumlnicos, serd en refe- 

rencia a l a  cantidad de luz que l lega a l a  comunidad en un lugar y mornen- 

t o  dados. Es e l  gradiente de intensidad de luz  incidente sobre e l  que 

se ident i f i cardn 10s nichos de las especies. 

Se caracter izar fn 10s n ichos lumin icos real izados de las especies , 
una vet que han pasado e l  estado de propbgula, de acuerdo a 10s parsme- 

t ros  de amplitud, superposicidn y forma. 

Esto se harg para e l  'verano, que es cuando todas las especies se 

han desarrol lado y es esperable una m6xtma interaccfdn competitiva y 

l o  sere comparado con l a  sl tuaci6n prevfa a1 desarro l lo  Gegetativo. Ade- 

&s se verd e l  e fecto de l a  coaccidn del ganado sobre 10s nichos lumi- - 1 
n icos . 'I 

3.1 . MATE R l AL Y METODOS 

La abundancta de plantas fub tomada pof  e l  d t o d o  de cobertura por 

puntos a1 azar (ver Parts 2). 'En' cada p'unto se anotaba l a  especie que 

. interceptara l a  v a r i l l a ,  las a l turas sobte e l  suelo de todas las in te r -  



cepciones y e l  estado fenoldgico de cada individuo Interceptado. S i -  

multdneirmente con estas mediciones sd mfdid l a  intensidad de luz  a a l -  

turas f i j as :  5, 4, 3, 2, OiS y 0 metros y adends a l a  a l t u r a  de cada 

intercepcidn por plantas. : 
La intensidad de luz fue registrada con un solarfmetro fotorres is-  

L s  t i v o  de sul fur0 de cadmio con respuesta plana dentm del espectro en que 

ocurre l a  fotosfntesis,  construfdo en l a  Comisidn Nacional de Estudios 

Geohel io f is icos.  Cada punto, o cada pocos puntos s i  l a  intensidad era 

man i f  iestamente u n i f o r m  se medfa adeds l a  intens idad a c i e l o  abierto, 

re f i r iendo posteriormente 10s valores tornados dentro de l a  comunidad a 

este valor  patrdn. Por l o  tanto l a  intensidad de luz, sere expresada 

coma fraccidn de l a  intensidad mdxima existent0 antes de que l a  luz  pe- 

, netre l a  cornunidad. 
a .  

E l  solarrmetro fue incorporado mediante 'un adaptador a un vastago 
7 - 

metel ico de 4 m. de a l tu ra  con marcas cada 50 cm. que se. us6 tarnbibn 
I 

para estirnar l a  a l tu ra  del f o l l a j e  arb6reo l a  que a p a r t i r  .de 10s sets 

metros de a l tu ra  fue aproxfmada por 'rangos de un metro. 

E l  tamailo de muestra u t i l i t a d o  fue de 100 puntos a1 azar por cada 

censo. Para observar e l  efecto de . la depredacidn por herbfvoros se rea- 

l i zd  un censo dentro de l a  clausura instalada en l a  comunidad y o t r o  fuet 

L ra  de 1 a m i  sma en una zona donde e l  pas\toreo era man i f ie5tamente un i f o r -  

me. Asimismo, para observar 10s efectos de l a  var iacidn temporal se to- , 

m6 un censo durante l a  primavera, ipoca en que e l  f o l  l a j e  arbdreo de 

hoj as caducas (Nothofagus antarct ica) no estaba desarrol 1 ado y o t  r o  cuan- 

do se hallaba totalmente expandido (verano). Por f l t f m o  todas las me- 

diciones de luz se repf t ieron durante dTas nublados, con oobertura t o t a l  

y pareja de nubes, y durante dfas de c i e l o  despejado. Para e l  and l is is  
I I '  

poster ior  8610 se u t  il tzaron las de dfas cubfertos ya aue en estos l a  i lu- 



minaci6n es u n i f o r m  s i n  umanchasu de luz y sombra. 

Las mediciones de luz fueron real  izadas durante las horas del me- 

diodia evitdndose asf e l  e i r o r  que i n t roduc i i f a  tomarlas para bajas a l -  

turas del sol  sobre e l  hori'zonte. 

E l  @todo de an5 l is is  dd 10s datos para l a  de ten inac i6n  de 10s 

nichos lum?nicos que aqui se sigue es esencialmente n u k r i c o ,  y consis- 

t e  en e l  arreglo de 10s datos de abundancia para cada especie en cate- 

gorias ecol6glcas, en este caso l a  cantidad de 1u1 incidente. La mis- 

ma fue discriminada en clases de d i s t i n t a  amplitud, 1%, 2%, s%, 10%; 

15% y 20%. E l  i n te rva l0  de clase que mejor ha permlt ido representar 

conjuntamente 10s nichos de todas las especies es del 5%. De esta ma- . 
nera se construye l a  "matriz del  recurs^^^, t a l  como se ha descr ipto en 

l a  Parte 1. 

E l  ind ice de amplitud del nicho u t i l  i tado aquf es e l  desarrol'lado 
' 

por Lev.ins (19681,. tomando ~ogarttmos~decimales: 

d i f i cado por ~ d r n  (1965): 

" P ~ J  Pkj 

C = 2 j  siendo pij y pkJ las 
. m  2 2 

Pij + f  Pk j  .: r- . , ' .  

proporciones en que Ias especies 1 y k se ha l lan  ssociadas a1 estado 

j del recurso. ' , I  



3.2. RESULTADOS 

3.2.1. Caracterizacidn del ambiente. 

De acuerdo a las diferenclas en ' l a  intensidad de l a  iluminacidn 

cerca de l a  superf ic ie del suelo y .a las respuestas adaptativas de 

las plantas podemos caracter izar cinco t lpos de habi tats  d i s t i n tos  en 

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

~ e n e  ra 1 men t e  formados por manchones a i s  1 ados de d i cot i 1 eddneas ; Las 

d i s t i n tas  adaptaciones a esta hab i ta t  han sido bien descriptas por . , 

Dppenhe imer (1  960) , y es tsn basadas fundamen ta  lmente en ev i  t a r  10s 

efectos de l a  desecacidn y e l  daRo por e l  ca lor  debido a l a  excesiva 

radiacidn indicente;. son ambientes totalmente i 1 uminados. 

2) Amb ientes recientemente despeja.dos , hGmedos y product ivos. Se in- 

cluyen aquf aquel 10s ambientes pr iducto de una perturbacidn ( tala,  

fuego, etc.) y que pueden mantener a l tas  tasas de crecimiento. La co- 

lonizacidn i n l c l a l  es rspida y debida fundamentalmente a especies m y  

ef ic ien tes  en l a  produccidn y dlspersidn de semillas. Desde e l  punto 
' 

de v l s ta  de l a  luz las especles son capaces de elongar rspidarnente 10s 

pecfolos e internedds apenas l a  sombra generada por l o t  restantes ind i -  

viduos comienza a afectarlos, l a  cornpetencia por l a  luz  $s intensa. Es- 

tas c species corresponden a las descripkas c- de seleckbn . r (~ ianka,  

1970). 

3) Pastizales. La p;incipal caracter fs t ica aquf es que a pequellas varia- 

ciones en a1 tura corresponden grandes carnbios en l a  intens idad de luz, 

dependiendo e l  establecimlento de las especles de l a  capacidad que po- . . 
sean durante 10s estadlos l n  i c l a l e s ~  del desarrol l o  de to lerar ,  .o ev i  tar ,  

l a  sombre. Las adaptactones a este t ipo de amb iente se describen en Grime 
rn rn 

y Jeffrey (1965); G r i m i  (1966). ir *. .& ' 



4) Bosques densos y selvas. Aquf se fncluyen aquel las s i  tuaciones en 

que todas las especies poseen l a  capacidad de mantenerse durante. 1 argos 

perlodos con poco o ningGn erecimiento, tentendo todo su f o l l a j e  en s o w  

bras. Las princi,pales adaptbciones a estos ambtentes han s i  do ident i-' 

f icadas en su mayor parte y l a  1 i teratura a1 respecto es abundante 

(~r i rne,  1966). 

5) Bosques abiertos. A pesar de que ex is te  una cubierta arbbrea, l a  

mikma es l o  suficientemente laxa corn para p e n n i t i r  e l  desarro l lo  de es- 

t ra tos  in fer iores de vegetacibn. Aquf es poslble encontrar especies cu- 

yos c ic los  de - - crecimiento est6 relacionados con e l  desarrol l o  del f o l  la- 
j e  arbbreo, especies vernales y est ivales. E l  est ra to  arbdreo por  su 

b 

parte se cornpone de especies de hojas caducas y perennes. Dada l a  exis- 

t tencia de claros que p o s i b i l i t a n  l a  llegada de importantes cantidades 

de l uz  hasta e l  suelo, se desarrol lan especies con a l tas  tasas de cre- 

cimiento, gran poder de disperstdn y adecuacidn a cambiantes situaciones 

' de iluminacibn. Asimismo, en las zonas nbs umbrosas prosperan especies 

I que son ha1 ladas tambi6n en 10s bosques densos, sometido a condiciones 

de exigUe iluminacibn. 

Para una comparacibn esquemst ica de 1 as pr inc  ipales carac ter is t  ices 

adaptativas en cada uno de 10s habi ta ts  definidos, y las d i s t i n tas  presio- * 
1 nes de s e l e c c i b  que recibe una especie "dase Grim (1966). 

Dentro de l a  Cuenca del Rfo Manso Superior es posible encontrar to- 

dos 10s t fpos descriptos de ambrentes ( ~ a l l o p i n ,  1977). 

mm! La comun fhad de R i  re y maltbn es un bosgue abierto,  con espacios 

1 i b res de vegetac idn a rbdrea y donde 1 as copas de 10s drboles estdn se- 

paradas o adosadas, s iendo muy d i f  fell qua ocurra 1 a interpenetracibn 

de l as  copas., De esta manera ex i s te  hesta 61 suelo su f ic ien te  dasaje 

de luz corn para pe rm i t i r  l a  exfstencia de estratos arbust ivo y herbicco 



bien desarrol lados. Se incluye indudablemente en . e l  t ipo 5 .  Aqul en- 

. cont rams especies que soh caracterist ' icas de ambientes modi f icados , 
raraxacum o f f  ic inale,  - Rumex. acetosell a, ~i rs'ium vul gare, etc. y especies 

qus se presentan en forma carac te i i s t i ca  en ambientes de ,bosque cerrado, 

Maytenus 'chubutens,is, Berberis d a r d n i  i, etc. Asimismo, cuando se des- 

cr iba l a  fenologia de las especies que forman esta comunid+fl, se vers 

que ocurre una d ivers i f icac idn temporal en l a  produccidn de fo l l a je .  - . . .  
La descripcidn de 10s nichos luminicos se hard en primer lugar para 

l a  comunidad no somet ida a pastoreo y .  cuando e l  f o l  l a j e  arbdreo se ha1 l a  

. totalmente expandido, esto es cuando l a  provis i6n del' recurso se hace 

c r i t  ica. 

E l  ambiente lumfnico en l a  cmunidad se caracteriza por una gran ~ a -  

' r i ab i l i dad  de l a  cantidad<de luz  que I lega a1 suelo. Encontrams zonas 

en donde l a  i luminacidn es menor que e l  10% del t o t a l  hasta s i t \ os  con I - .  
, . 

1 uminacidn m6xima (100%) .' e.47 
Esto estB determinado por 1 .  por ic i&,  tamallo y espaci.miento de las 3 

copas de brboles. Ademds de l a  variacidn horizontal  ocurre un gradiente 

ve r t i ca l  de fntensidad de luz. En l a  f igura  3.1 se muestran 10s valores 

promedio de iluminacidn a d is t in tas  rl turas, e n t m  cero y cinco metros, 

que es donde comienza l a  mayor parte del f o l  l a j e  arbdreo. Para e l  vera 

no l a  variacidn ve r t i ca l  de l a  ilumlnacibn i s  del 35% e n i h  l o r  0 y 5 m. 

Estas caracterfsttcas, l a  variacidn horizontal  y ve r t i ca l  de l a  i l u -  

minactdn permiten i n f e r i r  que las plantas presentardn una disposicibn 'tan- 

t o  horizontal corn ve r t i ca l  variable, amanchonado e irregular. Hemos v is-  

- ,  . t o  en l a  Parte 2 que l a  disposlcI6n espacial de l a  mayorfa de las especfes 
. .. #& 

~ncuerda con este patrbn. \ A  

a 

Es interesante anal tzar 1'. relaci6n entre l a  altu'ra a l a  qw ocurnn  

lntercepciones de cada 'especie y l a  intens i dad de 1 uz correspond iente. 



En las f iguras 3-2 y 3-3, se ha representado l a  cantidad de luz 

que l lega a a l turas crecientes sobre e l  suelo, medidas cada cinco an. 

para aquel 10s puntos en que aparece cada especie. La f igura 3-2 mues- 

t r a  l a  .varfrctbn para hrrbicoar y la  f i g u r r  3-3 para l o r  arbustos. 

Cada especie se ubica en un, ambiente lumfnlco d i s t i n to ,  y l a  constan- 

c i a  en l a  cant idad de luz que reciben las hojas independientemente de 

l a  a l t u r a  en l a  que se ubican es notable. Contrasta esto con l a  va- 

r iac i6n de l a  iluminacidn media que se muestra en l a  f i gu ra  3-1. Este 

efecto de I1independencial1 de luz que reciben las hojas s i n  importar l a  

a1 tu ra  a l a  que se ubican es especialmente marcado para herbsceas, a6n 

cuando es evidente tamb i6n para arbust ivas. 

Para anal i zar  en detal l e  este fen6meno se han .calculado las cova- 

rianzas correspond ien tes a las re1 aciones a1 tura- 1 uz para 10s pun tos 

donde ocurre cada especie y se las ha comparado con las covarianzas 

calculadas para e l  per f  i 1 de iluminacidn p'romdio para toda la  comun i- 

dad. Los resul tados de esta comparacidn se muest ran en l a  Tabla .3-1. 

Las covar ianzas para 1 a mayorla, salvo Chusquea culeou, Berber i s  

darwini i ,  Ribes magel lanicum y Berberis bux i fo l  la, todos e l  10s arbustos, - 
son menores que l a  covarianza t o t a l '  promedro para toda l a  comunidad. 

Esto indica que en general exist. un grado de I1adaptabi 1 idad" de las 

especies a las vari,ant'?s condkiones de luz que encuentran en .su desa- 

r r o l  lo. 

. S i  se analiza pqr separado l a  var iacidn en l a  intensidad ds luz 

entre 10s 0 y 5 metros para zonas que d i f i e r e n  en l a  intensidad a n i -  

vel  del suelo se comprueba que dicha va r iac i i k  v e r t i c a l  es d s  marcada 

para aquellos puntos en donde l a  intens idad a n i v e l  del suelo es mayor, 

o sea, en 10s claros de l a  comunidad. 
* 

'. 'La iluminacidn d i ferencfa l  del "suelo se debe a l a  ocurrencia de 

di ferentes cantidades de cobertura vegetal .' 



Tabla 3-1: Covarianzas (S ) y coef ic ientes de correlacf6n ( r )  entre 
XY 

intensidad de luz  y a l t u r a  de intercepciones para cada es- 

pecie (E) y covarianzas para e l  p e r f f l  promedio de ilumina- 

ci6n de l a  comunidad' (T) 
\ 

Se i n f  [ere que las especies queb.predominan en 10s claros del ma- 

t o r r a l  impiden en mayor gredo l a  pene t rac ih  de l a  luz  hacia e l  suelo 

que las especies que prosperan en amb ientes d s  umbrosos. 



E l  ambiente luminico que hemos descripto,.existe a1 momento del 

t o t a l  desarrol l o  del f o l  l a j e  erbbreo. S f  l o  comparamos con e l  que 

'. ocurre an t a r  de 1 a f o l  laclbn, fundamn t a l  manta arbdrea vemos (f l gura 
! 

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

toda 1 a comun idad. E 1 hecho de que a a1 turas menores de 0.75 m haya 

menos luz con menor dens idad de cubierta arbbrea, sp%vi,rfabce l a  can- 

t idad de luz que 1 legue a esas a l turas se ha1 l a  m6s controlada por 10s 

estratos i n f e r i o r i s  de vegetacibn, que 'el f o l  l a j e  arbbreo. Una 

posible explfcacibn de este hecho es que a 1  ganar en a l t u r a  (ver Parte 

2) las  hierbas y arbustos permiten l a  penetracidn de mayor cantidad de 

luz di fusa la te ra l .  La intensidad promedio de luz que l lega a1 suelo 

y l a  correspondiente a l t u ra  media del f o l l a j e  arbust ivo y herbaceo en 

primavera es de 15% y 23 cm. respectivamente. En verano l a  a l t u r a  pro- 

medio es de 40 cm. y l a  f l uminac ih  40% (Tabla 3-1 I ) .  

~ s t o  imp1 ica que e l  efecto de Otpantal la" causado pot  10s estratos 

in fer iores dfsminuye con e l  desarrol l o  vegetat ivo. 

. Tabla 3-1 1: Alturas medias del f o l  l a j e ' d e  hierbas y arbustos y l a  

intensidad de luz que l lega a1 suelo. 

* 
.A1 tura. % d e  iuz , Al tu ra  %.de luz  

15 23 cm. . 40 cm. 35 

La es t ra t t f i cac idn  de las copas de Brboles, l a  cantidad de tnter-  

cepclones que presenta cada especie y l a  superpos tc idn del  f o l  i a j e  ar-  



, bbreo sersn considerados aparte. Se anal iz6 en primer lugar en que 

porciones del gradiente luminoso se desarrol la cada especie herb5cea 

y arbustiva, y las posibles,interacciones entre e l las.  

La abundancia de cada especie a l o  largo del gradiente se mues- 

t r a  en l a  f igura 3-4 para herblceas y en l a  figura@ 3-5 para arbus- 

tos . 
fi En l a  parte A de cada f i gu ra  se representa e l  ambiente luminoso 

' w 
.$; :pi y l a  dens idad de intercepciones para l a  comunidad no sometida a pasto- . lFhb 

reo, nos referirenos en p r inc ip io  a esta parte de las figures: 

Las herb8ceas ( f ig.  3-4) ' t ienden a concentrar su f o l  l a j e  en ran- 

gas rnuy est  rechos de intens idades de 1 uz.; dstos se encuentran rnuy ado- 
. 

sados, especialmente entre e l  20% y 40% de iluminaci6n, y en general 
. L entre e l  20% y 50% e l  ambiente se ha1 l a  prdcticamente saturado de espe- 

I . . cies. 

E l  I ?mite ln fer , ior  de rango de intensidades para todas las herbl-  

4 ceas es 20% y e l  .superior 70%. En 1 os ex t  remos rnSs umbrosos se encuen- 

t ran cirsfum vulgare, Acaena o v a l i f o l i a  y Rumex acetosella y en l a  parte - 
' mBs i luminada las gramfneas Poa pratens'is var. angust i f 01  fa y Bromus - 

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

totalmente esperable. Notablemnte e l  cardo Clrsium vulgare es l a  espe- 

c i e  que nbs en sombras prosper., a6n cuando ocurre generalmente en ambien- 

tes expuestos. Vicia nigricans, bibuneum richardianum, Veronica serpy- - 
1 lCfo l ia  y Geranium pabagonicum se hal lan en ambientes intermedios de i l u -  

*. minacibn. 
4 -  1 .  

m r n  Loserbustos ( f igura3-5)  re f le jan  un patr6n semejante d e d i s t r i b u -  

ctonas. Las prlnclpales dlferencias con las. hierbas son 10s mayores ran- 

gos do tlumtncrctbn qua ocuprn y que e l  rango t o t a l  dentro del cual se dis- 

rrfbuyon lot arbustos r e  hall. l tgaru*nto ksplazado hacia zonis 116s um- 

brfrs,  ubloindora todos o n t m  un 8% y un 601;. Aquf se observa'trmbfin 



una separacidn entre ambientes lumfnicos, afn cuando no tan pronuncia- 

dos c o m  para hierbas. La especie que d s  en sombras se ubica es Mayte- 

nus chubutensts. La especie.de ambiente d s  ilumlnado es Chusquea culeou - 
y l e  sigue - .  Ribesmagellanicum,~junto con Berberis bux i fo l i a .  Mut is ia .  

decurrens, Ribes cucculatum, Mutisia retusa y Berberis darwin i i  son las - 
especies que se ubican en rangos intermedios de luz. Otra carac ter is t i -  

ca importante es que e l  rango de luz dentro. del que prosperan 10s arbus- 

tos se h a l l a  completamente saturado de especies en un grado mayor que 
.'I1 . pa ra he rb5ceas . . .I . .I. rflpaq- 

La primera medida de nicho que considerams es l a  de arnplitud. Para 

,cada s i tuac i6n rep resen tada por 1 as f i guras 3-4-A y 3-5-A hems cons t ru f -  

do una matr iz  del recurso luz def iniendo cada estado del rec urso por r&- 

gos de 5% de ampl i tud. Los valores de ampl i tud han sido reducidos a una 

base comfn de t a l  manera que todos 10s fndices varfan entre (0,l) medlan- 

t e  l a  expresibn: , 

con Bmfn im = - E p i  109 p i ,  p i  - 1 Y 8Gxim 
= - E p i  iog  p i ,  p i  = 

1/R, siendo R e l  ntmero de "e~tadas '~~de1 recurso, en este caso R = 20. 
r 

I I .  ' . - 
a 

.. % Aquel 1 as especies que se concentran en un sb lo estado del re- . % . ..j ?% 
' 'curso tendr6n ampl i t u d  0 y s q w l  las qua se hal len equitativcmmente d i r -  

t r ibufdas entre todas laq clases, 1b 

En ' 1 fneas gene rales 1 a anpi i tud .de 10s n ichos es mavor oars arbus- 



t i vas  que para herbiceas. La mayor fa de las hierbas presentan todas 

las intercepciones dentro de un sdlo estado del  recurso, salvo para 

Veronica serpy l l  i f 0 1  la,  el buneum richardianum y Osmorrhiza berteroi. 

Esta u'l t ima es l a  que posee mayor ampl i tud de las herbdceas (Tabla 

3-1 1 1 ) .  

Las arbustivas se distr ibuyen todas en mbs de una clase de inten- 

sidad lumlnica, siendo Mutisia decurrens 1. de nicho d s  estrecho, me- 

nor abn que algunas herbsceas, y.  Berber i s  darwini i l a  especie de nicho 

. mBs ampl io, tanto dentro de arbustivas como bara e l  to ta l ,  Bi : .423. 

sura (DC y FC respectivamente) - 
Tabla 3-111: Amplitud de nichos lumlnicos dentro y fucra de l a  clau- 

Maytenus chubutens i s  

Mu t i s  la  decurrens 

Mu t i s  la  retusa 

Berberis darwin i l  

Berberis .bux i fo l  la  

Chusquea cu 1 eou 
: 2lIM 

Ribes magellanicum ' - 
Ribes cucculatum - 
Acaena oval i f 01  i a  1- . 
Bromus unioloides : m  ' 
Osmorrhiza ber tero l  

' 

,Relbuneum richardianum 

? Cirsium vulgare . 
.F Veronica serpy l l  i f01  i a  
4 d .X1 Geran turn pataqonicum 

Rumex acetosella 

Poa era tans i s  - . 
V i c i a  n i g r  icans - 



Estas medidas se han tornado sdlo para aquellas especies bien re- 

presentadas en las muestras como para permi t i r  un and1 i s l s  confiable. 

A1 proplo t impo, 01 rrngo do l uz  para 01 que r e  han real  lzado las medl- 

clones de amplitud l lega hasta l a  iluminacidn total ,  dado que es posible 

encontrar en l a  comunidad zonas que sobre e l  suelo poseen estas intensi- 

dades.. En estas zonas l a  cobertura es muy pobre o nula, probatjlemente de- 

bido a 10s efectos de 'ca lor  y desececibn provocados por a l t a s  intensida- 

des. Aqui 5610 hemos hallado ejemplares aislados de Phacel i a  maqellanica 

y Acaena p i n a t i f  ida. 

Ninguna de las especies posee l o  ya qua todas ocupan 

menos de l a  mltad del  gradiente total,. 
b 

La superposfcidn de nlchos se ha calculado para todas las ppsfbles 

comblnac iones de especies. Los valores C I asf  calculados se presentan 

en l a  Tabla 3 - I V .  Cik= 0 indlca no superposlcibn y tik= I t o t a l  su- . 
d m  .-' 

perpos i c  lbn. . -rihU;b .  kc, - 
Para las herbaceas l a  superposlcibn es nula en l a  mayorfa de 10s ca- 

sos, salvo para 10s pares: Acaena ova 1 if01 ia-Osmorrhlza betteroi, Acaena - 
oval if01 la-Rumu - acetosella, Osmorrhiza berterof-Rumu a;etosella, Veronica - 
serpyl 1 if01 la-Geranium patagonlcum, y Osmorrhiza berteroi-Re1 buneum r ichard- 

tanum. - . 
Para e l  primer caso l a  a l t a  superposicldn medida ( .d) se debe a qua 

e l  in terva l0 de clase usado para ca lcu la r la  no permite discr iminar l a  se- 

parac fbn que efect  ivamente ex ls te  en t re  estas espec ies, como se ver6 mas 

adelante. Los dos G l  t imos casos son anilogos. ' En cambio l a  s u p e r ~ s l c i d n  

entre Rumex acetosel l a  por un lado y 'el par Acaena oval i f01 ia-Osmorrhiza - 
ber tero i  por o t r o  efectivamente exlste, dado que e l  nfcho de ~um& se ubica 

L. 
- 

entre e l  de ambas, exist iendo mdy poca separaclbn entre Acaena y Osmorrhiza, 

ertando sus nlchos cas I totalmente adosrdos i f  ip. 3-41. Este es e l  i n i c o  

caso de fuer te  superposfcl6n s fgn f f  i ca t lva  observada para nlchos lumfnicos. 



Iable3,IV: Matriz de coeficientes de superposicidn de nichos lumfnicos. El tr1Sngu10 superior 
&.la matriz indica la superposici6n dentro de la clausura, el trisngulo inferior la 
superposlcidn fuera de la clausura y 10s elementos dlagonales la superposlcidn de 10s 
nichos de una misma especie entre dentro y fuera de la clausura. 



Entre arbustos l a  superposicidn tambidn es baja (Tabla 3-IV) en 

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

s i s  y ' todas  las dembs. ~ l l o  se debe a que estas especies se ubican (f ig. = - 
3-5) en 10s extremos m6s r icos y ma's pobl'es, respect ivamente, del  gradien- 

te, estando mejor separados sus nichos de 10s de las  especies de posicidn 

intermedia. que 19s nichos de dstas entre si. E l  u'nico caso de superposi- 

, c idn fue r te  de requerimiento luminico ocurre entre Berberis darw in i i  y Mu- - 
t i s i a  spinosa. 
7 

A pesar de las d iferencias estructurales Y de h6bito entre arbustivas 

y herbdceas, en t re  estos grupos l a  superposicidn es baja para l a  mayorfa 

las especies. En orden de superposicidn creciente e l  grupo Relbuneum 

chardianum - Rumex acetosel l a  - Acaena oval if01 i a  - Osmorrhiza ber tero i  - 
se superpone en gran medlda con Ribes cucculatum, Osmorrhiza ber te ro i  - 
Relbuneum richardianum con Berberis bux i fo l  la, Berberis darwini i - Mutis ia 

decurrens con Cirsium vulqare, y en menor grado per0 igualmente notable 

Veronica serpyl 1 i f 01  i a  - Geranium patagonicum - Vic ia  nigricans con Mutis ia 

retusa. - 
En l a  f igura 3-6 (1) r e  axpresa l a  frecuencia en que ocurre en orden 

crec lente las superpos Iciones d isc r  iminadas por estratos. El  80% o rn6s de 

Ias medidas de superposlclbn tomadas no wpera e l  va lor  Cik - .2, . 
Se acepta generalmente (~ev lns ,  1968) . que ex i s te  una ' relac ibn d i rec- 

ta .en t re  l a  amplltud del  nicho y l a  abundancia de una esp&ie. En sentido 

amp1 lo, cuanto -m6s abundante una especie tanto mas general i s ta  es, ocu- 

rr lendo l a  recTproca, Exi sten pruebas experimental es de este hecho ( v b s e  

Parte '1). En nuestro caso l a  re lac l6n entre l a  cobertura por puntos a1 

r z a r  y l a  rmpl l t ud  de nlcho trl como se presenta en l a  f igura 3-7, conf i rma 

este h e c k  para' todas 1as especles ju&s y dentro de cada estrato. 

La forma do 10s nlchos que I m l u y e  en sentldo amplio las ideas de 

deformaclbn topolbg ica, dens ldad de ajustamlento y dlspers l6n ( ~ a g u  ire, 1967) 



se ana 1 izart i  tomando en cuenta dos variables, a 1 tura sobre e l  suelo y 

cant idad de luz. Se relacionartin con l a  var iab le independiente abundan- 

c la, med.ida d i rectamente c~ l a  cant idad de intercepc iones que ocurren 

en cada combinacidn de a l tu ra  e intensfdad. Tendremos as; una represen- 

tacibn b id  imens ional de 10s nichos lumfnicos, que permi t i r d  anal izar  10s 

patrones de ajustamiento y d ispersidn a p a r t i r  del  centro de 'hasalt, se 

t ra ta rd  adem& de determinar las causas de las posibles deformacianes de 

d lchas representac iones. 

Una de las cond iciones besicas que deben cumpl ir l as  var iables 

que se consideran para l a  descripci6n de 10s nichos es que las mismas no 

Sean interdepend ientes por ninguna rs lac  idn de t ipo causal (~utchinson, 

1957). 

Se ha demostrado (f ig. 3-1) qua ex is te  r e l a c t t n  entre l a  intensi-  

dad de luz  y d f s t i n tas  a l tu ras  dentro de l a  comunidad. Sin embargo, tam- 

bidn se d i j o  (f iguras 3-2 y 3-3 y Tabla 3-1) que para 10s puntos en que 

efectivamente ocurren las especies ex is te  una mayor independencia entre 

l a  cantidad d e l u z  reclbida y l a  a l t u ra  sobre e l  suelo. Por l o  tanto 

l a  re lac idn entre ambas podr6 i n f l u l r  sobre e l  contorno de 10s nichos, a f n  

cuado e l  l o  en muchos cas0.s tampoco ocurre, per0 no en e l  ajustamlento. 

La f igura 3-8 presenta para hierbas l a  densidad de intercepciones 

en funcidn de l a  intens idad do luz  y a1 tura sobre e l  suelo; La f igura 

3-9 l o  mismo para arbustos. Las curvas unen puntos de igual dens idad. 

Para cada especie l a  curva m8s w te rna  es e l  l l m i t e  del  nicho y conecta 

10s pares de valores .(a1 tura-luz) para 10s que ocurre una u'nica intercep- 

c idn. . .  , 

Esto imp1 i& que a f  n cuando es por l b l e  tebr lcamente encontrar a cada 
6. 

especie dentro del rectengulo def inldo, en real  idad no ocurren, en 10s 

extremos c r f t i cos ,  l o  cual condiciona l fm i tes  curvos. Ademas i n f  l u l r l a  

en e l  10s l a  re lac idn parc ia l  ent re a1 tura-intensidad de luz. E l .  l f m i t e  



izquierdo de cada nicho no t iene aquf ninguna relevancia, puesto 

que como estamos tratando con l a  parte a h a  de las plantas, se t ra ta  

de l a  superfic'ie' del  sualo,. lnd ica s implemente que todas las  especies 

presentan por l o  menos una intercept idn a 5 cm. o menos del  suelo. E l  

l i m i t e  derecho representa e l  m6ximo desarrol l o  v e r t i c a l  que puede a l -  

canzar cada especie segGn l a  interaccidn entre sus caracter fs t icas ge- 

n6ticas y l a  provis i6n de recursos. 

La estructura v e r t i c a l  de l a  comunidad ya se anal izd en l a  Par- 

t e  2. Nos lnteresan aquf 10s bordes superior e i n fe r  l o r  de cada nicho. 

La mayor densidad de, ajustamiento ocurre generalmento a baJos r l t u r r s  

y a veces, tambisn a bajas intensidedes de luz dentro de crda ntcho 

( f  ig. 3-8 y 3-S), coma en Maytenus chubutensfs, E p r a t e n s l s ,  Verdnica 

serpyl 1 i f 01  la, y Vfcia n ig r  icans. A pesar de que ocurre e l  epifiamfento 

de nfchos a l o  largo del  recurso luz, no ex ls te  fuerte superposfcl6n f '  
(Tabla 3-IV). Estas evidencirs permiten i n f e r i r  qua e l  patr6n de d i s t r i -  

bucibn de nichos se debe a l a  fnteraccibn competltfva por e l  recurso. Es- 

, t o  es particularmente notable en e l  caro de Osmorrhiza ber tero i  y Acaena 

o d  f f o l  fa (f ig. 3-8), sus nlchos est6n adosados por sus 1 t m i  tes in far  i o r  
' 

y super l o r  respect ivamente, con. un fue r te  desplazam iento de suq @'centres 
"7; - 

de maser" hacia un'mismo punto. I - 1 ' ;  - ..-L 1 (a 
I r+. 

