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RESUMEN

Para una comunidad de bosque de la cuenca del Rio Manso Superior se

ha estudiado: a) su composiciónespecifica, grado de asociación entre
especies, estructura horizontal y vertical y b) la aplicación de la teg
ria del nicho ecológico a la misma. Para ambosaspectos se ha analiza
do la comunidad bajo el efecto del ramoneo por grandes herbïvoros, com

parándola con ia parte de la_comun¡dad protegida del mismo. Para el es
tudío de nichos se analizaron las variables ambientales en función de

las cuales ocurre la separación de nichos y las distintas estrategias
de distribución de recursos y disminución de competencia ínterespecifi

ca. La comunidad es definida en base a las asociaciones de Nothofagus
antarctica con distintas especies de arbustos y, en menorgrado, de hier
bas. Ocurren además otras dos especies arbóreas: Maytenus boaría y

Schlnus Eatagonicus. Cada una de estas especies determina una subaso
cíación al interior de la comunidad,con especies que les son caracterií
ticas.

De las variables ambientales estudiadas, las que condicionan porcio

nes del nicho total caracteristicas para cada espegie, son en orden de
importancia: la intensidad luminosa, la profundidad de arraigamiento y
el periodo de desarrollo vegetativo y reproductivo.

Los nichos ecológicos se caracterizan en función de las medidas de am_
plitud, superposición, forma y desplazamiento. Todas estas medidas son
útiles para identificar distintos aspectos de las relaciones de competeg
cia'interespecifica. ü

La intensidad luminica es variable al interior de la comunidady está

determinada por la posición y tamaño de las copas de árboles y de ios

1/1"
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ciaros entre elias. La profundidad de arraigamiento está condicionada

por ia humedaddei sueio y en menor grado por la disponibilidad de nu
trientes. El periodo de desarrollo estaria determinado por factores
climáticos.

Ei pastoreo es, en la zona de estudio, moderado. Aün asi provoca ia

modificación de-ias asociaciones espaciales, relaciones de dominancia,
abundanciade eSpecies, estructura vertical y caracteristicas microtopg
gráficas. Asimismose convierte en ei factor principal de ia determina
ción de nichos en ia comunidad coaccionada.
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INTRODUCCION Y OBJETIVOS

Los estudios de caracterización de nichos ecológicos en comunidades
de bosque, que consideren la totalidad de las especies de Fanerógamas
presentes. son relativamente raros. Aüncuando la distribución de es

pecies, incluyendo herbáceas y arbustivas, cambia a lo largo de gradieg_
tes principales debido a topografía, temperatura. humedado elevación,
la alta diversidad que se observa en la distribución de especies dentro
de una misma comunidad implica que los micro gradientes son también im

portantes.

Los factores que en principio podemosconsiderar como fundamentales
para explicar la diversidad de una comunidad de bosque son: l) microto
pografia, 2) diferencias locales de contenido de agua y nutrientes en
suelo, 3) estructura del follaje arbóreo, incluyendo posición y tamaño
de los claros y distancia entre árboles para herbáceas y arbustivas, h)
variaciones climáticas estacionales, 5) pastoreo selectivo (Whittaker,
1965, l969; Orians, 1970; Newman,l973; Mueller-Dombois y Ellemberg,

'197ü).

Los objetivos del presente estudio son:

Identificar los principales factores ambientales para los que exista
superposición de requerimientos entre especies vegetales.

Jerarquizar estos factores de acuerdo a la importancia que posean sg
bre la distribución de plantas.

Definir el nicho ecológico (Hutchinson, ¡957) de las especies en fun

ción de sus respuestas a dichos factores ambientales.

Establecer el grado de superposición entre especies para la obtención
de recursos. Describir los mecanismos que permitan la disminución de cqm

petencla y el mantenimiento de la diversidad especifica observada.

¿9



Evaluar posibles alternativas de desarrollo futuro de la estructura
del ecosistema según el estado actual de las relaciones lnterespecffi
cas observadas.



q.

i. ANTECEDENTES

1.1. EL CONCEPTO DE NICHO ECOLOGICO

1.1.1. Antecedentes.Históricgs y Definiciones

El término nicho ha sido usado con varias acepciones por distintos ag
tores. 'Uno de ios primeros en usarlo, segün Gaffney (1975), fué R. H.
Johnson (Johnson, ¡910) para ei cuai ei nicho representa la posición de
una especie animal en ei medio ambiente determinada por ia provisión de
alimento y también, aün cuando secundariamente, por factores abiótícos.

Sin embargo, ei uso de este término por parte de Johnson ha pasado ¡ne

advertido hasta fecha reciente. Es comúnque ei primer uso dei mismo se

adscriba a Grinnei (1917, Igzh, 1928) (Vandermeer, 1972; Odum, 1973; Pían
ka, ¡97h; Pieiou, 197ü). Para Grinnel (1928), el nicho de cada especie
está formado por todos aqueiios lugares en donde la misma puede vivir,
los cuales a su vez están determinados por condiciones del habitat (Odum,
1973; Pieiou, 197“), es una subdivisión dei ambiente, más fina y detalla

, da que una "zona de vida“ (MacArthur, 1968).

Elton (1927), define ei nicho-ecológico comoei modode vida y, espe

cialmente, ia manera de alimentarse de un animal. De allJ que se ha con

siderado que ia definición de Grinnel puede asimilarse a io que Odumde
nomina nicho espaciai y ia definición eitoniana ai nicho trófico (Odum,
¡973). Las acepciones del término nicho que aqui he presentado son las
que de una u otra manera han perdurado en la literatura ecológica; tam

bién se ha usado ei término para describir io que podria denominarse más

ajustadamente ei "territorio" de una especie (Miller, R. 1958) o bien pi

ra describir un determinado tipo de comportamiento en ia búsqueda de aii
mento (Cody, 1968).



Cabrera (¡932), propone el término castellano "residencia" para de
signar la unidad_ecológica en el sentido de Grlnnel. Asimismo, Cabrera
relaciona la idea de "residencia" con la l'Ley de la incompatibilidad

Ecológica”, idéntica en su formulación a lo que fué posteriormente defil
nido como"principio de exclusión competitiva" o “axioma de Gause"

(Vandermeer, 1972; Odum, 1973).

En general todas estas acepciones responden al deseo de describir la

"posición"o "función" que le corresponde a cada especie dentro de una cg
munidad, en términos de Grinnel: “ia unidad de distribución última..."
de las especies. Dealli que conceptos similares al del nicho ecológico
en cuanto al papel que cumplen las especies en la naturaleza puedan ha
llarse en las obras de anteriores naturalistas (Teofrasto e. 300 A.C.;
Linné, 1775; Darwin, ¡859).

Es evidente, aün a partir de las pocas definiciones que aqui se presea
tan, que el concepto de nicho es lo suficientemente amplio comopara que

'resulte al mismotiempo vago y confuso (Pianka, l97h).

Sin embargo, este concepto es de importancia primordial_en la teoria

ecológica ya que el mismo responde al deseo de explicar dos de las más sg

bresalientes propiedades de los ecosistemas: que en eliostcoexistan espe
cies aün cuando sus requerimientos ambientales sean muysimilares, la co
existencia ocurre aün en presencia de competencia interespecifica; y que
ocurran especies muyabundantes Junto con otras, igualmente exitosas en
el ecosistema, que se hallan muypoco representadas (Pielou. 197h).

Según Orians (¡970), la incertidumbre que existe alrededor de una de
finición exacta del término nicho es‘comparabie a la que ocurre al tratar
de definir el concepto de gen. Resulta de muchautilidad tener una pala



bra sencilla que se refiera a la unidad básica de la herencia, aün cuando
su definición exacta no sea extremadamente importante.

Asimismo, "Al pensar en la teoria del nicho tenemos interés en los

factores que determinan que una especie tenga o ng éxito en un ambiente
especifico, y colectivamente, cuantas estrategias pueden coexistir en mg
bientes de caracteristicas diferentes. Llamamosnichos a estas estrate
gias logradas...” (Orians, 1970).

El concepto moderno de nicho fué postulado primariamente por Hutchinson

en l957 usando ia notación que es convencional en teoria de conjuntos,
brindando de esta manera la primera definición formal del concepto.

Se tratará en detalle esta definición elaborada a partir de la l'ley de
tolerancia” de Shelford (l91l): Si se consideran dos variables ambienta

les independientes X1 y X2 que pueden ser medidas a lo largo de coo:
denadas rectangulares, y se definen los valores limites x], x], x2 y x2
entre los que una especie Sl puede sobrevivir y reproducirse, en ei sis
tema de coordenadas quedará definida un área. Cada punto de esta área cg
rresponderá a un estado ambiental que permitirá a esta especie existir in
definidamente. Si las variables son independientes tendremos el caso par
ticular de un área rectangular, aün cuando la mismaexistirá independien
temente de la forma que tenga. Si ahora introducimos una nueva variable

ambiental X3 al sistema, tendremos_representado un volumen. Si continua
mos introduciendo sucesivas variables X“ ... Xn hasta que todos los fac
tores ecoiógicos que condicionen a Sl .hayan sido tomados en cuenta, ten
dremos definido un hipervolumen n-dimensional, cada punto del cual corres

ponde a un estado ambiental que permite a la especie Sl subsistir en for

ma indefinida. Para la especie 51‘ al hipervolumen NI asi definido
Hutchinson lo llama el nigga fundamental de ia especie SI. Las variables
consideradas representan aqui tanto factores bióticos (alimento, predado

Á



res, parásitos, etc.) comofactores abióticos (temperatura, agua dispo
nible, etc.). Asimismo,y en forma totalmente análoga puede definirse

el nicho' N2 de la especie S2 .

Hutchinson en su definición postula las limitaciones de su concepto
de la siguiente manera: l) No toma en cuenta el hecho muy probable de que

no en todos los puntos del nicho asi definido la especie posea el miSmo
grado de éxito en cuanto a mantenimiento y reproducción. 2) Supone que
todas las variables ambientales, ya sean bióticas o abióticas, que influ
yen en la sobrevivencia de una especie pueden ordenarse linealmente, lo
cual obviamente no es posible. 3) El modelo se refiere a un instante de

tiempo, por lo tanto especies diurnas y nocturnas que se superpongan, por_
ejemplo, en el tipo de alimento que utilizan, poseerán nichos separados,
no considerándose esto en el modelo. Esta restricción sin embargo, puede

ser obviada suponiendo que algunas de las variables tendrán extensión tqg
poral mientras que otras no (Slobodkin, ¡962).

Esta formalización rigurosa del concepto de nicho permite la interpre
tación en términos de teoria de conjuntos del principio de exclusión cql
'petitíva o Teorema de Gause (Slobodkin, ¡962; Odum, ¡973) que establece

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

De acuerdo a la definición Hutchinsoniana si dos especies superponen

sus nichos, y omitiendo el caso casi tautológico Nl- N2, tendremos las
siguientes posibilidades:

l) N2 es un subconjunto propio de N1 :

a) Si la competencia es favorable a Sl, en todos aquellos elementos
del ambiente en donde ocurra la intersección Nl . N2 dado el tieg

po necesario sólo Sl perdurará.



b) Si la competencia es favorable a S2 en aquellos elementos del am
bíente donde ocurra el subconjunto intersección la coexistencia es
posible.

2) Nl . N2 es un subconjunto característico de Nl y N2 . En este caso

S] sobrevivírá en aquellas partes donde ocurra el subconjunto (Nl- N2)
y S2 en aquellas partes en donde ocurra la condición (Nz- NI).

En el subc0njunto.intersecci6n el resultado final estará determinado de
acuerdo a las posibilidades analizadas en el caso l.

Hutchinson define como nicho realizado de Sl y S2 a los subconjuntos

diferencia del caso 2 más aquella porción de NI. N2 que implica sobrevír
vencia de Sl 6 S2 respectivamente.

El caso (lb) es particularmente interesante desde el punto de vista del

estudio de competencia. El mismoparece contradecir las teorias convencig
nales sobre ella. Noes esperable en general que una especie con un nicho
relativamente estrecho sea superior en competencia frente a una especie de
gran amplitud ecológica. Sin embargo, veremos más adelante que las condi

[ciones de un "nicho incluido" son relativamente comunesy que el caso (lb)
puede explicarse a través de mecanismosparticulares de competencia.

Por otra parte, dado el tipo de definición que ha dadoTHutchinsondel

nicho, es imposible comprobar el caso Nl - N2 . Dado que el nicho está
definido comoun volumen n-dimensional, y aün cuando dos especies represeg

tan la condición de igualdad de nicho para n dimensiones significativas
siempre existe la posibilidad que ocurra separación de nicho para otra di
mensión n + l .

b

Obviamenteeste concepto de nicho formalmente riguroso se trata de un
“modelomental" dificilmente aplicable en la práctica. Además, de que el

Á.
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número de variables que lo forman no está acotado, muchas de las coordg
nadas del nicho son ambiguas en cuanto a su definición (HacArthur, ¡968).
No es posible conocer de qué manera su alteración puede cambiar la “for
ma“ del nicho.

O

Precisamente por estos motivos, junto con las objeciones que a su prg
pio modelo propone Hutchinson, se debe a que HacArthur (¡968), analogue

el concepto de nicho al de fenotipo. Ambas ideas implican un nümero ¡n

finito de medidas, y poco puede decirse del nicho de cada especie. Sin
embargo, las hipótesis que puedan formularse sobre las diferencias entre

nichos son susceptibles de ser probadas, de alli que en la práctica se ha
ya tendido a definir estas diferencias más que los nichos en si mismos.

La definición formal de Hutchinson permite suponer, al menos en un pri
mer análisis, que el concepto de nicho es lo suficientemente claro como
para que no existan dudas sobre su significación y posibilidades de apli
cación.

Sin embargo, treinta años después de su primera enunciación (según la

'propia aclaración de Hutchinson, 1957) y a la luz de multitud de trabajos
realizados en "análisis del nicho” el sentido del mismonecesita una nue

va aclaración. Whittaker, Levln y Root (de ahora en más WLR,¡973), plan
tean la necesidad de diferenciar los términos de "nicho, habitat y ecoto

' pon.

Según NLRlas dificultades de interpretación del término nicho derivan
precisamente del trabajo de Hutchinson (1957). Comocontraposición indi
can que autores previos, o bien posteriores, pero que establecieron su ds
finición en forma independiente, en especial Elton (1927); Gause (l93h);
Andrewartha y Birch (lSSh); Whittaker (¡970), podrian haber establecido
el uso de este término como"el papel funcional en la comunidad, pero esa
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estabilización no ocurrió” (WLR,l973).