Rumex acetosel la, d ibujado fuera del rango' de 41 tur& quo e - 
corresponds a f i n  de c l e r  i f  i car  l a  f igure, se adosa por completo a Os- - 
morrh iza ber tero i  s i n  superponerse en real idad con e l  la, sobrepon i6ndose 

' 

fuertemente sdlo con Acaena oval if01 fa. Es notable quo e l  mayor ajus- 

tamfento para estas t res esprcfes tiendan a darse en l a  mfsma tom, cast 

sobre e l  mismo punto (f lg. 3-8). 
i 

D'iftci lmente podrfa expl idarse esta d i s t r i buc f6n  por o t r o  proce- 

so quo no sea 16 fuer te  competencfa y mutua e x c I u ~ l 6 n  entre las t res  em- 



Entre arbustos se observa que ex is te  una mayor superposicibn, t a l  

como se mostrb en l a  Tabla 3 - I V .  Es interesante e l  hecho de que 10s n i -  

chos de especies perteneclentes a 10s mismos ggneros estdn mds diferencia- 

dos entre sf que respecto de las. restantes especies. Tal es e l  caso de 

ambas especies 'de Berberis entre s f  y de Mutisia decurrens y Mutis ia re- 
tusa. - 

En e l  caso de Mutis ia decurrens y Berberls bux i fo l ia ,  las Itanomaliastt 

topolbg icas que se observan en -sus nichos, buen desarrol l o  en a1 tura y en 

variedad de ambiente con a l t o  ajustamiento en zonas umbrias y bajas, se 

debe a que cada nicho esta formado por dos nichos parcialmente disyuntos. 

Combinando 10s datos de a l tu ras  y fenologfa para las muestras en quo o- 

cu r r l a  cada especle se observa que e l  nicho para 10s individuos que est& 

germinando tanto de Mut Is l a .  decurrens como de Berber'i s bux i f 01  i a  presentan 

una mayor var iacidn en cuanto a1 ambiente lumfnico donde prosperan, con 

poca var iacidn en a1 tura ocurr iendo l a  recfproca para 10s individuos bien 

desarrollados, Esto impltca que ambas especies contcaen sus nichos a me- 

dida que avanza e l  desarrol lo. 

E l  caso de - R i bes magel-lan icum, que poseerfa dos Itsubn ichostl separados, 

probablemente se deba a que l a  ,informacibn u t  i 1 izada para l a  construcci6n 

de sus nichos no sea suf iciente. Maguire, (1967) menciona qua este t i p o  

de patrones aparece en general cuando l a  masa de datos qs insuf iciente. 

S i se compara la's f iguras 3-8 y 3-9, se observa que e l  gradiente 

del recurso est6 saturado de especies de arbustos per0 no de hierbas, de 

a 1 1 f que sea m6s notable todavfa 'la competent i a  entre Acaena-Rumex-Osmorrhita 

Para herbgceas l a  t o t a l  saturaci6n de espec ies que ocurre entre 25% y 40% 

nos ind icar fa que es dentro de este rango .donde ocurren 10s dptimos para 

Vic ia  n ig r  icans, Re1 buneum r lchard ignum, Osmorrhiza berteroi, Rumu aceto- - 
sel la, y Acaena oval if01 fa. - 



Los mecanismos por 10s cuaies ocurre esta separacidn de nichos 

10s d iscu t  iremos mbs adelante. 

para a1 a n L l l r i r , d r  18 dlnlmica t m p o r r l  dm lo8 nlchor hams con- 

siderado s61o aquellas especies que presentan f o l l a j e  s i n  modificaciones 

notables durante todo e l  aAo. 

Dado que e l  rango de intensidad de luz entre 0 y 5 metros es menor 
1 I ; )  8 

en pr  imav'era que en verano ( f ig .  3. I),  es de esperar que l a  ampl i tud de 

10s nichos luminicos de las especies de estratos in fe r io res  disminuird 

a1 expandirse e l  f o l  l a j e  ,arbdreo. 

Las ampl itudes de 10s nichos de especies perennifol ias a comienzos 

de pr imavera son: Berber i s  bux i fo l  la: 0.575; Chusquea cu leou: 0.534; Haytenus - 
chubutensis: 0.389; - Ribes magellanicum: 0.444; Berberis darwini i :  0.445. ' 

S i  comparamos estos valores con 10s que f iguran en l a  Tabla 3-111 vemos 

que todos l o r  nichos que se han canparado son nbs ampl ios antes de l a  ex- . I 

pans idn 'del fa1 l a j e  arbdreo. . 8 s'c.' 
:.:. & 

Consecuentemen te, l a  superpos i c  idn entre es tas espec ies serd mayor 

en primavera que en verano, l o  que se confirma en l a  Tabla 3-V. A l l ;  se 

muestran 10s valores promedio de superposicidn entre cada especie y las 

restantes para ambas ipocas. 

Tabla 3 4 . :  Valores de superposicidn promedio entre cada e ~ g e c i e  y las 
\ 

restantes para pr imavera verand. 

E poca P r  imavera Verano 

Especia 

~ a ~ t e n u s  chubu tens i s  .. 0.569 0.013 

Berberis darw in i i  0.220~ . 9 3  0.121 

Berber i s  bux i fo l  i a  0.498 0-235 

Chusquea culeou 0.521 d I 0.01 1 - 
Ribes magel lanicum . 0.140 . 0.105 - 
. :I . . ' 1 ;  F ; ? i m .  ' r j i ,  - I 

- 7  rn :1::1 ;;.L$p m r n  F::llp .. =;-+ . - . .  ' I 



La Depredacidn Selectiva y l a  Modificacidn de Nichos 

En esta parte estudiaremos en forma especif ica e l  efecto del  ramo- 

neo sobre 10s pariimetros d e  10s nichos lumfnicos, en especial ampl i tud 

y superpos icidn. Se considerard de acuhrdo a Pianka (1974), a1 herbivo- 

rismo como un caso especial de depredacibn, 

Se ha construfdo una mat r iz  del recurso luz para esta nueva s ituacibn, 

representada en las f igdras 3.4 y 3.5. A p a r t i r  de e l  l a  se han calculado 

10s valores de amptitud (Tabla 3.11 1 )  y superposicidn (Tabla 3. IV).  

La amplitud da 10s nichos bajo pastor- es en general mayor que den- 

t r o  de l a  clausura. ' As imismo, aumenta l a  superpos i c ibn  entre e l  loo. Ade- 
b 

m6s se mod i f  ican las relaciones entre ampl i tud de nicho y cobertura ya 

que, a f n  cuando l a  abundancia es mayor para espec ies con nichos mbs amp1 ios, 

. .  para amp1 itudes maximas l a  cobertura t o t a l  disminuye ( f igura 3.7). 

La evidencia exper [mental presentada en l a  Parte 1, indica que l a  de- 

predacidn disminuye l a  ampl i t ud  del  nicho de l a  presa, desplaz6ndose hacia 

reg iones del grad iente amb ienta 1 donde e l  depredador no puede alcanzarla. 

Esperamos qua eso ocurra para las especies que son ramoneadas, Bromus unio- 

lo ides Chusquea cul'eou, Vic ia  n_igrrsens. Osrhorrhiza ber tero i  y Poa praten- 
-9 - 
s i s. Las restantes espec ies que tambiin son qdepredadas (ver Parte 2). no se - 
tomaren en cuenta aquf dado que son muy poco abundantes como para permit ir 

un and l i s i s  de nicho lumfnico. 

La hipbtes i s  qua aquf se formula es que para las especies ramoneadas 

e l  fac to r  p r inc ipa l  en l a  determinacidn de sus nichos sera l a  depredacibn. 

Para las espec ies no ramoneadas en cambio ser6n las  nuevas relaciones de 

exclus ibn'compet i t i v a  que se establezcan las que caracter izar6n sus nichos. 

de Lstas BS de'esperar que las ultos;s desplacen sus nichos hacia zonas 
g; .  . f  -. = b .  

.* del gradient. m O  r icas en l a  provis idn del  rkcurso, mientras que lor  "par- 

dedores" r e  ver6n desplazados hacfr zonas' mbs umbrosas, 



'1 " 
dl.. 

Es esperable ademds que e l  aumento en l a  ampl i t ud  de 10s nichos 

de las  no ramoneadas estars en re lac idn d i rec ta  con l a  intensidad de 

pastoreo, dado que estos cambios estarsn med ia t izados por l a  depredac i6n 

select iva. Comparando 10s valores de l a  tabla 3.1 1 1, en donde se muestra 

l a  ampl i tud de nicho para cada especie conf irmamos esta' hipbtesis. E l  au- 
mento med l o  e n  l a  ampl i tud be1 nicho a1 o c u r r i r  depredacibn, que hems 

cons iderado moderacta, es de un 27% para todas 1as no ramoneadas, aGn cuan- 

do en algunas especies l a  amplitud disminuye. 

La ampl iac idn de 10s nichos cond icionarb un aumento de l a  superpos i 

;cibn, l o  que se confirma en l a  Tabla 3,IV. En l a  f i gu ra  3.6 (2) se obser- 

va que e l  20% de las medidas de superposicibn'calculedeo superan e l  va lor  

de Cik - .6 dentro de cada estrato. Comparando 1as f igures  3.6 (1) y 

3.6 (2) se confirma e l  aumento general de l a  superposicidn. 

Para estimar e l  desplazamiento de 10s nichos sobre e l  gradients am- 

bienta l  se ha calculado l a  superposicidn Ci entre 10s nichos de la mis- 

ma especie dentro y fuera de l a  clausura. Estos datos forman 10s elemen- 

t o r  dlagonales de l a  Tabla 3.IV. La medlda ( I -Ci r )  u un buen indicador del  

desplazamiento de 10s nichos s lempre quo e l  10s estbn parcialmente sobre- 

puestos. Cuando l o r  nichos son totalmente disyuntos, Ci s e r i  igual a ce- 

ro, y no tendremos una medida de cuan separados se encuantran. Por e l lo ,  

se ha rea l  izado e l  a jus te  de d i s t i n t a s  d is t r ibuc iones tedrlcas a 10s da- 

toss de abundancia en funcidn de l a  cant idad de luz, con e l  f i n  de comparar 

10s par6metros de d i c h s  func /ones de d l s t r  ibucibn, dentro y fuera de l a  

clausura. En l a  f i gu re  3.10 se presentan las  distr ibuclones. de 10s valo- 

res de abundancia en funcidn de 1% luz  para herb6caas y arbustivas. Se 

han graf icadn lcrs d f s t r  lbucionaa que maJor ajuston nuastros datos. Dado 

que la mayorfa de las distr ibuciones son unimodales y asimbtricas, hems 

comparado e l  a jus te  a l a  dist'ribuci6n'normal .y lognormal. En l a  mayorfa 

do las especies, l a  funcidn que.meJor aJusta estos datos es del  t l p o  log- 

normal. Esto ocurre debldo a l a  asimetrfa quo presentan 10s nichos de 



.todas las especies, como se observer8 en la& f iguras 3.4 y 3.5,~concentrando 

eu rjuptrmianto oontra e l  l fm l ta  tnfarfor do tus'nichos. 

Entre 10s arbustos, lor lnfchos de Maytenus chubutensls y Berber i s  

darwfnli se mueven hacia ambientes d s  iluminados,~desplazbndose las 

restantes hac la porc Iones con menor Intens idad. Las aspec ies con menor 

desplazamfento son Mutisia decurrens, Ribes magellanlcum y Berberis buxi- - 
f o l  la. 

Entre las herbbceas, Clrcium vulqare y Rumax acetosella s t  ubican en . -  

amblentes m8s I lumlnados ocurr lendo l o  contrar i o  para todas las restan- 

.tes. Para l a  primera e l  desplazamlento es muy. fuerte, para e l  o t ro  muy 

pequeflo. 

E l  ramoneo sobre e l  grupo de especies Bromus unioloides - - Poa pratensls 

Osmorrhiza berterol - Victa nlgrlcans - Chusquea culeou dismi~uye l a  

competencla entre dstas y las nstantes especies. En l a  nueva s i tuaclbn 

que ocurre, l a  ef l c l e ~ c i a  en la  competencla serB re la t ive  sdlo a1 conjun- 

t o  do las no ramoneadas. Dentro de la  clausura, en presencia do las gra- 

mfnaas, C~~rs iumvu l~areseha l ladesp lazado~hac ia  I a s p o r c t o n e $ d s u m b r ~ r s  

.do1 recurso (f ig.  3.4),  a1 ser e l  iminadas aquellas e l  cardo se muestra d s  

e f i c ien te  en l a  utclusibn c&npetitiva ya quo para a tenor e l  nlcho ubicrdo 

en la  porclbn m6s r ica do1 recurso, y en tdrmtnos absolutos l a  especie dm 

amblente mas wpuesto, qu,a OD su amblmto, caracterfst lco. : 

De la f fgura 3.8 so desprmde qua 10s nichos do Acaena oval ' i fol ia y . 
do Rumex acetosel la, muy sobrepbestos entre sf, so ha1 lan del imitados por 

l a  competencia de ambas con Osmorrhiza berteroi, slendo esta f l t l m e  l a  4 s  
, 

of fclente en l a  exclusibn do aquellas, A1 ser e l  lmlnadr Osmorrhfza berte- 

ro t  por depredacibn, Rumex acetosal l a  desplau e l  nlsho de Acaena oval i fo- 
C a y probablmente tambldn in f  luya en e l  desplrzamiento del nicho do 

Relbuneum r lchardianum. 



Entre las arbust ivas la  e l  ~minacidn de Chusquqa culeou, desarrol l a  

una nueva s i tuacibn en donde Maytenus chubutensis y Berber i s darwini i 

pasan a ocupar ambientes mds iluminados. 

Mds que descr ib i r  exhaustivamente todas las relactones interespe- 

c i f i c a s  y las modificaciones que ocurren entre e l l a s  bajo herbivorismo, 

se ha quer ido mostrar algunos de 10s cambios mds evidentes cuando l a  cm- 

petencia por e l  recurso es fuertemente inferida, y cual es l a  ef  ic ienc ia 

r e l a t i v a  de cada especie para esas situaciones. Esto perrni t i rd postular 

10s mecanismos a trav6s de 10s que ocurre l a  competencia como se ver6 

mds adelante. 

La carac ter is t i ca  mds sal iente del  efecto del  pastoreo es e l  de moo . 
d i f  icar  todas las relacionas de nicho en l a  comunidad. Para cada especie 

ocurre una mod i f  icacibn de l a  ampl i tud de su nicho asf  como un desplaza- 

m iento sobre e l  grad iente lumlnico. Comparando ambas s i tuac iones, ,con y 

s i n  pastoreo, de l a  Tabla 3 .V I ,  se i n f  i e re  l a  tendencia general de todas 

las especies no ramoneadas a presenter una re lac ibn inversa aunque no de- 

f inida, entre e l  desplazamiento de sus nichos y l a  modif icacibn de su 

. ampl i tud en va lor  absoluto. 

En p r inc ip io  es p laus ib le suponer que entre las especies ramoneadas 

se reduzca l a  cornpetencia in ter-  e intraespecff ica dada l a  disminuci6n 

7 . . 0 

:!," 1 ; , de su abundancia. Es lbgico asimismo esperar un fue r te  deBplazarniento 
bd' lg$i i ,  B -  ' i:-* - , -  

J.' hacia zonas m6s umbrosas, donde l a  cobertura de especies no p a l a e b l e s  
:; . . . >  

, ., sea mayor, obten iendo refug i o  contra 1 os depredadores. 
I 

Ademas es f a c t i b l e  esperar una contraccidn del  nicho debido a l a  

depredacibn. Nichos mas sstrechos, sobre porc iones del  grad iente a1 cual 
% no t ienen acceso 10s depredadores son caracter fs t icos de estos sistemas 

6, 

de interaccibn ( ~ o l w e l  1 Fuentes, 1975). 



* ~ a b l a  3 . V l :  Diferenc a e amp1 i t ud  de nlcho ( pBi )  entre dentro y 

fuera dq l a  clausura y desplazamiento (d), ;med ido como 

d i ferenc fe entre las esperanzas de ambas d i s t r  ibucion;~ 

a jus tadas. Los .s ignos (9) ind ican e l  desplazamiento hacia 

reg iones mSs unbrosas y estrechamiento d e i  nicho rcspect i -  

vamente. Sd han cons iderado sdlo aquel l as  espec ies para 

las qua es pot i b l e  a justar  d i s t r  ibuciones. tebricas. 

Espec ies 

Maytenus chubutens,is .- 
Mu t i s la  retusa - 
Veronica serpyl 1 i f01 la  

Osmorrhiza ber tero i  

Berberis darw in i i  

Re1 buneum r ichard ianum 

Ribes magel lanicum - 
Acaena oval i f 0 1  i a  

~ e r b e i i s  bux i fo l  l a  

Mu t i s  la  decurrens 

Bromus un io lo  ides - 
Chusquea culeou 

. 
\ . De l a  f igura 3.10 y Tabla 3 .V.I, se observa efect  ivamente que e l  des- 

b 

plazamiento hacia zones de sombre ocurre para todas las  especies ra- 

monoadas, estando em t l rmlnos absolutes ent tb  losnwyores desplaramien- qi 
t o t  que ocurren para . toda l a  comunidad .. En cambia e t  general una ex- .r, 

. *  



i 
pansidn ds 10s nichds antar que l a  contraccibn. Esta var iac ibn en l a  

amp1 i t ud  l lega a ser mucho mayor au'n que para e l  caso de l as  no ramo- 

neadas. Esto contradec i r f a '  aparentemente l as  ev idenc.ias exper imentales 

que sobre estudios de nicho sb ha presentado ( ~ a r t e  1). 

La expl icac idn a l a  expansl6n de 10s nichos lumfnicos bajo pre- 

dacibn deberemos buscarla en las caracter fs t icas de 10s refugios, en 

10s que pers is te cada especie. 

Ya hemos d iscut ido en l a  Parte 2, l a  modif icacidn de las asociacio- 

nes espac fa les debidas a1 pastoreo. Las espec ies ramoneadas se .asocian 

a especies de arbustivas las que adem6s de proteccibn condicionan un am- 

biente mbs umbroso. Adembs, todas las especies ramoneadas se asocian 
CI 

entre sf. En este caso, dado que l a  intens idad de depredaci6n no es wy 

fuerte, estas asociacfones de especies paladeables perduran aSn en am- 

bientes expuestos. Es ,169 ico esperar s i n  embargo que l a  densidad de es- 

pecles ramoneadas en s i t i o s  expuestos sea baja, dado que se hal lan 'en 

una s i  tuac idn de defense precar fa, irm@ iatamente mod i f  iceble en funci6n 

del grado de coaccibn. De las f iguras 3.4 y 3.5 se comprueba que den- 

t r o  de cada nicho las mayores densidades ocurren en l a  porcidn con menos 

luz. Es esta o rgan izac ib  de las asociacion'es interespecff icas de espe- 

c ies ramoneadas l a  que cond icfona f inalmente l a  mayor diversidad de am- 
rl 

, bientes lumfnicos ocupados por e l  las. ' 
m .  

I .  
. I 

\ 
Q 

L' . 
611 

. - Por l o  tanto l a  mayor amplitud de los'nichos lumfnicos de es ecies 
= -. ! 

, . , ramoneadas es posible expl icar la  en base a que l a  l uz  no es. en esta si'tua- 

\:& c i 6  l a  cond icionante pr imar ia  de aquel lo r .  Dentro de l o r  1Qi tes de to- 
r .' 

' ,a. 
lbrancfa prop ios de cada especfe ramon=ada, sus nichos lumfnicos es targn  

determinados por l a  asoc facidn con ot ras especies, cada una de estas con 

. nichos dfs t fn tos.  

La depredacfbn actGa como f i c t o r  direct; determinante del  nicho de 

las especies ramoneadas y como un fac tor  de orden superior (ver Parte 1) 



. . 
La expl icaci6n a l a  expansibn de l o t  nichos lumfnicos bajo pre- 

daci6n deberemos buscarla en las caracterfst icas de 10s refugfos en 

l o r  qua perslrte cada r r p r c t r .  

Ya hems d iscut ido en ' l a  Parte 2, l a  modificacidn de las asocia- 

clones espaciales debidas a1 .pastoreo. Las especies ramoneadas- se 

asocian a especies de arbust ivas las que adeds de p r o t e c c i h  c q d i -  

cionan un ambiente d s  umbroso. Adembs, todas las especies ramonea- 

das se asocian entre . s i .  En este caso, dado que l a  intensidad de &- 

predaci6n no es muy fuerte, estas asociaciones de especies paladea- 

bles perduran aGn en ambientes expuestos. Es ldg ico esperar s i n  em- 

bargo que l a  dens f dad de especies ramoneadas en s i t  fos expuestos ,sea 
b 

baja, dado que se hal lan en una si tuaci6n de defensa precaria, i nm-  
# 

diatamente modificable en funcidn del grado de coaccibn. De las  ff- 

guras 3.4 y 3.5. se comprueba que dentro de cada nicho 1as mayores den- 

sidades ocurren en l a  porcidn con menos luz. Es esta organizaci6n d 

1 as asociaciones i n  terespecff i cas de especies ramoneadas 1 a que con- 

d i c  iona f ina lmen t e  l a  mayor divers idad de amb ien tes 1 umfn icos ocupados 

por e l  las. 

Por l o  tanto, l a  mayor amp1 i t u d  de 10s nichos lumfnicos de espe- 

c ies ramoneadas es posible exp l i car la  en base a que l a  luz no es en es- 

t a  s i tuaci6n l a  condicionantp primaria de aquellos. Dentro de 10s l f -  
', 

mites de tolerancia propios de cada especie ramoneada, sus n ichos lumf- 

n icos estardn determinados por l a  asociacibn con otras especies, cade 

una de estas con nichos d is t in tos.  
9 

La aepredacibn actGa como fac tor  d i rec t0  determihante del nlcho 

de las especies ramoneadas y corn un fac tor  de orden superior (ver 

Parte 1) puesto que su in f luencia ct'frecta sobre algunas especies con- , 

dciona variaciones en 10s nlchos de las restantes especies de l a  comu- 



A menos que ocurra un nuevo t i p o  de refugio caracterizado por bue- 

na ilumlnaci6n, podemos I n f e r i r  que s t  de l a  depredacidn aumenta, con 

respecto a1 n fvel actual , 18s especles remaneadas desapateceriin de las 

partes expuestas contray6ndosesuskchos lumfnicos. Existen evidencias 

de que esto efect  ivamente ocu,rre. En l a  estepa pa tagh ica ,  donde apa- 

recen muchas especies comunes a1 Matorral Mixto, por e fec to  de l a  a1 t a  

dens i dad de herb iyoros es tdn comp l e  tamen te  reduc i das a aque 1 1 os amb ien- 

tes -donde no las. efecte e l  ganado. Es comfin encontrar especies m y  ya- 

moneadas que crecen casi  exclusivamnte d e n t  r o  de matas de arbus- 

tos ( ~ o e  1 cke, 1957) . 
. 

Para 10s drboles t lene fundamental importancia l a  es t ra t i f i cac f6n ,  

forma y persistencia de l a  copa en cuanto a1 aprovechamien.to de l a  luz. 

La diferencia ma's notable entre las estrategias de mantenimiento de las 
6 .  . 

. t res es-pecies de Brboles es que mientras Nothofagus antarct  ica es cadu- 

c l f o l  i o  las otras dos son perennifol ias, aCn cuando presentan di feren- 

c ias en. l a  forma de perder las hojas (ver Parte 4). 
I.. I . . ""- 3 Relacionaremos aquf l a  e s t r a t i f i c a c i b  de l a  cop. cuando e l  f o l l a -  

j e  est6.expandido y su llpermeabllldadl~ a l a  luz. 

I Tabla 3.VI I: Niimero promedio.de ~intercepciones (N) e inteasidad de luz 

(L) por debajo de 1 s  copas md ida  como porcentaje respec- 

t o  a l a  intensidad inmediatamente por enclma de Bstas. 

N 

Sch inus patagon lcus 1.78 

Nothofagus an t a  r c t  lca 2.03 
C 

Maytenus boar i a  5.02 



De l a  Tabla 3,v l l  es evidente que l a  cantldad de l u z  que dejan 

10s Brboles esta re1 ac.ionada con 1 a cant idad de i n  tercepciones dentro 

de cada copa. AGn cuando e l  ,espesor de las copas no es muy d i  feren t e  

(part. 2) entre especies, en kspecia l ,  e n t n  e l  ill n y mat t6n l a  cant i -  

dad de inbrcepciones dentro de cada sopa .s i l o  son, r&eniendo en con- 

secuencia l a  luz en funcidn de aquellas. 

3.3. CONCLUSIONES 

Existe una marcada relacidn entre l a  posicidn de las d is t tn tas  

especies sobre e l  suelo y en a l tu ra  y l a  cantidad de luz  que reciben. 

Las especies de ambientes d s  ilumfnados, en claros del matorral, pro- 

vocan mSs sombra por debajo de e l l a s  que las de zonas umbrtas. 
A 

Los nichos lumfn icos de las especies en verano y s i n  pastoreo 

son d s  estrechos que para l a  dpoca anter ior  a l a  f o l  iaci6n arbdrea 

.y que cuando e s t h  sometidas a pastoreo, En verano y s i n  depredaclbn 

las especies tienden a saturar e l  ambients lumlnico entre 10% y 70% de 

'intensidades, exist iendo s i n  embargo baja superposic ib para l a s h r - .  

biiceas. La superpos ic idn  entre arbust ivas es mayor, saturando 6stas 

en mayor proporcibn e l  amb iente 1 umfn ico. . 
\ 

Antes de que comience l a  f o l  iacidn arbdrea 10s nichos de espe- 

c ies perenn i f01  ias son d s  amp1 10s y sobrepuestos que en pleno verano. 

A p a r t i r  de l a  representaci6n bidimensional de ' los nichos en fun- 

cidn de l a  intensidad de luz y 'a1 tu ra  so i n f i e r e  l a  existencia de re- 

1 act ones de excl us ten compet t t iva en t re herbbceas ramoneadas y mayor 

superposicibn entre e l  10s. ~s imismo,~ o u r n  un reemplazo t o t a l  de n i -  

chos en t r e  l a comun idad no s-t i da a pastoreo y pastoreada. 



Entre las especies ramoneadas ocurre un desplazamiento hacia zonas 

m8s umbrias del gradiente, l o  que se relaciona con l a  mayor proteccidn 

por cobertura de especies no ramoneadas. contrariamerite a l o  que es 

esperable de acuerdo a l a  in fo rmac ih  experimental y tedr ica que exis- 

t e  a1 respecto, 10s nichos luminicos de las especies ramoneadas se am- 

p l  fan. E l  l o  se debe a que bajo pastoreo e l  factor  c r l t i c o  que condicio- 

na e l  establecimiento de una especie paladeable es e l  escape contra 10s 

herbivoros antes que l a  p r o v i s i h  del recurso. Los refugios antiher- 

bivoros son determinados por las asocieciones espaciales entre espe- 

cies. Las d i s t i n tas  estrategias para l a  obtencidn de refugio son las 

que condicionan finalmente l a  modificacidn en l a  amplitud de 10s nichos 

de especies ramoneadas. Se i n f i e r e  que l a  expansi6n de 10s nichos ocurre 

dado que e l  pastoreo es moderado. En sftuaciones de a1 t a  depredacien 10s 

nichos se rest r ing ian a zonas mfnimas donde 10s herbivoros no 1 leguen, 

ocurr iendo f i na l  mente una cont raccidn de 1 os n i chos 1 umln i cos ba j.0 pasto- 

reo. 

E 1 aumen t o  en 1 a amp 1 i tud de 1 os n i chos de especies no ramoneadas 

es condicionado por l a  modificacidn de las relaclones de cornpetencia ten- 

dientes a l a  ocupacidn de las porciones de gradiente liberadas por las 

espec tes ramoneadas. 

Se demuestra que para e l  estudio d l a  dinbmica'de @S nichos, una 

medida d s  apropiada que l a  de amp1 i t u d  es l a  de desplazamiento t o t a l ,  

anal izada aquf a p a r t i r  del ajuste a distr ibuciones t d r i c a s  de 10s ni- 

chos de cada especie. 



altura 

4 FIGURA 3.1. Intensidad'promedto do l u r  entre 0 y 5 metros de a l tura  
en primavera y verano, 
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FIGURA 3,2, Relacidn promedlo entre a l tu ra  e intensidad de luz  para 10s 
puntos en quo se ha1 16 cadr especte do hlerbas. 9 



FIGURA 3.3. - Idem f lgura  3.2. para arbustos. 
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O '  FIGURA 3;4. Porcentaje de lntercepclones ( eJe vertlcpl ) en funelen de 
l a  intenstdad do luz para cede especle do hterbas. A: dentro do 

1% . - .  
l a  clausura, B: f,uera de l a  clausura. 
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F.IGURA 3.5. Idem f fgura 3.4. pare especfes de arbustos. - 



GURA 3.6. Dist r ibuc idn de fneuenc las de 1as medidas de superposlcfbn 
lumfn ic i .  AH: ent re  arbustos e hlerbas, A: e n t m  arbustos, 
H: ent re  hierbas. 1: dentro de l a  clausura, 2: fuera de l a  
c l  ausura. 

\ I '  

k .  

F I G U R A  3.7. Relaci6n ent re  coberturb simple y amp1 l t u d  de nfchos l u -  
mfnicos, po t  est ra tos y par'a e l  t o t a l  de especles. 1: dentro 

.:'I p: de l a  clausura, 2: fuera de l a  clausura, . -. I 



i altura (cm) I 

.;yflFIGURA 3.8. Forma y ajustamiento de nlchos lumlnicos de herbsceas en funcldn 
. . , > . -  . - - de l a  intensfdad de luz y l a  a1 tura. Los nGmcros tndican cantidad 

&sl 
de tntercepcrones, las cupas unen puntos de igual densidad. 

Canttdad de observaclones para cada especie: B U : ~ O ,  ~P :61 ,  
VS:72, VN:79, R~:38; 0B:182, ~ ~ t 1 7 6 ,  ~O:162. 



FlGURA 3.9, Idem ffgura 3.8. para arbustos. Cantldad ds obsewaciones: - 
' Maytenus chubutensfs:l95, Chwquea culeou:81, Muttsfa decurrens: - 
83, Mutfsfa retusa:2l l ,  - Rlbes magellanicum:25, - Ribes cucculatun: 

41, Berberls darwini f :233, Berberis buxffol la:195, 



i *A l u x  
I 0 - 
FIGURA 3.70. Distribuciones do frecuencias tedricas en funcidn de l a  

intensidad de luz. Lfnea I lena: dentro de l a  clausura; 
punteade: fuera de. l a  c l a ~ s u r a .  Se ha varfado l a  escala 
de l a  ordenada con 01 f i n  de representar mjor l a  varia- 
cidn r e l a t  iva da abundancia. 



Ya ha sido expuesto (pgrte 1) que las especies ev i tan  l a  compe- 

tencia actuando en .diferentes espacios o perfodos de tiempo. Sin em- 

bargo esta a f  irmacibn es v6l Ida sdlo en algunas situaciones, detennina- 

das por e l  t ipo de recurso que explotan y por 10s rnecan i s m s  de compe- 

tencia entre e l las .  

ST se t r a t a  de recursos cuya abundancia ss variable, tanto en fun- 

ci6n del tiempo corn del grado de explotacidn que se haga del mismo, 
' -' i . - caso de una poblacfdn presa, 10s depredadores que se a1 imenten de el la 

no e v i  tara'n 1 a conpetencia hacidndolo en d i s t  intos rnomentos e.,menos 

que existan mecanisms de in ter ferencia entre e l l o r  ( ~ a s e i y  Gilpin, 

974) 

Por o t ra  parte, para e l  caso de recursos que en un lugar y momento 

dado son f i j o s ,  caso de l a  luz para las plantas, y su accesibi l idad no 

es afectada por e l  proceso de consumicibn, l a  superposfci6n temporal sb- 

l o  podrd considerarse s i g n i f i c a t i v a . s i  ex is te  una relacidn causal entre 

l a  presencia de una e s p e c i e , ~  l a  accesibi l  idad del recurso para otra, 

' ~ q u i  podemos i n c l u i r  l a  interferencia que e fec t fa  una planta sobre o t r a  

a1 ensombrecerla. 

4.  FENOLOGIA Y FORMAS DE V l D A  

Por l o  tanto e l  sentido que tendrb,,comparar l a  sinc&icidad en e l  

. desarrol l o  vegetat tvo de las especies estb, 1 i m i  tad0 a aquel las que for- . 
men parte de asociacfones espaciales, no siendo s i g n i f i c a t i v a  l a  super- 

pos ic idn que pueda ocur r i  r entre. especies que no se ha1 len relacionadas 

' espac fa 1 men te  . 
. Anbl ogamente, 1 a superpos fcidn temporal en 10s procesos deyf lora- 

6. 

cidn puede cons tderarse s l g n i f  i ca t  i va  para ,la cornpetencia sf ,  por ejem- 

, plo, dos especies que florecen sfmul tsneamente recurren ademds a 10s 



9 mismos insectos polinizadores para completar su CICIO. 

Se presenta aqul ademis una c lasf f icac i6n de las especies de 

acuerdo a sus formas de vida. 

Cada forma de vida, es una forma de crecimiento que sefiala una 

relacidn con factores ambientales principales, por l o  tanto, l a  simi- 

la r idad morfol6gica y estructura l  de las especies indica simi 1 i t u d  

en l a  u t i l  izaci6n de 10s recursos ambientales (~ueller-Dombois y Ellenb, 

1974). Las especies de semejante forma de vida en una misma comunidad 

son susceptibles de competir pot  10s mismos recursos. La d is t r ibuc i6n  

de las d i s t i n tas  forqas en l a  comunidad l a  consideraremos una medida 

i n  tegradora de separaci6n de n ichos. \ .  

4.1. METODOLOG IA.  

Quincenalmente se tomaron en l a  comunidad, tanto protegida del gana- 

do como en l a  expuesta, 10s siguientes datos: 

1) produccidn de brotes f o l  fares 

2) desarrol l o  y maduracih de hojas 

3) aparicidn de brotes f l o ra les  

4) desarrol l o  de f lores 

5) desarrol l o  de f rutos 

6 )  dispersi6n de semillas u otros drganos de diseminaci6n 

7) cambia de color  y cr lda  de las hojas y/o muerte de l a  planta 

8) manten imiento del estado vegetat ivo. 

& 

Se tomaron dos zones f t jas  dentro de l a  clausura y dos fuera de l a  

misma en las que se registraba para cada individuo de cada especie encon- 



trado su estado fenol6gico de acuerdo a1 detal l e  anter ior .  Para ca- 

da especie se observaron entre 25 y 40 individuos d i s t i n tos  dentro de 

l a  clausura y o t r o  tanto fuera de e l  la. Posteriormente, dado que no 

se observaron diferenkias en 'e l  desarro l lo  entre' individuos de ambos 

rep1 1cado.s se re"ni6 l a  informaci6n obteni da dentro de l a  clausu'ra en 

una sola iuestra., haciendose l o  mismo con l a  correspondiente a l a  co- 

munidad bajo coacoidn de ganado. 

leas observaciones se real izaron durante e l  period0 en que l a  co- 

munidad es accesible, desde agosto a mayo, durante 10s aRos 1975-1976 

. y 1976-1977.. 

No hub0 diferencias apreciables entre ambos aRos de obsb;vacibn , 
por l o  que f inalmente se decidid reunl r las  observaciones de l o r  dos. 

E l  perlodo considerado demostrd ser su f ic ien te  para pe rm i t i r  re- 

r g t s t r a r  todos 10s eventos desde su i n i c i o  hasta l a  terminacibn, con 

excepcidn de l a  pdrdida de hojas, que se hallaba muy avanzada a1 mo- 

mento de l a  Cltima observacibn. ' . -. -&'u ; *  . 

Para l a  determinacidn de las formas de vida de las especfek se 

t i l i z b  l a  Informaci6n que se presenta en l a  Parte 5 sobre estructura de 

rafces, en l a  Parte 2, sobre estructura espacial de l a  comunidad, y las 

prop ias observaciones fenoldgicas que aquf se presen tan. - 
\ 

Las formas de vida fueron determinadas segGn l a  c las i f i cac idn  de 

Raunkjaer, modif icada por Muel ler-Dotnbois y E l  lemberg, 1974. 'Esta c la-  

s i f  icaci6n stgue las d i v i s  iones besicas dadas por Raunkjaer (Braun Blan- 

quet, 1945) : Fanerdf t tas , C a d f  ttas, Hemicriptbf i tas, Gebf i tas, y Terb- 

f i tas, y es postertormente ,expandlda hasta i nc l  u t  r 23 formas prtncipales. 

A su vez a cada uno de estos grupos ble corresponden subdlvisiones tenien- 

do en cuenta 10s sistemas de, soporte (reptante, cespitoso, etc.) , l a  a l -  

tura, y l a  forma do1 t roncc(en 1.5 ~ i n e r b f l t a s ) .  Asimtsmo en este gru- 



i ferencian d is t in tas  

corteza y de 10s 6rganos act lvos durante e l  perTodo as, creclmlento, 

por ejemplo: tamafio de l a  hoja, forma y textura (blue1 ler-Dombois y 

E l  lemberg , 1974) . 

4.2. RESULTADOS. 

I '  - 
Primeramente, se calcu l6 para cada quincena l a  frecuencia de ind i -  ; 14 

viduos por especie que se ha1 laban en cada'etapa fenoldgica. Los pro- 1 
cesos d s  importantes que ocurren, tanto por su persistencia como por 

l a  importancia que-revisten desds e l  punto de v i s ta  competitivo, son 

10s de produccidn de hojas y desarrol l o  y l a  produccidn de f lo res  y f ru-  

tos . . -1 
En l a  f igura 4.1, se integran. las frecuencias cornspondlenbs a IV 

cada evento. Se observa que e l  desarrol lo t o t a l  ocurre para todas 1 

especies entre pr inc ip ios  de septtembm y mediados de mayo. - 
' 

Las especles- pusden ser agrupadas en cuatro clases pr incipales . . 
l b  I 

en rdrminos de su respuesta a1 gradiente temporal: 

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

mun i dad no ex is  ten espec ies que puedan ser cons ideradas completamn te  

verna les~( f ig .  4 . 1 ) ~  l a  especie que pmsenta.su mdximo de produccidn de . 

hojas antes que n inguna otra, Osmrrh iza ber tero i  , l o  hace a mdiados 

de primavera. Durante f tnes de priinavera y verano comienzan a decaer 
, '  

skis hojas. , 

. 2) Especies 'de primaveta temprana: .. Aquf inclufmos equel las que co- 

mianzan y complqtan su desarrol lo vegetatlvo durante l a  primavera y pr in-  

c ip ios del verano: Bromus unioloides, Relbuneum richardianum, y 10s brbo- 

les Nothofagus an ta rc t  ice, Maytenu s boaria y Sch inus patagon icus. 



3) Especies de primavera y verano:T Son las  que comenzando su desa- 

r r o l  l o  en primavera l o  completan durante, o f ines del verano, son repre- 

sentativas de este grupo: Geranium patagonicum, - Rumex acetosella, Maytenus 

chubutens is, - Ribes cuccukum, - Poa pratens is, - Ribes magel lan icum y C i  rs ium 

vu1 ga re. 

4) Espec ies con desarrol l o  vegetat ivo durante toda l a  estacibn: 

En este gr tpo se ha1 lan l a  mayoria de las especies estudiadas: Acaena 

oval i f 0 1  ia, - Vic ia aigricans, Veronica serpy l l  i f 01  ia, Mutisia retusa y 

-Chusquea culeou cuyos dximos ocurren en primavera, Berberis bux i fo l  i a  

y Berberis darwin i i con d x i m s  en verano y Mut i s  i a  decurrens con mucho 

crecimiento a principles del otoflo. 

No ocurren aquf especies que se desarrol len completamente.,durante 

e l  verano, pues las  especies menos abundantes que no se han graficado 

tampoco l o  hacen. 

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

ra  y verano; Oxal i s  val diviens i s  se desarrol 1 a durante toda l a  estaci6n, 

a s l  como Phacelia magellanica y T r i f o l i um repens. 

La f lo rac i6n  y f r u c t i f i c a c i d n  ocurre de forrna s im i l a r  para l a  mayorfa 

. de las  especies. Con excepecidn de ambos Berberls, donde l a  f lo rac i6n  

se ant ic ipa a l a  produccidn de drganos vegetativos, y de - Ribes magellani- 

cum en gue e'l d x i m  de f lo res  ocurre antes del in5ximo de hoJas, e l  pe- 

r iodo reproductive es poster ior  a l a  fase, de crecimiento. : Los d x i m s  

de f lo rac ibn  ocurren en verano. 
x 

' Y  
La produccidn de f lo res  y frutos es especialmente prolongada en - Ruinex 

acetosel la, Osmorrhiza ber teto i ,  Vtcia nigricans, Veronica serpy l l  i f 0 1  i a  

y Relbuneum richardianum. Un ceso pa r t i cu la r  l o  constituye e l  Rire, don- 

de hems podido observar pocos indivfduos f lorecidos a ' f ines  de l a  prima- 
b 

. vera, completando dstos su c i c l o  reproduct ivo. . . 
. I -3 

p: i Salvo en e l  caso de Osmorrh iza ber te ro i  y Schinus patagonicum y 

a< 



r ' I -  . * 

Mutisia lretusa donde se observa cafda de hojas a p a r t i r  de l a  primave- 

ra y verano, en bdas las dema's especies l a  defol iacidn ocurre una vet 

f i n a l  izado e l  .period0 de crecimlento en otono e invierno: Mut i s  i a  decurrens, 

Bromus unioloides, .Poa - pratensis, Rurnex acetosella, Cirsium vulgare, Cot- - - 
tader ia araucana y Nothofagus antarct ica. Se ha observado calda parc ia l  

de hojas en forma especialmente evidente en Vicia nigr icans y Ribes cuccu- - -- 
latum a p a r t i r  del verano, y desde otoRo en Ribe.s magellanicum, Berberis 

-9 - 
bux i fo l  i a  y Berberis darwin i i , 1 igeramente en Sch inus patagon icum y pronun- 

crada en 'Maytenus boar ia. E l  caso de Veronica serpyl 1 if01 i a  es 1 igeramente 

d i s t i n t o  ya que no se detect6 cafda de hojas hasta l a  Qltima obsdrvacidn 

real izada.. Sin embargo 10s t a l l o s  son aplastados por l a  nieve durante e l  

invierno y quedan enterrados entre l a  hojarasca. Durante e l  s iguiente pe- ' 

r lodo .de crecimiento de 10s v6stagos, especialmente de l a  zona de insercidn 

' de las hojas ya secas, brotan rafces (vbase Parte 5)  y del extreme apical  

de cada t a l  l o  seco uno nuevo, desarrol lendose de esta manera sobre e l  sue- 

"& lo. 

Independientemente de cual sea e l  patrdn de desarrol lo vegetative du- 

rante l a  estac i6n de creclmiento ,' todas las espec ies presentan una marca- 

da s i m i l i t u d  en e l  momento del comlenzo del desarro4lo ( f igura 4.1). Esto 

'1 sugiere que e l  dosencadenante es una var iab le ambiental, l o  cual es carac- 

t e r l s t i c o  de l a  mayoria de las comunidades de bosquede c l  i v s  templado- 

'! f r f o s  y hGmedos ( ~ u e l  ler-Dodois y E l  lembeig, 1974). 

Los datos c l  idt icos para l a  zone de estudio que se presentan en l a  
- tab la 1. I I, se han obtenldo por tnterpolacidn 1 ineal entre 10s registros' ) % - -  

A de las  estaciones meteorol6gicas de Pampa Linda, a1 oeste de l a  zona de 
I 

estudio, y Lago Mascardl, ubfcada en l a  cabecera del mismo a1 este del 

drea de t rabajo. Esta 61 t ima equid is ta de ambas es taciones aproximadamen- 

t e  8 Km. Los valores de todas las variables meteoroldgicas son interme- 

dios entre 10s registrados por a d a s  estaciones, ya que ex i s te  un gradien- 

t e  ambiental a l o  * largo de l a  Cuenca ( ~ a l l o p f n ,  1977). 



* x l s t e  una estrecha relaci6n entre l a  marcha de l a  temperatura y 

e l  desarro l lo  vegetativo de las plantas, tanto a1 i n i c i o  para todas las 

especies corn a1 f i n a l  de l a  qstaclbn de crecimiento para aquellas que 

se desarrol lan durante todo e l  perfodo. En e l  mes de j un io  l a  tempera- 

tura mfndma media est6; por debajo de 10s 0°, de a1 1 l que independiente- 

mente de cual haya sido e l  proceso de desarrol lo, a p a r t i r  de a l l ;  l a  

caida de hojas o l a  detenci6n del crecimiento ,es comGn a' todas las espe- 

c ies. 

Se ver5 ahora l a  tnf luencia que t ienen las relaciones bioldgicas so- 

bre los d i s t i n tos  patrones de desarrol lo. 

Para e l  ane l i s i s  de 10s nichos se ha construfdo una I1mat r i i  temporalw 

analogs a l a  "matriz del recursoI1 descrlpto en l a  Parte 1. Cada "estadoM 

, de l a  mafriz corresponde a una clase temporal de dos sernanas de amplitud, 

l a  m t r l z  estd formada entonces por 26 clases temporales. 

Para e l  cdlculo de la ampl l t u d  de nichos se ha usado l a  expresidn 

B = -Z$ l og  pi (ver Parte 1) reduciendo estos valores a una base comGn 

medlante l a  expresi6n ya presentada ( ~ a r t e  2) ; 

Ei - observado - donde B d x i m o  = -Z--qi l og  pi con = 
B m6xlmo - B m i n i m  

1/R, R = 26 y B m i n i m  r e  calcula en f o r m  angloga con Pi = I. 
WQI 

En- l a  Tabla 4.1 seapresentan 10s datos de amplitud de nicho. Para 

e l  desarrol l o  vegetat ivo, que ocurre en todas las especies, e l  period0 

que ocupa es re1 a t  iva.mente importante, e l  n icho ,ma's es t recho corresponde 

a Osmorrh iza ber te ro i  , B = ;529; y e l  lmds amp1 i o  a ~caena oval f f o l  i a  

B = ..866. E l  promedlo de ampl4tud para herbaceas es B = .864, para 

arbustivas B = .828 ; para Brboles B =,.580. 

A1 compa r a r  10s va lores de ampl i tud de n Zcho con 1 a abundanc i a  para 

todas las  especies una vez completado su desarrol l o  (part. 2) , i e  c o w  



. prueba que ex is te una relacidn inversa entre cobertura y ampl i t u d  de 

nicho. 

Esto imp1 ica que las especies menos abundantes tenderdn a desa- 

r r o l  larse en forma equi tat iva durante un mayor period0 de tiempo que 

las especies m8s abundantes. Estas C l  timas concentran l a  mayor parte 

de su esfuerzo de creciml.ento en un perfodo nbs cor to  de t iempo. 
I :;;,. 9 

La amplitud del nicho' temporal de f lorac idn y f ruc t i f i cac idn  es 

mayor que e l  correspondiente a1 crecfmiento para Osmorrhiza berterof , 
Bromus un ioloides , - Poa pratens is, - Rumex acetosell a, Re1 buneum r ichar- : : 10 .-.: 
dianum. En cambio para - Vicia nigricans, Acaena oval i f01 ia, Veronica 

serpy l l  i f 0 1  la, Geranium patagonicum, Cirsium vulgare, todas las 'erbus- 

t ivas y Brboles ocurre e l  fendmeno inverso. 

Esto es asf dado que el nicho reproduct i vo  es d s  constante en cuan- 

t o  a amplitud que e l  de crecrmiento. 

Para todas las especies, e l  valor promedio de amplitud de nicho ve- 

getat ivo e r  B = ,739, con un coef ic ients de variacidn de 17%. Para e l  

nicho reproductivo e l  promedlo de ampl i t u d  es de B = .650, y su coef i -  

c'iente de varracibn 12%. 

Es e l  perfodo de crecimiento e l  que determina con su mayor var iabi-  

1 idad l a  relacidn que ex is te  entre anbos n ichos para cada especie.' Esto . \ 

se demuestra por' e l  hecho de que,el grupo de especies con nicho vegetat i- 

vo mbs ampl i o  que e l .  reproduct ivo corresponde en 1 fneas generales a aque- 

l l a s  que se desarrollan durante toda l a  estacidn de crecimiento, y vice- 

versa . 
. Pues toque losva lo resdeampl i tudder i i choson  relativamenteele- 

vados, es esperable que ex is ta una alttr'superposfcibn entre e l 1 4  s i  

adeds agregamos l a  condlci6n del comienzo s incrbnico del desarrol lo. 



U 
4.- Tabla 4.1: Amp1 i t u i  de nichor temporales w g e t a t  ivos y reproductivos. 

Especie .! B ~ o l  ias i6n . ! B ~ l  oracidn 

Osmorrh iza ber tero i 

B rumus un i o l  o ides 

V ic ia  n igr icans - 
Acaena oval i f01  i a  

Poa pratens i s  - 
Veronica serpyl 1 i f01  l a  

Geran i urn pa taqon I cum 

~umex acetosel l  a - 
C i  rsium vulqare 

Relbuneum richardranum 

Mut i s  l a  retusa 

Mut i s  i a  decurrens 

" - Ribes cucculatum 

Ribes maqell an icum '- 

Maytenus chubutens I s  

Chusquea culeou 

. ' Berberis b u x i f o l  l a  

Berberls darwin C I 

Nothofaaus antarc t  Ica 
+ :  Jaytenus b o a r i a  
i- ',. 

.- 1 9. 
'I .': Sch inus pataaon lcus 



I " 

Se demuestra esto en l a  Tabla 4.11 donde se presentan 10s valor'h5 

de superposicidn calculados para e l  perfodo de desarrol lo vegetativo. 

Los valores 6 s  frecuentes de superposlcidn ocurren entre C = .9 y 

c = 1. \ ..-LX:.- ; 
Esto no implica necesarlamente que ocurra competencla en cuanto 

a1 period0 de uso de 10s recursos amb ien,tales; !I a J 

Como ya se mencionara, l a  no sincronicidad en e l  desarrol l o  lmpl ica 

disminucldn de l a  competencla $610 entre aquellas especies asociadas 

'espaclalmente y susceptibles de i n t e r f e r i  r entre e l  las. 

- La hipdtesis qua aqul' formulamos es que s i  l a  disyuncldn temporal 
.:.+a 

g... . ex is te  en esta comun idad corn una manera de e v i t a r  competencla, e l  l o  b 

debe darse en forma d s  marcada e n t r i  especies asocladas. 
I 

Y ademas, dado que exls t e  d s  de un grupo (pa r t e  2) , 1 a posb i 1 i- 

dad de e v i t a r  superpos lc idn en cada uno deberl'a ester  relacionada 'con 

l a v a r i a c i d n  temporal queexhlbe 1aespec ledeBrbo l  asocladaacada _ 
grupo. E l  ?lire por se t  caducl fo l io  provoca un carblo temporal en l a  

provlsibn de l a  luz ( ~ a r t e  3) l o  cual e su vez p e n l t i r f a  que las espe* 

cies de estratos ln fer iores se d lvers i f iqusn en sus perfodos de creci-  

miento. Esto dlsminuirfa l a  superposlclbn'temporal en mayor medida 

de l o  esperable para especles asocladas a1 mi tbn o laura ,- arbas perenn l- 

f o l  las. '., 
0 

De l a  parte 2 se ha v i s to  qua cada asoclacldn o grupo .en l a  comuh 

n idad contiene una especie d l s t  ln ta  de Brbol . La superposici6n temporal 

promedio, su desvlacldn t fp i ca  dentro de cada grupo y l a  comparaci6n 

e n t m  dstos y 10s restantes se mwstran en l a  Tabla 4.111. 

Exis t r  dl ferencia entre l a  ~upar"poslctbn medla dentro de cada 
' 

. . 

grupo y l a  superposicibn entre gNpos. par.' e l  caso de especlas aso- 

cladas b ~ o t h o f a ~ u s  antarst lca 9 Maytenus boarla l a  ruperposlcibn er  





- t, 
1 1 :  

I -. 
menor dentm de cada grupo, ,m:ientras que para e l  grupo de Schinus pata- 

gonicus no hay diferencias. Adenbs, l a  di ferencia es s f g n i f i c a t i v a  para 

e l  grupo de .Nothofagus antarct ica. Esto es coherente con l a  h lpo'tes i s  

formul ada ya que Nothofagus antirct ica es caduc i f o l  lo. Maytenus boaria 

y ~chinus"patagoriicus no l o  son, p e n  en Maytenus boaria l a  d i ferencia 

sstacional en l a  ~roducc idn  d'e f o l  laJe y defol iaci6n .p&rc ia l  as 16s mar- 

- r( 

cada que en Schinus patagonicus (f lgura 4.1 ) . 
. , 

r I  

,1 , I I  - ' 
.+:5mf I '  - 

.<\I. 

Tabla 4.1 11: Superposicldn pfomedio (M) y 
-- 

de cada grupo y e n t n  cada grupo y l as  restantes espac ies 

G rupo 

Dentro del .  grupo. Entre caaa grupo 
. , I 

y d e d s  especies* . . 
M s m s 

, ~ o t h o f  agus an t a r c t  ice .675 .200 .965 ,210 + 
Maytenus boa r i a  .615 ,200 . 709 ,219 - 
Schtnus patagonicus .720 179 ,719 .220 -. h " J  - - 7 

* - E l  signo + tndica d t f e n n c i a  s i g n i f i c a t i v a  a1 8.01% (fast t de 

\ comparacidn de medtas) . 

12 I ' 

-7. :c: ' 

4.2.2. ' Formas de' VCda 
I 8.0 ; 3. 

- * , ,  ,' 

Se ha construldo par. 1 a comun idad e l  pspectro de 1 as f o r m s  de 

vfda segGn las formas basicas de Raunlijaer ( ~ u e l l e r ~ o m b o t s  y Ellemberg, 



I I .  

1974). 1) Fanerdfttas, subdivididas en: Nanofanerbfitas (< 2 m); 

' . _ .  MCcrofaner6ff tas (2 - 5 m) ; Mesofanerdfltas (5 - 50 m) y Megafaner6fi- 
- - ?  

I . '. 
I tas ( + S O  m). 2) Cadf i tas,,3) ~emicr l~ ;d f i tas ,  4) Ccdfttas y 5) Te- 

1 r6 f i tas .  E l  espectro de las formas de vfda representado corn frecuen- 
** c ia  para cada c l  ase se muestri en la .  f igura 4.2. En l a .  comunidad abun- . . . dan las faneref i tas,  no e x i s t  tendo como es obvio megafaner6f i tas, y co- - 

rrespond iendo s 1 mayor .porcen t a j e  do es t a r  a 1 as nanoCa&fri# 83s , re- 

presentadas aquf por 10s arbustos. E l  porcenta j e  de hemicr iptdf  i tas 

es e l  mayor en t6rmtnos absolutos y mucho mayor que e l ,  de Cam6fitas y 

GeQf t tas , e x i s t  lendo t a d i Q n  Terbf i tas. - .  . - f ~ ~ : . l l  ; .- 
' fin Esta es l a  forfna m6s sencil  l a  para expresar las formas do vida. 

Fmm. I 1  . 
Se h.a' ademSs real tzado una clasf f lcacldn m6s data1 lada basada en e l  

' I  
. 1 .  ststema cl8stco de Raunkjaer modiffcado. (~ueller-Donbois y Ellenberg, 

'.1974). Este ststema permite c l a s l f i c a r ~ l a d  especies en funcidn de ca- 

racterfst tcas f i s  toldgicas y morfoldglcas s ign i f i ca t l vas  para l a  dt fe- 

renciacidn en e l  uso del ambtente. . 

Dent ro de cada ,una de 1 as 23 c l  ases prtnc l pales an quo expand. 1 a 
* 

, pr tmi t i va  c l  hs t f lcactdn de Raunkjaer ;e d l fennc ian  suces ivamente rub- 
* 

grupos de acuerdo a dos o ndt'varfantes para una misma caracterfst lca, 
F; ." . - - .stendo cada una de dstas un n t w l  do separacidn. I '  1 

, , . i. L 
. ',,:: . 1 .  La descrlpctdn f l n a l  d e n d a e s p e c t e s e  haceen bas6 5&a c i f r a  

I l o  . \ 
- d 4 -  P#. 

F,. - I representat tva, en donde cada dfg i t o  lndtca una caracterfs t ica d i s t  in* 
- - 
- ,  

L- " 

ta. '  Se expl lc i tar t in  las mismas para cada especfe. En l a  Tabla 4.V. 
.I 
se mueptra e l  btgntf icado do cada uno do 10s dfg i tos para las clases 

I !  prtncipales que ocurren en l a  comuntdad de entre las 23 poslbles. Cuan- 

do brio de 10s dfgttos es 0 s i g n i f l c a  que l a  caracter fs t lca por 61 repre- 

sentada 'no es mlevante, o blen no ha cs ldo cons iderada. , .  '! 
La ducr lpc tdn  exhaustlva r e  ma1 1.6 s6lb para 1as especies d s  

abundantes, c l a s t f  t u n d a  in restantes de acuerdo a sus forms t fpicas 



Tabla 4.V: Esque& ' edel sfgnff fcado de cada d f g i t o  (x) en l a  c f f r a  

representatfva do cada espocte. 

. X X I X .  X X *  
FANEROFITAS 1 Tronco Ramffl- TarnaRo Persis- Tfpo de 

Y cac [ones tenc fa hojas 
Fron de 

CAME F I TAS 2 LeRo Hiib f t o  Pers is-  TamaAo* Tipo de 
tencfa hojas 

HEMICR'PTo- 3 Hablto Vdstagos Peilodo TamaRo F ITAS de ~ b r -  
dida de 
hojas 

GEOFITAS 4 TIpode Perfodo Hbbfto Tamano 
sosten dec rec f -  

" -  .:&j? (4  9 mf en t o  

- -TEROFITAS 5 Hgbfto Tal los Perfodo TamaRo 
'? 

a % 
- , , .  - .  y hojas de cre- 

P-*,j<; . .. :: 'l.2 cfmiento . .. I d  
- ,, ., 
n - 

'L I AN AS 6 Seudo- Organo Le KO TamaKo Pets Is-  
forma de f f -  I . I-rn , m . . p  . I ;  tenc fa 
de vide jacf6n - < p  - 3 %  , rn 

3 1  , r 7 
[ n  : : 

rn 

'. 7 

Para FRIEROFITAS se cons fderan adeds: . i j .  .,.= 
.%-. 

Forma Ancho Hojes Hojas Rafces Corteza Espfnas ln f lo rer -  
cops lami- aclcu- 

nares l a m s  
crnc las 



Fanerbf i tas 

Maytenus chubutensis: cbn vgstagos y ramas l e b s a s  nonnales, rami- 

f icado desde cerca l a  base. Nanofanerbf i ta, de hojas perennes no acicu- 

lares con yemas protegidas. Esclerbf i lo ,  copa i r regular ,  extendida des- 
' ! f 4  

de cerca de l a  base. Nanbfilo a micrbf i lo .  k f c e s  superficidi;s y p m  

m fundas* 
Corteza moderadamente gruesa , no verde , f lsurada en ind ividuos 

maduros. Esp inas ausentes. Inflorescencias la tera les s i n  pos i c idn  def i- 

nida. 1 .I21 .141.510.241.2. s 

Berberis- bux l fo l  ia: Con rarnas leAosas normales, ramificadas desde 
t 

cercp de l a  base. ~anofanerbf  its. Hojas perennes no aciculares 'con yen * 

protegidas. Esclerbf i lo.  Copa extendida d s  de l a  mitad de l a  a l tu ra  to- 

t a l  . Nan6f i l o  a micrbf i l o .  Rarces superf i .ciales y profundas. Corteza mo- 
deradamente gruesa, no verde, f isurada en individuos maduros. Rams con 

espinas. lnflorescencias en ramas principales. 1.121.146.410.134.3. 

Berberis d a m i n i i :  Con ramas l e b s a s  normales, rami f iudas dcsde la 
base. Nanofanerbfita. Hojas perennes no aciculares con yemas protegidas. 

' ~ s c l e r b f i l o .  Copa extendida d s  de l a  mitad del a l t o  to ta l .  Nanbfi lo a 

micr6f i lo. Rafces superf i c  ia les y profundas , Corteza moderadamante grue- 

sa, no verde, f isurada en adul tor. Espinas abundantes. Intlorescenc t a t  

, en rams principales. 1.121.146.410.135.~~ 
1 I." 

- 
I 

=J,. . - Ribes maqellanicum: Con base lefiosa y terminaciones apicales herbi- 
. ',9- - 

- 8 - ; ~ ~ c e a s .  Eje simple o poco ramificado, Nanofanerbfita. Hojas perennes. 

Lignif lcado, con rams normales y hojas con pelos. 1.511.212.2. 

Chusquea culeou: Con t a l l o  1 ign i f ickdo de origen herb6ceo. Hojar 

perennes.' Miyores 6. 50 cm. s i n  cald& de hojas por debajo de ere l lmi te.  

~anofanerbf  i t a .  Con ramas y hojas normeles b l a t  lvamente glabras. Mono- 



Dlscarla s e r r a t l f o l  la: Nanofane'rbfita. 
r 

5% .i: . .,' Berberls 1 tnear i fo l  fa: Nanofanerbfita 

r Col le tya sp lnos l s  ima: Nanofaner6f l t a  

Pe rnetya mucronata : Nanofanetbf i t a  - ,ili5 

D i m l t r i  (1962) c l a s i f i c a  a este especie en forma separada corm 

monocsrpica plurianual. La hemos inclufdo entre las fanerbff tas ya 

que las especies hapoxdntlcas que mueren luego de l a  producclbn de se- , 
m i l  las per0 que crecen por varlos aAos antes de f lorecer  son verdaderas 

perennffol las. Su c l c l o  de vlda no depende de una estacibn de creclmien- 

t o  especialmente favorable (nuel ler-Dombois y E l  len#trg4 LRJP. 
Sch inus patagon icus : Con t a l  l o  y ramas leRosas normales. Va'stago 

central con numerosas ramif icaclones laterales. Microfanerdf i ta. Hojas 

perennes no aciculares. Con proteccidn de yemas. Escler6f i la .  Copa de 

forma indef lnida o i rregular, que ocupa l a  i n l t d  de l a  a l tu ra  tq ta l .  

Micrbf i 1 a. Rafces profundas. Corteza gruesa y f isurada. Esplnas ausen- 
b 

tes. lnflorescencias laterales. 1.112.146.320.251.2. .....* . 
Maytenus boaria: Con tronco y ramas normales. Tronco c e n t r a ) ' y ~ u -  . 

meros'as ramas 1 aterales . Mesofanerbf l ta. Hojas perennes no acicutm%). 
*, 

Con proteccidn de brotes. ~ s c l e r 6 f t l a s ,  copa esfSrica res t r ing id847 . 
t e rc lo  superior del brbol. Nandfilas a micrbff las. Ralces profundSE'(.:: . 0. 

Corteza gruesa y fisurada s ln  espinas. Inflorescencias ~ a t e n l e s . ~ ~ ~ ,  

1.113.141.210.251 .?. . 
0. :..' 
* y o .  
.a=* 

Nothofagus antarctica: Tronco y rarnas normales. Tronco centrdl  y 

numerosas ramas laterales. Mesofanerbfitas. Caduclfol lo, hojas laminares. 

' Copa i r regu lar  a umbelada, extendida mbs\de l a  mitad de li a l tu ra  to ta l .  '. 
Micr6f l l a .  Rafces penet rantes. Corteza gruesa y flsurada. Inflorcscen- 

cies laterales. 1.1 13.212.420.252.2. 



. ~ ~ ; & , , - l l  : 

Embot r i um cocc ineum: Microfaner6;l t a  

Lomat i a  h i  rsuta: Microfanerbf i t a  

C a d f  t t a r  

Ribes cucculatum: Arbusto semileRoso, i e renn i fo l i o ,  esc le rb f i lo .  - * - 

a l t o  (30 - 100 cm) 2.101 -12- F. t lkl - ; 
7: 

1 . -  
Hemicript6f i t as  

Geran ium patagon icum: Tal l o  cesp i toso en manojo. Pocas hojas 

presentes e n  l a '  estacidn desfavorable. TamaKo intermedio (10 - 30 cm) 

Osmbrrh iza ber tero i  : Tal 10s escaposos en roseta. Sistema vegeta- 

t f v o  deciduo ;or sequedad y f r fo .  TamaKo intermedio. 3.301.3. 
\ 

b 

.a*..: 
Rumex acetosel la:  Tal l o  escaposo, no arrosetado, deci duo po t  . - ..... 

f r f o .  PequeRo (3 - 10 cm). 3.301.2. . . . ...* 1. . =  
~elbuneum richardianum: Tal l o  C ~ S ~ ~ ~ O S O ~  1 igeramnte verde en* l a  ' . 0: 

- w 
dpoca desfavorable. TamaRo pequeRo. 3.103.2. ...::~ 

*:ow.* 

Acaena oval i f01  ia: Reptante, 1 igeramnte verde en l a  es tac ibn ... .me. 

.favorable. Muy pequeRa ( 3 cm) a pequeRa. 3.203.2. .... 
o:w*w 

Veronica serpyl 1 i f01 ia: Raptante, decidua por f r f o ,  muy peque% 

- - a pequefia. 3.201.3. 
+ - r:.& - I * I -- 

1 - '  Bromus unioloides: Cespitosa, kuy pdso n r d e  o decid ia por f r l o  , 
I - 

en Bpocas desfavorables. De tamab medio. 3.'101.3. 
Y 

Poa pratens ts var. angust If01 fa: ksp f tosa,  1 igeramente verde en - 
l a  Qpoca desfavorable. Transi torfa a,cambffta. Al tura media a alta. 

3.103.4. - 
C ~ - - . f  Cortader l a  araucana 

! b F .  dm l r 

%+?, 

a E - r  
Elymus spa 

1. - %[;cq - 
r 

Holcus lanatus . 
I 



Oxal i s  valdivlens i s  

Phacel i a  magel 1 an ica 

Valeriana se. 

Fragaria ch i  loens i s  
. . 

T r i f o l  ium reaens 

Viola maculata 
-. 

~ e d f  i tas 

C i rs  ium vul gare: Raices produaida! s por 

mavera. Ta l l o  escaposo, a l t o  (30 - 100 cm). 4.112.4. 
\r 

Te rbf 1 tas 

'Agrost i s  sp. 

Mut i s  i a  decurrens : Geof T t  f ca, con 

decidua por f r f o .  6.332.42. . - 

Hut i s  i a  retusa: Hemicr iptof f t  ice, 

l l os ,  s 

rollados, s 

ta ,  

decidua por f r f o ,  a1 t a  a muy a1 t a  (1 ' -  3 m) , 6.222.52. 

Vic ia  nigricans: Terof t t fca,  con z - 
por f r f o .  6.433.42. . 

Latyrus magel lan [cum: Terof l t  fca. 

Vasculares semi-paras-i tas 

_ - Myzodendron punctulatum 
, ,- 

: . " Todas l a r  daterminaciones g u  aguf se presentan fw ron ,  real  iradas .'e 
en l a  comunidad pmtegida del paston& , Lor resultados que se obtuvieron; 

tanto desde e l  punto de v i s ta  fenoldplso c o k  de l a  d is t r ibuc idn  de lard<, / -* I 
formas de vfda, fuera do 1. clausura no dieron diferencias apreciables. . . 

''9 
fi- - I 123 . I=- L ll;;bl;] A 



ik a l l i  que las conclusiones a las que se arr iba a p a r t t r  del examen 

de l a  comun idad protegida pueden extenderse a l a  c o ~ l d a d  quo en era " -1 

4.3. CONCLUS IONES 

E l  perlodo de f o l i a c i b  comienza en forma simultgnea para l a  mayorla I 
de las especies, dsbido fundamentalmenfe a un aumento de l a  temperatura '' 
s i  se compara 10s datos de l a  Tabla 1.11 y f ig .  4.1. Aunque las' preci+, 

pitaciones son menores durante l a  prlmavera y verano, las misms s 
\ 

suf ic ientes para p e r m i t s i r e l  desarrol lo ( ~ a r t e 5 ) .  . 