Segün WLRla definición de Hutchinson se refiere a requerimientos ecg
lógicos en bíotopos, esto es, dentro del ambiente de comunidades particg

,lares. WLRdefinen el estudio de los nichos comoel de la relación entre

especies y factores ambientales en cuanto a caracteristicas intensivas,
que son variables de importancia en una misma comunidad. Lo contraponen

al estudio de los factores del habitat, cuya caracteristica fundamental
es la de poseer "extensión espacial”, serian caracteristicas extensivas.

Desdeeste punto de vista, el tratamiento multidimensional de las relacig
nes de habitat (Uhittaker, 1952, ¡956, 1965; Hueller-Dombois y Ellemberg,
197h) no se relaciona con ei concepto de Hutchinson del nicho, dado que ‘
el término l'nicho" se referiria a atributos intracomunitarios, mientras
que "habitat" haria lo propio con las caracteristicas intercomunitarias.
WLRexpresan también que ambos tipos de variables están interrelacionadas.
Comoejemplo, la temperatura actuará comoun factor de nicho si la unidad

de estudio es una comunidaden la cual se mide esta variable entre los dig
itintos estratos vegetales o sus variaciones diarias. En cambiosi la uni
-dad de estudio es mayor, un gradiente topográfico montañoso, los.cambios

de temperatura que caracterizan diferentes ambientes serán'variables del
habitat.

Obviamente nos encontramos frente a un problema de escala de trabajo,

dado la cual, según HLR,la mismavariable actuaria definiendo caracterfií
ticas ecológicas intensivas o extensivas.

Según Pielou (|97k), la diferencia entre ambas ideas consiste en que el

“nicho” es un ente abstracto, un hiperespacio en un sistema n-dimensional.
En cambio el habitat es el espacio real en donde ocurre una especie, es
una noción concreta, de tres dimensiones comomáximo. La dificultad estri

ba en que a veces es posible hallar un "sitio" donde ocurran las caracte
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risticas de "nicho".

Se han mencionadoestas diferentes interpretaciones de términos tales
como“nicho” y "habitat" para resaltar que aün cuando ia definición rigg
rosa es la base a partir de la cual ia teoria del nicho se ha desarrolla
do, no ha contribuido a la clarificación de términos, Sin embargoesta
falta de precisión no ha obstaculizado el desarrollo de la teoria (Orians,
1970).

La definición Hutchinsoniana, sobne la cuai se basa este trabajo, pone
de relieve la importancia de seleccionar dimensiones pertinentes para la

identificación de nichos. Enausencia de criterios para distinguir dichas
dimensiones el ünico procedimiento posible a seguir seria ei medir todas
las dimensiones, lo cual es análogo a querer medir todas las caracteristi

cas de un fenotipo. Es por ello que toda la teoria de nicho se ha elaboqí
do a partir del supuesto, todavia no contradícho, de que el númerode di
mensiones significativas para ia separación de nichos es muypequeño.

9

HacArthur, en Hutchinson (¡957). propuso que las dimensiones a considg
’rar sean aquellas de importancia competitiva, para las cuales es esperabie
la separación de nichos, en sistemas donde ia interacción competitiva ocu
rre.

Comoveremos, el mayor desarrollo de la teoria dei nicho está relacio
nado con la teoria de competencia. Según Orians (1970), ello se ha debi

do a que ya existia en este tema una gran masa de información de laboratg
río y de campo, y un bagaje teórico importante. Asimismo, existia mucha
evidencia directa o indirecta de que la competencia es un factor primordial
en ia explicación de las caracteristicas de las comunidades.
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l.l.?. Aplicación de la Teoria del Nícho. Sus Medidas.

Fué Levins (1968), quien propuso por primera vez un conjunto de medi

das de nicho, que en su opinión son parámetros suficientes para el desa
rrollo de la teoria: l) Amplitud, 2) Superposición y 3) Dimensión. Dado
que comoya lo planteara Hutchinson la definición de nicho nada dice so

bre el éxito de la especie en cada punto del hipervolumen, Levins propo
ne medir la amplitud del nicho en función de la'adaptabilidad“ (fitness)
en el espacio ambiental.

Para mayor claridad se define aqui lo que Colwell y Fu'tuyma, (¡971), de
nominan la “matriz del recurso". Para cada variable o recurso ambiental

que represente uno de los ejes del nicho en cuanto a hipervolumen se de
fine una matriz distinta. Su forma general se muestra en la Tabla l.l.
Cada fila representa una especie de la comunidad y las columnas los dis
tintos estados (o valores) que puede adquirir la variable ambiental. Ca
da celda de la matriz contiene la abundancia de la especie i en el esta

do j, representada esta cantidad por Nij . El total de la especie i
para todos los estados del recurso lo denomihamos Eí y la abundancia de

todas las especies en un mismoestado del recurso lo designamos como Rj
(ver Tabla l.l.).

TABLA l.l. E NOTACION DE LA MATRIZ DEL RECURSO

ESTADOS DEL RECURSO

r] ¡son o... l" m

E e} Nll ... N¡J ... N1m El
P : : z’ :E ... .II
C I O 0 O O

l Z I I Z '

R] ICO. .... z
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Levins propone dos medidas sencillas de amplitud de nicho, que según
la notación aqui utilizada son:

B - - 2 píjlog píj (l)

B = l/ E p2.. (Zl

Tanto en (l) como en (2) píj - N¡j/ Eí

Según el propio Levins, no existe razón alguna para preferir una medi

da más que otra. Es de hacer notar que este tipo de medición de la ampli
tud toma en cuenta dos.caracterïsticas del nicho: el rango total de la vg_
riable para el cual la presencia de una especie i es positiva y la uni

formidad (evenne5;)con que la mismase distribuye sobre dicho rango. Esto‘

permite efectuar una comparacióndirecta entre los nichos de distintas es
pecies en cuanto a su amplitud.

La medida de superposición de nichos representa segün Levins el monto
total de similaridad ecológica entre especies. Levins ademásanaloga esto
con el grado de competencia, lo que será tratado en detalle más adelante,
y propone comomedida de superposición:

2

d¡j Z(p¡j pkj) (3)

donde p¡j y pkj 'son las proporciones en que las especies í y k se
hallan asociadas al recurso j, de acuerdo a la notación de la Tabla l.l.
En este caso también se toma en cuenta no sólo el rango total para el cual

ocurre superposición sino también la abundancia relativa comocondicionag_
te de la similaridad.

El concepto de dimensión de nicho está referido al número de variables
ambientales relevantes para la separación de nichos, un factor análogo al
utilizado para separar especies. Noexiste ninguna convención formal para
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medir la dimensión del nicho. Esto se debe a que para distintas comuni
dades tanto la cantidad comoel tipo de factores significativos no tienen

porque ser los mismos, y de hecho no lo son. Levins encuentra que una mg
dida aproximada de la dimensión es el indice de diversidad de la comuni
dad:

o - - z Eí log(E¡> (1.)z z

Casi simultáneamente al trabajo de Levins, Maguire (1967), calcula los
llamados "indices de versatilidad” de las especies, que expresan la tole
rancia relativa de una especie particular frente a una variable ambiental.

Asimismo, otros autores (Horn, ¡966; Cody 1968; McNaughtony Wolf,

1970; Colwell y Futuyma, l97l; Pielou, ¡972; por citar sólo los principa
les) han propuesto distintas medidas de amplitud, superposición, o ambas,
sin que varïe fundamentalmente el concepto que describen. Asimismo,

l Maguire, (1967, ¡973), sugiere el análisis parcial del nicho en cuanto a
su tamaño, forma y estructura interna, lo cual condiciona el patrón de a

' daptación ambiental de una especie.

1.1.3. Teoria del Nicho y Teoria de Competencia

El enfoque fundamental en el desarrollo de la teoria del nicho se halla
íntimamente ligado al conocimiento y modelos elaborados para describir
competencia, comoes el caso de las ecuaciones de Lotka-Volterra (Odum,
1973). Esta relación responde al deseo de responder a preguntas tales cg
mo: qué determina el grado de especialización de una especie, esto es, la
amplitud de su nicho? Qué tan similares pueden ser dos especies y sin eg'
bargo coexistir? Cómose divide el ambiente entre especies de una misma
comunidad? (Levins, 1968).
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Por regla general se acepta que ia amplitud del nicho es representada
por la capacidad de porte de una población ( K de las ecuaciones de cre

cimiento poblacional) y la superposición por el coeficiente a de campg
tencia de las ecuaciones de Lotka-Volterra.

9

MacArthur, (1968, 1970, 197i, 1972); MacArthur y Levins, (1967); May y

MacArthur, (l972); Hay, (197h), son los autores que de manera especial han
tratado este tema, en forma de modelos matemáticos. El supuesto sobre el

que se basan es que dos especies que poseen nichos parcialmente superpueí
tos se diferencian respecto a una sola yariable ambiental, sobre la que
ocurre competencia.

Si tomamosdos especies que sobreponen parcialmente sus nichos en un
gradiente ambiental cualquiera los autores mencionadoshallan la relación

que existe entre la distancia que separa aquellos puntos del gradiente pg
ra los que la adaptabilidad de cada especie es máxima, y los coeficientes

de competencia derivados de las ecuaciones de Lotka-Volterra. A partir
de alli determinan la distancia minima para la cual ambas especies podrán
seguir coexistiendo (superposición máxima).

Este enfoque está basado en suposiciones relativamente sencillas que no

es fácil encontrar en la naturaleza. Consideran que el proceso de compe
tencia entre un par de especies puede ser descripto por las ecuaciones de
Lotka-Volterra. Ademásque sólo existe una variable significativa para la
competencia, y aün en ese caso, las distribuciones de densidad de mabas es
pecies sobre dicha variable deberán ser gausianas teniendo ambas igual va
rianza. Aúncuando ello en general no ocúrra asi, este tipo de enfoque

ejemplifica muybien las relaciones Sue existen entre la teoria de competeg
cia y la del nicho.

Recientemente se ha dado importancia a la diferencia entre Pinterferen
cia” y "explotación diferencial del recurso” comoformas distintas de com

fé
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petencia (Miller, 1967; Case y Giipin. l97h; Tinnin, ¡972). Explotación
ocurre cuando dos o más especies o individuos tienen libre acceso a un
recurso limitante y ei resuitado de la competencia por el mismoestá de

terminado por la relativa habilidad de cada uno para usarlo. Interfereg
cia es una estrategia más elaborada cuyo efecto es el de prevenir ei ac
ceso de un competidor a un recurso dado.

A partir de esta separación Case y Giipin (|97h), consideran un mode
lo de competencia basado en las ecuaciones de Lotka-Volterra en el cual

' incluyen un término que representa el fenómenode interferencia. De es

te modelo y analogando la amplitud del nicho de una población con su ca
pacidad de porte concluyen que el nicho de un competidor por expiotaciónh
es más amplio que ei de un competidor interferente. Serïan respectiva

'mente un “generalista” y un “especialista”. Asimismoconcluyen que un ei
peciaiista variará muypoco la amplitud de_su nicho si es puesto en com

petencia con un generalista, en caso de que ei primero resulte triunfante.
Obviamenteel generaiista estrechará su nicho hasta ubicario en ias zonas
dei ambiente en donde no ocurra superposición con el especialista. Otra

' conclusión que Case y Giipin desarrollan es que una especie generaiista
ai contraer su nicho io hará hacia zonas dei gradiente ambiental, sobre
ias que no se desarrolla ia competencia. Obviamente se supone aqui que ei

óptimo para ambas especies ocurre en aquellas porciones del gradiente con
mayor provisión dei recurso en cuestión.

Veremos más adelante que ios resultados dei modelo de Case y Gilpin han

sido verificados parcialmente en forma experimental.

Este tipo de modelos ademáspermitiría explicar el caso (lb) de inter

sección de nichos ya mencionado. La especie 52 podria sobrevivir si se
trata de un competidor por interferencia.

Existe un punto de contacto más entre la teoria dei nicho y de competeg
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cia, relacionado con la diversidad y abundancia relativa de especies en
comunidades.

Aqui también se analoga la abundancia relativa de cada especie, esto
es, sus distintas capacidades de porte poblacional, con la amplitud to
tal del nicho de cada una.

Por lo tanto seria posible deducir las relaciones de nicho al interior
de la comunidad en función de las relaciones de dominancia y diversidad

entre especies (Whittaker, 1965; Odum,l973). Se han propuesto varios
modelos para describir estas relaciones de nicho en función de las rela
ciones de dominancia (MacArthur, ¡960, ¡965; Whittaker, ¡965, 1969).

Todos ellos parten del supuesto que la división del ambiente por las

especies ocurre primariamente sobre una sola variable de importancia cqn
petitiva, o bien que refleja la diferencia entre nichos totales.

El análisis de las relaciones de dominancia al interior de una comuni_
dad ha resultado más ütil para la caracterización del ambiente en que se
desarrolla más que para inferir formas de división del mismoentre espe
cies (Whittaker, ¡965).

l.l.h. Los Estudios Experimentales de Nicho

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

cuenta en, o provenientes de, Una misma comunidad.

Colwell y Fuentes, (1975) han realizadO'una muyextensa revisión de

los trabajos de este tipo. Por ello nos referiremos aqui solo a aquellos
principios generales que se han desarrollado a partir de dichos estudios.
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Una gran variedad de experimentos han demostrado que como regla general
la amplitud de los nichos de las especies en la naturaleza es más estrecho

, que cuando las mismas son mantenidas en un ambienta sln interacciones. Es
to lleva a la conclusión de que en general, un análisis del nicho en esta
do natural reflejará los nichos efectivamente realizados. Las interaccio
nes bióticas que han mostrado ser de importancia en la restricción de los
nichos incluyen competencia, parasitimo, y depredación. El principio que
describe la relación entre los nichos de un especialista y un generalista
ya discutidos ha sido comprobadoen el caso.de dos especies de helmintos
que parasitan el intestino de ratas (Holmes, l973; véase Colwell y Fuentes,
1975); Ocurre algo análogo en el caso de aves tropicales (Willis, 1966).
Noocurre lo mismoen el caso de dos especies de salamandras terrestres

(Jaeger, 197], 1972). Unade ellas, Plethodon cinereous es una especialií
ta respecto a la humedadmientras que la otra f¿_richmondi shenandoah es
un generalista fisiológico.