No existen especies que sean de desarrol l,o caracter fs t  icamente e s l  

t i v a l  o ver'inal. E l  patr6n de maduracidn y . f l o rac ibn  que sigua cada es: 

pecie es s i n  embargo variable. 

Ent re estos , e l  que muestra d s  constancia para todas las especies 

es e l  periodo reproductivo, dependfendo dal desarrol lo vagetativo l a  re- 

. laci6n que ex is ta m t r e  anbos. Salvo pocas excepciones, B. d a m i n i i ,  

8. buxifolra y Ribes rnagellanicum, l a  f lorac idn ocurm luego da qw e l  - 
desarrol l o  vegetativo alcanza su dximo. 

La cafda de hojas es nbxima en l a  cqunidad a p a r t i r  d. otollo. .; 
Osmorrhizaberteroi y Mut i r ia  retusa pierden hojas d u r n t e  e l  verano. 'i] 

Entre 10s ~ r b o l e s ,  Nothofagus antarct lsa pierde por cwp le to  sus I 
holas en otono. Y Maytenus boaria des~rende holas en forma considerable . 
durante l a  misma (poca, no ocurriendo tan marcadamente en Sch inus 7- ;j&4f'b ;.i .,:.; ;. 2'Y"i 
patagon icus. . 4 11,: a - .  F 1. (1 

Las medidas de amp1 t tud de nicho temporal vegetatiwr y reproducti- 

vo son en general al tas, las mlaciones de amplitud ta&ibn est6n d e t e r  

-3- 

i $ .;. 
rt.' 



minadas, en cada especie, por l a  amp1 i t u d  de 10s nichos ,de desarrol lo, 

, que presentan mayor variacidn. 

S i  bien l a  superposicidn de nichos temporales es a l ta ,  l a  misma 
L 

es menor en algunas asociaciones de especies que entre especies de 

grupos d is t in tos.  Existen tres grupos pr incipales determinados por 

; 1 as respect ivas especies arbbreas. La relecidn entre !I.a$.bUiUas dc ' 

superposici6n dentro de cada grupo respecto a l a  superposicidn entre 

grupos brinda una medida de l a  adaptaci6n mutua de desarrol lo entre es- 

pecies asocladas espacialmente. La superposicidn es s fgn i f i ca t fvamn-  

t e  menor en l a  asociacidn que incluye a Nothofaqus antarct  fca que e n t m  

espec ies y 1 as restantes asociadas. Un caso' anglogo ocurre con, l a  aso- 

ciaci6n de Maytenus boa r i a ,  aiin cuando aqul l a  d l  ferenc l a  no as s ign i - 
f icat iva.  En e l  caso del grupo de Schinus patagonicus l a  superposicidn 

es semejante dent ro  del grupo y ent re 6s t e  y 1 as restantes especies, 

Esto se relaciona con l a  magnitud del c a d l o  fenoldgico quo ocur$.en c !E= 
da especie de Srbol .' A1 ser caduclfol lo,  e l  R i t e  permite una. mayor va- 

r-iacidn en 10s patrones de desarrol l o  da las especies que prospcran de- 

bajo de 61. Maytenus boaria, s i  bien es de hojas perennes, pmsenta do- 

f o l  iacibn parc ta l  , no ocurriendo en forma tan marcada en Sch inus ~atagonicus, 

Existe por l o  tanto una separaci6n de nicho entre especies suscepti- 

b l e ~  de competfr por el recurso madtante macanisms de intqrfarencia. 
\ 

Ester 1 igeras dfferencias que se observan en 10s patrones de cks+iro- 

1 lo., hen s t d ~ c o n a l d e r a d i r  corn s i g n i f  icat ivas en l a  diferehciacibn L ,: 
n icho en o t  ras comun ldades y aGn en es tud ios experimanta 10s (Harper, 1968) . 

Abundan en l a  comunidad las fanerbft tas y hemlcr tptbf t t rs ,   on m l a t t -  

a vamentepocas te r6 f~ tas ,pocasge6f l tasycrd f i tas ,ex ts t iendoaparanta-  
C 

m n t e  w a  sola especie de herniparbs i ta .  . 
Esto nos permits caractsrtzar r l a  comun tdad como h bosque c m  data- 



. - , ' I 

r r o l  l o  pr inc ipal  hemicr ip tof f t  ico (nuel ler-Dombois y E :  .-..--. ., 1974,. 

AGn cuando D i m i t r i  y Correa Luna (1969), c i tan  como uno de 10s efectos -4 
4el pastoreo l a  abundancia de hemicrtptbf i tas en l a  cuenca de1 Rro Manso, 

en nuestra comunidad esto es: una caracter fs t ica intr lnsaca. La coacc ib  

por e l  anado no m d i f i c a  e l  espectro.de formas de vida. E I e 

p a r t i r  de l a  c las i f i cac idn  detallada de las f o m s  de vfda cada J 

especie posee caracteres que l a  dfferencian de todas las restantes. 
'I 

7 
da 

Dado que las caracterfst  icas a par t  i r de las cuales 'se ha rd  izado l a  

. .. clas i f i cac idn  han demostrado ser fndicadores de1 uso d i ferencia l  del am- . - 
biente, considerams c o m  s i g n i f i c a t i v a  respecto de l a  separac lh  de n i -  

"- l, 1 * -. . 
chos l a  no superpos ic idn de 1as misms. Las relaciones causales entre , 

.d L_ dichas caracter ls t icas y las variables anbfentales se estudian en 1as n s -  

tan tes Pa r tes . - 1  





EL FACTOR 'EDAFI CO COMO VARIABLE DE N1 CHO. LA ESTRAT 1 F l CAC l ON DE RA I CES. 

La competencia por e l  agua y 10s nutr ientes es importante aparentemen- 

t e  en aquellos ambientes en donde l a  escasez de 10s mismos.es muy fuerte, 

de t a l  manera que l a  competencia por l a  luz  pasa a ser un factor secunda- 

r io .  El10 ocurre principalmente en las zonas dridas y semi6ridas. En ge - 
neral e l  papel de l a  competencia por b s  nutr ientes y e l  agua ser la  e l  de 

modif icar y regular e l  alcance de l a  competencia pot l a  l uz  '(Harper, 1964; 

Grime, 1973). 

AGn cuando en esta zona no ex is te  d i f  i c i  t de humedad (Gal lopfn, 1977). 

segGn Laya y Pazos (1 976) habrfa un I igero d6f i c i  t de 'precipi tacf  ones. 

Puesto que e l  mismo ocurre durante l a  Bpoca de crecimiento (Parte 1) esto 

podrfa s i g n i f i c a r  que durante dicho perlodo e l  agua y 10s nutr ientes pue- 

den ser los ' fac tores  pr incipales en l a  determinacidn de las retaciones de 

competencia. Seyla f a c t  i b le  entonces l a  ocurrencia de estrategiar ;I t e r -  

nativas para l a  obtencidn de agua, evidenciadas por una. e s t r a t i f i u c i b n  de 

las ralces, As i m i  smo 1s e s t r a t i f  icactbn de ralces podrfa estar  relaciona - 
da con l a  concentracibn de nutrientes. 

La d is t r ibuc idn  de .6stos en e l '  suelo dependa, adeds de las caracterrs - 
t i cas  propias del mismo, de l a  cantidad de prec ip i tac idn que-existe., Es- 

t o  condlclona e l  ulavadoll de 10s 'horizonted d s  superf iciale; produciendo 

una acumulacldn en 1as.partes m6s profundas (Orians, 1970). Es posible 

suponer l a  existencia de una estrategfa que cons!sta en extender l as  ratces 

en profundidad y aprovechar asf nutr ientes que no podrtan ser u t i  1 izados, 

abn cuando no ex is ta d6f i c t  t de pgua. 

Por'todos estos motivos es que se habconsiderado l a  d is t r ibuc idn  de ra t -  

ces como una var iable probablemente s tg f i i f i ca t fva  en l a  separacibn de nichos 

E l  gradiente ambiental sobre e l  que se mediren 10s nichos es l a  profun- 



didad de arraigamiento. 

Dado que esta es una variable integradora de las mGltiples caracterls- 
t ' f car eddf f car re ha rocrl lxada una carreter bzscfdn da lor  prlnelpalsrr fac - 
tores edsficos en funcidn de \a profundidad: cantidad de ague retenida, y 

efectivamente disponible para,las 'plantas, contenido de nutrientes, pH, 

granulometria, texture, concentracibn de 01 igoelementos, materfa orgiiniu, 
. .-. I 

etc. Estas son las principales variables que se consideran imporfantes pr_ 
ra las plantas (~ohnke, 1968; Beaver, 1956; Odum, 1973; ~ue'ller-Dornbois y 

El lemberg , 1974). I 

Los estudios descriptivos de raices son abundantes, (cote y Holch, 1941; 
Weaver y Darland, 1949a y b; Harris, 1967; Parrish y Bazzaz, 1976 y para . 
nuestro pals Frangi , 1973). Existen tambign trabaJos que relacionan 10s 

patrones de arraigamiento con dtmensiones significativas en cuanto a la s= 

paracidn de nichos (whittaker, 1969; Orians, 1970; Parrish y Bazzaz, 1976). 
En todos 10s casos se toma en cuenta la estratif icacibn de las rafces c w  

variable indicativa de la explotacidn diferenciada de 10s recursos del SUE 

lo, sin considerar cudles son 10s factores que condicionan las distintas 

estrategias. La profundidad de arralgamiento en sf misma ha sido conside- 

rada (~rshan, 1964; Whittaker, 1968; Parrish y Bazzaz, 1976) como una medi- 

da significativa para la separacibn de nicho'o por lo menos, para el estudto 

de algunas caracterlsticas dtricas del nicho tales como amp1 itud y super- 
\ 

posicibn. En todor estos estudios se parte de la hipbtesis de qua la dife- 

renciacidn en<rofundidad y en el perlodo de crecimiento brindan una ast i2  ' 

cidn adecuada de la separacidn de nicho. Esto imp1 ica que el recurso suelo 

"' como un todo es explotado en fonna diferenciel por las plantas. 

Si bien esto es esencialmente correcto, la separacidn espacial de rafces 

deberse no a la explotaci6n diterencial del suelo s [no, por ejenplo, 

a relaclones de interferencia alalopbt icar (hi ttqkar, 1969) o s impl-nte 

a la cmpetencia por el especio.. De allf quo sea necesario adends estudiar 

la relaci6n entre 10s distintos factores ed8ficos y la profundidad. 



5.1. MATERIAL Y METODOS 

Las observaci ones rea 1 i zadas comprenden dos partes bds icas : e l  and1 i s  i s  

de 10s factores ambientales, y l a  d is t r lbuc i6n  en profundidad de las r a i -  

ces, efectuadas ambas dentro y fuera'de l a  clausura. 

Para e l  anb l is is  de ' los factores ambientales se rea l i z6  una descripcidn 

detal lada del p e r f i l  de suelo sobre l a  que se desarrol la l a  comunidad e s t u  * 
diada. Asimism, de cada horizonte de suelo descrfpto se tomaronmuestras ** 
que fueron posterformente arial'izadas en laborator io  obteni6ndose l a  s t -  

gu iente informac tbnc 
% 

1) pH : 1)  en pasta saturada, i f )  en Ci2Ca'0,01 H y iii) en agua'(1: 2,5).* 

Con electrodo de v idr io .  Las suspensiones se agitaron 15 minutos y se de - 
cantaron tambign durante 15 minutos. I 
2) Res istencia en pasta sa'turada: con puente de conductividad Beckmann y . .- I 
celda standart del Bureau o f  SoOls (USA). - . . 

I .  

p,i ' .  j'i3) Contenido de materia org8nlca: Se u t i l  i z6  e l  m6todo de Wlkley y Black, 

' (1934) en escala semimicro, con determinacidn color imdtr ica de l a  sal  c rd  - 
mica. 1 iberada usando un Autoanal tzador Technicon. 

4) Cant idad de nitr6geno: Se emple6 e l  d t o d o  de Kjeldhal en escala semi- 

micro para e l  ataque de l a  muestra, y se dtterminb' e l  amn ib  por reaccidn 

* - La descrlpcidn y and l is is  del p e r f i l  del suelo dentro de l a  clausura 
se debe a H. Laya y M. Pazos. Una descripci6n an8loga. l a  efectud e l  

' 

Ing. D. Rodriguez fuera de l a  clausura. 
, . . ' 7 .  

** - Todos 10s and1 i s  i s  de suelo, ~ n c f u ~ e n d o  e l  estudio de retencidn de 
humedad fueron realizados en e l  Laboratario de Swelos del INTA de Ba_ 

, r i loche, gracias a l a  cooperacidn del Ing. R. Or t i z  de INTA. 
- 1 '  i:* 

1 
I - 

I I 



de indofenol , y tambign con Autoanal izador. I 
5) Granulometrfa: Se empled e l  metodo de ~ouyoucos (F.A:o., 1970) destru- 

I 

. yendo 1. mmtarla orplnlea con ' ~ ~ 0 ~  ,Lam irmcctonam @a sapararen do acue: 

do a1 sisterna international: i< 2 micrones: a r c i l l a  2 - 20 micrones: limo, 

20 - 200 micrones: arena fina, 200 - 2000 micrones: arena gruesa. 

6) Se determinaron las siguientes constantbs de humedad e suelo: porcen- 
. d l (  t 8 ,  

ta je  de saturaci6n, capacidad de campo, (% de agua reten da a 1/3 bar.), 
I 

punto de marchi tez permanent0 (% de agua retenida a 15 bares). Asimismo 

se construyeron las relaciones de tensidn - 'humedad de suelo entre 10s I T -  
1 

mites de 1/3 B y 16 B, Todas estas determlnaclones fueron real izadas 

por e l  d t o d o  de l a  membrana de presi6n (~ichards, 1954). Con dos r e p l t ~  

dos para cada horizonte. E l  d t o d o  consiste b~sicamente en l a  medicidrt ddl 
agua que conserva e l  suelo luego de que una muestra del mismo estuvo some_ 

tida'durante 24 hs. a una presidn dada, Cada medicidn se rep i te  para va- 

r ias  presiones. I 
7) Se determid e l  complejo de intercambio ionico para 10s siguientes el=- 

+ 
. mentos: Na , K', tau, Mgu (U.S.D.A., 1970), l a  capacidad de 'intekcam- 

bio cationico y e l  local de dcidos intercambiables de acuerdo a l a  expre- 

'sibn: C. I.C. - T.E.B. + dcidos da intercambio, donde c.'I.c. as la cclpaci- ' 

dad de ntercambo c a t o n c o  to ta l ,  T.E.B. e l  to ta l  de bases intercambia- - ,I 
bles. 

\ 

' 9) Cantidad de fdsforo presente: Se determin6 par dos d todos disttntos: 

por e l  d t o d o  de Truog, (1930) y por e l  J t o d o  del Departemento de Agr icul  

, tura de Carolina de Norte  e el son e t  al., 1953). .>. - . I ,. 
- 

' .:J$ 9 )  Contenido de 01 igoelementos: h ierro y cobre a p a r t i r  de extractos de se , 

lo usando coloyimet ro. . . 
" d r:.{T$-; - tc,: -q:; ?j_ ;.+; , 

- - P  ," ' %  : d k 7  * %-'- 3 ,# 
6, 

I "L . J-:. - f % '  .I i 1 ,I. ., . . - 1 
. g _  . 1. i i  .U A l o  largo de una transecta de 20 metros de largo generada m d  iante una " Ilea. nivelada se obtuvleron muestras de suelo de l a  zona donde e l  arratgc 

miento era mbs abundante, se tom6 una muestra cada 10 cm. 1 ineales de tran- 



secta. Cada muestra fue guardada en efivases herm6ticos y l levada a1 la- 
borator io donde se determinaba su peso hfmedo, y luego.de 24 hs. a estu- 

fa  en 10S°C se volvis' a pesar, toutando l a  df ferencia como l a  canridad de 

agua presente en l a  muestra l a  que posterformente era refer ida a1 peso 

seco de 1 a muestra. 

Un an5l.isis previo de laborator io demostrd que l a  variactdn en e l  coc - 
I \ ' 'L tenido de humedad de una muestra conservada en dichos envases era del  o~ 

den de 0.4% en 24 horas. 

En cada uno de 10s puntos en'donde se tomabb l a  muestra de suelo, se 

determinaba ademds e l  microrel ieve medido.com l a  a l tu ra  del suelo respeL 

t o  a l a  l inea nivelada y l a  cobertura'vegetal por especie, con.una v a r i l l a  
L 

de 2 mm. de didmetro sostenida ve r t  icalmknte en cada punto, como se des- 

c r i b i 6  en l a  Parte 2. Estas mediclones y extraccfones de muestras fueron 

real izadas 1 uego de una 1 1 uvia abundante, y repet idas despugs de un perfo - 
do largo de sequla, dos semanas, e l  perfodo d s  largo s i n  I luvias'que o c l  

r r i d  en l a  zona durante e l  estudio. 

Se efectuaron estas mediciones con e l  f i n  de :determinar en que momento 

las especies se encuentran por debajo del punto de marchitez permanente 

de cada horizonte o profundidad en donde arrafgan. 
' . 

E l  and1 i s i s  y descripct6n de l a  mlcrotopograffa fue realizado adeds en 
\ 

forma cua l i ta t i va ,  describiendo e l  t l p o  de re l i eve  microtopogrdfico de 

acuerdo a las d is t in tas  formas posibles t a l  como se muestran en l a  Figure 

5.1. Se ha seguido para l a  c l a s l f  lcacldri de 10s microrel ieves l a  descr ie  

cidn de Godron -- e t  a l .  (1968). Estes obs.ervaciones se efectuaron cada 10 

cm. para l a  zona cubierta por d lez  puntos de transecta y para l a  zona to ta l  

donde se desarrol 16 l a  misma. En cads uno de 10s puntos se tom6 ademds l a  

profund i dad de 1 a hojarasca. . . 

. Para l a  descripcidn de 10s i l i t e n u s  radlcales se efectuamn excavaclo- 
. . 

nes en l a  cercania d e  cada especie, en especial de ser pbsible en una zona 



. ,  
donde hubiera abundancia de individuos, y se real iz6 e l  andl fs is  de 

dcuerdo a1 d t o d o  del perf 11. .do pared (Schuurman y Goedewaagen, 1971) . 
Conoiste on l a  real izacidn da axoavrotonas qua permltan unr v ia idn c q  

pleta de 10s sfstemas radlcalbr. En nuestro caso lss excavaclones me- 

dfan entre 1,s y 3 metros de largo, 2;s a 3 metros de profundidad por 

1 a 1,s metros de ancho. 

Las excavaciones se repi t ieron para cada especie o grupo de especies 

aprovechando e l  mismo pozo cada vez que l a  cercanfa entre especies dis- 

t in tas  l o  permitfa. Una vez reallzada l a  excavacidn se procedla a nive - 
l a r  l a  pared adyacente a1 indivlduo observado y sobre aquella se dispo- 

nfa una g r i l l a  de metal e h i los  en donde cada celda medfa 5 x 5 cm. La 

g r i l l a  fub f i jada a1 suelo por largos clavos. Una vez nivelada'6sta se b 

procedfa a l impiar cuidadosamente cada pared de manera de f a c i l l t a r  l a  

visidn de, las ~a fces  mds finas, s i n  cortar nlnguna de ellas. En papel 

previamente cuadriculado de acuerdo a l a  escala de l a  g r i l l a  se r e a l i t d  

un mapeo detal lado de las ralces de dist intos d i h t r o s  de acuerdo a l a  

disguiente escala: > 10 me, 5-10 m., 1-5 mm., 0.5-1 mn., y menores de 

0.5 mm. A1 mismo tiempo que se reallzaba e l  mapeo se efectub un recuen- 

t;o de .rafces, tambiBn por estos lntervalos de tamallos. Para todos 10s 

anSl is i r  posteriores se tom6 en cuenta l a  cantidad de rafces flnas que se 

contaron en cada cuadrado. . 
E l  p e r f i l  de pared, tanto en profundidad como en desarrollo la tera l  tg 

vo como f i n  e l  mapeo y recuento de todo e l  slstema radical de las plantas. 

En e l  caso de especies rlzomatosas o estolonfferas se real 126 e l  bosquejo 

hasta que mbs de un llindfviduoll, un ta l lo ,  era inclufdo en e l  per f i t  o 
1; -t 

I - 
blen hasta que se comprobaba l a  uniformldad o periodlclded del desarrollo 

' " radical. c 

Para 10s Brboles e real iz6 l a  observaclb; de l o r  sistemas radicales an 

cortes del camlno. La amplitud de nichos se calcul6 a p a r t i r  de l a  dlstrlbu_ 

cidn en profundidad de las rafces, segbn las mlsmas ecuaciones usadas en 
... . . . 

,:I . q .  



las Partes 3 y 4. Fueron ignoradas las vartaciones laterales ya que, coo 

mo se verS, no son de tmportancla. . 
La amp1 i tud fue calculada en funcidn de l a  profundidad de arraigamiefi 

I 

to. Se real izaron dos c6lculps independientes. En uno de e l  10s cada c l q  

se, "es tado" de 1 a matr i z  'del recurso era de 2 cm. de profundidad, se con5 

truyd una matriz para cede estrato. E l  nCrmero de clases para cada matriz 

fue determinado en base a l a  profund idad m6xtma de l a  espec i e  ha1 lada a 

mayor profundidad. Se obtuvo entonces un B rrdxtrno para herbgceas y o t ro  

para a rbus tos . 
Para e l  o t ro  cdlculo se construyd una fnica matriz en donde cada clase 

representa un horizonte del suelo. '. 
b 

Todas las observaciones que se han descripto hasta ahora se real izamn 

dentro de l a  clausura y f w r a  de l a  k s m .  Lor diagrams y recuento de 

rafces que fueron hechos para' cada especie se repi t ieron para varios "in- 

dividuos" de cada especie, con e l  f i n  b contar con rep1 icados que asegu- 

raran l a  conflabi l ldad de 10s resultados obtenidos. Para hierbas se efec 

tuaron entre 5 y 12 observaciones independientes, para arbustos de 3 a 9 
y para Stboles de 2 a 4, segfn l a  especie considerada. 

5.2. RESULTADOS 

5.2.1. E l  Suelo, Descripcidn Y caracterlsticas Ffsico-Qufmicas 

Los suelos de l a  Cuenca del Rlo Manso Superior se ha1 lan desarrol lados 

fundamentalmehte sobre ceniras dcl tnlanbro Lago Mascardf (~aya  y Pazos, 

1976). Se caracter izan por l a  escasa d i  ferencracidn de hor izontes gen6t i- 

:cos,. dado qu'e en general se desarrollan a p a r t i r  de sedimentos ' re lat iva-  

rnente recientes (Laya y Pazos, 1976). Existen en l a  zona aportes suces t- 
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ceniza que condicionan caracterfst ica del desarrol lo. Por 

10 tanto no exi  ste enriquectmtento por i luviaci6n. 

De a1 1 f que 10s ,horizontes que ocurren en profundidad, salvo 10s hori  - 
zontes 01,02,A1 y (A) se nombren como varlaciones del horizonte C. Exis - 
te  un horizonte enterrado que aparece entre '10s 30 y 70 cm. de l a  super- 

f i c i e  en f o rm  constante en toda l a  Cuenca. 

~x i s te ' edem~s  una capa de l a p i  11 i medio (grueso y f ino)  intercalada 

entre las cenizas del miembro Lago.Masca.rdi, en general se ubica a d s  de 

un metro de l a  superf ic ie, y su espesor varfa entre 1,s y 30 cm. (~aya  y 

. Pazos, 1976). 
.. 5 

f ,  G . 
I E l  suelo sobre e l  que se desarrolla l a  comunidad estudiada se ha o r i g i -  

nado sobre ceniras del m'iembro Lago Mascardi (~aya  y Pazos, 1976j, presen- 

ta  un drenaje algo excesivo, y e l  sustrato es rocoso y coluvial  sobrepues- 
J 

to, l a  capa de agua ei claslf icada por Laya y Pazos como pr~funda; por de- 

bajo de 10s dos metros. La descripci6n del p e r f i l  comprende 10s siguientes 

horizontes: 

.O1: Entre 2 y 7 cm. do espesor, hojarasca reconocible de Nothofagus antarc- 

t ica, Schinus patagonicus y varlas herbbceas. - - 
0,: 3 a 8 cm. de espesor, restos orgenicos fraccionados en su mayorfa no 

L . - - 
\ ' r e c o n o c i  bles. . ' 

A l l :  lncluye e l  horizonte 01 y 02, arenoso franco, f i ne  y medio. lncluye 

una capa de 2 cm. de ceniza del mi-embro Lago Totoral. Color hbnedo, pardo 

rnuy oscuro (IOYR 2/2) ; y seco, pardo gris6seo oscuro ( ~ O Y R  4/2). No posee 

estructuras apreciables, es rnuy f r i ab le  y muy poco consolidado y rnuy porn- 

so a r f  c- rnuy hidr6fob0, e l  i fm i te  8s suave. 10 cm. de profundidad. 

A12: Arenoso franco y medio. Color hfmedo, hegro (IOYR 2/1); y seco, g r i s  

oscuro (IOYR 4/1.5) ; estructura formada por bloques subangulares f inos, rnuy 

dgbiles y rnuy friables, rnuy poco consol idado. ~ o r o s  f inos in te rs t i c ia les  



rnuy abundantes, rnuy hidrbfobo, 1 fmite c laro  suave. Espesor 11 cm. 

A/C: Arenoso a arenoso franco. Color hbmedo, pardo oscuro ( IOYR 2/2) ; 

Iseco, pardo grisEiseo (IOYR 4.5/2); estructura formada pot bloques suban - 
\ .  

*>guldres, finos y rnuy d6biles. \ Muy f r i ab le  y muy poco consolidado. Po- 
Y r l '  l 

I .. -:,ros f inos in ters t ic ia les  finos rnuy abundantes. Lfmite claro, suave. Es- - 
pesor 16 cm. . 

--_ - 

C: Arenoso a arenoso franco. Color hbmedo, pardo muy oscuro 

seco, pardo gr  IsSseo (1 OYR 5/21 ; s i n estructura, rnuy f r lable, y rnuy poco 

' consol idado, poros rnuy abundantes, l lm i t e  abrupto, suave. Espsdr 27 an. 

II Alb: Arenoso franco, f i no  y medio. color hfmedo, pardo oscuro (IOYR 

4/2) s in  estructura, f r iable,  poco consolidado, poros rnuy abundantes, I f -  

, mite claro, suave. Espesor 26 .cm. 

I I I C 1 : Arenoso f ranco a f ranco arenoso. Color hbmedo, pardo a par& 0s- 

cur0 (IOYR 4/3), y seco, pardo amarillento c laro (IOYR 6/4). Sin estruc- 

tura, muy f r iable,  muy poco consol idado, poros muy a&undantes, l fm i te  gra - 
dual suave. Espesor 32 cm. 

1 1 1 C2: Arenoso f ranco a f ranco arenoso. Color h h d o ,  pardo amari 1 lento 

oscuro (10YR 4/4) y seco, pardo amarillento c l a m  (IoYR 614). Sin estruc - 
tura, rnuy f riabie, muy poco consol idado, ppros rnuy abundantas. . -. 

E l  p e r f i l  hecho fuera de l a  clausura es estrechamente s imi lar  a l a  de- 

t a l l  ada descr i pcidn de Laya y Pazos para 'el suelo dentro de l a  clausu'ra. 

Los resul tados. de 10s an61 i s t s  do laboratorio efectuados sobre muestras tz 
madas en cada horizonte dentro y fuera de l a  clausura se presentan en lo 

. Tabla-5.1. \ 

6, 

Posteriormente r e  abruparon 1as muestris ds todos aquel 10s horizontes 

en donde ocurrfa . una dens idad de arra igami ento d i ferencial . besde e l  pun- 

t o  de v is ta  de l a  densidad de a r ra~~amlen to  $8 ha dlv id ido e l  s w l o  en cu+ 
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TABLA 5.1.: ANALISIS GENERAL DE LOS HORIZONTES DE SUELO, DENTRO DE LA CLAUSURA (DC) Y FUERA DE LA 

ItSHA (Fc) . M.0: MTERIA ORGANICA; N: NITROGENO; C/N: RELACION CARBONO-NITROGENO; C I C: . . 
-- .CAPACIDAD DE INTERCAMBIO CATIONICO; A: ARCI LLA; L: LIMO; ARF:. ARENAS FINAS; ARG: ARE- 

NAS GRUESAS. --=> .%' . ?-- 
I . .  

. - 
' pH C I C  . . . . m 

HORIZONTES ' Cl2Ca 14.0 N C/N t o t a l  N: K+ A ARF x.i ARC - - -- F 4  4 

T DC I IAb Fc 
E 

8 -.dm: i . - 
-A& . - . 3  R 

- * €1 horlzonte All (DC) irrcluye 10s horizontes 01 y 02. - E l  a n d l i s i s  tex tu ra l  dentro de la .c lau-  . rn.7 - f i .  ,., . sura ha sldo efectuado por clases texturales (ver descripci6n de horizontes en e l  texto). 

, ,: - -  
. - 4 -  'a. 

r -  a -.,w ' -Am' %P 
;.Ad L h  Id- I I 



TABLA 5'. 1 1. . : , ANAL1 S I S GENERAL DE CUATRO CAPAS DE SUELO, D l  FERENC IADAS 

DE ACUERDO A LA DENSIDAD DE ARRAIGAMIENTO. 

C A P A S 

VAR l ABLE ; 1 2 3 4 

Profund idad (cm. ) 0-10 ' . lo-35 35-80 80- 1 20 

pH C12Ca 0.'01M 

pH agua 

Pasta (res i stencia) 2000 8800 1OOOO lOOOO 

% materia organics 

% n i t rdgeno 

C/N 

C I C  Total  

Acidos intercambiables 

~ a +  

~ a +  

caU 

% a r c i l l a  

% l imo 

% arena. f lna 

% arena gruesa 

4. 

Relacf6n P-N 

Nelson e t  a l .  (1953) -- 49-00 28.50 14.00 10.00 

Truog (1930) I 
- L - 
!,>, . ' k . " ,  ' 1 , v  

- i1 
.,I - .  - I '- 



capas: entre l a  superficie y 10s. 10 cm. de profundiaaa, entre 10 y 35 

entre 35 y 80 cm. y pot debajo de 10s 80 cm. El lo  corresponde a 

lorn h o r t r o w ~ o  01+Ot+Al l ,  AliirMc, c + I lAb y I l l C l  + l l lC2. 
a 

LOS resul tados de 10s and1 ts is  qutmicos de ~asmuertras' por capas r e  

.presentan en l a  Tabla 5.1. 

Los an61 i s i s  por capas se efectuaron dentro de l a  clausura ya que, l a  

distr ibuci6n de rafces es independiente de l a  coaccibn, camo se Vera rnSs 

adelante. 

: "C 
' . . Se observa que e l  pH se inantiene en valores relativamente constantes. 

entre med ianamente dc ido a l'tgeramente dc ido seg6n l a  detennfruc iC qua 
b 

so haya realizado. 

I .  
.;% La cant ldad de materia orgdnica como es obvio es muy abundante en el 

>q horizonte superficial para luego disminuir en profundidad. Algo .semejante - I 

oqurre en e l  caso de l a  relacl6n C I N  y con e l  porcentaje de U. Asinisno, 

l a  capacidad de intercambio catidntco to ta l  es mayor en e l  primer horizonte 

y en e l  horizonte rnds profundo. E l  contenido de bases intercambiables dis- 

. minuye con l a  profundidad. A pesar de este hecho, l a  concentracl6n de dci- 

dos (H" y ~ l * )  intercambiables aumenta en profund idad, esto debi do segu- 

ramente a l a  l i x iv iac i6n que ocurre en este suelo (Laya y Pazos, 1976). 

Asimismb, no existen carbonates l ib res en ningdn horlzont;. 

E l  f6sfor0, en e l  caso del J t o d o  de '~ roug  (1930) da resul tados negat i- 

vos, mientras que medtante e l  d t o d o  de Nelson e t  al .  (1953) da valores muy -- 
I bajos en todas las capas, ah,  cuendo en l a  mds superf ic ial  sea mayor. Es- 

t o  imp1 ica que, como en l a  mayorfa de 10s suelos forestales, es esperable 

, l a  respuesta a l a  f e r t  11 iza'cibn con bdsforo en todos l o t  tiorizontes. 

En general para todas las variables quo se han pnclonado, e l  horizonte 

rnds superf i c i a l  se dfferencla mucho m8s de 10s restantes horizontes, que 

6stos entre sf. ,Ello lmpllca una fuerte no-linealidad en l a  distr ibucidn 



recursos edb f i cos . esperar por l o  que ocurra 

r r o l  l o  andlogo de 10s s istemas radi.cales, en respuesta a estas factores, 

s i  es que son s igni f icat ivos en l a  separaci&n de nichos. . - 

r h b  .. , 1 ' ;:*- , 
I 

Antes de considerar l o r  kdu l t ado i  de las mediciones de l a  cantfdad de 

agua retenida en e l  suelo, y su accesibllldad para las plantas, se desert- 
b i rd .e l  stgnificado y u t i l i dad  de las mismas. 

E l  agua ejerce sus efectos sobre e l  suelo y plantas en funcidn de su 

energfa 1 ibre. Esta d l  t ima estd detenninada por e l  contenldo de humedad 

del suelo, l a  atraccidn del agua por las partfculas de suelo, l a  tempera- 

tura y l a  concentraci6n de substancias disueltas, en espectal sales. A 

mayor humedad del suelo, mayor temperatura y menor cantidad de sales disuel - 
tas, menor sere l a  atraccidn del suelo sobre e l  agua, pot l o  tanto mayor 

sere su energfa 1 ibre. La snsrgla 1 ibre ' es considerada aquf como una me- 

dida de l a  tendencia de escape o de cambio del sistsma contenido de agua . 

en e l  suelo (Kohnke, 1968). 

La tensidn del pgua del suelo s e d  por l o  tanto igual a1 trabajo necesa - 
. r i o  para simbiar s u  en.rgfa por unidad de masa hasta I levar la  a l a  ancrgia 

' del agua pura y 1 ibre. 

La mayor ventaJa en e l  uso de unidades de energfa para medir l a  accesi- 

b l l  idad del agua es que toma en cuenta las propiedades de? mismo. Esto b r i n  - 
.da una representacidn m6s ajustada de l a  existencia de agua disponible que 

su s imple caracter izaci&n como porcentaje o cant i dad absoluta. Penni ts por 

l o  tanto establecer l a  cantidad de agua disponfble en forma efectiva, lndz 

pendfentemente de l a  cantidad de agua to ta l  que haya en un momento dado. 

'? 
. La tensidn a que est6 sbmtida e L  apua del suelo est6 i n f l u r b  por una 

componente d t r f c a ,  l a  actraccidn de las mo.l€culas de agua por las par t t -  

aculas del suelo; y por una componente do solutos, l a  prestdn osmdtica de- 
bt da a las substancias d islrel tar  en e l  agua. La tens t6n que ss mlds can# 



' e l  trabajo a real izar para i levar  e l  agua del suelo hasta e l  estado de 

ague 1 f bre y pura, indica e l  estado to ta l  .del ague en cuanto a su ener- ' L  : I  
gfa l i b re ,  s i n  considerar e l  mecanism pot e l  cual l a  mlsma es atrafda. 

Por ej&plo, un suelo con un; contenido de 40% de agua no tendr6 agua d l 2  

ponible para l a r  plantas s i  i a  tensidn a l a  que estd s-tida es mayo? 

que l a  que correspanda a1 punto de rnarchitez permanente. Y vice-versa, 

un suelo con contenido de apenas un 5% de agua podrd 1 tberarla para las 

plantas s i l a  tensidn a l a  que estg sometida es menor que l a  que correz 

ponda a d i cho punto. 

E l  primer caso es un ejemplo de l o  que ocurre en suelos fue'rtsnante sa - 
lines o muy arcil losos, e l  segundo es e l  caso de un suelo muy arenoso, con 

poca cantidad de sales d l  sue1 tas, t a l  corn ocurre en l a  estepa"patagbni- 
. . 

ca (R. O r t i t ,  comeper.). 

Por todas estas razones se ha preferido caracteriza'r l a  humedad de las 

d i s t  intas capas en funcidn de su tensidn mbs que de acuerdo a l a  cantidad 

de agua to ta l  efectfvamente presente. 

Una medida de uso comiin para este t ipo de determinaciones es pF = log h 

(~ohnke, 1968), e l  -1ogaritmo decimal de l a  diferencia de energfa 1 ibre  me- 

dida'en a l tura  de l a  columna de agua que equi l ibra dicha tensidn, indepen - 
d i entemente de 10s mecan i smos de retencidn 1 ncol ucrados. . 

\ 

De esta manera, e l  pF no es un valor absoluto puesto que l a  densidad 
c' 

de agua cambia con l a  temperatura y l a  atraccidn gravi ta tor la  que a su vez 

cambia segCn e l  lugar. Se ha sugerido (~ohnke, 1968; Beaver, 1959) medir 

l a  tens idn en bares, o m i  1 i barbs, dado que estos son valores absolutes.. En 

este caso l a  medida fue tomada en bares y transformada a valoms d8 pF ca l  
culados de acuerdo a l a  expresibn c i ~ d a .  Se ha mantenido'ast l a  conven- 

cidn que se sfgue ut i l izando pdra estas medidas. 

E l  concept0 de capacidad de campo, ta condicidn de hwnedad estable que 

e l  suelo alcanza luego de haber drenado durante varios dfas a part ir de un 



estado. de to ta l  saturacibn, present. e l  lnconveniente de que no es a p l i  

cable de l a  misqa manera a todos 10s suelos (Kohnke,' 1968). De a1 1 f que 

para expresar este estado de estabi l  i b d  hldr ica se usarti aquf l a  canti - 
dad de agua que existe en (1 suelo b r j o  una tensibn de 1/3 de bar. e l  

mism nr un valor equipote&ial que pkm l te  compareclones dlrectas e n t n  

suelos Q entre horizontes. . . .  - 2, . . 

1 ' 3 - 
E l  punto de march f tez pennanente, aquf cons f derado' 6 l a  condici6n 

de humedad de suelo en l a  que l a  accesibi 1 idad de agua por las  ralces es 

menor que l a  p6rdida por transpiracibn, se establece como e l  pdrcentaje 

de agua 6x1 stente a una tensidn de 15 bares. Existe evidencia experimen - 
t a l  de que a esta tensidn o a tensloner menores ocurre e l  punto & marchj 

tez para una gran cant idad de suelos (bhnke, 1968). Por l o  tanto debs ' 
tenerse en cuenta que cuando se hable de punto de marchltez permanente se 

t ratard en realidad de l a  humedad del sue10 bajo I S  bares de tensibn. 

a An6logamente, l a  expres ibn capacidad. de campo, se r e f  iere a l a  hunedad . 

bajo 1/3 de bares de tensibn. 

Las mediciones fueron hechas a las siguientes presiones: 16, 14, 12, 

, 10, 8, 6, 4, 2, 1, 0.5, y0.3 bares, Los resultados se presentanen la 

Figura 5.2, y Tabla 5; l l I. 

Se observe que l a  cape A s  superf l c i a l  'es l a  que mayor cant idad de agua 
\ 

' , *  ,%. I! retiene como porcentaje de1 p r o  seco del suelo, para todo el. rango..de pre_ 
I 

"' , 1 s o n .  Las siguientes capas retienen mucha menos agua qua l a  primera. 
' 

. 6 .  ,, 
Adads exist. un gradient. en profundidad ta l '  que l a  c a p  imd la t - t e  

por debajo de l a  superf ic ial  es l a  que menos agua retiene para todas 18s 

, prds tones, aumentando para las restantes. 

I - \ ' I S .  1' 
Para valores de pF menores de 3 ' ( ~ i ~ u r a  5.2.) ocurre a d d s  una inver- 

sf611 entre l a  humdad mtenida por 10s horizontes 2 y 3. Esto pmbab lm-  

t e  est8 i n f  lufdo por l a  compactacrdn a ' l a  que sa vm somet Idas las muestns 
a1 rea l i t a r  l a  medtcfbn. Sin embargo, es un h e c k  comprobado (~ahnke, 



TABLA 5 .111 . :  AGUA RETENIDA COMO PORCENTAJE DE PESO SECO DE SUELO PARA 

CADA CAPA A ; D I S T I N T A S  PRESIONES. LAS MUESTRAS FUERON SO - 
METI DAS DUR~NTE 24 HORAS A CADA PRESION. 

C A P A S  :-- 4 
,-a . . 

I ,. . 
PRES ION (BARE'S) 1 2 3 4 



- 1 % .  . .:.. i , .-;.:.'I 
.a L .  - .  L ~h -3 L;. I .- -jm;. 
1968) que l a  conduct iGdad 'del aguam es mayor para suelos n$s arenosos a 

bajas tensiones invirtibndose esta relaci6n para tensiones que son d s  

l r l t a a .  11 hecho da qua l a  arpr 3 ar. &a !renor. qua 1. 2 y qua con@@- 
cuentemente retenga mayor cantidad de agua a altas tensiones ocurriendo 

l a  inversa para extremos bajbs psrecerfa conf lrmar este hecho. 

En l a  tensidn correspondtente a1 punto de marc h i l a e r e n c i a  tez, en 

l a  cantidad de agua retenida por las capas 2 y 3 es de aproxf~damente 

3 %. Entre estas y l a  capa 4 exlste l a  misma diferencia que entre l a  ca- 

.pa 1 y l a  4, cerca del 11%. En cambio sobre l a  tensidn 1/3 de bar l a  d i -  

ferencia es baja entre las tres capas fnferfores, siendo mucho mayor l a  

cant idad de agua retenida pot e l  horizonte mbs superf lc la l .  

Para las plantas es importante no sdlo l a  cantidad absoluta de agua 

retenida en e l  suelo sino a d d s  l a  accesibilidad de l a  misma. La di fe-  
I 

' 2 '  rencia entre e l  agua retenida en l a  capacidad de campo y e l  punto de mar- ' 

.- chitez permanent? define e l  rango de humedad dentro del cual hay agua ac- 

cesible. 

En l a  Figura '5.3. se presenta l a  cantidad de agua retenida en funcldn 

de l a  profundi'dad para'la tensibn dx ima y mfni'ma. Asimismo se muestra 

. e l  rango de acceslbil idad para las plantas en cada cap.  Los valores de 

agua retenida no guardan e n t n  s f  l a  m i s r  relacibn qua ids de agua dispa - 
\ 

nible. a\ 

La retenci6n es menor para l a  capa 2 a a1 tas tenslones y para l a  capa 

, 3 cerca de l a  capacidad de campo. En cambio e l  rango dentro del cual hay 

agua accesible disminuye en f o m  continua en profundidad. 

para analizar las estrategfas de ;strat;ficacidn de rafces se tendrdn 

en cuenta estas condiciones del balance hfdrico de las d ist intas capas. 
I 

Se observa que e l  rango dentro del cual e l  agua es acces i b l e  es mayor . 



para l a  capa 1. Ademds su punto de marchi tez permanente es e l  mSs a1 to, 

42%. La capa de menor punto de marchitez permanente es l a  capa 2, con 

17%; l e  s iguen l a  capa 3 con 20% y l a  4 con 40%. Esto imp1 ica que para 

valores relatfvamentealtos de humedad desuelo l a  capa 1 serd l a  que 1L 
bere mds agua. En cambio sf b1 suelo os en general I@seco1@ l a  capa que 

d o  agua l iberar8 sere l a  sub;upeif i c ia l .  

Esto indica'que de e x i s t i r  estrat i f icaci6h de races,  en funcibn de1 

agua, l a  profundidad de las mismas estar6 detenninada por e l  balance hf- 

dr ico del suelo y tambidn por e l  rdglmen de a1 imentacidn hfdrica de bste. 
. - {  > '  

: - ,  

Las caracterfsticas texturales, e l  conten ido y t ipo de materra orgdni - 
ca son' 10s factores determinantes de l a  diferenciacidn entre horizontes 

en cuanto a1 balance hfdrico y l a  capacidad de intercambio catiknico a 

(~eaver, 1959; Daubenmire, 1959; Kohnke, 1968). Se verd ahora l a  importan 

c ia  re lat fva de cada factor en dicha diferenctacibn. 

En l a  Flgura 5;4. se presentan curvas acumulativas para las d ist intas 

clases texturales de cada capa de acuerdo a1 sistema internaclonal. 

A 

En todos 10s horizontes predomina l a  'f raccibn arena, siendo e l  porcen- 

ta je  de l a  fraccibn a r c i l l a  e l  m8s bajo de las cuatro fracciones. Parale -.. 

lamente se observe un aumento en l a  proporci6n de a rc i l l a ,  y en especial 

de fracciones f inas a medida que aumenta l a  profundidad. . 
. \ 

Ocurre una brusea disminucf6n de l a  cantidad de materia orgdnica por 

debaJo del horlzonte 02 (ver Table 5.1 .), l a  cual sigue disminuyendo en 

prof und l dad. 

La importancia de las a r c i l  las en l a  cmposici6n del suelo, se debe fuc 

damentalmente a l a  gran superffcie eseecffice de las mlsmas. Poseen l a  

capacidad de intercambiar cationes, l o  cual es l a  base de l a  nutr ic idn ve- 

getal. Asimismo, l a  cohesividad de las partfculas a r c i l  losas debido e su 



pequefiet y superf ic ies planas actGan como cement0 del suelo ddndole co- 

hesi6n. Algunos de 10s minerales de arci.1 l a  son capaces de expandirse 

incorponnd~ apw an au ortruetur4j aapansionoa y ~ontrieciocwm aucar iv r~ 

permiten e l  desarrollo de ejtructuras ag&gadas. 
', , 

De a l l 1  que l a  textura de 10s suelos, en especial i s  presencia y canti - 
dad de fracclones f inas, 'sea un fuerte condiclonante de las caracterfst i -  

cas de 10s sistemas 'radicales asociados. 

La mater l a  orgdn ice comparte a1 gunas de las prop iedades mencionadas, 

tambign coadyuda a l a  cohesibn del suelo, aumenta l a  capacidad de retcn- 

cidn de.agua debido a un mejoramiento de l a  estructura del suelo. A d d s  

e l  humus posse capacidad de intercambier catlones, a1 tiempo Gue l ibera + 

fosfatos d s  rspidamente de 10s que pueden hacerlo 10s coloides . inorg6n i- 

cos. Humedecidos, e l  humus y l a  materia orgdnica se expanden Incorporan- 

do agua, aiin cuando a diferencia con las a rc i  1 las una ever secado es d i f l -  . 

c l l  de volver a humedecsr debido a l a  pequeRez de 10s poros que quedan y 

a 10s componentes hidrof6bicos que l o .  fonnan, aceites, ceras y resinas. 

E l  agregado de materia org8nica a1 suelo aumenta l a  agregacibn de las par - 
, trculas conduciendo a una estructura compuesta por poros grandes y pequehs, 

l o  cual mejora a su ve i  una mefor fnf  i 1 tracibn y percolactbn, dismfnuye e l  

escurrimiento superf ic ial  y l a  erosi6n, ast como mejora tambi6n e l  rdgimen 

de aireaci6n del suelo. E l  humus 'verdadero a d d s  se une:a las a rc l l l as  
\ 

fonnando complejos que condiciona l a  formaci6n de agregados y protege a 

estos de l a  dispersldn por e l  agua, 

Por todo e l  l o  es importante para e l  an81 i s i s  de sistemas radicales con- 

siderar las variaciones que ocurran en e l  cbntenido de materia org6nica y 

, arc1 l l a s  en suelo. bt 

La capacidad de intercambia cat  idnico se ha1 l a  relac ionada' tanto con e l  

porcentaje de fracciones flnas, 1 imo y s rc t l l as  COM) con l a  cantidad de ma - 
t r r i a  org6nica. Algo.simflar ocurre con e l  caso de .la cantldad de agua n_ 



.!+b.fl*. I-.-... ' dr 
t ln ida en e l  suelo. 

En l a  Figura 5.5. (a) y (b) se observan 'dichas relaclones para cada 
- 
I 

capa . I 

Se efectub una regres ib  mu1 t i p l e  entre.: a) l a  capacidad de. inter- 1 
cambio catibnico, l a  proporcidn de fracciones f inas ; l a  cantidad de ma I -_ 
t e r i a  'orgsnica; b) entre l a  cantidad de agua retenida a 16 bares, e l  ~ ~ - ~ i  
porcentaje de a r c i l l a  y limo, y l a  cantidad de materia orgbnica; c) can - 
t idad de agua retenida a 0.3 bares, porcentaje de a rc i  1 l a  y 1 imo y por- 1 
centaje de materia orgbnica; y 'd) rango de humedad accesible, porcentaje 

de a rc i  l l a  y 1 lmo y pocentaje de materia orgdnica. Los resultados de c 

tas regresiones se presentan en l a  Tabla 5. IV.  

Salvo l a  primera, que se ha realizado tomando en cuenta 10s horitonte 

del suelo (~=8) ,  las restantes se han efectuado sobre un t o ta l  de cuatr 

C 
datos (N=4), puesto qQe l a  retencidn de agua. fue med ida por capas De f 
al l ;  que estas regresiones tengan valor puramente tndicativo de las rela- 

ciones que existen entre las variables, careciendo de signif icacidn esta- 

dlstica. I I- 
I .-- 

Se observe que e l  81% de. l a  variacidn en 10s valores de capacidad de , 
intercambio catidnico (cIC) y e l  99% de l a  variacibn de l o r  porcentajes L 
de agua reten ida a 16 bares se expi ican Ror l a  comb i nacidri: del porcentaje 

de fracciones finas y l a  cantidad de materia organics. Asimismo existic 

r f a  una mejor correlacidn entre l a  C I C  y agua retenida con l a  cantidad 

de materia organics (.82 y .78 respectivamente) que con e l  porcentaje dc 

I 
a r c i l l a  

. 'A 
. El pr 

y lfmo 
I I 

4 , : .  

lincipa 

I. ' 

.I p? ' 
1 factor cant i dad 

1, 

reten ida 

0.3 bares es l a  cantided de materla organics (P -98). La correlacidn 1 
entre l a  cantidad de agua y e l  contentdo de a r c i l l a  y limo es comparativa - 
mente ,mayor a bajas preslones qua en presiones cercanas a1 punto de mar- ln 



TABLA 5. I V. : REGRES l ONES MULT l PLES ENTRE: a) CAPAC l DAD DE I NTERCAMB I0  

CATIONICO: XI, PORCENTAJE DE FRACC IONES FINAS: X2 Y PORCEN - 
TAJE DE MATERIA ORGAN ICA: x3 ;  b) PORCENTAJE DE AGUA RETENI - 
DA A 16 BARES ( X I  ),,X2 y X3; c) PORCENTAJE DE AGUA RETENIOA 

A 0.3 BARES; (XI),XZ y x3 ;  d l  RANGO DE HUMEDADES ENTRE LOS 

QUE HAY AGUA DISPONIBLE ( X I ) ,  X2 y X3. 



chitez. E l lo  implicarfa que las fracciones finas revisten 4 s  importan- 

c ia  en l a  retencidn de agua en suelos hGmedos que en secos. 

Asimismo, ambos.factores cxpllcartan e l  99% de l a  variactdn en l a  can 
! 

- 
t idad de agua retenida a 0.3 'bares. 

E l  agua' accesible, l a  diferencia entre e l  porcentaje correspondiente 

a l a  capacidad de campo y e l  pum,to de marchitez permanente muestra una a1 - 
ta  correlaci6n con e l  porcentaje de materia orgsnica presente en cada ho- 

rizonte, t a l  como se observa en l a  Tabla 5.IV. y Figura 5.6. Esto con- 

firm$ y amplia 10s resultados ya mencionados. Abn cuando l a  cantidad de 

agua retenida a 16 y 0.3 bares se correlaciona fuertemente con l a  canti- 

dad de materia orgdnica y en form mds debil con l a  proporcibn de fracciob - 
nes finas, e l  agua que efectivamente estard disponible para las plantas 

se correlacionarfa en mayor grado afn con e l  contentdo . . de materia orgdni- 

Dada l a  relacidn entre l a  C I C  y e l  agua retenida a 16 bares ambas varia - 
bles se hailarfan controladas por 10s mismos factores, y en magnitud se- 

mejante., ( ~ f g u r a  5.7.). 

Hasta aquf se ha seflalado que las variables m8s importantes desde e l  

I punto de v is ta  biolbgico, l a  ClC y . e l  agua disponible se relacionan fun- 

' :' .: damentalmente con e l  contenido de mteriai~,orgdnica antes que con e l  con- 

ten ido de 9 r c i  1 l a  .y 1 imo. Se verd 'ahora a que responds l a .  dens idad de 
I 

, arraigamiento de toda l a  comunidad. 

Para ta  1 f i n  se han reun ido 10s recuen tos de ra ices rea 1 lzados cada 2 

cm. segdn las cuatro capas ya mencionadas. 

- - 
De 1 a reg res idn ent re l a  dens i dad de arra.igamiento en cada capa con 1 a 

C I C  y l a  cantidad de agua disponible surge ( ~ a b l a  5.v.) que e l  factor  

preponderante para e l  arra,igamiento. de las plantas l o  constituye l a  acce- 

s lb i l idad de agua ante; que e l  contenido de nutrientes (Figura 5.8.). 



TABLA 5.V.: REGRESION MULTIPLE ENTRE LA DENSIDAD DE ARRAIGAMIENTO X I ;  

LA CAPAC l DAD DE INTERCAMB I0  CATION I CO \2; Y EL RANGO DE 

DlSPONlB lL lDADDEAGUAX3 .N -4 .  

Se analizard ahora l a  relactdn entre i a  variactdn temporal de l a  hu- 

medad del suelo y l a  abundancia de rafces f inas. b 

En l a  Figura 5.9. se presentan 10s valores simples yacumulados de 1 

dens idad de rafces .en functdn de l a  profundidad. Dado que e l  78% de aque - .  
l l a s  aparecen en las primeras dos capas, solamente l a  capa superf ic ial  po - 
see casi e l  70% del arraigamiento tota l ,  e l  contenido de humedad de dstas 

dos primeras capas serd de principal tmportancfa para toda l a  comunidad. 

! A su vez, dado que e l  punto de marchitez permanente de l a  capa subsuper - 
f i c i a l  es bajo (17%) comparado con e l  de l a  capa 1 (42%), se in f ie re  que 

e l  contenido .de agua de l a  prtmera capa sera e l  factor  c r f t f c o  para l a  a s  - 
cesibi l idad de agua por las plantas. \,,' 

E l  contenido d r  humedad de l a  capa 1 (horizontes 01 ,OZ,All) fue deter- 

minado en puntos separados 10,cm. sobre una.transecta en l a  que se d e t e r '  

minaron simultdneamente l a  cantidad de intercepciones de plantas. . Dicho 

conteriido se preserita m la  Figura 5.10. como porcentaje de peso seco de 

-suelo en funcidn de l a  cant idad de intercepciones vegetales, agrupadas por 

c l  ases . 
&lo para aquellos puntos con m6s de 13 intercepciones, l a  humedad de 

l a  capa '1 est6 por encima, aQn cuando muy cerca, del punto de marchi tez 



- 2 -  - 
p e k n e n  te  . En todos 10s puntos - con menos i ntercepc iones 1 a hunedad 

es 1 igeramente menor que dlcho valor. Esto sugerirla que las intercee 

ciones vegetales poseen poca influencia en e l  control de l a  evaporacidn 

de agua r par t f r  do1 ruelo. 

En l a  Tabla 5.VI. se presbntan loo valores promedio 1 uego de sequla 

de 'la humedad de l a  capa 1 para 10s puntos en que ocurren las d ist intas 

especies. Salvo Maytenus chubutensis, Brmus unioloides, Relbuneum 
'I richardianum, Veronica serpyll i f01 i a  y - Vicia nigricans, las restantes 

especies se hallan en un suelo en donde l a  capa mbs superf it i a l  no estd 

'en condiciones de 1 iberar agua para las plantas; es esperable por l o  

t an to  que ocurra arraigamiento tambt6n en horizontes mds profundos de 

t a l  manera de cmpensar este ddf i c i t  que o c u r n  en l o r  perfodos de re- . 
quedad . 

Los perlodos de sequedad del horizonte superf ic ial  son breves y poco 

frecuentes en l a  zona. Esto se demuestra en l a  Figure 5.11. donde se * 
presenta l a f recuenc iadeper fodoss in l luv iamed idosendfas .  Sdlo 

e l  2% de 10s perfodos s i n  l l uv ia  tienen una duracidn mayor de dos sema- 

nas. E l  promedio es de 7 dfas seguidos s i n  precipitaciones. A su vez, 

* sblo una parte, aproximadamente e l  44% ocurre en perfodos con d6f i c i  t de 

prac i p i  taciones de acuerdo a1 balance hfdr ico real kado por Laya y Pazos 

(1976) a part i r de datos de 1.8 estaciones Pampa Linda (1972-1975) y La- 

go Masca rd  i (1 970- 1975) . \, 

\ 

Por todo e l  l o  y dado que luego de un perfodo relativamente prolongado 

de sequfa t a l  como e l  aquf estudiado e l  ddf i c i t  de humedad respecto del 

punto de ma'rchitez permanente es pequeAo y existe sdlo para e l  horizonte 

superficial, l a  accesibil idad de agua en las dos primei-as capas de suelo 

aserfa suf ic iente para l a  mayorfa de 4as especies. 

* - Este celculo se efectud a .par t i r  de 10s promedios de precipitacidn 
d ia r ia  de las estaciones Pampa Linda y Lago Mascardi para 10s cinco 
aRos de registro. 
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TABLA 5.Vl.  : NUMERO (N) Y PORCEHTAJE (%) DE R A l  CES POR ESPEC l E EN CADA CAPA, 

Y HUMEDAD PROMEDIO (H) DE LA CAPA 1 LUEGO DE SEQUIA PARA AQUE- 

LLOS PUNTOS EN QUE: OCURRE CADA ESPECI E. EN LA COLUMNA 1 SF r 
, INDICA EL ANCHO EN: cm. DE LA PARED SOBRE LA QUE SE REALIZO CAD; 

RECUENTO DE RAICES. 

w r y  
- 

N % N % ,4N % N % '  
LL I 

nayrenus chubutensi s 524 42 137 11 53r 46 
\ 

i& 
120 42.9 

b 

Mut i s i a  retusa 109 12 54 - 6  181 20 561 .62 100 32.2 

Mutisia decurrens ' 384 44 262 30 227 26 - 100 34.7 

747 59 355 28 165 13 Berberis darwini i - 120, 34.9 ' 

Berberis buxi fol  i a  658 87 98 13 - - 120 35.4 

Chusquea culeou 1430 52 1045 38 275 10 - 120 38.1 

~ i b e s  magel 1 anicum -- 518 23 428 19 1261 56 4s 2 120 39. E - 
Ribes cucculatum - 668 47 73.9 52 

Acaena ova 1 i f o l  l a  505 98 10 2 \ o .- 100 3 3 . c  

Bromus unioloides - 543 86 76 12 13 2 

Osmorrhiza' ber tero i  398 72 155 28 9 - '  70 26.0 

klbuneum r ichetd ianum 373 100 I - 
"- 

- 100 42., 

Veronica serpyl 1 i f01 i a  260 100 - o 
C 

50 11-91 
I 

Geranium patagcnicum 25 7 131 37 159 45 39 11 50 39. 

Rumex acetosella 9 1 
9 

3 
- 201 99 

Poa pratens i s  a - 619 85 80 11 2 9 ,  4 
- loo 31-11 - 80 40.2. 

VicIa nigr icans . 1550 or  630 , 26 242 10 - 120 50.7, - 1 



Se observa que dos hor izontes cont iguos , , que ademds son 10s mbs su- 

perf ic iales, combinan dos formas complementarias de retencidn y l ibera - I 

ci6n da agua, y l o r  erpecias drsarrollan r u  r r t re teg la  de arraigemien- 

t o  en func tdn de aquel las. 

La capa n6s superf ic ial  es l a  que 6 s  agua acumula y l a  que presen- 

t a  G y o r  rqngo de d i spon i b  i 1 idad, s iempre que poses d s  del 42% de hu- 

medad. Por debajo existe una capa cuya capacidad'de retencidn es menor 

en forma absoluta, per0 e l  agua a l l f  se encuentra mbs accesible que en 

las restantes capas. Dado e l  r6gimen de precipitaciones de l a  zona e l  

agua es acces ib le  durante l a  mayor parte del a60 en l a  capa 1 ; duran- 

t e  todo e l  aRo en l a  capa 2 y restantes. 
* 

Se ha supuesto aquf que l a  1 luvia que caiga entre dos perfodos de se- 

qufa es suficiente para l levar e l  contenido de humedad de l a  capa super- 

f i c i a l  por encima del punto de marchttez permanente, dada l a  pequefia d i  - 
ferencia que ocurre entre este d l  timo y e l  conten ido de humdad luego 

de un perfodo de dos semanas s in  l l uv ia  ( ~ a b l a  5.VI.). 

5.2.2. Las Rafces. Caracterfsticas y Descripcidn 

Hasta aquf se ha" descripto las var iaciones f 1s ico-qufnicas w e  ocu- 

rren en e l  suelo en funci6n de .la profundidad y l a  respuesta de las ra f -  

ces de l a  comunidad como un todo a dlchos factores. 

Se .describirbn aqul. 10s s istemas rad icales de cada una de las especies 

y detenninaremos . sus n i chos subterrbneas. 
. . 

A p a r t i r  de 10s mapeos detallados de 10s s i s t m s  radicales de las es- 

pecies d s  abundantes de l a  comunidad se ha confecctonado l a  Figura 5.12. 

En e l l a  tanto lae relaciones de tamafio, distr ibuci6n ver t ica l  y la tera l  



y aensraaa de arraigamiento;relacibn~con 10s d i s t i n tos  horizontes y 

forma estsn dibujadas a escala. En las descr ipc io~es se han represen- 

fado las caracterfst fcas comunes .a todos 10s rep1 icados efectuados so- 

bre cada especie. \ 
1'  8 ,  .,b 

I ., , i s  s, 

La frecuencia .de r a l c e ~  f inas cada dos centlmetros de profundidad 

por especfe s e  muestra en l a  Ffgura 5.13 para herbdceas y arbustos. 

Osmorrhiza berteroi :  Con r a l z  p r inc ipa l  y Gnica y pocas ralces secun - 
darias, distr ibufdas radialmente en un plano horizontal, muy pocas r a l -  

ces de tercer  orden. 

Raft p r inc ipa l  de co lor  amar i l lo  claro, de 10 mm. en su extremo supe - 
r i o r  disminuyendo paulatinamente de ca l i b re  hasta 1 mn. de dfdmetro a 

10s 40 cm. de profundidad. La ra fz  pr inc ipa l  en profundidad toma co lor  

blanquecino. Posee t res  zonas d i s t i n tas  en cuanto a densidad de a r ra i -  

gamiento, una zona muy densa hasta 10s 10 cm., o t r a  con menos dens ldad 

entre 10 y 50 cm. y l a  zona d s  profunda con poca densidad de rafces f i  - 
nas hasta 40 cm. de profundidad. La zona de donde dalen ramif icaciones 

de segundo orden es pr incipal&nte l a  parte superf i c i a l  de densidad ma- 

yor. Las ralces de segundo orden son blanquecinas entre 1 y 2 mm. de 

cal  i bre, entre 10 y 30 cm. de' desarrol l o  l a t e r a l  con dens idad de rafces 

f inas semejantes a l a  zona intermedia de l a  ra fz  pr incipal .  
\ 

' 

Las rafces de primer y segundo orden atraviesan trozos de corteza. 

Las ralces k n o r e s  de 1 mm. son f i 1 iformes, espi raladas, blanquecinas, 

entre 2 y 6 mm. de largo salen radialmente de las ramificaciones.mayores. 

D i s t r i  bucibn horizontal regular, todas las ratces son de contorno c i  - r 

. cular. @ 

, $1' f,'-- ,:I 
Rumex acetosel la:  R i z h t o s a ,  con dos zonas diferenciadas , e l  rizoma - 

de donde emergen t a l l o s  cada 5-10 cm. y las rafces advepticias de 1 rrm. 

y menores, buena densidad de arraigamiento. E l  rizoma es de.color amari - 



110 pardo, ocasionalmente ocurre penetracidn de una r a i c i l  l a  de 2 mm. 

hasta 10s 10 cm. de profundidad. Amart 1 lo-verdosa, 10s extremos y ra f -  

ces adventicias son verdoso-amarillentos. Las adventicias t ienen 4 a 

10 cm. 'de largo, muy ramificadas, en penacho. Todas c i l fndr icas.  Las 
/ 

r a i c i l l a s  se desarrollan tangencialmente a1 rizoma, profundidad &xima 

15 cm. . 

Relbuneum richardianum: ' No ex is te  r a i z  pr inc ipal ,  abundantes raices 

de segundo y tercer orden. La ramif icacidn ocurre muy cerca de l a  su- 

perf ic ie ,  de 3 mm. de dismetro en l a  zona d s  gruesa y disminucidn gra- 

dual del ca l ib re  hasta menos'de 1 m. a 10s 50 cm. o mds desde l a  rami- 

f icaci6n i n  i c i a l  . . Con muchas rafces menores de 1 mm., €stas entre 5 y 

15 cm. de largo, muy ramificadas, en forma de penachos. Color r o j o  12  b 

d r i  1 l o  las n8s gruesas y verdoso-amaril lentas 1as .d~ '  f inas. Muy zlgza- 

gueantes, con d is t r ibuc idn rad ia l  a p a r t i  r del e j e  del t a l l o  en un sdlo 

plano horizontal. Las raices menores tienden a desarrol larse en sentldo . 
tangencial a las rafces de las que se originan. 

Acaena oval i f01  la: Estolonffera. Existe un nudo central  origen de 

varios estolones que se desarrol lan en 'sent id0 tangenclal , con 6ngulos 

cerrados, antes que radial. E l  estoldn es de co lor  amarillo-pardo. E l  

nudo central  est6 asoc iado a una ra  fz' br inc i pa 1 , poco ramif icada de ca- 

l i b r e  entre 1 y 2 m,, pardo-amarillenta, con rafces mentares de 1 m. 