Aün cuando ocurre exclusión competitiva entre ambas no se ha podido es
tablecer la existencia de mecanismosde interferencia entre ellas. Cuando

ocurre una superposición reciproca de nichos (caso 2 de Hutchinson), sobre
'alguna variable ambiental en general es posible encontrar otra variable que
permita la diferenciación de nichos (Colwell-y Fuentes, l975). En el caso

(lb) de Hutchinson, en cambio, la separación sobre una sola variable es
aparentemente suficie1te en algunos casos para determinar la exclusión de
nichos, aunque como hemos visto no ocurre siempre. ¡En el caso de nichos

coextensivos (leNZ) y a la escala de una comunidad todos los estudios de
competencia fallan en la determinación de regiones de nicho fundamental e;
clusivas para cada especie, cuando se comparan los nichos de a pares en fo:

ma experimental. Evidentemente nichos fundamentales que aparecen completa
mente superpuestos podrian realmente contener regiones exclusivas en base
a factores ambientales no determinados. Es importante recalcar aqui que se
ha demostrado (Hueller-Dombols y Ellemberg,.197h) que el nicho fundamental
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de una especie además de ser tanto o más extenso que el realizado no presen

ta sus máximosde adaptabilidad (óptimos) en las mismas porciones del gra
diente que el nicho realizado bajo competencia.

Se infiere que el nicho de las presas se estrecha en presencia de un de
predador puesto que en condiciones experimentales, excluyendo al depredador,
el nicho de la presa es más amplio que en condiciones naturales. Este fe

nómenoes equivalente a la contracción del nicho de un "generalista" bajo
competencia con un especialista en el caso de "nicho incluido” (caso lb de
Hutchinson).

El nicho de la presa contiene una región de la cual el depredador es ex:
cluïdo por algún factor extrinseco, lo.cual ocurre comoregla general
(Connel, 1972).

Hasta aqui se ha tratado con cierto detalle relaciones de tipo simple en'
tre pares de especies, competencia y depredación. Existen pruebas experi
mentales (Colweli y Fuentes, ¡975) de que el nicho realizado de una especie

no depende solamente de las relaciones entre esta especie y todas las res
tantes de una comunidad sino que además lo condicionan las relaciones entre
las restantes especies, este es un caso especial de ejes no independientes
del nicho. Estos casos serán denominados aqui como interacciones de orden

superior. Para ejemplificarlo supongamosa una especie presa A que convl
va con dos especies de depredadores 'B_ y C. La especie A poseerá un ni
cho realizado más amplio si convive sólo con B o C si ocurre el caso (y
en realidad ocurre, Colwell y Fuentes, ¡975) de que la especie B deprede

además sobre la especie C .

Aún cuando relaciones de orden superior determinantes de los nichos pue
den hallarse o inferirse aün en comunidadesnaturales relativamente simples

(Preston, ¡973; Neil], 197k) la mayoria de los modelos matemáticos de eco
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logia de comunidades están basados solamente en interacciones apareadas

(MacArthur, 1972; May y MacArthur, 1972; Hay, 1973).

Estas relaciones aqui definidas de orden superior pueden tomar la foi
ma del ejemplo mencionado pero no se agotan alli. Es posible establecer

como regla general que todas las interacciones que ocurren en una comuni
dad tienen un efecto multiplicativo sobre la amplitud de los nichos de
las especies que la forman.

l.l.S. Aplicación de la Teoria del Nicho a las Plantg¿_

El nicho ecológico se ha desarrollado fundamentalmente como un conceE
to zoológico (Cabrera, 1932; Harper¡ 1968; Orians, 1970) aún cuando debe
ser posible aplicarlo también a las plantas (Whittaker, l965). Esto, sin
embargo, es paradójico ya que entre los ecólogos animales no existe un
acuerdo generalizado sobre cual es la importancia de la competencia en la
naturaleza. En cambio se admite que ocurra competencia en la mayoria de

, las comunidades vegetales.

Varios trabajos sobre competencia entre especies vegetales, en especial
los de Harper (¡961, 196h, 1968), demuestran la viabilidad del principio
de exclusión competitiva entre plantas.

Veremosentonces, cuáles son las principales variables significativas

Ipara la separación de nichos en plantas.

La posición de las plantas en todas las tramas tróficas es definida crl
ticamente por las caracteristicas de las dos moléculas de clorofíla que
permiten la fijación de energia (Harper, l968). Todas las plantas superig
res, excluyendosaprófitas no fotosintéticas y parásltas, recurren a un
tipo de energia proveniente de una fuente también ünica.
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Esto contrasta inmediatamentecon la diversidad de recursos energéti
cos y estrategias para obtenerlos que poseen los animales, base de las
complejas tramas tróficas naturales. Además,el sistema de captación de
energia está restringido en si mismoen todas las plantas Superiores. Aün

cuandoexisten sistemas fotosíntéticos que puedenfijar energia radiante
de más de 8000 Angstroms, todas las plantas superiores se limitan a fijar
energia en la región del espectro entre #000 y 7500 Angstroms, quedando

aproximadamente el 562 de la radiación incidente como un recurso no explg
tado (Harper, 196%, 1968).

Dadoque la energia que fijan las plantas proviene directamente del sol,
el comportamiento de las poblaciones vegetales será afectado fundamentalá

mente por la intensidad y el ritmo de la radiación, constituyendo la varia
ble ambiental principal sobre la cual ocurrirá la interacción competitiva
(Harper, ¡96h; Grime, 1966).

Las diferencias que ocurran en cuanto a requerimientos de agua y nutrieg
tes será importante para el proceso de competencia de plantas en un sitio
especifico siempre que ocurren dos condiciones básicas: Que cada factor o

' combinación de factores que limita a cada especie sea distinto, y que sean
severamente limitativos tal que impidan la competencia por la luz. Si ello

ocurre, las especies menos tolerantes a la sombra serán eliminadas, sin H1
portar cuan distintas sean en sus requerimientos minerales. Es factible
esperar que los factores edáficos en general sean limitativos e importantes
para la separación de nichos en zonas áridas y semiáridas (Whittaker, ¡965;
Harper, 1968; Orians, l970).

Dadoque el agua y nutrientes son absorbidos principalmente por las rai
ces la estratificación de ellas es uh modopotencialmente importante de rs
duclr competencia (Orians, 1970). La_situación respecto de los nutrientes
es mucho más compleja que para el caso del agua. La abundancia de nutrieg
tes a distintas profundidades estará determinada no sólo por las caracterií



- 23 

ticas del perfil del suelo sino ademáspor la precipitación, infiltra
ción y las consecuencias que esto tenga sobre el "lavado" en los hori
zontes más superficiales.

De todas maneras se ha comprobado para algunas comunidades que las

de climas húmedosdistribuyen sus ráices en las partes superficiales,

(Webb, l959; Whíttaker, ¡969). En las regiones áridas donde la competeg
cia por la luz no ocurre, la estratificación de raices es frecuentemen
te compleja (Weaver, 1958; Orians, 1970; Noy-Meyr, l973). De alli que

es plausible que donde la competencia por la luz sea el factor-principal

-en el condicionamiento de la diversidad de plantas las raices presenten
poca estratificación, y se distribuyan principalmente en superficie. Al-‘
gunas plantas producen substancias tóxicas para otras, esta interacción

'se define comoalelopatia (Nhittaker, l965; Hueller-Dombois y Ellemberg,

197h). Se piensa sin embargo, que estas substancias evolucionaron como
defensa antiherbivoros antes que comorespuesta a la competencia,' Aün
cuando se ha descubierto que muchas substancias tóxicas tienen influencia
'en la composición de la comunidad las mismas tendrán como efecto principal

.disminuir la diversidad de especies sin que ello implique necesariamente
un aumento en la amplitud del nicho de la especie que persiSte.

La variación temporal en cuanto a los periodos de desarrollo, crecimien
to y reproducción, puede ser importante en el mantenimiento de una diver
sidad especifica alta de una comunidad si ocurre una combinación de espe

cies con periodos_largos y cortos de crecimiento o periodos no superpues
tos en el tiempo, de tal manera de disminuir la competencia por los recu;
sos básicos utilizándolos en periodos distintos.

Hasta aqui hemostratado aquellos’factores que condicionan el estable
cimiento de asociaciones vegetales relativamente estables.

Las asociaciones vegetales no estables o “fugitivas” (Pianka, ¡974) son

/./
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originadas por lo que aqui serán denominadosgenéricamente disturbios

(Orians, ¡970). Los disturbios pueden tener origenes distintos (fuego,
depredación de semillas, depredación sobre hojas, etc.), sin embargo,

sus efectos son semejantes en forma general sobre la comunidad. Los dií
turbios eliminan relaciones de competencia y devueren la comunidad a un

estado anterior (Odum,l973), crean una variedad de_fiondiciones nuevas
en el suelo que favorecen la germinación de gran variedad de semillas,

crean asimismooportunidades para especies fugitivas (Pianka, l97k), tra2_
sítorias. Desdeel punto de vista de la modificación de las relaciones

de competencia en una comunidad el pastoreo selectivo ha demostrado ser
un factor muy importante (Harper, ¡969) y muchas veces sus influencias

aün cuando profundas actúan en forma sutil, pasando a menudodesapercibim
das (Orians, ¡970).

Para el estudio de los nichos ecológicos en plantas la selección de
variables significativas a medir y la importancia relativa de cada una en
el proceso de competencia es un problema que no ha sido resuelto en forma

definitiva (Orians, l970; Grime, 1973; Newman,¡973). Elio se debe a que
por ser fotosíntéticas las dimensionesque podrian utilizarse para separar

'nichos son muchomás restringidas que las que pueden utilizarse para ani

males (Harper, 1968, 1969). Dificulta además la aplicación de este conceg
to el hecho de que se conozcan sólo de manera general los_procesos median
te los que se relacionan las plantas.

Estos son algunos de los motivos que pueden explicar ia escasez de es
tudios de nicho en plantas si lo comparamoscon los realizados en animales.
Otro motivo que podria explicar este hecho es que históricamente en ecolo
gia animal se han desarrollado preferencialmente estudios de relaciones
funcionales entre especies e individuos, condición necesaria para la elabg
ración y aplicación de la teoria de nicho. ¡La mayoria de los estudios de
nicho en plantas están referidos a la distribución de especies sobre una o
pocas variables ambientales, en general en condiciones experimentales. La
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mayoria de estos estudios revelan la existencia de nichos coextensivos
o a lo sumo recíprocamente superpuestas (Kozlowski, 19ü9; Heaver y Dar

land, 19h9; Moore, l959; Donald, 196]; Harper g¿_al¿ 196]; Anderson Et
al, ¡969; Putwain y Harper, ¡970; Del Moral y Cates, 1971; Chievers,
1972; Kochenderfer, 1973; Mueller-Domboís y Ellemberg, ¡97h; Parsons y

Cameron, 197h; Wieland y Bazzaz, 1975; Parrish y Bazzaqy ¡976). Una ex
plicación alternativa para la determinación de nichos coextensivos podria
ser que en realidad no se ha hallado cuales son las variables ambientales
que realmente permiten la separación de nichos. Los estudios de nicho

al nivel de toda una comunidad y en estado natural son escasos, y se re
fieren fundamentalmente a especies que componenalguno de los estratos de
estas comunidades, o grupos de especies en particular (Uhíttaker, ¡969;
Power Bratton, 1976, 1976 b).
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¡.2. EL ECOSISTEMA ESTUDIADO.

Este estudio se ha realizado en una comunidadvegetal llamada genérica
mente Matorral Mixto. Es considerada en general como tipica de la zona

ecotonal entre bosque y estepa (Dimitri, 1962, ISÏZ). Aün cuando hemos
observado sus rasgos generales en varios puntos del Parque Nacional Nahuel

Huapí, este trabajo se ha efectuado en forma intensiva en la porción de la

comunidad que ocurre dentro de la Cuenca del Rio Manso Superior. Se desg
rrolla en primer lugar una breve reseña de los estudios realizados hasta
el momentoen la Cuenca Hidrográfica del Rio Manso Superior, y luego a los

que se refieren al Matorral Mixto en especial.

1.2.]. La Cuenca del Rio Manso Superior

l.2.l.l. Caracteristicas Generales

Esta cuenca se halla incluida totalmente dentro del Parque Nacional

l Nahuel Huapí, entre las coordenadas 71°36'37" w y 71°53'50" w de longitud
y hl°19'30” S y hl°08'51“ S. (Gallopin, 1977).

La cuenca se extiende desde el Cerro Tronador por el oeste, hasta la

cabecera occidental del Lago Mascardi al este. El limite norte de la cueg
ca está dado por el Paso de las Nubes-y la divisoria de aguas hacia el 8ra
zo Tristeza del lago Nahuel Huapí, que pasa por los Cerros: Del Viento

(¡900 m.). Punta Negra (2166 m.), Bonete (2257 m.) y Cuernos del Diablo

(2100 m.). El limite sur pasa por las cumbres de los Cerros: Volcánica

(186] m.). Los Emparedados (|82l m.l, Creton (¡900 m.). Los Moscos (1809 m.)
y Capitán Diego F; de León (¡800 m.).

La zona está cubierta por las hojas topográficas del Instituto Geográfi
co Militar #172-22-1, 2, 3, h, “Puerto Blest”, "Llao-Llao”, "Lago Fonck" y



-27

“Lago Mascardi” a escala 1:50000, (equidistancía 25 m.). Ademásexisten
las fotografías aéreas del Servicio de Hidrografía Naval a escala aproxi
mada de 1:30000: Series 27 (100 a lll), 28 (7h a 83), F (35 a #2), 30 (45

a 55) y 3l (23 a 30). Elaborado a partir de este material existe un mapa
topográfico básico para la cuenca, que junto con los límites y divisorias
de aguas se presenta.en la Figura l.l. Para un detalle sogfig el método
de confección del mapa base de la Cuenca véase Gallopín, (¡977).

La superficie total de la cuenca es de 2h7,35 sz y su orientación gg
neral es del N0 al SE, La topografía del área es en general abrupta con

zonas en donde existen acantilados verticales, quedando las partes planas
restringidas al fondo del valle del Río MansoSuperior con cotas inferio‘
res a los 900 m.s.n.m. (Gallopín, 1977).

Según la geología de la zona (Larsson, ¡940; Greco l972; González Boqg_
rino, l976; véase Gallopín, 1977) ocurren en la cuenca rocas metamórficas

del Paleozoíco superior (formación LagoMascardí), rocas volcánicas porfï
ricas y sedimentarias algo metamorfizadas (formación Hillaqueo), posible
mente triásicas; rocas granodioríticas y dioritas muydistribuidas en to
da la cuenca; rocas volcánicas y piroclásticas (formación Ventana); las
rocas volcánicas, principalmente basaltos y andesitas, y sedimentarias,
principalmente tobas (formación Tronador) están muy representadas en la
cuenca; las cenizas volcánicas, están muyextendidas por toda la cuenca.

En general son de color gris amarillento y pardo amarillento. Son muyhs
terogéneas en cuanto a su origen,y composición, algunas de ellas son muy
recientes. Se hallan varves en algunos puntos de la cuenca y depósitos
glaciares y fluvioglacíaríos principalmente en las partes bajas de los va
lles, de origen reciente. v

Geomorfológicamente la cuenca es de montaña, alargada y angosta, estan
do su sistema fluvial fuertemente condicionado por el control paleogeomoL
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fológico, dado que en esta zona la deglaciación ha sido resiente y toda
via hay hielo en la cuenca (Rabassa, ¡977). Los efectos de los procesos

glaciaríos son muyevidentes incluyendo valles en U, circos glaciares,
valles colgantes y morenas.

Los suelos de la cuenca (Laya, 1971; Laya y Pazos, ¡976) poseen en

general estructuras débiles y friables lo que aumentael riesgo de destrug
ción en pendientes fuertes. Los materiales originarios de los suelos de

la cuenca son todos recientes, en ningún caso los sustratos rocosos reprg
sentan el material originario. Los productos pírdclásticos cubrieron las

superficies rocosas liberadas por el hielo. Entre estos productos predg_
minan los materiales de la formación Lago Mascardi (Laya, l97l), de dos i

o tres metros de espesor. Existen aportes más recientes de cenizas volcá
nicas, generalmente someras, en especial las del Miembroel Rincón y Míem
bro Lago Totoral, de 1920 y ¡960 respectivamente. Segün Laya y Pozos los_

depósitos de cenizas se presentan habitualmente ¿2_Eltg_y de acuerdo a su
forma de depositación original. En general todos los suelos de la cuenca
se caracterizan por su escasa diferenciación de horizontes genéticos, a
causa de su desarrollo a partir de sedimentos relativamente recientes. No
existen procesos de enriquecimiento por iluviación siendo los horizontes
inferiores al horizonte A en formación, variaciones del horizonte C y Sus

diferentes capasa Para una descripción completa de los suelos de la Cuen
ca del Rio Manso Superior véase Gallopin (¡977).

Los datos meteorológicos que se disponen para la Cuenca provienen de dos

estaciones de primera categoria que la Fundación Bariloche operaba al mo

mento del presente trabajo, su ubicación está indicada en la Figura l.

Una de las estaciones se halla ubicada en la zona de PampaLinda al oeste
y la otra sobre el Lago Mascardl al este. _Losprincipales datos climáti
cos de ambas estaciones y para la zona de estudio. véase más adelante. se

presentan en la Tabla l.ll. Los mismos representan un promedio de 7 años

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

LOS DATOS (c) se CALCULARON POR INTERPOLACION ENTRE (PL) v (H)

TABLAI.II.

TEMPERATURA
MEDIA

M PL

JULIO 1.5 0.7 ¡.1

AGOSTO 2.A 2.1 2.2

SEPT. 4.5 A.o A.2

OCTUB. 7.3 6.5 6.9

nov. Io.h 9.6 Io.o

DIC. ¡2.3 12.1 ¡2.2

’ENERO 13.0 12.7 18.8

FEBR. 12.8 12.1 ¡2.a

MARZO Io.o 9.5 9.7

ABRIL 6.9 6.5 6.7

MAYO “.6 A.2 A.A

JUNIO 2.o 2.o 2.o

TEMPERATURA

MAXIMA-MEDIA.

M

.I

PL C

b .7 5.h

6.6 7.2

9.7 |0.k

¡1.5 12.h

lh.6 15.6

16.9

18.]

¡8.7

16.h

17.6

¡8.6

¡9.5

¡7.3

13.8

9.3 9.7

5.h 6.0

Ik.2

-1.

'0.

-0.

: DATOS CLIMATICOS MENSUALES PARA LAS ESTACIONES MASCARDI (H),

PRECIPITACION

267.6

I7h.3

IOA.2

Ioag.

57.8

37.2

su.
58.8

58.6

78.3

.7 317.1 26h.9

TEMPERATURA

MINIMA-MEDIA_ MEDIA

H PL 1C." PL

o -2.6 -2.3 255.8 278.h

h -I.2 -l.3 167.h ¡81.2

8 -I.I -o.9 105.7 ¡02.8

I 0.3 o.I 8n.I 132.8

2.o 2.o AA.7 70.9

u.o 3.9 8h.3 90.]

u.7 A.8 67.6 ï15.2

h.o A 2 hs.7 71.9

2.6 2.7 A8.o 69.2

I.I I.I 76.h 80.2

5 0.7 o 6 2I2

3 -8.0 -A.6 7221.9 3I3.7 267.8

para la estación Mascardi y 5 años para ia estación PampaLinda (datos de Gallopïn,
¡977). El mes más cálido es enero (en promedio) y ei más frio, julio. La mayor

precipitación ocurre durante el Invierno totglizando 267.8 mm.en el mes de junio.
Las menores precipitaciones ocurren durante el verano en ios meses de febrero y ng
viembre con un pico secundario de lluvias durante el verano dada la influencia pre

Según Gailopin (1977).ponderante dei océano Pacifico sobre el clima de la región.

l

/7



- 30 

el clima del valle de la Cuenca del Rio MansoSuperior puede caracterí
zarse de acuerdo a la clasificación de Thornthwaite, (l9h8) comode tí
po perhümedo, sin deficiencia de agua, microtermal templado con una im
portante concentración estival de la eficiencia térmica, esto debido a
la influencia del océano que_es mayor hacia el oeste, estableciéndose un

fuerte gradiente en el sentido longitudinal de oeste a este. En la Cuen
ca ocurre ademásde un gradiente altitudinal de la precipitación (Gallo
pin, 1977).

O

De acuerdo al sistema de Thornthwaite, (l9h8) no existe en la cuenca
déficit de humedad (en Gallopin, 1977), este hecho como se verá más ade

lante es un factor muy importante para el desarrollo de los sistemas ra-‘
dicales de las especies que componenla comunidad estudiada.

1.2.1.2. Vegetación

Segün Gallopin (1977), en la Cuenca del Rio Manso Superior están bien

representadas, siguiendo a Cabrera y Willink (l973), tres unidades fito
geográficas. El Distrito Valdiviano, y el Distrito del Bosquecaducifo
lio, ambos incluidos en la provincia Subantártica, del Dominio del mismo

nombredentro de.la RegiónAntártica. El tercer distrito se halla repre

sentado por el Distrito altoandino Austral, de la Provincia Altoandina,
DominioAndino-Patagónico de la Región Neotropical. Está representado en

la cuenca por la zona de las altas cumbres, y es discontinuo en su dístri
bución.

El Distrito Valdiviano, está representado en los sectores más occiden

tales de la cuenca, donde ocurren'los bosques de coihue, Nothofagus dombeyi
y coihue con lenga, Nothofagus Eumilio, y también por bosques de coihue
con ciprés, Austrocedrus chilensis. Existe también un bosque de alerces,

\\ ‘

"7
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FitzroyaAcuEressoides, caracterizado por Correa Luna (1969) como relicto.

El distrito del bosque caducifolio está muybien representado en la
cuenca, caracterizado fundamentalmentepor el ñire, Nothofagus antarctica,

lenga y cirpés, existen abundantes bosques de lenga por encima de los bos
ques perennifolios del distrito Valdiviano. Asimismoexisten varias com!
nidades dominadas por el'ñire y bosques de ciprés.

Los antecedentes que existen en cuanto a la vegetación de la Cuenca del

Rio MansoSuperior están presentados en detalle en Gallopïn (1977). Bailey
Willis (l9lh), describió sumariamente la zona de la Cuenca del Rio Hanso

Superior, estableció claramente la zonación caracteristica de todos los
biomas de montaña pues describe: La zona alpina, de altura y sin vegetación.
La zona de bosques virgenes, bosques de Nothojagus dombeyi, Nothofagus

pumilio, Austrocedrus chilensis. Los “arbustales de laderas montañosas"

compuestos por ñire, Nothofagus antarctica, retamos, Diostea juncea, palo
piche, Fabiana imbricata, maltén, Maytenus boaria, y bambú, Chusguea culeou.

Esta última zona según Willis indica incendios antiguos. La zona de

quemazonesrecientes caracterizada comolas tierras ocupadas por árboles y
arbustos muertos y las tierras agricolas o utilizables para el cultivo que

ocupan el valle del Rio Manso. 1

Correa Luna (l969), presenta asimismo un bosquejo de la vegetación de

la Cuenca del Rio Manso Superior, en el cual distingue 12 comunidades vegs

tales: Mallin, Bosquede ñire, Nothofgggs_antarctica, Matorral de ñire.
Cañaveral de coligUe, Chusguea culeou. Matorral mixto, Bosque de coihue,

Nothofagus dombeyi, Bosque de ciprés, Austrocedrus chilensis. Bosque de
alerce, Fitzroya cugressoides, Bosque de maitén, Maytenus boaria, Bosque
de lenga, Nothofagus Eumilio, Matorral de ¡enga y áreas antiguamente inceg_
diadas.

/,
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Dimitri (1962) y Correa Luna (1969) presentan una descripción de las

principales comunidades mencionadas. Véase además Gallopin (¡977). Daciuk
(1973).

Se halla asimismo en prensa un mapa detallado con la distribución topo
gráfica, limites y posición de las distintas comunidadesvegetales de la

Cuenca (Rodriguez Garcia g¿_gl¿ en prensa).

1.2.2. El Matorral Mixto

1.2.2.]. Antecedentes

Segün Correa Luna (1969), en la Cuenca del Rio Manso Superior: "En el

faldeo expuesto al norte, en los primeros lOOmetros sobre el nivel del

valle predomina un matorral mixto de Diostea juncea, Schinus crenatus,
Ribes magellanícum, Berberis buxifolia, Berberis linearifolia, Pernettya

mucronata, Maxtenuschubutensis, Lomatia hirsuta, Colletia spinosissima,
Discaria 5p., Chusqueaculeou, Nothofagus antarctica, Mutisia decurrens,

' Vicia nigricans, Viola 5p., Geranium5p., Acaena 5p., Osmorrhiza berteroí,
Oxalis 5p., Trifolium repens, Blechnumsp. Correa Luna adscribe la presea
cia de esta comunidad a la ¡nsolaclón de esa zona.

Correa Luna asimismo describe una franja de matorral mixto a unos dos

Km.al oeste del Lago Mascardi que sufrió un incendio en ¡952, alli se ob
serva la recuperación natural de la misma comunidad. La comunidad del
Matorral Mixto se extiende dentro de la Cuenca desde la cabecera del Lago

Mascardi hasta la zona de Pampa Linda. Correa Luna describe además un r3

tamal de Diostea ¡uncea, sobre la margen derecha del Rio Manso próximo a
su desembocadura en el Lago Mascardi, un lugar muy coaccionado por el gana

do, lo que ha impedido su renovación e inducido una cobertura herbácea ceí
pltosa, con predominio de hemicriptófitas adventicias, comoTaraxacum

JVe
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officinale “chicoria”, Trifolium repens, “trébol”, Plantago lanceolata,
“Llantén”. La erosión aqui existe pero no llega a extremos notables
dado la sensible borizontalidad del terreno.

Dimitri (1962) también cita retamales de Diostea ¡uncea como forman

do parte de la cuenca del Lago Mascardi, siendo unq 4‘ loslmás conspi
cuos el que se encuentra fuera de la Cuenca del Rio Manso Superior al

pie del Cerro Alcorta margen sudeste del Lago Roca y Sur del Lago Hess.

Son montes de recuperación de ñirantales incendiados. Dimitri (l962),
menciona para la cabecera noroeste del Lago Mascardi, sobre el faldeo
noroeste del Cerro Capitán Diego F. de León un bosque de tipo mesófilo

a xerófilo, bastante decrépito con evidencia fuerte de acción del gana- .

do. Cita entre las leñosas a Diostea juncea, Nothofaggí antarctica,
Lomatia hirsuta, Schinus patagonicus,.Maytenus magellanica, Maytenus

-boaria, Maytenuschubutensis, Berberis buxifolia, Berberis darwinii, y
Embotriumcoccineum. Entre las herbáceas, Mutisia decurrens, Mutisia

oligodon, Calceolaria 5p., Oxalis sp., Geranium5p., Erodiumcicutarium,

Holcus lanatus, Trifolium repens, Acaena 5p., flagig_sativa, Phacelía 5p.,

collomia biflora, Veronica 5p., Leuceria sp. El área es pobre en meso
fanerófitas, predominandoen cambio las micro y nano fanerófitas de es
tado bastante decrépito. Entre los 800 y 900 m.s.n.m. Dimitri observó

' gran cantidad de hacienda vacuna y senderos abiertos por-estos animales.
El ramoneoen arbustos y árboles bajos es evidente en especial sobre

Maytenus chubutensis, Embotriumcoccineum y Schinus crenatus.

Es notable además la abundancia de especies exóticas. Predomina el

retamo, y también el ñire, en avanzada decrepitud con mucho ramaje seco

y cargado de liquenes (Usnea sp.) y‘el hemiparásito Myzodendron5p. Si
gue en orden decreciente el radal (Lomatia hirsuta), laura, Schinus
crenatus. Maytenus magellanica, Maytenus boaria "de buen comportamiento”

y Maytenuschubutensls. Entre los arbustos predomina el calafate,



-34

Berberis buxifoiia, afectado por agalias, michay, g, darwinii, y notro,
Embotríum coccineum.

Entre las herbáceas, Dimitri anota, Mutisia decurrens, y, oligodon,
Caiceoiaria sp., abundantes Oxalis, Geranium, Erodiumcicutarium, Holcus

lanatus, no afectado por ramoneo, Trifolium repens, Acaena 5p., Madia
sativa, Phaceiia sp., Collomia bifiora, Veronica 5p., Leucería sp.