De 10s estolones brotan numerosas r a i c i l l a s  menores de 1 mn. f i l  ifotmes, 

bastante ramif icadas que en su mayorfa 1 levan adheridas a sus extremos 

d is ta les pequeiios troros de hojarasca parcialmente descompuesta. E l  es - 
t0l6n t iene entre 1,5 cm. en l a  zona del nudo central. Este se ' encuen- 

t r a  entre* 5 y 10 cm. por debajo del n i ve l  en que se desarrol lan 10s es- 

tolones que tienen hasta 0,s cm. de,,dibmetro en l a  zona mds alejada de l  

nudo central. I a 
Veronica s e r p y l l i f o l l a :  Rafz senc i l la  de muy poca penetracidn a p a r t i r  

de l a  que se desarrollan ra i c f l 1as~ ' f i l i f o rmes  de hasta 10-15 cm. de pro- 



fundidad, color pardo amarillento. A p a r t i r  del punto i n i c l a l  se desa- 

r ro l lan  ta l los  con hojas secas, color .rojo borravino, ramificados radial - 
mente, con ra l c i l l as  largas de 10-12 cm. y con ca l ibre  de 1 mn. y menos, 

que brotan a todo l o  largo: de estos t a l l  i tos, per0 especlalmente de l a  

zona en donde hay hojas secas todavla unldas. De 10s extremos de cada 

's- ; uno de estos t a l l  btos brota un t a l  l o  verde con hoja verdes, y f lores . - L a m  7 
(en l a  6poca). La longitud. to ta l  de cada t a l  l o  desde e l  punto i n i c i a l  

hasta que se desarrol l a  l a  parte verde es de 10 a I S  cm. Es frecuente 

que las r a i c i  1 las tengan adheridas en sus extremos trozos de hojarasca. 

Las r a i c i  1 las estdn ramificadas en penacho y las m5s f inas 1 legan a tener 

. entre 2 y 6 cm. de largo. 

Geranium patagon icum: Rafz principal penetrante, muy profunda, hasta ' 

1 metro y mdis de profundidad, con muchas ramif icaciones de segundo,, ter-  

cer y cuarto orden. En su porcidn superficial e l  grosor l lega a 2 em. y 

l a  disminucldn del cal ibre es brusca luego de cada ramificacidn~disminuyen - 
do en m6s del 50%. . Todas las ramif lcaciones poseen ralce; f inas de 1 nn. 

. de espesor y menores muy poco rami f icadas y largas , de hasta 10 a I S  cm. 

Todas son c i  1 lndricas y de color pardo-roj izo, y con buena penetracidn en 

profundidad afn cuando en e l  i n i c l o  de l a  ramificacidn se desarrollen la- 

tetalmente. Se l o  encuentra en suel'o hfmedo y s i n  hojarasca. 

Vicia nigricans: Estolonffera, e l  estoldn superf icial: es muy largo, co - - 
l o r  amarillento, de 2 cm. de di8metro. Del mismo brotan ta l los  verdes y 

rafces de 2 m. de diametro en toda l a  superficie. Las rafces son f i l i -  

. , I  C formes, ci l fndrieas, amarillentas,~muy ramificadas, de 30 a 50 an. de l a r  - - 
- I r- go, en penachos. La mayorfa so d i s t r  ibuyen superf icialmente, y cada SO 

a 70 cm. de largo sobre e l  estolbn uno de estos penachos se desarrol l a  en 

profund i dad, con muchas ramif lcacioms superf ic ia les y profundas y pocas 

en l a  zone intermedia. 

Berbsris darwinti: Ratz principal do 10 cm. de di4metro mdximo que se 



divide muy cerca de su origen en muchas rafces de segundo, tercer y cuar- 

t o  orden. Las de segundo y tercer orden se desarrollan horizontalmente, 

en forma radial. Son.verdoso-amarillentas, con mucha densidad de ra lc i l l as  

de 1 mn. y menores. Estas son f i l  iformes, pardo claras, muy ramificadas, 

zigzagueantes. Las raices mayores son, bien r e c t i l  fneas. Cada 80 a 110 cm. 

de las raices horizontales se desarrolla un t a l  lo. En ca a uno de 10s pun_ 
1 1  * 

tos en donde se origina una planta ocurre una distr ibucibn radia l  de rami- 

ficaciones de 5 a 2 cm. de dibmetro. Las raices de cuarto orden, s i  se 

cuenta a part ir de uno de estos puntos de distr ibucidn radial, penetran 

profundamente, d i  sminuyendo progres ivamente de d ibmet to. Las rami f icacio- 

nes ocurren en forma de penachos, muy divididas. ,Lot penachos fonnados por 

rafces de 1 mrn. y menores llegan a tener 10-12 cm. de largo. 

Berberis buxi fo l  ia: Existe un nudo central que desarrol l a  una r a f t  

principal. Esta penetra en forma recta haste 10s 40 cm. aproximadamente. 

En su parte d s  gruesa tiene de 2 a 3 cm. de dibmetro y dlsminu~e.gradua1-a 

. mentedecalibre. A p a r t i r d e ' l o s 5 m n . d e c a l i b r e s e h o r i z o n t a l i z a , p o -  

see pocas ramiffcaciones secundarias, todas e l las  de 5 nun. o menos de c a l i  - 
bre. Esta rafz pr incipal es de color pardo c laro en l a  porcidn superficial 

.y rojizo-amarillenta en profundidad. Del nudo central a p a r t i r  del que se 

desarrol l a  esta rafz parte una planta de 1 m. o d s  de a1 t o  y muchas rat-  

ces horizontales que se distribuyen en sentido radial, de 1,s a 2 cm. de . 
di8metro. 

- '  ~ l ' ~ ~ ~ ' ~ .  
Estas rafces horizontales cada 20-40 cm. desarrol lan una planta, 6stas 

siempre son menorss que la. que se corresponde con l a  r a f r  penetrante, en 

estos puntos no ocurren divislones de rafces.' Son de color amaril lo ver- 

doso y poseen muy pocas remi f lcaciones secundar f as. En cambto desarrol l w r  

sobre toda su superficie rafces de 1 a. y menos rnuy ramificadas en forma 

de penacho de hasta 20 an. de largo,.que se distr ibuye en todo e l  volumen 

de suelo superf ic ial  que rodea a estqs rafces horizontales. 



Mutisia retusa: Rafz pr inc ipal  corta, de 3 cm. de didmetro que se d i -  - 
vide radialmente en muchas rafces secundarias y te rc ia r fas  a p a r t i r  de un 

punto cantral ,  qua poeaan antra 1 y ' 2  cm.'da diCmotro an 8u part. d a  grus 

sa. Todas e l l as  se horizont'altzan en 10s primeros 10 cm. De estas brotan 

ralces f i 1 iformes f inas de 2' a 6 cm. de largo poco ramif icadas. La mayo- 

r l a  de las rafces secundarias or iginan una planta de menor porte que l a  que 
1 

parte del nudo central  y de l a  zona donde comienza a erguirse l a  misma 

ocurre una nueva d iv is ibn  rad ia l  con caracter fs t icas simi lares a l a  anterior, 

aunque de cal ibres menores. Estas a su vet repi ten e l  desarrol lo descripto. 

Ocas iona lmente de una de estas d i v i s  iones rad fa les "secundar ias" una de 

las ralces penetra en profundidad, s i n  disminucidn notable del ca l i b re  has- 

ta  que se horizontal iza a profundidades que varlan entre 50 y 80 cm. a par 
r 

t i r  de donde dlsminuye e l  calibre. La densidad de rafces f inas es baja en 

est? rafz en su parte ver t i ca l ,  aumentando una vez que se horizontal  iza. 

En este .punto todas las rafces f i 1 lformes se distr ibuyen en un plano ho r i  -. 
zontal , son c i l  fndricas, de color  r o j o  l a d r i  1 lo. La horizontal izacibn de 

l a  ra fz  descendente ,es suave, paulat ina. 

Ribes magellanicum: Aqui tambidn ocurre un nudo central  a p a r t i r  del que - 
' se desarrol lan muchas rafces secundarias y terciarias. '  De co lor  amaril l o  1 

pardo las secundarias y pardo las terc iar ias.  En su parte 4 s  gruesa poseen 

hasta 1 cm. de di6metro. Todas e l l a s  .se desarrol lan horizontalmente en - 
forma superf i c i a l  . Cada. 20 cm. desarrol lan un t a l  l o  que en general excede 

l a  a l tu ra  del que se desarrol la a p a r t i r  del nudo central. No ocurren nu=. 

vas ramificaciones radiales. A intervalos regulates se desarrol la una nue- 

va r a f i  t e rc ia r ia  que vuelve a horizontal izarse. Ocasionalmente alguna raf- 

t e r c i a r i a  penetra en profundidad entre 30 y 50 cm., l a  misma posee siempre 

I 
entre 5 y 8 mn. de d i8met ro, y se remi f ica en rafces de cuarto orden a una 

misma profundidad. Estas se desarroj lan aproxikdamente todas en un plano 

horizontal en forma radial ,  t iener~ cal  lbres'entre 3 y 5 nn. Todas . las r a l -  

ces sustentan rafces fi 1 fformes muy sfinas y ,  largas, de hasta I S  cm. de l a r -  

go, en racimo, de color  verde claro, ondulantes, muy ramiffcadas, d is t r ibuf  



das por todo e l  column de suelo recorr ido por las rafces principales. 

Ocasionalmente, de 1as rafces horizontales brotan ratces f i l  ffonnes de 

2-3 mm. de digmetro que s i n  dlsminuir de ca l ib re  penetran hasta ~ 6 s  de 

1,10 m. ' reci6n entonces disninuyen abruptamente de ca l  i b re  y se ramlf i -  

can en ralces mbs f inas, 1 mn. y menos. 
; .- m 

I l1 ' - Ribes cucculatum: Posee un estolen que se desarrol l a  hor izontalmen- - 
te, es subsuperf.fcia1. De l a  zona de ddnde brota e l  individuo mayor ocu- 

r r e  una r a l z  pr inc ipal  de 1 cm. de digmetro, c i l i n d r i c a  de co lor  pardo 

claro, esta penetra con muy poca profundidad hasta 20-30 cm. de profundi - 
dad s i n  disminucidn de cal ibre. A dlcha profundidad se ramif ica repet i-  

damente en rafces secundarias y te rc la r ias  que se dlstr ibuyen radialnien- 

t e  en un plano horizontal. Las ratces secundarias tienen de 3 a 5 m. de' 

digmetro y las te rc ia r ias  de 1 a 3 mm. Son de co1.r amari l lento pardo a 

pardo. Tanto &l estoldn como de l a  ra fz  penetrante y sus ramif icaciones 

brotan rafces f i l i fo rmes en mucha cantidad. Son de co lor  verde claro, 

de hasta 10 cm. de largo, muy f lnas y ramificadas en penachos que ocupan 

todo e l  volumen que recorren las rafces mbs gruesas. Del estoldn brotan 

cada 20-30 cm. t a l l o s  de a1 tura s iempre .menor que e l  que se desarrol l a  a 

* p a r t i r  del punto en donde ocurre l a  ra fz  pr inc ipal .  De l a  zone donde esta 

se ramif ica mucho ocurre una ra fz  t e r c i a r i a  que penetre en profundidad 

, disminuyendo paulatinamente de cal ibre. . 
Maytenus chubutensis: Con estol6n de 5 a 10 mm. del que brotan varios 

t a l l o s  separados 10 a 40 cm. De co lor  r o j o  l a d r i l l o .  En l a  zona donde se 

desarrol la e l  t a l l o  nbs grueso, 2 a 3 an. de cal ibre, sale una r a i z  pr in-  

c ipa l  penetrante de 20 a 30 nun. color  r o j o  l a d r i l l o .  Presenta entre 10 y 

14 ramlflcaciones secundarias que se dlstr ibuyen radialmente a p a r t i r  de 

l a  t a r t  pr inc ipal  . ' Los puntos de origen de las rafces secbndarias se dis- 

tr i buyen en forma he1 ico idal  sobre l a  principal . Todas las raices secunda 

r i a s  salen de l a  porcidn subsuperficial de l a  p r inc ipa l  entre 10s 2 y 10s 

, 8 cm. de profundidad. En este zona - la  ra fz  p r inc ipa l  possee un ca l  ib re  de 
1 



20 a 30 nun. s i n  disminuir. Una ver .que sale l a  Gltirna r a f z  secundaria, 

e l  ca l i b re  de l a  pr inc ipal  disminuye. rgpidamente a 8-10 mn. y se man- 

t iene con dicho dibmetaro has)a 10s 70-80 cm. de profundidad penetrando 

en f o r m  ver t i ca l .  A par t i r : de  esta profundidad comienza a hor izonta l f  - 
zarse paulatinamente y a d ish inu i r  de cal ibre. Se ubica en forma t o t a l -  

mente horizontal a los 80-95 cm. de profundidad, recorre 40 a 60 m.de 

suelo y 1 uego se ramif ica profusamente en muchas rafces de 1 mn. p rnenos. 

Todas las raices son c i l fndr icas ,  y co lor  r o j o  l a d r i l l o .  Presentan r a i -  

ces f i l i f o rmes  y r a i c i l l a s  de l-1.,5 mm. de cal ibre,  en forma de penachos 

.que se distr ibuyen en todas direcciones alcanzando 10s 5-6 un. .de largo. 

T in to  las rafces de todo t i p o  corn e l  estoldn poseen r a i c i l l a s  menores 
7 de 1 m. en buena cantidad, La densidad de r a i c i l l a s  es baja en e l  ssto - 

lb. Es rnSxima en l a  zona en qua l a  ra fz  p r inc ipa l  es gruesa y nientras ' 

presente ramificaciones secundarlas y disrninuye l a  densidad luego que l a  

r a i z  p r inc ipa l  deja de dar rafces secundarias. La densidad de r a i c i l l a s  

vuelve a aumentar en profundidad una vet que l a  ra fz  p r inc ipa l  se'ha ho- 

r i zonta l  izado y dividido. Todas c i l  indricas. 

Chusquea culeou: Rizomatosa, con r izoma muy ramif icado, blanquecino, 

,de 2 a 6 cm. de diemetro. Raft fasci lu lada con mucha densidad de rafces 

de 10 mn. de dismetro en su parte superior que desciende en forma ondula- 
I 

da y disminuyendo progresivamente de ca l i b re  hasta alcanzar una profundi- 

dad de 40-70 cm. con 1 m. de d i8mtro.  \De estas nacen eg  forma radia l  y 

perpendicular a las anteriores numerosfsimas rafces secundarias de 1 mn. , 
de didmetro que alcanzan hasta. 10-12 cm. de largo; disminuyendo de ca l ib re  

hacla l a  parte d i s ta l .  De estas a su vez brotan numrosfstmas rafces fils 
yntosas menores de 0.5 mm. espi raladas s l n  ramif icaciones que tambiCn se 

d l  stribuyen en f o r m  - radial .  Tambi6n de co lor  blanco-amiril lento, muy 

periistektes y elSsticas, tambib  saten en sngulo recto a p a r t i r  de las 

secundartas. Encont rams de es tas rafces f il i formes , con semjantes ca- 

" racterfst icas, en mucha densidad saliendo del rizoma. 

Dado pue lase r i m i f  icaciones dcurren en Bngulo recto y rad ia lmnte  para 



dos rami f icac iones suces ivas , las ra fces ocupan prdct icamente todo e l  

volumen de suelo donde se desarrollan. La densidad de ramificaciones dl+ 

m i  nuye p rogres ivamen t e  en pro f  und i dad. 
. I L  

I, 

Bromus unioloides: Rafr fesoiculada con numerosas rafces de 1-2 mm. 

blanquec inas que penetran hasta 60-70 cm. d isminuyendo. paulat i namerite de 

cal ibre, de todas e l  las brotan ra icF l  las f i j iformes, blanquecinas ondu- - 
ladas con buena dens idad hasta l a  zona d s  profunda, 

Poa pratensis: Rizomatosa, del rlzoma brotan muchfsimas rafces de 1 a - 
3 mm. que penetran hasta 40-70 m. be profundidad. De todas sl.las as; co - 
mo del rizoma, salen numerosfsimas r a i c i l l a s  f i l i formes, blanquecinas, me_ 
nores de 1 mm. elbsticas. 

Para ambas gramfneas se real  i z d  solamente un esquema general de ar ra t -  

gamiento, por este motivo no se incluyen entre 10s diagramas en de ta l l e  de 

Los s istemas radicales de 10s brboles' fueron estudiados a p a r t i r  de cc- 

tes del camino. Las caracterfst icas mbs sobresal ientes de estas especies 

,es que poseen buen desarrol lo l a te ra l  en especial e l  Rire. 

Nothofagus antarct  ica posee una gran densf dad de rafces f inas en 10s 
i primeros 20 cm. del tronco salen numbrosas rami f icaciones -secundarias y teL 

7:-  
I .  * ., 1 {A'' 

c ia r ias  con d is t r ibuc idn radial ,  las'ramificaciones tienen' entre 5 a 1 )  cm. 
'! - de didmetro, se hor izontal izan entre 10s 80 y 120 un. de profundidad. Efem - ' 

plards de 5 a 6 metros de al tura. 

- a t  Schinus patagonicus pose. rafces que r e  dividen cerca de su lugar de n r  

cimiento, por debajo de l a  zone donde se desarrol la e l  tronco. Penetran 

e n  1 suelo en forma diagonal, llegahdo a l a  horizontal idad a 100-200 cm. 

de su nacimiento. Presentan ramif icaciones 'secundarias a l o  largo de todo 

' e l  desarrol le de las primaries. Las t l t imas poseen entre 4 y . 8  cm. de diO- 



IT- 

metro y las primeras entre 2 y 6 cm. de grosor. Ambos sostienen rafces 

f inas abundantes, tanto las primarias como las secundarias son de color  

roJo l a d r i l l o ,  las rafces finas son verdoso-amarillentas. ~a descrip- 

cidn se rea l izb  sobre ejemplares de 2,s m. a 4 metros de a l tura.  

Haytenus boaria: De l a  zona por debajo del tronco salen rafces secun_ 

darias que se dividen cerca de l a  base del brbol . Se extienden la te ra l -  - 
mente horizontal izsndose aproximadamente a 10s 1 ,SO metros de profundidad. 

Los ejemplares observados poselan una a l tu ra  estimada de 7 a 9 metros. 

5.2.3. E l  Nicho Subtertgneo - 

De las descripciones que anteceden vemos que una caracterfst  ica gene- 

I 

- ,  L -  r a l  izada entre l a  mayorla de las especies de esta comunidad es: 1) l a  de 
, @: , 

- poseer estolones que desarrol lan rafces advent l c ias dentro del hor izonte 
' ' superf ic ia l ;  2) reon estolonfferas o no, tienden a desarro l lar  una a l t a  

I 

4 densldad de rafces f inas en 10s horizontes mas superf ic iales; y 3) exis- . 
t e  poca cant idad de rafces que penetrando a profundldades mayores se d i -  . 

' vide" y tienen s" k x i m a  densidad de ralces f inas a una profundidad dada, 

caracter fs t ica para cada especie y d i s t i n t a  entre e l las.  

La Gnica axcepcidn a esta regla es e l  caso de ieranium patago- 

n icum donde ex is te  una uniformidad cas 1 absoluta dentro de todo su ran- - 
go de arraigamiento en cuanto a l a  densidad de ralces mbs f lnas (Figura 

5.12.). E l  patrdn general es que ocurra una zona de arraigamiento &xi-  

ma en 10s dos p r i k r o s  horizontes, urla zone intermedia con poca densldad 

de ralces finas, y una'zona profunda, var iable segGn l a  especie, en don- 

'de l a  dens idad de ralces f ittar vuelva* a aumntar a6n cuando l a  rnisma no 

sea tan importante como l a  denstdad correspondiente a l a  par ts  super f ic ia l .  

Esto se rnodif ica para e l  caso de herbaceas, aquf no ocurre l a  tercera 



1)gona de mayor arraigamiento, ocurriendo ~ 6 1 0  a s  dos primras. 

Cesi todrs leu hierbes pferontan, un mdximo do dens idad en l a  orpr 1 
' y una dlstr ibucf6n uniforme para profundidades mayores. Geranfum pata- I 
gonicum y Victa nigricans poseen rafces hasta e l  horizonte l l A l b  inclu- 1 
sive. ~rbmus unioloides y Osmrrhiza bertemi arraigan hasta e l  horizon_ 

te  A-C, y las restantes especfes arrafgan en 10s horizontes 01 +.02 y 

Entre 10s arbustos sdlo Mutisia retusa 14ega a productr rafces en e l  

horizonte I I C 1 ,  esta es l a  especie que mbs profundidad a1canza:y s61o 

R i  bes magel 1 an icum 1 lega haste e l  hor i  zonte I I A l  b, todas las. restantes - 
- arbustivas llegan sdlo hasta el horizonte C. E l  caso de Berberis buxifo-b 

l i a  es e x t r k ,  ya que l a  profundidad dxima de arraigamiento l lega a1 n L  - . 
vel del horizonte~A-C. De l o  expuesto, s i  se relaciona l a  a l tura  de l a  

' I  

parte a8rea 'con l a  profundidad de arra igamiento r e  observa que no exist. . I 

mayor rel.aci&n ent re ambas. 

E l  cdlculo de amp1 i tud de nicho se ha real izado equl de dos f&mas 

distintas, en primer lugar se l o  ha hecho cons iderando corn cada estado 

del recurso l a  profund idad, medida por rangos de 2 cm. Ademds se ha medi - 
do amp1 i tud de acuerdo a l a  denstdad de ralces qua ocurren en cada hori- 

zonte del suelo. 

Anblogamente, se ha medido l a  superposic i6n de acuerdo a estos dos 

c r i  terlos. 

Las medidas de amplitud de ntcho se presentan en l a  Tabla S.VI I.Para 

e l  cdlculo de Bdx, se ha supuwto que l a  profundidad ndxima a la que pu= 

den arraigar l a  plantar r s  l a  profundidad, que alcanza la'especie n l s  . . 
profunda , separando es tas observec tones por @st reto arbust ivo y herbiiceo. 

E l  rango maxim de profund idad es e l  que corresponds a Geranium patagontcum 

entre herbllceas y Mutisia retusa para arbust'ivas. 



TABLA 5.Vll.: MEDIDAS DE AMPLlTUD DE NlCHO POR CLASES DE 2 cm. DE PRO- 

FUND l DAD (BP) Y POR CADA HOR l ZONTE DEL SUELO (BH) . 

Maytenus chubutensis 0.73 0.49 a 

Mut i s ia retusa 0.88 0.64 

Mutisia decurrens 

Berberis buxifol ia 

Berberis darwinii 

Chusquea culeou 

Ribes magellanicum - 
Ribes cucculafum - 
Acaena oval i fol ia 

Bromus unioloides 

Osmorrhiza berteroi 

Re1 buneum richardianum 

Veronia serpyl 1 if01 l.a 

Geranium patagonicum 

Rumex acetosel la - . - I 1 1  I 

Poa pratensis - , 0.46 
Vicia nigricans - 0.63 

Se observa que la mayorfa de  las especies poseen nichos relat ivamente 

. amp1 ios, salvo en el caso conspicuobde Veronfca serpyll if01 ia, Relbuneum 

rlchardianum, Acaena ovalifolia, Berberis buxifolia y gramineas. Esto 

se debs fundamentalmente 'a la forma de medicidn de ampl itud de nicho, allf 

se combina el rango total de distribucidn ds  la especie sobre el gradient. 



y l a  equi tabi l idad de dicha d is t r ibuc i6n .(Pielou, 1968; 1974). 

Aquf se observan en forma cuant i ta t iva 10s patrones de arraigamien- 

t o  descriptos. . ka gran ampl i t u d  de l a  mayoria de 10s nichos estd dada 

p o i  e l  arraigamiento profundo de l a  mayorfa de las especies aGn cuando 

l a  mayor dens idad ocurra en 10s horizontes superf ic ia les.  
I 

Existe una buena correlgcidn entre las medidas de ampl i t u d  pol. pro- 

fundidad y por horizonte. 

En l a  Tabla 5 ~ 1 1  lase presentan fos valores de superpos i c idn  medidos 

de ambas maneras. De a l l f  se observa que l a  superposicl6n calculada t o  - 
mando cada horizonte corn un estado del recurso es 1 igeramente mayor que 

l a  medida en funci6n de 1 a profundidad. 
b 

La medida de superposici6n entre horizontes permfte observar l a  rela- 

cidn de competencia en funcidn de las variables edbficas, agua disponi- 

ble, cant idad de nutrientes. En cambio l a  superposicidn medida directa- 

mente por rangos de profundidad . indica las relaciones de exclus idn tota l ,  

incluyendo las de t i p o  puramnte espacial. Que l a  superposicidn sea me- 

. nor en este Gltimo caso, sugerir fa que l a  in ter ferencia espacia? entre 

rafces es causa de. separacidn , independientemnte de 10s fastores f i s  ico- 

qufmicos del suelo, para 10s que hay a l t a  superposicidn. Serfa posible 

' conclu i r  qua 10s misms no actban como imitantes en l a  deteninacidn de 

10s nichos de las plantas. 

5.2.4. Los Efectos del Pastoreo 
6, 

Los resul tados que hasta aquf se han mencionado corresponden a 10s. re= 

ltzados dentro de l a  clausura. La comunidad sometida a pastoreo presen- 

t a  caracter lst icas simflares. Tanto l a  f o r m  de arraigamiento de \as es- 

pecies corn l a  ampl i tud py superpos i c idn  de sus n ichos es muy semejante. 





E l  efecto del pastoreo moderado sobre e l  suelo, es apreciable fundamen- 

talmente sobre e l  horizonte mas super f i c ia l  y en l a  forma general de m i -  

crorel ieve. E l  espesor de l a  capa de hojarasca super f i c ia l  fuera de l a  

clausura es, menor que dentro de l a  misma, E l  va lor  promedio de espesor 

es de 1,s cm. y 4 cni. respectivamente. 

Fuera he l a  slausura se observa una mayor compactacidn del  suelo, aGn 

fuera de las sendas preferenciales del ganado. Mientras que l a  microto- 

pografla dentro de l a  clausura es de t i p o  poligonal o en caballones (ver 

Figura 5.1.) prohucida por l a  acumulacidn de hojarasca a medio descmpo- 

ner (esto include corteza y ramas secas) sobre l a  que es frecuante e l  t e  - 
pLz herblceo, fubra de l a  clausura e l  microrel ieve es fundamentalmente 

plano, con surcof y zanjas y en algunos casos agrietado, s i n  cobertura 

vegetal tan pronunc lade. La carac ter fs t  ica del re1 i eve convex0 (que o t ~  

r r e  dentro de l a l  clausura) es que permite e l  escurrimiento super f i c i a l  

no encauzado, en1 forma pareja. E l  re1 ieve plano o cdncavo, que ocurre 

fuera de l a  claubura, implica l a  profundizaci6n y e l  comienzo de apari- 

c idn de vTas preferenciales de drenaje, l a i  que ' t r~ le rdn  aparejadas un i n  - 
cremento de l a  ekosi6n superf i c i a l  . 

46h 
I 

5.3. CONCLUSIONES 

La es t ra t  i f  icacidn de rafces estd determinada fundamentalmente por l a  

accesibi l ldad de ague siendo secundarfa l a  importancia de 10s nutrientes. 

Estas dos G l  t lmas caracter fs t  icas estdn condic ionadas por  l a  presencia de 

materia orgdnica en suelo c- fac to r  principal y por e l  contenido de f rac  - 
clones f lnas ( a r c i l l a  y Vmo) como fac tor  sbcundario. De a l l i  que l a  ma- 

yor fa de l as  rafces ocurran en 10s horizontes superf ic iales mbs r i cos  en 



materia org5nica. Esto es posible adem5s porque e l  suelo se ha l l a  ca- 

s i  todo e l  aAo por encima de su punto de marchitez permanente. Los ar  - 
bustos presentan un ma'xtmo secundario de arrafgamiento a mayores p r o f u ~  

didades. Estas son r e l a t  idamente constantes y caracter fs t  icas de cada 

especie,. l o  cual imp1 i ca r ia  que esta separacidn estd condicionada pot l a  

exclus idn compedit iva. La rhayoria de las especies son estoloni feras o 

rizomayosas, poseen un buen desarrol l o  l a te ra l  y se hal lan en g&eral 

muy entremezcladas. Esto permite suponer que no ex is te  interferencia 

a le lopst ica entre especies. - 

La amplitud de 10s nichos, medida en funcidn de l a  profundidad y de 

10s d i s t i n tos  horizontes es en general grande y por l o  tanto l a  superpo- 

s ic idn  es a l t a  entre todas las especies. La superposicidn medida por 

profundidad ar ro ja  valores mayores que l a  medida por horizontes. Esto i 

p l i c a r i a  que l a  separacidn por interferencia espacial es ma's importante 

que l a  explotacidn d i ferencia l  de agua y nutrientes. 

C 
E l  pastoreo no modif ica estas caractertst icas tanto del suelo como 

las especies per0 in f luye  fundamentalmente en l a  microtopograffa. Dentro 
- de l a  clausura l a  misma es plano-convexa o convexa con buena presencia 

de hojarasca que es l a  que condicionaeste t i p o  de microrelieve. Fuera 

d a  l a  cleusura en cambio l a  hojarasca es menor y e l  re l i eve  es plan0 a p la  - - 
no cdncavo con inc ip iente desarrol l o  de\vfas preferencia~es de escurrirnien 

to, con increment0 de l a  erosidn super f ic ia l .  . % I q Z Z , -  
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: FIGURA 3.3. Cantidad d e  agua r e t e n i d a  . I,. . . - . . . I -  e n f u n c i 6 n d e l a p r o f u n d i -  
dad a 16 0.3 bares  d e  pre  - 

.-  . . s i 6 n .  En punteado, rango . -  I de humedad e n  e l  que hay - .  8 - agua a c c e s i b l e .  
. I 

.lm 

F IGURA 5.4. Curvas d e  f recuenc la. acumulada 
d e '  f r a c c  i ones  t e x t u r a l e s  para 
cada capa d e  s u e l o .  



' 7  
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'FIGURA 5.5. Para cada capa de suelo: 
Relac iBn entre l a  p,roporc ibn 
de a r c i l l a s  y limos (AL) y 
materia orgdnica (MO) con: A: 
capacidad de intercamblo ca t i o  - 
nice (CIC);  B: porcentaje de 
agua reten Ida ( H ~ ) .  

0 5 . 10 15 20 
' l o  M.O. 
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FIGURA 5.6. Regresidn entre e l  rango de humedad dispo- 
n i b l e  y contenido'de materia orgdnica en 
cada capa. 





FIGURA 5.9. ~ u r v a  ,de porsentaje (R' ) y curva acumulada (Ra) de ra ices 
P , '  - 

f inas en funci6n de l a  profundidad. 
' , ,  

FIGURA 5.10. Porcentaje de agua presente luego de sequta en funcidn 
. . de' 1 a cant idad de intercept f ones vegeta 1 es. 
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FIGURA 5.1 1. Porcentajes do dfas seguidos s in  1 luvias en funci6n 
del ndmero de dfas. 

FIGURA 5.12. Esquemas a escala de 10s sistemas radicales y' espesor de 
10s dist lntos horizontes. Las flechas indfcan e l  desarro- 
1 l o  do a s  partes aareas y/o rubterr6neas. V.S. Veronica 

I 



, 

.i 

.F 

. ' 

- - ' .  
Figura'5.12. . . (continuacibn). O.V.: Oxal is valdiviensis, R.A.: ~um& acetosella. - . . . .  
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FIGURA ,5.12.' (.contiMlid16n). .R.,C1: 'jtibe#, oucwla.tm, B.D.: Barberl,~ d a w i n i i .  



I i!! 



FIGURA 5.12. ( cont inuaki6n) . ,R.M. : Ribes magel lanicum. , 
I 
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FIGURA . I  . Frecuencia do  n i c e r  f lnas ' d e  uL especie en funcibn' d e  l a  I. . 
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6. DISCUSION. EL COLUMBARIUM. 

Se ver6 aqul- 10s alcances de l a  deftnicldn formal de ntcho ( ~ u t -  

ch'inson, 1957) en cuanto a\su apl icaclbn a las especfes de1 tlatorral 

Mlxto. ,Adenbs, r e  analtzarlh en form cmjunta 10s aspect- parcia- 

les de losnichos estudlados en 1aspartes pnssdentes. L a s . v a r i ~ l e r  

que 'en las Partes 1, .3, 4 y 5 ,  se han deffn.ldo corn determlnantds del 
. . 

ntcho son: l a  intensidad de luz, l a  profundidad de arralgamiento,_lor 

perlodos de desarrol l o  vegetat ivo y reproduct ivo, 
! . '  :y 

' ![ I 1 I ,- . 4 h - -  

Se ha v is to  que l a  ubiciacibn sobra e l  gradient. lumfnico es carac- 

t e r l s t i co  de cada especie. La luz es e l  factor pr incipal da separacibnb 

de n tchos en esta comun idad. Se han presentado adenbs, elemntos de 

Juic io que permiten t n fe r l r  l a  existencia da reiaciones de cxclusibr 

competittva entre las especles. Entre 1.5. herbbceas l a  forma d. -10s 

ntchos y l a  relactbn entre sus Itmites sugiere l'a competencia por l a  

1ut.- Entre arbustivas, l a  separaci6n de nichos lumfnlcos entre e.spectes 

da mlsmos &ems es mayor que l a  separacidn entre bstas y 10s deds a r  

bustos de l a  can fdad .  En e l  primer caso se In f iere  l a  c m p n c i a  coo 

mo un proceso actual, en desarrollo. y qua probablemente k d i f i c a r b  Ias 

. relaciones de competencta entre herbliceas. E l  caso de 10s nichos lumf- - 
nicos de - Acaena ovalffolia,~Osmorrhfza berteroi, y Rumex'acetosella es - 

' 4 '  

un ejemplo particularmente evtdente. Entre arbustivas, l a  separactdrr , h.. ''I Ih 

den tchosden t rodecada~nero ,M~ t t l s l f ayBerbe r t sp robeb lemn teha  #,, .  

ocurrtdo como una respuesta 8 6 1  u t  iva de anbas durante e l  perfodo en q u  

dessarrollaron juntas en un mismo ambiente. 

. Qua 1 as mnc ionadas h ierbas sea? caracter lzadas corn advent i c ias 

(Dtmttrt, 1962) ,mtentras quo 10s arbustos Son constderados t lptcos de 

esta contun tdad parecerta c m f r  rmar esta h lp6tes is. 