La ladera descripta por Dimitri es bastante abrupta de 30° a AS“ de
pendiente, el suelo superficial aqui es suelto, humifero, carente de ar
cilla, muysusceptible a la erosión, con poca cobertura herbácea. Daciuk

(1973), realizó una transecta de 379 m. en un área cercana a la menciona
da con una pendiente de 15° sobre ei suelo con abundante ceniza voicáni-"

ca. La vegetación es según Daciuk de matorral mixto con retamaies de

Diostea iuncea reducidos a manchones; los Berberis son abundantes, y a
medida que se asciende, entre 800 y 900 metros aprox., aparecen el ciprés,
ñire, coihue, rada], maitén, con un sotobosque en el que abundan las

Chusgueas, y Viola, Osmorrhiza, Adenocaulon, BlechnumJ Alstoemeria, Oxaiis,
Vicia, Acaena, etc.

La lista de especies para esta área segün Dacíuk y su densidad de acuer
do a tres clases: Dominante 100-502, Moderada 50-102, Escasa hasta 102,

es la siguientez‘flgstrocedruí chilensis, Berberis empetrifoiia, Chusquea
culeou, Discaria serratifolia, Embotríumcoccineum, Escalonia virgata,
Maytenuí chubutensis, Maytenusmageiianica, Nothofaggí antarctica, figtbgf
jaguí dombeyi, Pernettya mucronata, Bikes mageilanicum, Eg¿g_egianteria.
Condensidad moderadase presentan: Berberis buxifolia, Berberis darwinii,

Colletia spinosissima, Diostea ¡uncea, Lomatia hirsuta, y Schinus 552227
tus, no existiendo especie con densidad dominante.

Daciuk efectuó además una transecta de #23 m. entre el camino y la

margen derecha del Rio Manso cerca de su desembocadura en el Lago Hascardi.
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Si bien esta área es cercana a la descripta anteriormente, y.semejante
desde el punto de vista de su composición, predominan alli el retamo
que forma consocíacíones, 3 especies de Berberís aparecen en casi todas
las parcelas estudiadas. Existe alli un bosque en galeria de ñire en

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

dan los juncales de Scirpus Egiifornianus, Trifolium repens, Taraxacum,
Rumex, Cerastium, Plantago, Acaena, Veronica, Gnaphalium y varias grami
neas .

Sin embargo, no se tratará en detalle esta zona ya que tanto Correa

Luna como Rodríguez Garcia g¿_¿l, no la consideran dentro del área del
matorral mixto. La topografía alli es baja y cenagosa. Sin embargo
Daciuk la considera comomatorral.

según Daciuk el área por él estudiada se encuentra en franca degrada

ción ambiental, acusando las comunidadesfloristicas modificaciones debí
do a efectos antrópicos directos o indirectos, tales comoextracción de
leña, incendios, pisoteo, sobreramoneo, y sobrepastoreo del ganado, en

- general todas las-especies ieñosas son ramoneadas salvo dos: Lomatia

hirsuta y Embotriumcoccineum, Daciuk sugiere en ellas la presencia de
alcaloides. Las especies más ramoneadas segün los datos de Daciuk (l973),

recalculados por Gallopin (¡977), son: CHusgueaculeou, Nothofagus 9927

9311 y 51235 magellanicum, la menos ramoneada es Diostea ¡uncea. En

cuanto a las herbáceas Daciuk, (1973) indica que todas son ramoneadas sal
vo cardos y abroJos.

El Matorral Mixto según Dimitri (i962), está comunmenteconstituido
por Diostea [uncea asociados a una serie de arbustos espinosos e inermes,
de unos tres metros de altura que forman una comunidad más bien abierta.
Estos matorrales se encuentran en lugares bajos y soleados. suelen crecer

juntos: Schinus crenatus, Nothofagusantarctica, Berberís darwinii, E,
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buxifolia, Fabiana imbricata, Maxtenuschubutensis, Azara microphzlla,
Díscaria serratífolia, Chacaxatrinervis, Arlstotelía Esqui, Anarthro
Exllum rigidum, Escalonla vlrgata, Baccharls umbelllformis, 2, racemosa,
E, magellaníca, Senecio 2251, Haplopappus sp. Embotriumcoccineum,
Colletia spínosíssígg, Mutisia retusa, fi, decurrens, etc. SegünDimitri
se trataría de una regresión del bosque, proceso que se acelera por la

.explotacíón ganadera incontrolada. Esta comunidadDimitri la halla a la
altura del hotel Tronador sobre la ladera sur, y fuera de la cuenca del
Lago Los Moscos, Lago Hess, faldeos del Cerro Alcorta, orilla del Rio

-Manso al sur de la Cascada Los Alerces, Faldeos del Cerro Otto, curso su
perior del Rio Límay, valle del Rïo Gutierrez, Pampade Huenuleu, etc.

AsimismoDimitri (l962), cita matorrales de ñire de unos dos metros

.de altura acompañadosde retamo, collgUe, radal, g, buxifolia y g: darwinii,
los menciona para una extensa zona desde el limite sud-este del Parque
Nacional Nahuel Huapi hasta el Rio Turhío, aunque no dentro de la cuenca

del Rio Manso Superior.

También cita para el ñire bosques con portes de hasta lO metros desde

. el norte de Neuquénhasta Tierra del Fuego aunque no especificamente den
tro de la cuenca. Asimismoexisten matorrales de altura, de ñire achapa
rrado mezclado con coligUe dentro de la cuenca, que según Correa Luna
(1969), son producto de antiguos incendios. t

Dentro de la Cuenca del Rio Manso Superior,_aprox¡madamente desde 8 

lO Km.antes de PampaLinda hacia el este aparecen maitenes de porte ele

vado que se desarrollan entremezclados con el Matorral Mixto, formando a

veces montecillos relativamente puros. Hacia las partes superiores se

mezclan con coihues, crecen sobre todo bajo los paredones de basalto co
lumnar que forman el Cerro Los Emparedados._

Cerca de Pampa Linda el Matorral Mixto se mezcla con coihues no llegan
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do más allá de dicha zona.

Eskuche (1969) ha realizado en la cuenca varios censos utiiiznndo oi

método de Braun-Bianquet. Los censos en comunidades de ñire están ubi

cados cerca del extremo Nwde] Lago Mascardi a 980 m.s.n.m. con exposi

cián SW, en la zona de Arroyo Césares. Ambospertenecen a la asociación

LomatioNothofagetumantarcticae, subasociación tipica, lo caracterizan
Maytenusboaria, Berberis iinearifoiia y Mutisia decurrens, en compara
ción con otras comunidades de Embotrium coccinegm_y Maytenus dísticha.
Otro censo en la misma zona corresponde a lo que Eskuche define subaso

ciación de Díostea iuncea. A 1080 m. y con exposición NWla asociación
corresponde al Ribesi-Nothofagetum antarcticae subasocíación de Schínus
patagonicus var. de Chusguea culeou.
tipica presenta facies de chusguea.
tipica var. Chusguea.

Para esta mismasubasociación var.
Asimismoexiste ia subasocíación

EJ Matorral Mixto, según Correa Luna (1969), o matorral de ñire con

laura según Rodriguez Garcia gt_gl (1977), se extiende dentro de ia cuen
ca del Rio Manso Superior desde la cabecera NWdel Lago Mascardi y la sg
na de PampaLinda por ei oeste. Se encuentra ubicada en el faldeo dere

cho de la cuenca. Su exposición varia de N-Nwa E-SE, y se desarrolla a

lo largo de unos 16 km. de camino a Tronador (figura l.l.). De acuerdo
al mapatopográfico las alturas entre las cuales se ¡a encuentra son de
880 m. a 995 m., llegando hasta alturas máximas de 1230 m. y minimas de

810 m., ias pendientes varian entre OZy 872, la pendiente medía general

para toda la comunidad es del orden dei 272.

de aproximadamente unos ¡00 m. por encima del fondo del valle limitando

por io tanto con los mallines que cubren el fondo del mismo. Por encima
de la comunidad de matorral mixto se encuentra por lo general ei bosque

dominado por el coihue y lenga o el ciprés en la parte más oriental del
faldeo derecho, esta comunidad de matorral mixto limita además en la zona

o

Su limite inferior se extieg
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del faldeo derecho hacia el este del arroyo Huamancocon un cañaveral de

colIgUe y ñire achaparrado que Correa Luna (1969), presume se ha origina
do luego de incendios antiguos.

El Matorral Mixto se dispone en forma de una cuña que penetra en la

cuenca entre los mallínes que ocupan el fondo del valle y la zona del boi
que de coihue y lengas o cipreses de las laderas. Esta comunidad no ocu
rre en los faldeos izquierdos de la cuenca, que miran preferentemente al
sur, de alli que Correa Luna (1969), suponga que esta comunidad prospera

dada la insolación que ocurre en las laderas expuestas ai norte.

Correa Luna (1969), presenta un croquis de la cuenca del Rio Manso Su

perior donde muestra la distribución de las principales comunidadespor
él descriptas, no indicando los limites de las comunidades. Estos limites
tal comose presentan en la figura l.l., han sido obtenidos por Rodriguez,
Sourrouille y Gallopin, a partir de fotos aéreas mediante la identifica

ción de unidades fisonómicas de vegetación, es a partir de esta informa
ción que se han calculado también los datos de extensión altitudinal y ion
gitudinal.

El Matorral Mixto en la zona cercana a la desembocadura del Rio Manso

Superior en el Lago Mascardi y debido a la intensa coacción del ganado y
a las actividades humanas, en especial la extracción de leña, presenta una

gran cantidad de especies adventicias, y se halla asociado y finalmente do
minado por el retamo, llegando a ocurrir la comunidad que Dimitri (1962),

caracteriza como retamales de Diostea iuncea. Asimismo, a unos 2 km. del
hotel Tronador, cita Correa Luna el incendio ocurrido en 1952; en esta zo
na todavia hoy es posible encontrar restos de árboles quemados.

Hasta esta zona del Incendio de l952 llega la zona de incendios recien
tes que cita B. Willis en l9lh, lo cual indica que esta área particular
de la cuenca ha estado sometida frecuentemente a este tipo de fenómenos.
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Segün Daciuk (¡973). la residencia del poblador de la zona data aproxlma'

damente de 1915 y segün el acta de pastaje extendida por la intendencia
del Parque Nahuel Huapi existían alli en 1969, 7k8 vacunos, 32 equinos y
#0 lanares.

Esta Comunidad se mezcla con maitenes hacia el oeste a partir del Km.

l9 del camino a Tronador hasta la zona de PampaLinda. Alli se interpe

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

En el presente estudio, luego de recorrer toda la comunidadse obser
va que la presencia del retamo y su abundancia relativa están íntimamente
relacionadas con el grado de perturbación que haya sufrido la comunidad.

De alli que en la zona más degradada, Km. l7, sea el elemento predominag_‘
te, al igual que en el caso de la zona del antiguoopuesto Cretón, lugar
donde al presente se reune a pastar la hacienda. En todo el resto de la
comunidad, el efecto del pastoreo es menor y la presencia de retamo está

circunscripta a la zona adyacente al camino a Tronador o puntos preferefl
ciales de pastoreo siguiendo sendas de ganado.

l.2.2.2. La Influencia de los Efectos Antrópicos

Todos los autores mencionados, Dimitri (1962 y 1972), Correa Luna (1969),

Daciuk (l973), Willis (l9lk), observan que en la Cuenca del Rio Manso Su

perior existen una importante acción antrópica, especialmente en las par
tes bajas de la cuenca. Los distintos factores de perturbación pueden ser
directos o indirectos, ya sea a través de incendios, que segün Willis, se
realizaban para liberar áreas de bosque e introducir a ganado; la propia
acción del ganado vacuno y equino; el uso de la madera, fundamentalmente

para leña y debemosagregar también la influencia turistica. De acuerdo
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con Gallopin (1977), el único efecto especificamente estudiado hasta este
' momento sobre la cuenca es la coacción del ganado sobre las comunidades

naturales.

Segün Correa Luna y Dimitri (¡969), la superficie coaccionada por el
'ganado comprende unas 10.000 hectáreas dentro de la Cuenca del Rio Manso

Superior. Las zonas afectadas especialmente son: l) el Valle del Rio Han
so desde Pampa Linda hasta el Lago Mascardí donde se observan sendas pro

ducidas por el ganado, la erosión concomitante y los efectos del ramoneo

y pisoteo. 2) La zona de Pampa Linda junto con la cabecera NWdel Lago

Mascardi, cerca del hotel Tronador constituyen los centros más importan‘
tes de degradación por la hacienda, en PampaLinda no existen en absoluto
renovales de árboles, y toda la vegetación arbustiva es afectada, hecho
comün con la zona del hotel Tronador.

Aün cuando existe coacción por el ganado en las partes superiores de

la cuenca, como en el valle del Castaño Overo, en la parte NWde la cuen
ca, y en el alerzal del valle del Rio Alerce aprox. 6 Km.antes de la dei
embocadura con el Rio Manso, es sin lugar a dudas la zona de Pampa Linda,

_el valle del Rio Mansoy el área que rodea el hotel Tronador, la que se

halla más intensamente afectada por el pastoreo (Correa Luna, 1969; Dimitri,
1972; Daciuk, ¡973).

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

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

Esto implica que de todas las comunidades que existen en la cuenca el
Matorral Mixto es el más afectado tanto por la acción del ganado comopor

acciones antrópicas directas tales comotala e incgndios. El incendio
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más reciente habria ocurrido en ¡952, segün Correa Luna. En dicha zona
se observa la recuperación del Hatorral Mixto comocomunidad natural.

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

del ganado.

Una de ellas, la que está situada más al este dentro del Hatorral Mix

to donde ocurren además ejemplares de Maytenus boaria de buen porte, mide
300 x 50 m. con su eje mayor orientado según N h0°E, a la altura de Km.

25 del camino a Tronador. La clausura más occidental midel 90 x SO m.

con su eje mayor orientado segün E-w, incluye un bosquecillo de maitenes '
con retamo, no existen alli ñires en tanta abundan.ia comoen el caso de
la primera clausura (figura l.l.).

Estas clauSuras son de siete hilos, de los cuales dos son de püas, lo

cual impide la entrada de los grandes herbivoros pero no de liebres y ros
dores.

Las clausuras se hallan ubicadas cerca del camino, ambas sobre el fal

deo norte del cerro Los Emparedados. _Ehambas zonas los efectos del gana

do son evidentes, existen senderos y el ramoneoes fácil de apreciar. Con
todo, no presentan signos de fuerte deterioro si lo comparamoscon lo ob
servado en las cercanias de la cabecera NWdel Lago Mascardi, adyacencias

del hotel Tronador y el antiguo puesto Cretón (km. 21 camino a Tronador).

1.2.2.3. Origen y Desarrollo

Se citan aqui las principales interpretaciones que se han realizado

Ipara caracterizar al Matorral Mixto en función de su génesis y status co
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mo comunidad natural.

Bailey Willis (l91h), menciona para la cuenca del Rio Hanso Superior

(además de una zona de incendio reciente) en la cabecera NWdel Lago Hai
cardi y sobre la costa S del mismo una zona de incendios antiguos. Esta

última se extiende por fuera de la Cuenca al este del Lago Mascardi, por
sobre los remanentes del bosque virgen, hasta el Lago Gutierrez. La co
munidad que ocupa estas áreas segün Willis está formada por ñire, maitén
y bambú, ocasionalmente con retamo y palo pichi.

En las áreas de incendios más recientes donde la vegetación arbustiva
todavia no está desarrollada crece una arvejilla silvestre (Vïcia? Lathy
rus?). A pesar de que encuentra evidencias de incendios antiguos sólo en
la zona ya mencionadaextiende el área de antiguos incendios al interior

de la Cuenca del Rio Manso Superior, por el faldeo derecho aproximadameg
te hasta la zona del Km.25, en camino a Tronador, coincidiendo esta área

con la del Matorral Mixto. Esto podria sugerir que dicha comunidad es
originada a partir de la destrucción del bosque de coihue por el fuego.

Parece claro sin embargo, que el ünico motivo que llevó a Willis a exten
der el área de antiguos incendios al interior de la Cuenca del Rio Manso

Superior, fué la similitud en el tipo de vegetación entre las zonas de
comprobada destrucción por el fuego y el Matorral Mixto.

Otro hecho destacable de las observaciones de Willis es que en su mapa
de la Cuenca del Rio Manso Superior ubica la comunidad de ñire, maitén y

Ibambü como una cuña dentro del "bosque virgen”. El bosque segün Willis,
llegaba entonces hasta las zonas mallinosas del fondo del valle del Rio
Manso. Actualmente, el mismo sólo se encuentra por encima del Hatorral

Mixto, a partir de los llOO m.s.nsm.

Actualmente, en toda la zona lindante con el fondo del valle ocupada
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por ei Matorrai Mixto se observa la presencia de troncos quemados, posi
biemente de coihue (Sigfrido Rubuiis, com. per.). en especial en las ce;
canias de ia desembocadura del Rio Manso en el Lago Mascardi. Además,

Willis (19lh), mapeaun área de incendio reciente sobre la costa norte

del Lago Mascardi, cercana a la desembocadura del arroyo Caivuco. Actual

mente dicha zona está ocupada segün Rodriguez-Garcia g¿_gl¿ por Matorrai
Mixto (figura i.|.).- Esto estaria evidenciando que esta comunidadocurre
en aquellas zonas de bosque perturbadas, en especial que han sufrido in
cendíos.

Es de hacer notar sin embargo, que Eskuche (i969), citado en Galiopin

(1977), no ha podido comprobar que el orígen del Matorrai Mixto o en gene
ral las asociaciones de ñire, sean producto de la destrucción del bosque
de coihue por el fuego o por otros medios.

En aquellos casos en que se ha comprobado el incendio del bosque de

coihue en otras áreas (Dimitri, 1962; i972), no es el Matorrai Mixto la

comunidad que invade la zona perturbada.

Ya se ha mencionado además de acuerdo con Dimitri (1962) la-capacidad

del ñire para formar asociaciones, que con caracteristicas de matorral o
de bosque bajo se desarrollan en toda ia región de los bosques andino-pa
tagónicos. En estas asociaciones ocurren muchas de las eSpecies comunes
ai Matorrai Mixto. En general los matorrales de ñire ocupan la zona eco

tonai entre los bosques y la estepa patagónica desde ei sur de Neuquén

hasta Tierra del Fuego.

Dimitri (1962), indica que el Matorral Mixto ocurriria merced a una r3
gresión del bosque, acentuándose este proceso en aquellas zonas en donde
la explotación ganadera es marcada. Además. Dimitri (1972), menciona que
en varios puntos de ia región de los bosques andino-patagónicos. los ma
torrales de ñire en la zona ecotonai con la estepa se presentan en estado
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decrépito, con ausencia de renovales. Dimitri (¡972), prevee el reem
plazo de esta comunidadpor la estepa patagónica.

Ocurriria entonces una regresión natural del bosque de coihue frente
a la estepa, segün Kalela, citado en Auer (l9h8), siendo la comunidad de
ñíre pionera en este avance.

Seria plausible entonces la hipótesis de que el Matorral Mixto en espe
cial, y los matorrales de ñíre en general ocurren comocomunidades natu

rales de reemplago del bosque de coíhue, acelerándose este proceso por
distintos efectos antrópicos tales comoincendios y pastoreo intensivo.

Se ha elegido el Matorral Mixto como la comunidad donde realizar este tra
bajo, dado que la mismareüne una serie de caracteristicas interesantes,
tanto por su representatividad, factores que la afectan, evolución y con
díciones microambientales.

La comunidad es relativamente importante dentro de la Cuenca del Rio
Manso Superior, dado que ocupa aproximadamente el 62 de toda el área de

la cuenca, o el 8%si no se considera la parte de hielo y nieve permanenO
En cuanto a su composición floristica es relativamente homogénea(véa

se más adelante), en ella se presentan especies que permiten el estudio
de distintas estrategias posibles de aprovechamiento del ambiente dado que
la diversidad de microambientes es alta. Ocurren sitios muysoleados jun

to a lugares umbrosos; zonas muy hgmedas o muy secas, etc. Esto permite

suponer g_priori una gran variedad de estrategias de coexistencia entre
especies.
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En esta comunidadocurren el ñire, caducifolio y el maitén y Schinus
crenatus, perennifolios, combinaciónde estrategias del follaje arbóreo
que, es esperable¡ condicionen la composición de los estratos más bajos
de la vegetación.

Existe asimismo una clausura de ¡,5 ha. desde febrero de l970, lo

cual permite el estudio en detalle de los efectos de la coacción del gg
nado, ya que como hemos dicho es sobre esta comunidad en donde los mismos

ocurren con mayor intensidad dada su ubicación topográfica. Es muy im

portante el efecto de los herbivoros en el condicionamiento de la diver
sidad especifica de comunidades vegetales (Harper, ¡969; Orians, l970) y
en la consecuente diferenciación y sperposición de nichos dentro de la
comunidad. La existencia de una clausura representa en este sentido una
condición casi ideal tanto para el estudio de la coacción en cuanto a los
efectos generales sobre el ambiente comoen la disposición y división de
los recursos al interior de la comunidad.

El Matorral Mixto es además accesible durante casi todo el año, lo

cual permite realizar observaciones prácticamente completas desde el puE
to de vista del desarrollo temporal, fenologia y cambios estacionales en
la composición de la comunidad.
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FIGURA1.1. Límites de la Cuenca del Río Manso Superior,

Clausura del Km25, estaciones neteorológicas, 
y área cubierta por el Matorral Mixto.
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2. COMPOSICION Y ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD

En esta parte se presenta la descripción general de la comunidad, su
composición especifica y estructura espacial. Ademásse muestran las
variaciones temporales que ocurren en cuanto a estructura y relaciones
de asociación. La estructura espacial será estudiada en función de la
distribución vertical y horizontal del follaje de cada especie y de las
asociaciones entre ellas.

O

Estas observaciones se tomaron en la comunidad no sometida a pastoreo.
estudiada dentro de la clausura, y en forma análoga sobre la comunidad

bajo coacción del ganado.

2.1. MATERIAL Y METODOS

Se realizó una investigación preliminar para determinar: a) la homoge
'neidad de la comunidad dentro de la Cuenca del Rio Manso Superior, y b)

la representatividad de la mismadentro de la región de los bosques andi
no-patagónicos.

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

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

'Lago Mascardi hasta la zona de Pampa.Linda, abarcando asi todo el rango
de extensión_de la comunidad dentro de la cuenca. El primer censo se

realizó cerca de la desembocaduradel rio (N°l), el siguiente a la altu

W



- 48 _

ra del Km. 21 del camino a Tronador (N°2), el censo N°3 en la clausura

del Km.25 del camino a Tronador, donde posteriormente se efectuó el
trabajo, y el cuarto (N°h) en el Matorral Mixto ubicado en las cerca

nïas del destacamento de Gendarmería Nacional cerca de Pampa Linda (Km.
32).

En cuanto al desarrollo regional del Matorral Mixto, se efectuaron

observaciones generales desde la margen norte del Lago Nahuel Huapi, hai
ta la zona de El Bolsón por el sur y Lago Hess hasta la zona de la Cas

cada Los Alerces por el oeste.

Para el estudio intensivo se tomó comoárea de trabajo la zona de la

comunidad dentro de la clausura del Km.25, camino a Tronador (véase fig.

l.l.) y a los fines comparativos para observar la coacción del ganado,

en la mismazona fuera de la clausura. Aqui las mediciones se realiza
ron sobre un área de tamaño semejante a la tomada dentro de la clausura.

Aqui el Matorral Mixto se ubica de acuerdo a sus caracteristicas medias.

La orientación es N-NE, la altura de la clausura de 920 m.s.n.m. y la pen
diente entre 20 y 252.

El pastoreo, segün observaciones iniciales no es en esta zona muy in
tenso, de alli que es posible esperar diferencias entre Ja comunidadpro
tegida y la no protegida pero sin que ocurra un estado de degradación im
portante.

Puesto que la composición y estructura de la comunidad se han estudia
do‘segün la evolución estacional y el efecto del pastoreo, todas las me
dldas que se describen a continuación fueron repetidas dentro y fuera de
la clausura y a su vez para la primavera temprana, a principios del vera
no y principios del otoño.

Se efectuaron censos de l00 puntos al azar cada uno (Mueller-Dombois

\T
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y Ellemberg, l97h) mediante una varilla de 2 mm.de diámetro sostenida

verticalmente, determinándose en cada punto la altura en que ocurre cada
intercepción por especie. Hasta los dos metros de altura las intercep
cíones fueron anotadas de acuerdo a la graduación de la varilla cada i cm.
Para alturas mayores y hasta los seis metros las alturas de las intercep
cíones fueron medidas mediante el uso de un vástago con graduaciones cada
50 cm.; a partir de los seis metros las intercepcíones se estimaron por
rangos de l metro.

Para cada punto se anotaba además la presencia de hojarasca y las caras
teristicas del suelo bajo cada punto. En base a los censos por puntos se
estimó la cobertura porcentual simple por especie comoel total de puntos

en que aparece cada una de ellas. La cobertura ponderada se calcula camo‘
el total de intercepcíones para cada especie. Ademásde los censos por
puntos se efectuaron censos mediante transectas, una paralela a las curvas

de nivel y otra perpendicular a ia misma. La primera de 32,5 m. y ia segun
da de 29.7 m. Las transectas fueron definidas mediante un hilo nivelado
sostenido entre varillas. Sobre cada una y cada lO cm. lineales de tran

secta se anotaban las intercepcíones que ocurrian para cada especie, análg
-gamente a los censos por puntos al azar. Ademásse registró la altura del
suelo desde la linea nivelada de tai manera de obtener el perfil microto

pográfico correspondiente. Las transectas permitieron evaluar además de la
cobertura y frecuencia de cada especie por un método alternativo al de los

_puntos al azar, la relación entre la presencia de especies y la microtopo
grafia y detectar la posible existencia de gradientes espaciales dentro
de la propia comunidad.

Los efectos del ganado que se estudiaron en el área fueron: l) ramoneo,

2) pisoteo y compactación del suelo,.Y 3) modificación de la composición
y estructura del horizonte superficial del suelo. En esta parte veremos
el efecto del ramoneosobre la estructura‘de la comunidad. Los restantes
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serán analizados en la Parte 5.

El método aqui utilizado para estimar ei ramoneo fue el de medir en

un área de 100 x SOm., que incluyera sendas producidas por el ganado, el

grado de utilización de las plantas.

Para cada individuo de cada especie se anotaba ei porcentaje del mis
mo con signos de haber sido comido por ei ganado de acuerdo a una escala

de cinco estados posibles: O: no comido; I: entre 0 y 252 de sus hojas y
tallos comidos; 2: entre 25 y 502; 3: entre SO Y 752; y h: entre e] 75

y 100%. Cuando ocurrïan manchones de individuos de la misma especie, en

especial herbáceas, se subdividia el área ocupada por el grupo de indivi
duos en parcelas cuadrangulares tal que ocupaba cada una aproximadamente ‘

el 102 de] área total del manchón. Se anotaba para cada parcela el esta

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

La lista de especies es semejante a la mencionada en la parte de ante
cedentes de estudios sobre dicha comunidad.

2.2. RESULTADOS

En la Tabla 2.l. se presenta la lista de especies identificadas en ca
da una de las observaciones efectuadas para estudiar la homogeneidadde

la comunidad en el área que ocupa dentro de la Cuenca del Rio Manso Supe

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

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

corresponde a ambientes muymodificados, y sigue en forma muyestricta ios
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l ARBOLES - ll ARBUSTOS  Ill HIERBAS

CENSOS

2 3

Nothofagus antarctíca
Schínus Eatagonicus
Austrocedrus chilensis
Lomatia hírsuta
Maxtenus boaría

Embotrium coccíneum
figyfienus chubutensis
Berberís buxifolia
Berberís darwíníí
Ribes mageiianicum
Ribes cuccuiatum
Chusguea culeou
Pernettxa sp.
Baccharis sp.
Coiietia sEinosíssíma
Díscaría serratifoiía

Acaena Einnatifida
Acaenaovalifolia

,EE buneum richardianum
Eüsía decurrens
fggtisia retusa
Fragaría chiloensis
Vícía nígricans
Geranium Eatagonicum
Cirsíum vulgare
Vaieríana Iaxíflora
Coníza sp.
Taraxacumofficinaie
Rumexacetoselia
Phaceiía magellanica
Trífolium regens
Osmorrhiza berterol
Veronica sp.
Senecío sp.
Cortadería araucana
Juncus sp.
Eixmus sp.
Agrostís sp.
Bromus unioioídes
Hoicus ianatus
Uncínia sp.
Loa SP
Biechnum sp.
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bordes de ios caminos, y sendas creadas por e] ganado. A partir de es

tas listas originales se ciasificaron ios censos por un métodoagiomerg
tivo (Pielou, ¡968; Orloci, 1975) usando comocoeficiente de similaridad

el contenido de información mutua (Orloci. ¡975) entre ios censos que for
man un grupo. El coeficiente Se expresa de la siguiente manera (Goidstein
y Grígal, 1972):

Donde x¡j es ia presencia o ausencia de la especie i en el censo j;

A es ei grupo de censos considerado, IA es ei contenido de información

mutua de] grupo_ A 'y

2S = . Z x..
A l jeA IJ

Mediante cálculos iterativos se agrupan sucesivamente ios censos has

ta obtener un solo grupo, en este_caso los cuatro censos juntos. A par
tir de estos indices se confeccionaron los dendrogramaszdeia figura 2.1.