E l  factor  quo 8Igue en Importancia en l a  rrp.racl6n do ntchor 

es l a  es,trat i f icactdn do rafces. Se ha v ts to  que e l  patrdn general 

de arraigamiento ; u r a c t e r l s  t lcas comunes a todas 1as espe- 

cies. Por regla general, 'poseen estolones o ritomas con abundancia 

de fafces'adventicias superftctales o subsuperficiales. E l  arraiga- 

miento super f tc ia l  es una caracter fs t tca comijn a todas. Ocurre 
* 

una zona de menor densidad de arrafgamiento a profundidades " inter-  

mediasl1 respecto del rango t o t a l ,  y poseen un dxirno secundario de 

arraigamlento, propio de cada especie, evldente prfncfpalmente en ar- 

bustos. Este dx imo  secundario es e l  que determina l a  sepahcibn de 

nichos en cuanto a l a  ob tenc ih  de agua y nutrientes, Aparenrmente 

no extste interferencla alelop6ttca entre especies. 

Se ha demostrado tambi6n que e l  perfodo de desarrol l o  wgetat ivo,  

y , en menor medlda pero tgualmente importante, e l  perfodo reproduct i 

vo de todas las especies es notablemente sincrbntco. E l  fac tor  c l  i- 
m c  

dt ico es e l  determinante fundamn'tal de este fenbmeno. Con todo, 

existen diferencias su t i l es  ,entre estos 9 patrones de desarrol lo quo 

determinan separacldn do ntchos temporales, sobm todo entre especies 

' asociadas, espacialmente. Estas diferenclas 'estbn ' rqlacionadas con e l  

grado de vartaclbn que en cuanto a desarrol l o  temporal posea l a  especte 

arbbrea caracterfs t tca de l a  asoclac tbn. . 
\ 

a De a . l l f  quo sea posible l n f e r i r  que las diferencias en e l  desa- 

r r o l l o  de las especies de cada subasociacidn dentro de l a  comunidad 

'es l a  respuesta evol.ut iva para l a  disminuc idn de competencia. I 

Dado que e l  n lcho de cada espec te est6 condlclonado por d s  de 

un f a c t o r y  que las dlstr lbuctones de a j  ustamiento sobre cada gradien- 

t e  so" en general- as i d t r l c a s ,  y dk muchos casos b imodales o cas i t o ta l -  

mente u n i f o m s ,  no es postble ap l lcar  para este an8 l is is  10s d is t in tos  

modelos te6recos quo lntentan Interpreter  las mlaciones de,'nlcho 



En l a  f igura 6.1 r e  muestran 10s centroides de cada nicho, 

med!dos como e l  valor promdlo de l a  distr ibucidn de ajustamiento 

de cada especie sob& cada variable. Las tres variables de nlcho 

consideradas permiten una separaclbn de 10s valores medios de t a l  

manera que cada ntcho ocupa una parte d is t in ta  y caracter ls t ica 

del I1nicho to ta lv  o columbarlum ( ~ o l w e l l  y Fuentes, 1975) de l a  co- 

mun i dad. 

S i  se cons idera todo e l  volumen ocupado por cada nicho y no 

. sdlo sus centroidas se observe que' la mayor parte del columbarium 

es t 6  ocupada . 
Esto imp1 icar fa que una especie cuyos requerimientos se super- 

b 

pus ieran con 10s de estas especies, para incorporarse a . la tornunidad 

deberfa set  un competidor nbs ef ic fente que las que ya ocurren o bien 

poseer requisites ambientales d l  ferentes. 

De a l l f  que s i  ocurre una especie se incorpore a esta comunidad 

e l l o  ocurrCr4 a trav6s de l a  dlferenciacidn de 10s nichos, l o  cual a 

su vez impl icar fa incorporar otras variables no consideradas hasta 

. ese momen to. 

A1 analfzar 10s numerosos ejemplos de d i w r s i f i c a c i b  de nichos 

en l a  naturalera vemos que en general esta d i fe renc lac ih  no puede set  . 
estudiada exponiendo - a p r i o r i  10s posltiles usos del ambiente. Usual- 

mente, un n icho ecolbglco no pwde ser ident i f  icado antes de q lp  e l  a i 

mism sea ocupado .par una especie (Ptdlou, 1974). Por l o  tanto es im- r- 
posible establecer une hipbtesis de ocupaci6n y futura diferenciacidn 

- 

de nichos con posib i l  tdades de val idar la inmediatamente en l a  naturale- 

, za, Es un caso andlogo a l a  i dentif icacibn y separacibn ,de especfes. 
0 

Un problema quo subsiste en la' defin ic ibn formal de nicho adeds 

del nfmero t n f i n l t o  de variables cuya existencia presupone, es q w  las 



misms deben ser 1 ineelmente ordenables. Muchas de las caractbrfs- 

t i cas  consideradas para l a  separacidn da nicho son pot  e l  cont rar io  

no l ineales en cuanto a l a  respwsta de cada especie', o cualitat lvas(Pielou, 

1974; Colwell y Fuentes, 1975). 

Imp1 tcitamente se ha considerado una var iable cual i t a t  iva, e l  hbbito, 1 
a1 separar pot  estratos las especies de l a  comunidad.. ~s im ismq se han I 

observado d i s t  intos fendmenos de cardcter cual i t a t  i vo  no usados para 

separactbn de nichos, que sugieren interrogantes ta les corn por efernplo: 

tCu6l es l a  s igni f icac idn de tener todas o algunas de las rafces f inas 

adheridas a trozos de hofarasca, corn en Acaena o v a l i f o l i a  y Veronica 

serpyl 1 i f 0 1  l a  respect ivamente? LEs s i g n i f  i ca t i vo  que Mutts l a  retusa 

desarrol l e  hojas sdlo a p a r t i r  de t a l l o s  secos mientras que Mutis ia 
b 

decurrens ' l o  haga desde e l  suelo, s Iendo ambas estolonfferas? Se anal i t6 
- S" "-', - 

estas cuestiones en fotma general. I I 'A,, . -  
- -r 

I I  ' I  I ,4 
I 1 . - r  ,I 

A1 descr ib i r  las formas .de vida se ha v l s t o  quo todas las especies 

son dis ' t intas entre sf .  Dado que las caracterfst icas a p a r t i r  de las 

cuales se real  lza esta clas i f  icacidn son ind icadoras del uso deferencial 

del. ambiente ( h e 1  lgr-'Dombois y Ellemberg, 1974), l a  misma es en real  idad 

l a  caracterizacldn cual i t a t  iva de cada n.icho aGn cLando se conozcan en 

forma parc ia l  , o no se conozcan an absoluto, 10s mecanismos que relacio- 

nan ambos fendmenos. . 
\ 

Un aspect0 d s ' e s p e c t f l c o  de l a  s ign i f i cac idn  de cada var iable para 

l a  determinacidn de nichos es l a  no l ineal idad de l a  respuesta b io lbg i -  

ca. Se ha supuesto que l a  respuesta de las especies a cada var iable am- 

b lenta l  cuantlficada es l inea l ,  Subsiste e l  problem de quo esto efec- 

tlvamente no sea ar t .  Lo qua se ha medido como Ibstados del recursoI1 

d i s t l n tos  pueden ser desde e l  puntb de v is ta  de cada especle en real idad 

un mismo amb tente, o en forma general, un 'ambiente d i s t l n t o  para cada 

una do el las,  No ex ls te  a1 prosante m a  manera de determinar l a  existen- 



c ia  real de esta no I ineal idad. Los intentos que se han hecho para 

solucionareste problem (Colwell y Futuyma, 1971) imp1 ican qua l a  res- 

puesta de todas las especiea a una misma variable es id6ntica, s i n  

proporcionar una forma adecuada de medi r esta respuesta. 

Por todos estos eleme.ntos, se concluye que l a  teor fa del nicho 

t a l  corn fue presentada en l a  Parte 1 permite iden t i f i ca r  las ,varia- 

bles ambientales d s  importantes para l a  diferenciacidn de nichos en 

e l  matorral mixto. De Bstas, l a  obtencidn de energia en l a  comunf dad 

no somet ida a pastoreo es l a  condicionante de IBs relaclones de exc l r r  

si6n competitiva. Se ha analizado adeds cuales son las estrateglas 

adaptat ivas principales que carecterizan esta separacibn. Esto a su w z  

permite i n f e r i r  que rnecanismos de competencia ocurren dentro de l a  cotnb 

nidad, 10s que ser6n vistos a continuacien. 

Dado que l a  variable fundamental de separacibn de nichos es l a  u t t -  

1 izacibn. de l a  luz, segGn l o  expuesto en l a  k t e  1, l a  cornpetencia por 

interferencia es ta r l  determinada pot e l  ensonbrecimiento de una especie 

sobre otra. La competencia por explotacidn del 'recurso estar6 signada 

en cambio por una mayor ef ic iencia fotosint6t ica. 

Se ha dicho ya que un competidor interferente tiende a ocupar p o r  

clones ma's ricas del gradiente ambiental, aquf mayores intensidades de 

luz. Un compe't idor por explotacidn en c a d  to, ocupars'regianes 116s po- 

b'res. , Esto tinpl ice adeds que l a  capacidad de desplazamiento del 'ni- . 

cho de este ~ l t i m o  serd mayor. 

Se ha demostrado (case y Gilpin, 1974).que l a  eliminactdn de un com- 

petidor par interferencia de una comunidad imp1 lcard un aurnento en las 

-1 actones de competent l a  ent re la$ res tan tes espec ies ., 
C 

En nuestra comunidgd l a  fuerte disminucidn por pastoreo de Chusquea 

culeou, - Bromus uniolotdes y'Vteta - niqrtcans entrs otras, condiciona una 



n d l s t r i b u c l b n  del nlcho t o t a l  i s n t h  las especies no ramneadas. Esto 

, imp1 icar fa '  que I r competencla ent re especies no ramoneadas aumenta 

bajo pastoreo. Las especies ramneadas ocupan en condiciones de pro- 

teccidn las porciones d s  tluminadas de l a  comunidad. A su vez en 

estas zonas, 10s c lams  en e l  matorral , las especies que 10s ocupan 

dejan pasar porporcionalmente menos 1uz que las especies de zonas um- * 
b rosas (Parte 3) . 

Por Gltimo, cuanto mayor es e l  desplazamiento de 10s nichos de las 

. especies no ramneadas bajo pastoreo, m4s pobre en luz  es l a  porcidn 

del gradiente hacia e l  que se mueven, indicando una relacidn d i rec ta  
.p 

entre l a  versat il idad de cada especie y su e f i c ienc ia  para mantdnerse 

en anbientes con baja provisidn de luz. 

De todo e l  l o  es posible in fe r1  r que las especies d s  ramoneadas 
I son las queen condiciones d e n 0  pastoreo compiten por in ter ferencia 

. rnientras que las especies de zonas q6s urbrosas poseen una mayor e f i -  

clencia en e l  .us0 del ad ien te ,  fundamentalmente l a  luz. Un elemento 
' adlcional de prueba es que ha sido demstrado que las especies que v i -  

ven en sombra poseen una mayor e f  fc iencia en cuanto a l a  srntes i s  y a- 

cumulaci6n de pol isacbridos  rime, 1966), l o  que indicar fa que se t ra -  

ta  de especies aquf 1 lamadas compet idoras pot  explotac idn del recurso. 



FIGURA 6.1. Puntos correspond ientes a las maximas adaptabi 1 idades por 
especie en funci6n de: intensi.dad de luz (L), profundidad de 

. arraigamiento (P), y p e r l o d o d e d e s a r r o l l o  (T). (I): arbustos, 
( I  I) : hierbas. 1 : Maytenus chubutensis, 2:Mut i s i a  retusa, 3: 

Mutis ia decurrens, 4: Berberis darwini i ,  5:Berberis bux i fo l  ia, 
7; c 
6: Chusquea culeou, 7 :R i  bes magel lanicum, 8:Ribes - cucculatum, . . 

. . 9: Acaena oval i f 0 1  ia, 10: Bromus unioloides, 11 :Osmrrhiza 

berteroi ,  12:Relbuneum richardianum, 13:Veronica se rpy l l j f o l i a ,  

14: ~ e r a n i h  patagon icum, 1 G~umex acatosel la, 16:. - Poa pkatens i s  



7. CONCLUS IONES. 

7.1 LA' COMUN 1 DAD NO COACC 1 ONADA. 

E l  Matorral Mixto es u ia  comun ' vamen t e  homo 

na representacidn tanto dentro de l a  cuenca del Rfo Manso Superior, don- 

de .se desarrol l a  con exposicidn nor te inmediatamente par encima de'l fon- 

do del val le,  corn regionalmente. Se caracter iza fundamentalmen t e  en 

base a 1 as asociaciones de arbus tos como Berberi s buxi f o l  ia,  Berber i s  

darwini i ,  Mutisia retusa, Mutisfa decurrens, Chusquea culeou, Maytenus 

chubutens is,  - Ribes magel lan icum, - Rlbes cuccul atum con Nothofagus 'antarct  ica 

y Schinus patagonicus, 10s dos G l  t imos con portes arbbreos, l o  que brinda . 
unidad ffsondmica y f l o r f s t f c a  a esta comunidad. E l  es t ra to  herbCceo 

caracteriza sd lo secundariamente a esta comun idad, estando muy i n f l u i d a  por 

l ose fec tos  de Iacoaco ibr  del ganadoyen general po re fec tos  antr6picos. . ,I 
Pueden aparecer en esta comun idad otras especies arbdreas, s iempn de  hojas 1 

. perennes. En l a  zona de .es tud io e l  ma i tbn , Maytenus boa r i a ,  forma parte 

del es t ra to  arbdreo, s iendo , l a  especie de mayor porte. 

+ En l a  comun idad no pastoreada las relaclones espaciales estdn condi- 

cionadas por cada especie de brbol', exist iendo por l o  tanto t res  subaso- 

ciaciones. 
.I 

Tres especies muestran c la ra  respws$a a1 gradient. tobogr5fico, Berberis 

darwin i lqueocupa 1aspar tesmSsbaJasde 1acomunidadyMut is ia  retusa . 
y Berberls bux i fo l  i a  que se ubican preferencialmente en las porciones su- 
periores. Aparentemente l a  d is t r ibuc fdn  de todas las especies es en ge- 

neral amanchonada, condicfonando un i rregular.  

S in enbargo, especfes corn Chusquea culeou, - Poa pratens is ,  Geran i um 

patagonfcum, C i  rsium vulqare y Cortaderia araucana, todas e l  las escasarnen- 
7 

t e  represen tadas en 1 as t ransectas, se re1 actonarfan con depres iones del 

terreno. 



Las relactones de abundancia - dominancia muestran un grupo de 

especies dominante, formado por 10s brboles, un grupo de especies de 

lmportancia intermedia que se desarrol la fundamntalmnte durante e l  

verano y un grupo de importancia mnor.o Estos dos Cltimos grupos es- 
I -- 

td-n formados por especies arbus t ivas y herbaceas. :! ; 

La es t ructura ve r t i ca l  de 1 a comun ldad esta determlnada funclamen- 

talmente por dos estratos, e l  superior, arbereo, y e l  i n f e r i o r  que se 
I 

dist r ibuye en forma continua hasta e l  suelo, formado por hierbas y ar- 

bustos. 

Estos dos G l t l m s  grupos.se diferencian en base a las a l turas 

ndximas que alcanzan y de acuerdo a su hbbito. 
b 

E l  an8 l is is  c u a l i t a t l v o  de 10s nichos en base a' l a  descripctdn de 

las formas b!ol6gicas fndica que todas las especies se diferencian entre 

, s f  en cuanto a l a  fonna de aprovechdmiento~del anbiente. 

De todos 10s factores a& ientales ana 1 izados especff icamente, 1 a 

intensidad de luz  demuestra ser l a  var iable c r f t i c a  que define las rela- 

crones de competencia dentro de l a  comunidad. 
I 

E l  gradient8 de intens idades lumfnicas. se ha1 l a  totalmente saturado . -. I 

de especi'es entre e l  20% y 100% de intens idad luminosa. Los Brboles de- 

Jan pasar entre un 249 y un 54% de luz. ~ n ' l o s  claros d e l a  c k n l d r d  

hab itm especiet corn Brmus un ioloides ;'~husquea culeou que bt ienen 

asf mbs luz  qua l a  que dejan pasar 10s Srboles. E l  rango de intensidad 

lumfnica en e l  qua se ublcan las especies de estratos Infer iores varfa en- - .  . . 
a .  1 , .  .. I - L  

t r e  un 20% y un 70% aproximadamnte. 1 

, 

L ~ I  s igue en importancia a l a  1 uz corn factor  de n icho l a  dens idad 

de irra!gbmiento. Esto as prande en )os horizontes s u p e r f i ~ i a l e s  para 

todas 18s especies. Ocurre tamb idn ar ra  igamihnto a profund idades mayores , 
l a  cual er carac ter ts t t ia  da u d a  espc ie .  €1 hecho de qua e l  78% de todm 



las rafces de l a  comun idad se ubiquen en 10s primeros 35 cm del 

suelo se debe a que l a  accesfbi l  idad de agua es muy a l t a  en esa por- 

ci6n. E l  punto do marchlter permanente, medfdo aquf coma l a  humedad 

de s w l o  a quince bares es m y  a l t o  (42%) para esta parte de sw lo .  

t o  se compensa por e l  hecho de que e l  98% de 10s perfodos de sequia 

son ma's cortos de l o  necesario como para que e l  contenido de humedad 

de las dos primeras capas este po t  debajo del punto de march i tez. 

La mayorfa de 1 as especies sona es tolon i fe ras  o r i  zomatosas , 10s 

sfstemas radicales se distr ibuyen ampliamente pot  todo e l  suelo en- 

tremezcldndose 10s de d i s t i n tas  especies. 

El desarrol l o  vegetat ivo y reproduct i vo  es notablemente s i n c r h  i- 
>h 
co entre todas las especies, aCn cuando existen diferencias dentro & 

cada subasociac i6n espacial-. Esta s incron i c i  dad indicar ia  que e l  con- 

t r o l  de estos procesos es debido a variables c l i d t i c a s .  

La ubtcacidn sobre e l  gradiente luminoso, l a  profundidad de a r ra i -  

gamiento y e l  perfodo de desarrol l o  vegetat i vo  y reproduct i vo  en forma 

conjunta permtten iden t i f t ca r  porciones del nicho t o t a l  propias de ca- 

da especie. Astmismo, este nicho t o t a l  se h a l l a  saturado de especies 

entre 10s l fmi tes en que es f a c t i b l e  esperar l a  ocurrencia de bstas. 

E l  a1 t o  porcen t a j e  de hemicript6f i tas,  caracterfs t ico- de las comu- 

nidades boscosas de mantalla'junto con 1'a existencia de s'istemas radi-  

cales comunes a muchos l'individuosll expl tcarfa l a  penet rabi  1 idad de l a  

mtsma y poster ior manten imiento en amb ientes de pe r tu rbac ih  amb ien ta l  

en especial despues de l a  eltminacidn del bosque de cofhue y lenga por 

e l  fuego o efectos antrbpicos. Asimismo, l a  presencia de rizomas ex- 

pl-tca l a  poca relacibn entre l a  d i f t r ibuc ib ,  de las partes a€reas y e l  

gradtente mfcrotopogr8f ico. 



7.2. LA COMUN l DAD BAJO PASTOREO, 

: . - 4  . 

.. E l  ramoneo, y l a  coaccidn en general, es en l a  zona de estudio 

moderado s i se l o  compara con l o  que ocurre en las zonas de Pampa 

Linda y 1 a desenbocadura del Rfo Manso .en e l  Lago Mascard i . De a1 1 f 
que no se haya registrado l a  presencia de retamo, Diostea J uncea , 8 - , - b  

A s  que en las adyacencias del camino. Asimismo muchas de las espe- . 1 

c ies advent i c ias  que ocurren en las zonas antes mencionadas t ienen 

aqul muy baj'a representacibn. Sin enbargo, e l  pastoreo t iene m C l t i -  
ples efectos sobre l a  comunidad, . 

:!ply 
A pesar de que 10s fndices de divers idad y uni formidad c7bculados no 

8 

presentan. diferencias substanciales con 10s calculados dentro de l a  clau- 

. sura, l a  cobertura y re1 aciones de abundancia son rnnores bajo ramoneo% 

Las espec ies ramoneadas especi almente son: Bromus un ioloides , Vic ia  - !  
nigricans, Chusquea culeou y Poa pratensis. La disminucidn de Fa abm- - 

I .  

k I ,  danc i a  de (stas es s u b s t a n c i a l ~ n t e  mayor que para las d e d s  especies. 
Fy44 

E l  pasioieo mbdt f i ca ias  relaclones de asociacidn espacial. Deter- ' ' 1 
mina l a  existencia de s61o dos subasociaciones caracterizadas por e l  sire I 
y malt& respect lvamente. A di ferencia con l o  que ocurre s i n  ramoneo, . . 

1 as espec ies comidas se asoclan -en t re s f  y con un mayor grupo de arbus tos, 

en l a  asociacidn correspondlente a1 malten. Esto les permite escapar a 

l a  depredacih deb ido a que obt ienen proteccidn por recubrimiento ub ic8n- 
C 

dose asf en ,amb ientes d s  umbrasos. E l  ramoneo d isminuye ademds las a1 - 
turas que p o d r f a ~  alcanzar todas las especies de herbsceas y arbustivas 

aCn cuando no sean ramoneadas, deb ldo probablemente a1 pisotso y a las mo- 

dtf icactones del suelo provocadas por e l  pisoteo. Una excepcidn a esto 

J l o  constituyen las especies que por 6u  hdbfto trepador perkisten sd lo  

en' las a1 turas en las cuales no son afectadas po t  10s herbfvoros, ya sea 

por ramoneo o pisoteo. Este es e l  caso de Vic ia  nigr icans , Latyrus maw- - 



llanicum, Mutisia retusa y Mutisia decurrens. 

E l  pastoreo modifica ademds las relaciones de dominancia. Dis- 

minuye l a  impoit&cia del grupo de especies de abundancia intermedia, 

que incluye todas las ramoneadas. ' . 

Compa ra t ivamen t e  , se obs8 wan muy , potas renovab 1 es de Nothofaqus 

antarct ica y Maytenus boarla en l a  parte balo pastoreo. No se ha 

podido determinar s i e l  l o  se debe a1 efecto d l  recto del ramoneo o a 

l a  modificacidn de l a  microtopograf?a por pisoteo. Este.bl t imo pro- 

voca una reduccitjn de l a  capa super f ic ia l  de hojarasca. Esta capa 

es l a  que.condiciona .la instalaci6n del tap lz  herbdceo cast continuo 

carac ter ls t i co  de l a  comunidad s i n  coaccl6n ( ~ a r t e  5). 
I 

Adends de provocar l a  apertura de canales pot  las sendas que sigue 

e l  ganado, e l  pisoteo condiciona un mlcrorel [eve' general plano a dnca-  

vo, desarrol ldndose v f  as preferenciales de. drenaje, relacionadas en for-  - 
ma d i recta con l a  erosi6n super f ic ia l .  

t En l a  comunidad bajo pastoreo 10s nichos est6n condicionados mSs 

por e l  ramoneo que por las variables ambientales. 
I .- 

La Jnica modlficacldn registrada ocurre sobre 10s nichos l u ~ f n i c o s .  

Se presenta un reemplazo cast t o t a l  de especies sbbre este gradients, 

. Se observa un desplazamlento de 10s nichos asf corn modiflcacfones de su 
- 

\ 
amplitud. Estas dos variaciones est6n relac,ionadas en forma inversa. I 

b 
Las especies ramoneadas amp1 fan sus n ichos *deb ido a que se ub [can tanto 

en anb ten tes umbrfos como expuestos ,' esto como respuesta a1 pastoreo. 

En t re las especies no ramoneadas se modif ican las relaciones de compe- 

tencia que determinan l a  nueva d is t r ibuc idn de nichos por l a  ocupacidn 

del.gradiente liberado. En general Ja superposici6n de nirhos lumfnicos 

es mayor. Esto sp interprets como ,consecuq[lcia del ramonao, no siendo 

ya c r f t  tca l a  l u z  en e l  condtcionamianto de l a  cornpetencia, afn cuando 
- 

h 

. 



L 1 
I 'I- 

siga siendo e l  fac to r  pr inc ipa l .  

La comparaci6n de ambas situaciones, con y s i n  ramoneo, sugiere 

que ocurren mecanisms de cornpetencia por in ter ferenc ia  y por explo- 

taci6n del recurso ent re  especies, ambos refer idos a l a  obtenci6n de 

l a  luz. La teor ta  del nicho (Hutchinson, 1957) permite i d e n t i f i c a r  

las  variables que condicionan l a  d is t r ibuc i6n  del ambiente ent re  las  

d i s t i n tas  especles, jerarquizar las en cuanto a su importancia en las 

relacfones de competencia, y desc r i b l r  las  d i s t i n tas  estrategias que 

siguen las especies en l a  u t i l i z a c i 6 n  de 10s d i s t i n tos  recursos. 



Alvanz,  H.; Ludwig, J.A. y Harper, K.T.: 1974. Factors Inf luencing Plant 
Colonization o f  Mine Dumps a t  Park City, Utah. The Amer. Midl. 
Nat. 92 (1): 1-11. . . 

Anderson, R.C.; Loucks, O.L. y Swain, A.M.: 1969. Herbaceous response 
t o  canopy cover, I i gh t  in tens i ty  and throughfal l  p rec ip i t a t i on  
i n  con i ferous forest  . Ecology 50:255-263. 0 

Atsatt ,  P.R.: 1971. Botanical enigmas. Science 168: 1081-1082. 

Auer, C.: 1958. The Pleistocene o f  Fuego-Patagonla. Part  11: The History 
o f  the f l o r a  and vegetation. Ann. Acad. Sci. Fenn. Ser. A 50: 
1-239. 

I 

Axelrod, 0.1.: 1966. O'rig.ln o f  deciduous and evergreen habi ts  i n  tenparate ; ' 
forests. Evo1,ut ion 20: 1-15. I -- - . . I m.; - I - 

Ayala, F.J.: 1969. Pr inc ip le  o f  c m p e t i t i v e  exclusion: experimental inva- - 

1 idation. Nature 224: 1076-1078. 
I #  I F -. ' 

Beals, E.W. : 1969. Vegetat tonal change along a1 t i tud ina l  gradients. 'science I F'; 

165: 981-985. 
- -  I 

Beaver, H.: 1959. Soi l  Physics. J. Wiley and Sons, New York, 489 pp. T m I -  I 
2 .  ' &  

-7- I 1 
Beckett, P. H. T. y Webster, R.: 1971. So i l  v a r i a b i l i t y :  a review. Soi ls  - .. - 

. . and Fert l l  izers 34: 1-15. , A: .' 1 - ' . I  
F - 

Birch, L.: 1957. The meanings o f  competition. h r .  Nat. 91:s-18. 4 , ,  , 8 . 
Black, C.C.: 1971. Ecological imp1 icstions\ o f  d iv id ing  plants i n t o  groups 

- d i r t  i n c t  photosynthet i c  product ion capaci t ies. Advances i n  E c o f  m p  

log ica l  Research, vol. 7, pp. 87-114. J.B. Cragg (ed.) Academic 
Press . 

I 1. I 

Bl iss,  L.c.: 1971. Ayt ic  and Alpine p iant  L i f e  Cycles. Ann. Rev. Ecol. T j  
Sys t . .2 : 405-438. 

. , 

I A 

. -  + ' 

Boelcke, 0.: 1957. Comunidades herbbceqi del norte de Patagohi. y sus re- p3 . laciones con l a  ganaderfa. R I A  l l ( 1 ) :  5-98. 
I 

! 

Brassard, G.R.: 1973. A r t i c  adaptations i n  Plants. The can. F ie ld  Nat. 
I 87(2) : 193. .- ' 



' I 

Brassard, J.R.; Correia, M.J. y Landolt, J.P.: 1975. A computer 
program f o r  the graphical and i t e r a t i v e  f i t t i n g  o f  proba- I I 
b l  1 i t y  densfty funct tons t o  b io log ica l  data.. Computer c l  

Programs i n  Biomedlcrna 5:ll-38. 
- 

i I 

Brr t ton,  S.P. I 1976. Resource d tv ls lon  . I n  an understory herb c m u n l t y :  
responses t o  temporal ' and microtopographlc gradients. h r .  
Nat. 1 lO(974) : 679-693. 

I 

. .'.I : -. - 

Braun-Blanquet, J.: 1945. Sociologfa Vegetal. Estudlo de las comunida- I 

des vegetales. TraduccI6n caste1 lana, Ed. ACME Ag. , Buenos, +k9 - 

Aires, 444 pp. I ' 
I 

Cabrera, A.L.: 1932. La incompatlbi l idad ecolbgica. Una ley  b io lbg ica 
. interesante. An. Soc. Cient. Arg. CXIV :  20pp. - . . 

i=* 1 . .  

Cabrera., A.L.: 1970. Flora de l a  provincia de Buenos Aires. Parte 11. 
Gramfneas. INTA. ~ o l e c c i 6 n C i e n t f f i c a .  Tomo IV ,  624 pp. 

Cabrera, A.L.: 1971. Flora patagbnlca. Parte V I  1. Conp. INTA. Colecci6n a- 
Cient l f ica,  Tomo V I  I I. 

. . 
Cabrera, A.L.: 1971. Fitogeograffa de l a  Repiiblica Argentinap. Bol. Soc. 1/ 

Arg. Bot. 14(1-2): 1-42. 

Cabrera, A.L. y W i l l  ink, A.: 1973. Biogeografla de M r i c a  Latina. OEA, 
Monograffa No 13.. Serie Biologla, 120 pp. . .- 

. Case, T.J. y Gi lpin,  M.E.: 1974. Interference, competition and niche 
theory. Proc. Nat. Acad. Scfe. USA 71 (8) : 307393077. 

I 

Caswell, H.; Reed, F.; Stephenson, S.N. y Werner, P.A.: 1973. Photo- 
synthetic pathways and select ive herb ivory: A hypothesis. Arne?. 
Nat . 107(956) : 4 6 5 ~ 4 8 0 ~  . 

'\ . . 
Cody, M.L.: 1968. On the methods o f  resource d i v i s ion  i n  grassland b i r d  

comnunlties. Amer. Net. 102: 107-147. 

Cohen, J.E.: 1968. Al ternat ive Derivations o f  a Species Abundance Re- 
lat fon. Amer. Nat. 102: 165-172. 

d I 

Cole, H.E. y Holch, A.E.: 1941. The root habits o f  cer ta in  weeds o f  
, -- - south-eastern Kansas. Ecology, 22: 141-147. . 

- 

Cole, L.C.: 1960. Competitive excluslon. Science 132: 348-349. 

Colwel 1 , J.E. : 1974. Vegetation canopy reflectance. Remote Sens ing o f  
Environment, 3: 175-183. 



* :  !I" I 
I 

i I 

Colwell, R.K. y Futuyama, O.J.: 1971. On the measurement o f  niche 
breath and overlap. Ecology 52: 567-576. . - 

" Colwell, R.K. y Fuentes, E.R.: 1975. Experimental studies of the 
aiche. Ann. Rev. Ecol. Syst. 6: 289-310. I 
3 

b 
Connel, J.H.: 1972. Cornunit* in teract ion on marine rocky i n t e r t i d a l  

shores. Ann. Rev. Ecol. Syst. 3: 169-192. 

Correa, M.N. .et al.: 1969. Flora Patagbnica. Parte II Typhaceae a ,%+ 
1 

Orchidaceae (except0 ~ramineae). INTA. Colecci6n Cient f f ic?,  
I 

Tomo V I I  I. 1 ,  r.1 

.: 
Correa Luna, H. : 1969. Cuenca del Rfo Manso Superior, Parque Nacional 

Nahuel Huapi. Servic io Nacional de Parques Ngclonales. In for-  
me Inbdito. . m 

I I  8 rn 
' - .  

Correa Luna, H. y bimitr i ,  M.J.: 1969. Las comunidades f l o r t s t i c a s  de 
l a  Cuenca del Rfo Manso Superior (parque Nacional Nahuel ~ u a p i )  . . 
ServicIo Nacional de Parques Nacionales. lnforme In id f to .  

Culver, D.: 1970. Analysis of simple cave comnunitles: niche separation 
and species packing. Ecology 51 : 949-958. ..I ! .. . 

I A  I 
Chilvers, G.A.: 1972. Tree root pat tern I n  a mixed Eucalypt forest: .'f-- . rm - - 1  

A u s ~ .  J. Bat. 20: 229-234. * .  1 1 .  - - 
. . . , 

J 
$- 1 

I 
Daciuk, J. : 1973. Notas faunfst  ices y bioecolbgicas de Penfnsula Valdgs 1'"" 

I ' I  y Patagonta. V I I .  Estudio de l a  c o a c c i h  del ganado en l a  Cuenca ),G;ll 
del Rfo Manso Superior (~a rque  Naclonal Nahuel Huapi , Rfo Negro, : - 
4rgent ina) . Phys i s  Sec. C 32(85) : 383-402. 

Daubenmire, R.F.: 1959. p lants  and environment. A textbook o f  Plant ~ u t o -  
I 

ecology. J.. Wiley and Sons, New Y,rk, 422 pp. . - ;1 Y '  I 
\ I I,-, 1 

Damin, C.: 1859.' . E l  Origen de l'as ~ s ~ a c i e s .  Ed. Albatros, 1974. Bs.As'. - 1 

De Benedict is, P.A. : 1973. On the correlat ions between cer ta in  d i v e r s i t y  
indices. Amer. Nat. 107(954): 295-302. 

Del Moral, R. y Cates, R.G.: 1971. Al le lopath ic  po ten t ia l  o f  the domlnant 
vegetatlon o f  western Washington. Ecblogy 52: 1030-1037. 

\ 

C J 

~i tn i t r -1 ,  H.J.: 1960. Flora de 10s Parques Nacionales. Direcci6n General 
de Pa rques Nac i ona 1 es 1-22 

Dirnitr i ,  M.J.: 1962. La Flora Andino PatagLica. Ana'ler de Parques Nacio- J 
nales 9: 1-115. 

I I 
I 



I _ 
D i m i t r i ,  M.J.: 1964. Los procesos de Sucesfdn y Zonaci6n vegetal en loo 

Bosques de MontaRa. Anales de. Parques Nacionales 10: 3-60. 

tm'& Emlen, J.M.: 1975. ' ~ f c h e r  and genes:'som fu r ther  thoughts. Amr. Nat. 
l09(968): 472-476. , 

Eskuche, U. : 1968. Fis ionomfa y sociologfa de 10s bosques de Nothofa us 
dombeyi en l a  regidn de Nahuel Huapf . Vegetat ion 16: T-T+  92-20 

Eskuche, U.: 1973. Estudios f f tosocioldgicos en e l  nor te & Patagonfa. 
lnves t igaci6n de algunos factores ds arnb iente en comun f dades del 
bosque y chaparral . Phytocoenol ogla '1 ( 1) :64- 1 13. 

F.A.O.: 1970. Physical and Chemlcal Methods o f  Soi l  Water Analysts. So i l  
Bul l e t f n  N o  10. 

Fraenkel, G.S.: 1959. The raison d 'e t re o f  secondary p lan t  substances. 
Science 129: 1466-1470. 7 .  

1973. Note sobre e l  sfsterna radica l  de algunas plantas 
s. Bo le t ln  de l a  Socfedad Argentina de Botgnica X V ( ~ ) :  

' - dirangi, J.L.: 1976. Descripcfbn f l o r f s t  fco-estructural de un llstandll de 
bosque de Nothofa us dombe f en Lago Gut ier rez (provincf a de Rfo 
Negro) , Da l + % 0 ° & 8 i .  rw n ana 

Frankland, J.D.; Ovington, D.D. y Macrae, C.M.: 1963. Spatial and season 
variations fn  sol1 , 1 f t t e r  and ground vegetation I n  some Lake 
D i s t r i c t  Woodlands, J. Ecol. 51: 97-112. 

Freeland, W.J. y Janzen, D.H.: 1974., Strategies i n  herbivory by mamnals: 
the ro le  of p lan t  secondary compolnds. M r .  Net. 108 (961): 
269-289. . 

\ 

Gadglf M, y Solbrtg, O.T.: 1972. The concept o f  r and k selection: 
Evidence from w i l d  flowers and some theoret ica l  consideratfon. 
106 (947) : 14-3 1 . 

1975. Roots o f  the nfche concept. Amer. Net. 109 (968): 

Gallopfn,'G.C.: 1977. Estudio ecolbgfco fntegrado de l a  ~uenca del R ~ O  

Manso Superior (Rfo Negro, Argent lna 1 ) .  I. Descripcldn general 
de l a  Cuenca, Anales de Parques ~ac iaha les ,  en prensa. 



1 . . , r. - - .IT 'i .: Daget, P-.; Long, G.; Sauvage, C.; Emberger, L.; Le Floch, 
E.; Poissonet, J. y Wacquant, J.: 1968. Le relevd d thod iaue de I 
vegetation s t  du m i  1 leu.. Dent re d16studes phytosociologiques 
e t  ecologiques. Montpeller,.292 pp..Editions du Centre National 
de l a  Recherche Scientif ique. 

Goff, F.G. y  elder. P.H.: 1968; St ructura l  gradient analysis o f  Up- 
land Forests' i n  ,the Western Great Lakes Area. Ecol. Monogr. 38: 

' 65-86. 
I I 

Goldstein, R.A. y Grfgal, D.F.: 1972. Computer programs f o r  the ord i -  
nat ion and c la$s i f i ca t fon  o f  ecosystems. ORNL IBP 71-10, Oak 
Ridge Nat. Lab., Oak Ridge, Ten. 

'. Goodall, D.W.: 1970. S t a t i s t i c a l  Plant Ecology. Ann. Rev. Ecol. Syst. 
1: 99-124. 

Green, R.H. : 1971, - A mu1 t i v a r i a t e  s t a t  1st i ca l  approach t o  the Huntchln- 
. son tan niche: Bivalve mol luscs o f  Central Canada. Ecology 52: 543-556. 

Grime, J.P. y Jeffrety,  D.W.: 1965. Seed1 ings establ ishment i n  v e r t i c a l  
gradients o f  sunlight. J. Ecol. 53: 621-642. 

5 '  " 
, ' Grime, J.P.: 1966. Shade avoidance and shade tolerance i n  f lowering plants,' 

en Light as an Ecological Factor (ed. Bainbridge, R.; Evans, C.A. 
y Rackham, 0.) pp. 187-208. 

Grime, J.P.: 1974. &Vegetation t l a s s i f i c a t i o n  by reference t o  strategies. 
Nature, Vol. 250 (5461) : 26-31. 

Grime, J.P. y Hunt, R.: 1975. Relative growth-rate: I t s  range and adaptatlve 
signi f icance i n  a local  f lora.  J. Ecol. 63: 393-422. 

Grfnnel, J.: 1917. F ie ld  tests  o f  theorics concerning d is ty ibut tonal  control. 
h r .  Nat. 51: 115-118. a \ 

Grinnel , J. : 1917. The niche-relationships o f  the' Cal i f o r n t a  thrasher. 
. A.uk34: 427-433. 

Grtnnel, J.: 1924., Geography and evolution. Ecology 5: 225-229. 

~ r i r i n e l ,  J.: 1928. Presence and absence o f  animals. Univ. o f  Cal i fornia.  
- Chron. 30: 429-450. . 

C 

Grondona, M. F. : 1970. Fitogeograffa del Parqub Nacional NahueI Huapi. 
Anales de l a  Soctedad ARgentine de .€studios GeogrGf icos. XIV: 
71 -88. 

Gunckel, '~.~. :  1948, La f lorac idn de l a  qu f l a  y del colfhue en la Araucania. 
Ctencia e Investigaci6n 4: 91-95. . 



I = - -  I 

' , . 
- 1  - 

w.'-.lAll. 8 I I 

' \ :-- 
I 

I I $:& 
I I ' Hairston, N.G.; Smith, F.E. y Slobodkin, L.B.: 1960. Community struc- 
I I  

r '  ture, population control  and competition. Amer. Nat. 94: 421- 
425, i n  Haren: Readings i n  Population and Comnunity Ecology, .  I 

I I 1970 W.B. Saunders Co. 
I .  

Hardin, G.: 1961. The competittve exclusion pr inc ip le .  Science 121: 
1292-1297. 

\ 
' . I 

I I  . n I .  
I r  

Harper, J.L. y Chancellor, A.P.: 1959. The cbnparativc biology o f  
c losely related species l i v i n g  i n  the same area. I V  Rumex: 
Interference between indiv iduals i n  populations o f  one and, 
two species. J.' Ecol . 47: 679-695. 

Harper, J.L.; Clatworthy, J.N.; McNaughton, I.H. y Sagar, G.R.: 1961. 
The evolut ion and ecology o f  c losely re la ted species l i v i n g  
i n  the same area. Evolution 15: 209-227. i z '  . . t 

Harper, J.L.: 1961.: Approaches t o  the study o f  the p lan t  competition 
1-39. F. Milthorpe (ed.) Mechanism o f  B io log ica l  Competition 
Symp., Fifteenth, Soc. Exp. Bio l .  Cambridge Univ. Press, . 

4 

London,. 1 ,  - - .  . 1 ' -  I-- - 
? 

Harper,  J.L.: 1964. The indiv idual i n  !he population. J. Ecol. 52: 
149-158. 1 1  I I 

HaPper", J.L.: 1968. The regulation o f  numers and mass i n  p lan t  popu- 
lat ions. en: Population Biology and Evolution (ed. 'R.C. Lewontin). 
Syracuse Un i.vers i t y  Press, New York pp: 139-158. 

;I 
Harper, J.L.: 1969. The ro le  . o f  predation i n  vegetational d ivers i ty .  ? 

Brookhaven Symposia i n  Biology No 22: 48-62. 

Harper, ,J.L. y White, J.: 1.974. The demography o f  plants. Ann. Rev. 
-, 

L 
Ecol. Syst. 5: 419-464. . I . \ 

'% 

Harris, G.A.: 1967. Some competi t i v e  relat ionships between Agropyron *- 
catum and Bromus tectorum. Ecol. Monog. 37: 89-1 11. - 

Hauman, L.: 1926. Etude phytogdographique de l a  Patagonfe. Bul l .  Soc. Ra 
Bot. Belg. ,58(2): ,105-178. 

, ~ead*, H.F. : 1958. Vegetational changes i n  the Cal i f o r n i a  annual type. 
- Ecology 39(3): 402-416. 

i C 
, ! 

7 
HeIp, C. y Engels, C.: 1974. Comparing Speclss D ivers i ty  and Eveness 

Indices. J. Mar. BIol. Ass. UK. 54: 559-563. 
I 1  

I I 



I '2 
' b  -A! I 

' Y a t  8 . 
Horn, H.S. : 1966. Measurement o f  everlap i n  comparative ecological 

studies. Amer. Nat. 100:419-420. 

Horn, H.S. : 1974. The Ecology o f  -Secondary Success ion. Ann. Rev. 
Ecol. Syst. 5: 25-38. 

Hurlbert, S.H.: 1971. The c&sept o f  species d ivers i ty :  a c r i t i q u e  
. ,_ and a1 ternat ive parameters. Ecology 52: 577-586. 

. - . - 
h - -  

Hutchinson, G.E. : 1957. Concluding Remarks. Cold Spring Harbor 
Symposia on Quant i tat  ive Biology. X X I  I. ~ o p u l a t i o n  Studies. 
Animal Ecology and Demography pp. 415-427. . 

Hutchinson, G.E.: 1959. Homage t o  Santa Rosalfa, o r  why are t h e n  
so many k ind  o f  animals? Amer. Nat. 93: 145-159, - ,..'F L i' ' 

- Hutchinson, G.E. 1959. 11 concerto modern0 d i  n icchia ecologica. 
I lu r *  Mem. l n s t i t u t o  I t a l .  idr iobto logia 11: 9-22. . 
- I 
Jordan, C.F.; Kline, J.R. y Sasscxr, D.S.: 1972. Relative s t a b i l i t y  
' - of  mineral cyles i n  forest ecosystems. her. Nat. 106(948): 

. U1l  237-253 
. I  .. - 

Jordan, C.F. y Kline, J.R.: 1972. Mineral cycling: some basic c c k p t s  
and t h e i r  appl icat ion ln a t ropica l  ra in  forest. Ann. Rev. 
Ecol. Syst. 3:33-50. 

Klopfer, P.H. y Mac Arthur, R.H.: 1960: Niche s ize and faunal d ivets i ty .  
. Amer.Nat . 94: 293-300. . .. 

I I dl 

Klopfer, P.H. y Mac Arthur, R.H.: 1961. On the causes o f  t rop ica l  
species d ivers i ty :  niche overlap. Amer.. Nat. 95: 223-226. 

Kochenderfer, J.N.: 1973. Root d is t r ibutcon under some forest types nat ive 
t o  West Virginia.  Ecology 54 (2) : 445-448. 

Wohnlae, H e  1968: ~ o i  1 Physics. McGraw HI 11 Books Co., New York, 224 pp. 

Kozlawski, ,TOT.: 1949. Light and water i n  re la t i on  t o  growth o f  P i ld -  
mont forest  t ree specles. Ecol. Monogr. 19: 207-231. 

'Kulesza, 6 . :  1975. Comment on 'Niche, habi tat  and ecotopetl. ,Amer. Nat. 
- 109(968) : 476-479. c 

Lag, J.: 1974. The fnfluence o f  s o i l s  condittons on the d i s t r i bu t i on  
o f  plant species and p lant  communities. Acta Agrlculturae 
Scandinavica 24: 13-16. 



I 
s - .  - 2.1 7 - 

9 = .  

Landsberg, J.J. y Jarvis, P.G.: 1973. A numerical invest igat ion o f  the 
momentum. Balance o f  a Spruce Forest. Jour. o f  Appl. Ecol. 
10: 645-655. . 

Laya, H.A.: 1971. ~ a r t o ~ r a f f a  expedit iva de 10s suelos del val  l e  be1 Rlo 
Manio Superior, Rfo Negro. R I A  5.3.8(4): 171-183. 

1 

Laya, H.A. y Pazos,' M.A.: 1976. Contribucidn a l a  car tograf la  de 10s 
suelos d e l l a  Repfib1 ica Argentina. Relevamiento semidetallado de 

-< l a  Cuenca del Rlo Manso Superior (Departamento de Bar i  loche, 
I II provincfa de Rfo ~ e g r o ) .  Fundacidn Bari  loche. lnforme p re l  ;mi- 

nar. , 
# I  ' :A L I ,  

. .I.=- I I '  , , I .  , I . I  

Leonard, E.R.: 1962: Inter-relat ions o f ' k c j e t a t i o n  and r e ~ r o d u c t i v e  
growth, wi th special reference t o  in iete?inate plants. Bot. Rev. 
28 (2) : 253-4 10. 

Levin, S.A. y Paine, R.T.: 1974. Disturbance, path formation and comnu- 

31 n i t y  structure. Pros. Nat. Acad. Sci. USA 71(7): 274402747. - I 1  

Levin, D.A. : 1976. ' The chemical defenses o f  plants t o  pathogens and her- 
b ivores. Ann. Rev. Ecol . Syst . 7: 121 -160. 

Linnb, K.: 1775. o f  Plants. En: Readings i n  Ecology pp: 4-7, E. . Prentice-Hall Inc., New Jersey, 1965. 

Mac Arthur, R.: 1960. On the re la t i ve  abundance o f  species. Amer. Nat. 
. 94: 25-36. 

Mac Rrthur, R.H.; Mac Arthur, J.W. y Preer, J.: 1963. On b i r d  species 
di,versity I I Predict ion o f  b i  rd  census from habl t a t  measurements. 
Amer. Nat. 96: 167-174. 

Mac Arthur, R.H.: 1965. Patterns of Species Diversity. Biol .  Rev. 40: 
5 10-533. . 

'\ 

Mac Arthur, R e  y Levins, R. : 1967. The I im i t ing  simi l a r i  ty, convergence, 
and divergence o f  coexisting species. Amer. Nat. ' 101 :377-385. 

k c  Arthur, R.H.: 1968. The theory o f  niche, pp: 159-176 en R O C o  Lewontin 
(ed.) Population Biology and Evolution. Syracuse Univ. Press, . 
Syracuse, N.Y. 

.Mac Arthur, R.H.:1970. Species packing and competitive equi l ibr ium f o r  
many species. Theoret. Pop. Bib l .  1:l-11. 

Mas Arthur, R.H.: 1971. Patterns o f  t e r r e s t r i a l  b i r d  communities. En: 
Avian Biology, pp: 189-221, D.S. Farner y J.R. King (eds.) , Academic 

I Press, New York, 



Mac Arthur, 1972. Geographical Ecology. Patterns i n  the D is t r i bu t i on  I 
o f  Species. Harper and Row, publ. New York, 269 pp. 

Maguire, B. Jr.: 1967. A p a r t i a l  analysis o f  the niche. Amer. Nat. 
101 : 515-523. 

Mason, H.L. : 1946. The edaphic fac tor  i n  narrow endemism: I. The 
nature o f  envi ronmental i n f  luencis. kdro f io  8: 209-226. 

Mason, H.L. : 1946. The edaphlc fac tor  i n  narrow endemism: I I. The 
geographic occurrence o f  plants o f  h igh ly  res t r i c ted  pattqrns 
of d is t r ibu t ion .  MadroAo 8: 241-257. I 

May, R.M. y Mac Arthuf, R.H.: 1972. Niche overlap as a funct ion o f  
environmental va r iab i l  i t y ,  Nat. Acad. Sci. Proc. 69: 1109-1 113. 

. ,  
May, R. M. : 1974. .On the theory -o f  niche over1 ap. Theor. Pop. B i o l  . 

5 (3) : 297-332. 
*. I 

Menge, B.A. y Sutherland, J.P.: 1976. Species d i ve rs i t y  gradients: 
k 1  synthesis o f  the roles o f  predation, competitlon and temporal 

heterogeneity. Amer. Nat. 1 10(973)': 351 -369. 

. Mi l l e r ,  R.S.: 1967. Pattern and process 1" competition. Adv. i n  
Ecol. Res. 4: 1-74. 

M i  1 le r ,  R.S. : 1969. Competition and species d ivers i ty .  Brookhaven 
Symposia i n  Biology No 22: 63-70. , 

,Monk, C. : 1966. Ecological importance o f  root/shoot rat ios.  Bul l e t i n  
of the Torrey Botanical Club '93(6) :. 402-406. 

Monsi, M.; Uchi jima, R. y Oikawa, T.: 1973.. Structure o f  f o l  iage canopies 
and photosynthesis. Ann. Rev. Ecol. Syst. 4: 301-3a. 

\ 

Moore, C.W.E.: 1959. In teract ion o f  species and s o i l  i n  re la t i on  t o  the 
d i s t r i bu t i on  o f  eucalyptus. Ecology 40: 734-735. 

Morse, D.H. :' 1974. Niche breath as a funct ion o f  soc ia l  dominance. h e r .  
Nat . 108(964) : 81 8-830. 

Mueller-Dombois, D. y E l  lemberg, H.: 1974. ~ i m s ' a n d  Methods o f  Vegeta- 
. t i o n  Ecology. J. Wiley and So~s,  New York, 547 pp. 

N e i l l ,  W.E.: 1974. The community matr ix  and 'interdependence o f  the com- 
p e t i t i o n  coefficl'ents. Amer. Nat. 108(962):399-408. 



Neil1 , W.E. : 1975. Experimental studies o f  mIcrocrustacean competi tion, 
community corn o s i t i o n  and e f f i c i ency  o f  resource u t i l i z a t i o n .  
Ecology 56 (4  ! : 809-826. 

Nelson, W.L.: Mehlich, A. y Winters, E.: 1953. The development, evalua- 
t ion and use o f  so i  1 tests  f o r  phosphorus avai l ab i  1 i ty. Agron. 
4: 153:188. , 

Newman, E.1: y Grime, J.P.: 1973. Competition and d i ve rs i t y  i n  herbaceous 
vegetation. Nature, 244. .Letters t o  the Edi tors. 

Nichiporovich, A.A. : 1961. Propert ies o f  plants crops as an op t i ca lo  system. 
Soviet Plant Phisiology 8(5) : 428-435. ( ~ i z i o l o ~ i y a  Rastenii  8 (5): 
536-546. 

Noy-Me i r, 1 . : 1973. Desert ecosys tems. Envi ronment a td  producers. Ann. 
Rev. Ecol. Syst. 4: 25-52. 

og4a, H. e t  al.: 1965. Comparative ecological study o f  three main types 
o f  fo res t  .vegetation i n  Thailand. . I .  -Structure and Floristic Compo- 
s i t i on .  Nature and L i f e  i n  South East Asia I V :  13-48. 

Orians, G.H. y Slbr ig ,  0.1.: A cost-income.mode1 o f  leaves and roots w i t h  
special re fenpce t o  ar, id and semi-arid areas. (Manuscri to). 

II'i , . .?! ' ' ' , , , . I t -  ',yir" 8' 1 - 7 ..:. 
Orians, G.H.: 1 2. datural select 1 on andlecolosical theory. Amer. Nat. 

OrTangs, G.H.: 1970. Una disquisIcIdn de 10s nichos de plantas. Conferencia 
IBP. 

Orloci, L.: 1967. An aglomerative method f o r  the c l a s s i f i c a t i o n  o f  p lant  
commun i t ies . J . Ecol . 5-5: 1 93-206. . 

Orloct , L.: k969. lnforrnation analysis o f  s t ructure i n  b io log ica l  co l  lections. 
Nature 223: 483-484. 

Orshan, G. : 1964. Seasonal d i  moph ism of desert and Mediterranean Charnaephytes 
and t t s  s igni f icance as a fac tor  i n  t h e i r  water economy. The water 
re la t ions o f  ,plants: 206-222. Blackwell Sci. Pub. 

Park, G.N.: 1973. Point helght intercept analysis. A refinement of  point  
.analysis f o r  s t ructura l  quant i f i ca t ion  o f  l o w  arboreal. vegetation. 
New Zeal. J. Bot. !11(1): 103-11%. 

Parrish, J.A. D. y Bazzaz, F.A. : 1976. Underground n i'che separation i n  
success tonal plants. Ecology 57(6) : 128191288. 



Parsons, R.F. y Cameron, D.G.: 1974. Maximum plant species d i ve rs i t y  in. 
t e r r e s t r i a l  .communities. Bfotropica 6 (3): 202-203. 

Pauca-Comanescu, M. : 1975. Phenolog i c  differences o f  some grassy species 
i n  alpine and mountafn d i s t r i c t s  o f  the Bucegl Mountain. Stud. 
Cercet. B io l  . 27(1) : 29-34. 

Perez-Moreau , R. A. : 1945. Rese~a' botdn ica  sob re  10s Parques Nacionales 
Nahuel HuapC, Los Alerces y Lanrn. Anal. Mus. Patag. 1: 253- 
276. 

Peters, R,H.: -1976.-Tautology i n  evolut ion and ecology. Amer. Nat.'llO 
(971): 1-12. 

Pianka, E.R.: 1966, Lat i tud inal  gradients i n  species d ivers i ty :  a review 
o f  concepts. Amr. Net. 100: 33-46. 

Pianka, E.R.: 1970. On r and k selection. Amer. Nat. 104: 592-597. 

Pianka, E.R.: 1972. R and k select ion o'r b and d selection? Amer. 
. 

Nat. 106(951) : 581 -588. 

Pianka, E.R.: 1974. Niche overiap and d i f fuse  competition. Proc. Nat. Acad. 
Sci. USA 71(5): 2141-2145. 

-'- , a 
Pickett, S.T.A.: 1976. Succession: an evolutionary interpretat ion. Amer. 

Pielou, E.C.: 1972. Niche wi th and niche overlap: a method o f  measuring them. 
Ecology 53: 687-692. 

Plsano, V.E. y D i m t t r i ,  M.J.: 1973. Estudio Ecol6gico de l a  regi6n cont i-  
nental sur del area Andino Patagbnica. I. Contribucidn a l a  f i t o -  
soclologfa de comun idades arbbreas , arbustivas y herhdceas a1 sur- 
este del Vent isquero Moreno, Parque, 'Nacional "Los ~la'ciares", Santa 

.Cruz, Argentina. Anal. lnst. Patag. 4(1-3): 207-271. 

. Plotnikou, V.V. : 1971. Poss i b l e  method of f o m l  i s  fng the concepts o f  
ver r ica l  structures o f  the t ree layer i n  forest  comnuni t ies.  Soviet 
Journal o f  Ecology 2(6) : 495-499. 

Pomeroy, L.R.: 1970. The strategy o f  mineral cycl ing. Ann. Rev. Ecol. Syst. 
. 1: 171-190. c . 

Preston, F.W.: 1948.  he comnonness and r a r i t y  o f  species. Ecology 29: 254- 
283. 

Preston, F.W.: 19'62. . The canontcel d ts t r lbu t fon  o f  commonness and ra r f  ty: 
Parts I and 11.. Ecology 43: 185-215, 410-432. 



Preston, E.M.: 1973; A computer simulation o f  competitFon amona f i v e  
sympatric congeneric- species of canthfd crabs. Ecology 54; 
469-,4 83. 

Prlce, P n W a  1 1971, Nfchr b n r d t h  m d  domlnrnor o f  prrrr ftfw fnroct 
sharlng the same host species. Ecology 52: 587-596. 

Putwain, P.D. y Harper, J.L.: 1970. Studies i n  the dynamics o f  p lant  
population I I I. The influence o f  associated s ~ e c i e s  on ~ o ~ u l a -  
t ions o f  Rumex acetosa L. and Rumex acetosell a' L. i n  gr&si ands. 
J. Ecol. m551-264. - # 

Rabassa, J. : 1977. Geomorfologfa cuant i t a t  iva de l a  Cuenca del Rlo Manso 
Superior, Rfo Negro, Argentina. Enviado a l a  Rev. Asoc. Geol. 
Ar9 

Ragonese, A.E. : 1936. Lfmi tes de 10s bosques Andino-Pataghicos. Phys i s  
. 12: 97-101. 

Richards, L.A. : 1954. Pressure membrane technique o f  determining IS -  
atmosphere percentage. USbA Hand Book N o  60. 

Ricklefs, R.E.: 1972. Dominance and the niche i n  b i r d  comnunities. Amer. 
Na t . 106 (950) : 538-545. 

Ri t ter ,  J. y Mathieu, D.: 1972. Remarques sur l a  dynamique interne des 
associations vegetales: l e t  re lat ions entre l a  repar t i t i on  spat ia le 
de's especies e t  l a  geomorphologle. Annales Scientlf iques, Univ. de 
Besancon , Botan ique 3 (1 3) : 3 1 7-335. 

Rodrfguez-Garcfa, D.; Sourrouil le,  A.; Gal lopfn, G.C. y Montana, C. 1977. 
Estudlo ecoldgico lntegrado de l a  Cuenca del Rto Manso Superior 
( ~ i o  Negro, ~ rgen t ina ) .  II.Tlpos de vegetacibn. Anales de Parquet 
Nacionales. En prensa. . .. 

\ 

Root,'R.B.: 1968. The niche exp lo i ta t ion  pattern o f  the bluegray guat- 
catcher. Ecol. Monogr. 37: 317-350. 

Sabath, M.D. y Jones, M.: 1973. Measurement o f  Niche Breadth and Over- 
lap: The Colwel 1-Futuyama Method. Ecology 5 4 6 1  : 1143-1 147. 

Savage, J.M. : 1958. The Concept o f  ecologic niche, w i th  reference t o  the 
- theory o f  natural  coexistence.~Evolution 12: 111-112. 

Schoener, T.W.: 1974. Resource pa r t i t i on ing  i n  ecological comunit ies. 
Sctence 185: 27-39. 



- 222 - 
I 

Scuurman, J.J. y Gaedewaagen, M.A.J.: 1971. Methods f o r  the examination 
o f  root systems and roots. Centre o f  Agr icu l tura l  Pub1 ishing 
Documentat ion. Washrngton, 86 pp. I n I  - 

Shelford, V.E. : 191 1. Phys tological  animal geography. J. Morphol. 22: 
551-618. en: Readings i n  Ecology pp: 17-20, E.J. K o m d y  (ed), 
Prent ice-Hal 1 I nc. , New Jersey, 1965. 

d l L  * 

Slatkin,  M.: 1974. Competition and regional coexistence. Ecology 55(1): 
128-134. 

L II 

Slobodkin, L.B.: 1965. On the~ 'pre i i i~~~ ' incompleteness o f  mathe&<ical 
ecology. Amer. Scf . 53:. 347-357. ' a-3.  ;,11;Ls.1 

Slobodkin, L.B. y Sanders, H.L.: 1969. On the contr ibut ion o f  the en- 
v l  ronmental predictabi  1 i t y  t o  species d ivers i ty .  Brookhaven 

, symposia i n  Biology No 22: 82-95. 8 - 8  

- 

Stanhi l l ,  G.; Hofstede, G.H. y Kalma, J.D.: 1965. Radiation balance o f  '. 

natural and agr icu l tu ra l  vegetation. Cont. Nat. and Univ. Inst. 
o f  Agriculture. Israel  Series 831 E: 128-240. 

Su tc l i f f e ,  J.F.: 1957. The select ive uptake o f  a l k a l i  cations by Red 
Beet root . tksue. J. Exp. Bot. 9(22) : 36-49. 

~u ther land,  J.P. : 1964. Mu1 t i p l e  stable points i n  natural  comnun.ities. 
Amer. Nat. 108(964): 859-873. 

Tansley, A.: 1935. The use and abuse o f  vegetational concepts and terms. 
Ecology 16: 284-307. 

Teofrasto: c. 300 aC. Eqnuiry i n t o  plants. En: Readings i n  Ecology, 
pp: 2-4, E.J. Kormondy (sd.), Prentice-Hall lnc., New Jersey, 
1965 . 

* \ 

Terbocgh, J.: 1973. On the not ion o f  favorableness i n  p lan t  ecology. *. 
. I  .U . . Amer. Nat. 107(956): 481-501. , . . . 

Terborgh, J.: 1974. Preservation o f  natural  d ivers i ty :  The problem o f  
ex t  tnct ion o f  species. B iosc i  . 24 (1 2) : 715-722. 

Toinnin, R.O.: 1972. Interference o r  Competition? Arner. Nat. 106-(951): 
i -  672-675. I 

1 1 

Thornthwaite, C.W.: 1948, An approach towards a rat ional  c lass i f i ca t ion-  
o f  c l  tmate. Geog. Rev. 38(1) : 55-94. . - I 

Trvog, E. : 1930. The Determinat ion o f  the Readi l y  Aval lab le  Phosphorous 
. of Soils. J. Am. Soc. Agron. 22: 874-882. '? 



Udvardy, M. F. D. : 1959. . Notes o i ~  the ecological concepts o f  habitat ,  
biotope and niche. Ecology 40: 725-728. 

USDA : 19548, Handbook No 60. 

Vandermeer, J.H. y Mac Arthur, R.H.: 1966. A reformulation o f  a l te ina-  
t i v e  (b) o f  the b rokens t i ck  model o f  species abundance. Ecology 
47(1) : 139-140. 

Vandermeer, J.H.: 1969. The competitive structure o f  communities: An 
experimental approach w i th  protozoa.. Ecology 50(3) : 362-371,. 

Vandermeer, J.H.: 1972. Niche theory. Ann. Rev. Ecol. Syst. 3: 
107-132. 

Van Valden, L, y Pitelka, F.: 1974. In te l lec tua l  censorship i n  ecology. 
Eco 1 ogy 55 : 925-926. 

vezina, P.E. y Grandter, t4 .M. :  1965. Phenolbgfcal observation o f  spr ing . 
geophytes i n  Quebec. Ecology 46: 869-872. 

v..... 

Waldon, M.G.: 1,975. Competition models. Amer. Nat. 109(968): 47?:$85. 
= om 

Walkley, A. y Black, I.A.: 1934. An examination o f  the SegtjerH:.: 
Method for determining s o i l  organic matter and a proposed p3- 
d i f i ca t i on  of the cronic acid t i t r a t i o n  method. So i l  ~ci2.32: 

l 

weave;, J.E. y Darland, R.W.: 1949.': Quant i ta t ive o f  root syst*;o i n  
d i f f e ren t  s o i l  types. Science 110: 164-165. 

2..m0 
*.. 

I .:.:* 
Weaver, J.E. y Darland, R.W. : 1949. .- Sol 1'-root relat ionships o f  cer ta in 

nat ive grasses i n  .various so l  1' types. Ecol . Monogr. 19: 303-338. 

Weaver, J.E.: 1958. Sumnary and interpretat ion, o f  underground develop- 
' ment i n  natural  .grassland comnunities. Ecol. Monogr. 28: 55-78.' 

Weaver, J.E. : 1958. Class i f  i ca t  ion o f  root systems' o f  forbs o f  grassland 
and a cons iderat ton, - o f  t h e i r  s tgn i f  icance. Ecology 39(3) : 393- 
401. 

Webb, L.J.: 1959. A physiognomic c lass i f i ca t i on  o f  Austral ian ra in  
forest. J. Ecol. 47: 551-570. 

I 

We1 ls,  P.F.: 1962. Vegetation i n  re la t ion  t o  geological substratum and 
f i r e  Cn the Sen Luis quadrangle, Cal i fornta.  Ecol. Monogr. 32(1): 
79-1 03 

L,;7 I 

I 



- . - Whittaker, R.H.: 1962. Class i f icat ion o f  natural  communities. Bot. 
- - Nev. 28: 1-239. 
- 
- $ 

>r Whittaker, R.H.: 1965. Dominance and 'd ivers i ty  i n  land p lan t  conmunities. 
Science 147: 250-260. - 4  , I 1  - I 

.. Whittaker, R.H.: 1967. Gradient analysis o f  vegetation. Bio l .  Rev. 42: 

. . c  

207-264. 

---Whittaker, R.H. - - 

2 .  

Whittaker, R.H.; Levin, S.A. y Root, R.B.: 1973. Niche, hab i ta t  and 
ecotope. Amer. Nat. 107(955) : 321 -338. 

. --- 
- - Whittaker, R.H. e t  al.: 1975. On the reasons f o r  d is t inguishing 'Niche, ha- 

b i  t a t  and ecotope". Amer. Nat. 109(968) : 479-482. 

...*.. 
Wieland, N.K. y Bazzaz, F.A. : 1975. Physiological ecology o f  three $0- 

dominant successional annuals. Ecology 56: 681-688. a*b.. 

8 
a : 

., - - - a. C... 
I I ~ ; .  . W i l l i s ,  0.: 1914. Northern Patagonla. Seribner Press, New York.: # :  

I L . '  - 
A 

. . .*- 
Witkamp, M.: 1971. Soi ls  as components o f  Ecosystems. Ann. Re~.~kcol.  

. Syst./2: 85:110. **A'. . 
, . Wuenssher, J.E.: 1969. Niche specification and competition m&$$ing, '. - 

, , . .  -- J. o f  Theorets . Biol .  25: 436-443. .. 
- - :::* 8 

Wycherly, P.R.: 1973. The Phenology o f  Plants i n  the Humid Tropics. 
Micronesica 9(1) : 75-96. . - 


	Portada
	Índice
	Abreviaturas
	Agradecimientos
	Resumen
	Introducción y Objetivos
	1. Antecedentes
	2. Composición y estructura de la comunidad
	3. La luz como variable de nicho
	4. Fenología y formas de vida
	5. El factor edáfico como variable de nicho...
	6. Discusión. El columbarium
	7. Conclusiones
	Bibliografía