Alli se muestra ei contenido de información mutua entre grupos en forma
de porcentaje respecto del contenido de información total (Goldstein y
Grigai, ¡972).

Se presentan ios dendrogramas para ei total de la comunidad y para cg

da uno de ios estratos por separado. En-todas las figuras la mayor simL
iarídad ocurre entre los censos'3 y h, realizados a la altura de la clau
sura y cerca de PampaLinda respectivamente. Asimismo, ia similaridad
entre todos ios censos es del orden dei 602 para toda la comunidad, asi

comopara el estrato arbóreo, mientras que para ei estrato arbustivo es
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del orden del 752. Estos cálculos fueron realizados por e] Computador
Cientifico Miguel Gross en el Centro de Cómputosde Fundación Bariloche.

En cambio para el estrato herbáceo la similaridad entre todos los cen
sos es menor, aproximadamente del orden del 502.

Para ia clasificación de toda la comunidady del estrato herbáceo
solamente, los censos se agrupan de acuerdo a su numeración correlativa,
lo que se relaciona a su vez con el gradiente longitudinal este-oeste.
En cambio para los arboles y arbustos, la posición del censo 2 (Km.2]),

se invierte con la del censo l (Km. l7). Esto implica que el estado del
estrato herbáceo que Incluye el 632 de las especies listadas, es el fac
tor principal en la determinación de la similaridad entre estos censos¿

A medida que nos adentramos en la Cuenca del Rio Manso hacia Tronador,

además de recorrer un gradiente ambiental (Gallopin, 1977, véase también
Tabla l.l|.), se recorre un gradiente de coacción humana,directa e indi.
recta. A los efectos del Hatorral Mixto, el centro de mayor actividad
humana ocurre cerca de la desembocadura del Rio Manso en ei Lago Hascardi.
Alli se efectuó el censo N°l.

Hacia el oeste, la degradación aün cuando evidente, disminuye. En la

zona del censo N°l la coacción es muyevidente, debido al pisoteo. extras
ción de leña, etc. De alli que el númerode especies séa bajo (Tabla 2.l.)
Por lo tanto el gradiente de coacción puede llegar a predominar en la de
terminación de asociaciones espaciales.

Que las observaciones más alejadas de la zona de perturbación (los cen
sos 3 y k) sean más similares entre si. confirmaria este hecho.

A su vei, que la similaridad-entre censos para el estrato arbustivo sea
la mayor, Justifica la identificación de esta comunidadespecialmente a
partir de especies pertenecientes al mismo(Berberis. coligUe, Ribes.
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Maitén, etc.). Este estrato junto con el ñire es el que brinda unidad
floristica a la comunidad.

En cuanto a la representatividad regional de esta comunidad, se con
firma que la mismaocurre con caracteristicas similares en la Cuencadel

Rio Manso y en las márgenes del Lago Nahuel Huapi y el valle del Rio Han
so Inferior hasta el Lago Hess y desde el Nahuel Huapi hasta cerca de la

localidad de El Bolsón, lo cual ya fue mencionado por Dimitri (l962).

2.2.2. Cobertura por Puntos al Azar y Ramoneo

En la Tabla 2.|l., se presentan los datos de cobertura porcentual pa
rID la comunidad dentro y fuera de la Clausura a mediados del verano y pi
ra primavera y fines de verano, segün los censos por puntos al azar.

Se han añadido además los resultados obtenidos del análisis del grado

de ramoneo por el ganado. Se confirma la idea inicial de que en esta qa
na el pastoreo es moderado. Son relativamente pocas las especies que
presentan signos de ser comidas. Las especies más ramoneadas son: Bromus

unioloides, Agrostis buchtenii, Elymusgracilis, !1213_nigricans y Chusguea
culeou. Unmenor grado de coacción ocurre sobre Osmorrhiza berteroi,

Lathyrus magellanicum, menor aün en Poa pratensis, y sólo se observa un
efecto leve sobre individuos jóvenes en Maytenus boaria, asi comosobre
Trifolium repens. Estos resultados coinciden en lineas generales con los
presentados por Boelcke (1957) y Dimitri (¡962). El primero cita además
para la estepa patagónica la ocurrencia de pastoreo sobre especies de baja
calidad forrajera, que en este estudio no presentan signos de ser comidas.

Ello se debe indudablemente al menor efecto que tiene el ganado en esta ¡g
na. Dimitri (1962), menciona además para la Cuenca del Rio Manso (cabece

ra NWdel Lago Mascardi) un mayor efecto de pastoreo del que aqui se de
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termina. Dacíuk (1973), realizó una estimación semicuantitativa del pas

toreo en la zona adyacente al Hotel Tronador. Este autor cita que todas
las herbáceas salvo cardos y abrojos son ramoneadas. Entre las arbustivas

menciona que Schinus crenatugJ Maytengí chubutensis y Chusgugg culeou son
fuertemente ramoneadas. Sólo en el caso de esta ültima especie hemos podi
do determinar en nuestra área de estudio el fuerte ramoneo(Tabla 2.I|.).

Unhecho interesante es representado por Egg pratensis var. angustifolia.
Si bien es generalizada la idea de que la mismaes altamente paladeable

.(Cabrera, 1970), el ramoneosobre ella en la zona es bajo. Esto coincide
con lo observado en el área ecotonal'bosque-estepa del Rio Turbio (Prov.

Sta. Cruz), en donde con alta densidad de ganado esta especie no es ramonei
da, invadiendo zonas fuertemente coaccíonadas (F. Roig, com.per.).. .

Se observa además,Tabla 2.Il., tanto la cobertura total comola abundan
cia de la mayoria de las especies, ramoneadas o nó, es menor fuera de la

clausura. Esto podria deberse al efecto del písoteo del ganado y las modi

ficaciones en la estructura y compactacióndel suelo o a variaciones aleaql
.rías dado que no se tomaron replicados. Las especies que presentan mayor
abundancia fuera de la clausura son aquellas que por su hábito, no son tan

¡afectadas por el ganado. Mutisia ggcurrens, y Mutisia retusa son trepadoras;
Acaenaovalífolia, 32935 acetosella, Veronica serpyllifolia, Relbunegn
ríchardianum, Holcus lanatus son hemícríptófitas (ver Parte k). además la mi
yorïa de estas especies se asocian especialmente con especies de arbustivas
que les brindarïan protección (véase más adelante).

A lo largo de este capitulo veremos otra de las modificaciones inducidas
por la coacción.

A partir de los datos de cobertura (Tabla 2.Il.) se confeccionaron curvas
de abundancia -dominancia (Whittaker, 1965) para cada una de las situaciones

las que se muestran en la Figura 2.2.

Estas curvas reflejan la relación de dominancia que ocurre dentro de



Bikes cuccuiatum 2 2 ¡0 9 2 2 l. 9

[Chusguea cuieou 5 5 ¡2 19 26 73 6 ll

Círsium vulgare + + 3 3 l l 2 2
Acaena ovaiífoiia 12 12 ¡2 12 13 13 .18 22

Reibunegl ríchardiangm_ h 5 8 9 8 9 . 9 9

53935 acetoseiia ¡2 12 ¡2 12 il il 27 27

Geranium patagonicum + + i3 15 + 3 3 3
Veronica serpyiiifolia 2 2 2 2 2 2 7 7
Osmorrhiza berteroi 2h 25 49 53 3 9 7 9

Egg pratensis 3 3 a. 2 i l 3 3

11311 nigricans '+ + ' '19 19 . 2 2 ll 11
Bromus unioloides ll 12 26 26 36 ho 22 22
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TABLA2.l|, : Lista de especies halladas en la comunidad y cobertura porceg
tual simple (s) y ponderada (p) de cada una dentro de la cia!
sura (DC), para principios de primavera (P), principios de VE
rano (V) y otoño (0) y fuera de la clausura (FC) para princi
pios de verano.
(+): menos del iz. GR: grado de ramoneo, con 0+ se indica un
efecto ieve de ramoneo, causado posiblemente por ganado.

DC

S P p s v p s o p chp

Maytcnus boaria H6 63 #6 th 22 192 25 192

Nothofagus antarctíca #3 63 #5 75 #2 75 33 75

Schinus patagonícus 38 59 39 ¡51 39 ¡5| 3h ¡51

C) x

Berberís darwíníí 32 32 1h 15 20 26 ik 23

Berberis buxifoiia ¡o 15 25 31 ¡8 zh ¡8 23

Mutisia decurrens h h 9 17 6 7. 12 12
Mutisia retusa ik 88 23 ho 7 7 28 kh

Maytenus chubutensís ¡3 20 16 19 27 41 ¡h ¡h

Ribes mageiianícum h 6 7 9 3 3 7 8

o o \



Cont. ... TABLA2.ll.:

Elxmusgracílïs l
Cortadería araucana l

Juncus sp.
Holcus lanatus
Oxalís valdívíensís +

Trífolíum reEens +
Valeriana sp. +
Caléeolaría sp. +

Lathxrus magellanícum

Pernetza mucronata
szodendrón
Eunctulatum 12

Díscaría íntegrífolía
Colletía sEínosísíma
Fragaría chíloensís +
Taraxacumoffícínale

Acaena Eínnatífïda
Berberís línearífolía

Phacelía magellaníca
Calceolaría \
crenatífolía
Nerthera degressa +
Viola maculata

Embotríum coccíneum

Lomatía hirsuta

COBERTURA TOTAL 69
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la comunidadentre las distintas especies. En ambientes rigurosos las

‘curvas se aproximarán a series geométricas (Whittaker, 1965, l969), dei
cribiendo comunidadescon pocas especies, espaciadas regularmente sobre
una escala logaritmica de importancia relativa. En el caso de ia mayo

ria de las comunidades vegetales es general que aün cuando ocurra un am

biente realmente riguroso se presenten un pequeño grupo de especies domi
nantes, una clase intermedia de importancia moderada, y un número peque

ño de especies poco representadas. Las curvas serán de tipo sigmoideo en una

escala semilogaritmica, aün cuando ocurran variaciones respecto de ia forma
sigmoidea simple, debido fundamentalmente a relaciones de competencia entre
especies (Whittaker, 1965). Segün Whittaker (¡965), aün cuando la compe
tencia interespecifica sea un factor primordial en el condicionamiento de

las relaciones de dominancia, deben incluirse comoimportantes el herbicorií
mo selectivo sobre parte de la comunidad. Ya se ha mencionado que el herbi

vorismo puede ser un factor en la diferenciación de nichos en una comunidad
vegetal; pudiendo incrementarse el número de especies que ocupan el nicho
total de la comunidad, además de la separación de nicho que ocurre debido

a factores ambientales. Es de esperar que la depredación afecte a especies
de importancia intermedia, (Whittaker, l965).

Otra fuente de modificación de la pendiente de las curvas de dominancia
es de origen estrictamente ambiental y está relacionado con la anisotropïa
del sustrato, dado que las variaciones en el microrelieveïy la distribución
de factores tales comomutrientes o humedadno es uniforme, no en todos los
lugares de la comunidad se cumplen los requisitos del nicho para todas ias
especies. \

9

Esto afectará fundamentalmente las relaciones de dominancia de las espe
cies más raras y por io tanto la pendiente de las porciones más bajas de
las curvas.

En general aquellas distribuciones de dominancia que sean de tipo sig
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moideo con pendientes moderadas tienden a ajustarse a distribuciones de
tipo iognormai (Preston, i9h8, i962). Se ha sugerido que cuando ei núme

ro de especia: de una comunidad es grande, y ios factores que determinan
su importancia relativa son complejos, y muitipiicativos en sus efectos
(Whittaker, 1965), la distribución de especies por importancia relativa

se ajusta a una distribución lognormai. Es decir, que ocurren más especies
de importancia intermedia que especies muyabundantes o poco abundantes.

Las curvas de dominancia - abundancia que comparan ei estado de ia comg

nidad durante ia primavera y a principios dei otoño se muestran en ia Figg
ra 2.2.A., se observa que no existe variación entre ias relaciones de do
minancia para ambos periodos en forma apreciable.

En ia Figura 2.2.8. se presentan ias curvas para una misma época de año.

principios dei verano, dentro y fuera de ia clausura. Alli se observa cua
ies son ios efectos que tiene ei pastoreo sobre ia comunidad. Ademásde

ocurrir una menor cobertura total para ei caso dei pastoreo, la curva corres
pondiente muestra que existe menor concentración de ia dominancia entre es
pecies de importancia intermedia, arbustivas y herbáceas. Dentro de este
grupo de especies ocurren‘todas ias especies que son ramoneadas fuera de ia
comunidad. La pendiente de ia curva correspondiente a pastoreo es mayor

que la otra aün cuando ambas reflejan un patrón de tipo sigmoideo.

Para todas las épocas y estados de ia comunidad ios dóminantes desde ei

punto de vista de ia cobertura son ias especies de árboles, Nothofagus
antarctica, Maytenusboaria y Schinus patagonicus, ias especies siguientes e
importancia son tanto arbustivas comoherbáceas, aün cuando las herbáceas
tienden a concentrarse entre ias menos dominantes.

Si comparamosias Figuras 2.2.A.‘y 2.2.8. se observa que independiente
mente de ia coacción, durante ei verano tienden a estar más representadas

ias especies de importancia intermedia, dando como resultado una disminución

de ia pendiente de ia curva para éstas. Esto implica que ios factores am
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bientales en esta zona son lo suficientemente rigurosos comopara condi

clonar el desarrollo de las especies. Deesta forma, sólo durante el ps
riodo de mayor crecimiento, el verano, cobran importancia aquellas que
durante principios de primavera y otoño se encuentran poco representadas
o todavia no han comenzadoa desarrollarse. Esto está íntimamente ligado

con las formas de vida predominantes dentro de la comunidad que, como v5
remos, presenta una mayoria de hemicriptófitas.

Lo expuesto surge del análisis de las curvas de dominancia construidas

a partir de los datos de cobertura simple. Para el caso de cobertura pon
derada se observan los mismospatrones de diferenciación hasta aqui des
criptos (Figura 2.3.).

No ocurre lo mismo para el caso del efecto del pastoreo, dado que ambas

curvas son semejantes entre si (Figura 2.3.8.), a pesar de que el efecto
del pastoreo es lo suficientemente fuerte comopara producir una sensible

disminución de la cobertura de las plantas ramoneadas. Esto podria debe:
se a que la determinación de la dominancia a partir de las estimaciones de
cobertura por puntos al azar no reflejen la exacta situación dentro
de la comunidad, comopodria esperarse si se midieran variables tales como
productividad o biomasa (WHittaker, 1965).

Se calcularon_los indices de diversidad (Pielou, 1969; de acuerdo al H1
dice de Shannon;

H‘ = - 2pí log pí

Este indice se basa en la suposición de que la colección sobre la cual
se mide diversidad es infinitamente larga, de alli que segün Pielou (1969),
es preferible calcular la diversidad de acuerdo al indice de Brillouin pa
ra colecciones finitas:
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l N!

H= -. log
N 2

Dondeel contenido de infonmaéíón H se refiere estrictamente a la in
¡formación de una colección. Análogamentese calcularon los valores de uni
formidad: a

E' = H"/H'max

AL. E = H/Hmax

Siendo (Pielou, 1969):

: número total de todas las íntercepcíonesN

N. : número de íntercepcíones para la especie I

S : número de especies

P : frecuencia de la especie i 'N¡/N\.
[N/S] : parte entera del cociente N/S
R : el resto del cociente N/S

H'max : logZS

N!{wwww
'Estos valores para cada época y estado se presentan en la Tabla 2.lll.

y H
l

¿ max Ñ ° log2

Se ha supuesto que el valor S corresponde al número de especies total de
la comunidad.
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TABLA 2.I||. : INDICES DE DIVERSIDAD Y EQUITABILIDAD PARA LA COMUNIDAD

DC: Dentro de ia Clausura. FC : Fuera de ia Ciausura.

H' H E' E

PRIMAVERA 3.72 3.62 .810 .799

oc VERANO 3.99 3.83 .908 .877

OTOÑO 3.75 , 3.56 .853 .809

FC VERANO 9.02 _3.78 .915 .885

La diversidad es menor en términos absolutos tanto ai comienzo como

ai fina] dei periodo de crecimiento (ver Parte h) que durante Ia mitad
dei verano. Asimismo, para este üitimo ia diversidad es aigo menor para
ia comunidad sin coacción, de acuerdo ai indice de Shannon, aün cuando

de acuerdo ai indice de Briiiouin, ocurre ia'inversa. Anáiogamente, ia
equitabiiidad es mayor para ia comunidad sometida a pastoreo que para Ia

, parte protegida, en ambos casos mayores que ia equitabiiidad ai comienzo

y final dei periodo de crecimiento. Esto se corresponde con ias reiacig
nes de dominancia. Ya se dijo que para ei verano ocurre mayor dominan

cia para ias especies de abundancia intermedia. Con todo; ios indices
de diversidad son semejantes entre todas ias situaciones.

Para ei análisis de las asociaciones espaciales, se ha considerado la
relación entre ias especies de acuerdo ai contenido de información mutua,
considerando cada punto como un censo, para el periodo de mitad de verano.

Es aqui cuando ocurren ias relaciones de asociación que caracterizan ia
comunidad, puesto que ya se han completado JOS'procesos de crecimiento, y
no han comenzadoaün ios de caida de hojas o muerte de plantas anuales.

Las clasificaciones agiomerativas para ia comunidaddentro y fuera de
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la clausura representadas en forma de dendrograma se presentan en la Fl

gura 2.h.

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

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

otro compuesto por las dos principales especies arbóreas, Maytenus boaria
y Nothofagus antarctica. A su vez cada una de estas especies arbóreas de
termina la existencia de un grupo de especies asociadas a cada uno.

El grupo asociado a Schinus Eatagonicus, el más numeroso, está compues

to por tres grupos menores: l)'Maytenus chubutensis y Berberis darwinii;
2) Ega_pratensis, Veronica serpyliifolia, Cirsium vulgare, Chusgueaculeou,
y Berberis buxifolia; y 3) 52935 acetosella, Relbuneumrichardianum y 51223
cuccuiatum, asociado a su vez al anterior. Junto a Nothofagus antarctica
ocurre Osmorrhiza berteroi en un grado de fidelidad muyalto y el grupo fo;
madopor Bromusunioloidesl yislí nigricans, Bigg¿_magellanicumy Hutisia
decurrens. Finalmente asociadas a Maytenus boaria tenemos Geranium patago

nlggm, Agaggaovalifolia y Mutisia retusa.

Es interesante destacar que la caracterización de Matorral Mixto (Dimitri,

l962; Correa Luna, 1969; Dimitri, ¡972) es función principalmente de las ei
pecies que en este estudio se asocian a Schinus patagonicus, esta última

con porte arbustivo y arbóreo. Al estrato arbóreo, que forma una subunidad
dentro de la comunidad, se asocia principalmente especies de herbáceas.

El efecto del pastoreo tiene por consecuencia la modificación profunda
de las relaciones de asociación al interior de la comunidad(Figura 2.h.).

Existen en esta comunidad modificada dos grandes subunidades que están com
puestas una por especies no ramoneadas y la otra por especies en su mayoria
ramoneadas.

Ambosgrupos están regidos respectivamente por cada una de las especies

de porte arbóreo, Nothofagus antarctlca y Maytenus boaria. A Nothofagus
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antarctica se asocian, formando a su vez subgrupos: l) Relbuneumrichar

dianum, Acaenaovalifolia y Mutisia retusa; 2) Veronigg_serpyllifolia.
Cirsium vulgare, Ribes cucculatum, Mutisia decurrens y.Berberis buxifolia¡
Y 3) Berberis darwinii con un alto grado de fidelidad.

Con Maytenus boaría se agrupan todas las especies ramoneadas. Aqui en

contramos asociadas: l) Bromusunioloides, Poa pratensis. Geranium patago
nicum, y Rumexacetosella; 2) Osmorrhiza berteroi, Ribes magellanicum,

Maytenus chubutensis, Schinus Eatagonicus; y 3) Vicia nigricans y Chusguea
culeou.

Que se asocien muchoentre si especies ramoneadas puede explicarse en

base a que el pastoreo condiciona la persistencia de especies alli donde t
la probabilidad de ser ramoneadasdisminuye, ya sea por estar protegidas

por arbustos o bien por disminuir la.probabilidad de ser ramoneadasal
mezclarse entre si varias paladeables. Es notable el caso de giglg_n¿grif
gana y Chusgueaculeou. Dadosus hábitos y portes, trepador parailgígí
nigricans y arbustivo para Chusgueaculeou las porciones más altas de esa
tas plantas escapan a la acción del ganado. Se las encuentra de tal mans

¡ra que Chusgueacrece soportando los tallos de 1121; enroscados sobre ella.

Las relaciones de asociación son bajas entre especies de géneros igua
les caso de los Berberis y Mutisia, lo cual podria estar indicando fuertes
relaciones de competenciaentre ellas.

2.2.3. Estructura Vertical

Para el análisis de la estructura'yertical hemosdistribuido las obser

vaciones de intercepciones por especie en ocbo clases de alturas de acuerdo

a Godrongg_gl., (1968). Estas clases. son de distinta amplitud: 0-5 cm..
5-25 cm., 25-50 cm., 50-100 cm., l00-200 cm.. ZOO-#00cm., hoc-800.cm.. y
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800-1600 cm. Son semejantes a una distribución geométrica, lo cual per

mite una mejor representación de los varios estratos que ocurren en este

tipo de comunidades (Godrong;¡gl.. 1908). Asimismo, se relacionan dire;
tamente con las clases tomadas originalmente por Raunkjaer, para la clasl
ficación de formas de vida.

_Los diagramas de estructura vertical, medida comoporcentaje de importan
cia en cada clase para el total de la comunidady cada especie se muestran
en la Figura 2.5. Las Figuras (a) y (b) corresponden a principios de pri

mavera y fines de otoño respectivamente. La distribución vertical para
mediados del verano dentro 'y fuera de la clauSura se presentan‘en las Fi

guras (c) y (d). Asimismose muestran curvas acumuiativas totales, que ig
dican el porcentaje de intercepciones que ocurren a alturas mayores due
una dada.

Unacaracteristica que es constante en la comunidades la presencia de
dos estratos claramente distinguibles. uno inferior hasta los SO-lOOcm. de
altura y otro compuesto por las especies arbóreas entre los 200 y l500 cm.
aproximadamente. Entre ambosestratos ocurre un porcentaje menor de inter
cepciones. La distribución de follaje es continua desde el suelo hasta la

'altura máximaque alcanzan los árboles, no existiendo "vacios" dentro del
perfil vertical de la comunidad.

A las especies que se desarrollan con buen porte desde prácticamente el
suelo hasta l00 a 200 cm. de altura se denominarán aqui arbustivas. Serán
consideradas comoherbáceas a las que en general se elevan hasta los 50 cm.

Ademáslas primeras son de hábito en general leñoso, mientras que las ülti
mas no. 'En las Figuras se muestran las especies ordenadas por estrato.

La separación del estrato arbóreo es clara y corresponde a las mayores
densidades de intercepción que ocurren para alturas superiores a los 200 cm.

Para este estrato se observa que Schinus Eatagonicus presenta portes ar
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bustivos y arbóreos, siendo uno de los elementos más importantes en la c3
racterización de esta comunidad comoMatorral Mixto.

Tanto para principios de primavera comopara comienzos del otoño la dig
tribución vertical de especies y su estratiiicación presenta notable siml
litud. Las especies perennes o de caida tardia de hojas presentan mayor

abundancia en alturas superiores a principio de otoño que en primavera. c1
so de Élymusgracilis, Mutisia retusa, Berberís darwinii, Chusgueaculeou,
y Ribes cucculatum. Todas las especies que ya comienzan a cambiar el co

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

Un hecho notable es que a principios del otoño, luego del periodo de

crecimiento, es manifiesta la ocurrencia de las especies arbóreas en estra
tos inferiores, debido al desarrollo de renovales (Figura 2.5.a. y b.).

Si comparamosestos periodos con los de mediados de verano dentro de la

clausura (Figura 2.5.a y c.) vemosque es general un aumento en la_altura
de las intercepciones de la mayoria de las especies, especialmente herbáceas.

El efecto del pastoreo es notable e importante por varios aspectos en la
lestratificación. Por una parte, disminuye la importancia relativa de las
especies ramoneadas comoElymusgracilis, Chusguea culeou, Egg Eratensis.
Osmorrhiza berteroi. En base al cálculo de la altura media de intercepci9_
nes se determina además que la altura de la mayoria de las:especies, en es
pecial las ramoneadas disminuye, lo que se observa en las curvas aCumuladas

de estratificación vertical para toda la comunidad. ESte efecto es atribul
ble al ramoneoy a los efectos indirectos del ganado, que condicionan el

establecimiento y desarrollo de todas las especies sin excepción. Otro he
cho de importancia es que el pastoreo impide el desarrollo de renovales de

árboles, en especial de_Nothofagus antarctica y Maytenus boaria. No se ha
podido determinar si ello es debido a efecto directo del pisoteo y/o ramo
neo sobre ambas especies o bien se debe a que las modificaciones del suelo

por el pisoteo impiden el desarrollo de nuevos ejemplares. El hecho es que
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no existan renovaies de ñire y maitén en la parte de la comunidad some

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

2.2.h. Estructura Horizontal

El análisis hasta aqui realizado estuvo basado en los censos por pun
htos al azar. Ademásse efectuaron censos por transectas cuando ya la ve
getación se hallaba con buen desarrollo con el fin de detectar el tipo de

distribución espacial para cada especie y la posible existencia de gradieg
tes en la comunidad. La transecta paralela a las curvas de nivel será ds
nominada de aqui en más transecta horizontal, y a la efectuada en el sen;
tido de la pendiente, transecta vertical. .

La cobertura simple de cada especie para cada transecta, junto con el r3
lieve microtopográfico del suelo bajo la mismase muestran en las Figuras
2.6. y 2.7. Para mayor claridad se han agrupado aqui los datos de cober
tura para cada cinco puntos, 50 cm. de transecta lineal.

En el caso de la transecta horizontal se observa que en general todas las

especies de arbustivas y.herbáceas presentan una distribución amanchonada.
aün cuando variable para cada una. Ademáspara la zona que cubria esta tran
secta el follaje de Nothofagus antarctica y Maytenusboaria se yuxtapone
sin que medie espacio abierto entre sus copas, este es un hecho general en
esta comunidad para aquellas zonas en donde ambas especies coexisten. Se

observa también que la mayor abundancia de Schinus Eatagonicus oturre alli
donde disminuye la presencia de las otras dos especies.

Para estimar sobre la transecta horizontal el grado de amanchonamiento

de la vegetación, y en la transecta vertical la existencia de microgradieg
tes topográficos que condicionen la distribución preferencial de especies.

.se calcularon los coeficientes de correlación seriada de acuerdo a la exprg
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sión (Pielou, 197h), Rs - C/V, tal como se muestra más abajo.

La idea sobre la que está basado este método es que si tenemos una se

rie de n observaciones contiguas, comoes el caso de la cobertura vege

tal, el coeficiente Rs de correlación seriada mide la interdependencia
entre cada observación y las observaciones separadas s observaciones de

aquella. La expresión para el cálculo de Rs es:

l "-5 I n's n's
Rs = C/V donde C - xl xs+l - X xí Z x +.(n-s) i=l (n-s) l l 5 '

1 " 2 l n 2 . .
y V = —- E x¡ - -h E xI , indicando xí la presencna o ausencna

n i=l n l

de la especie i, n el nümero total de puntos y s la amplitud de separa
ción medida en número de puntos.

Si se realiza el cálculo para varias separaciones s podemosgraficar el
valor del coeficiente de correlación en función de la amplitud de la sepa

ración, tal comose presentan en las Figuras 2.8. para la transecta horizog
tal y 2.9. para la transecta vertical. Dadoque este tipo de método requig
re que la cantidad de observaciones n .sea comparativamente grande frente

a.la separación máxima s hemos calculado Bs para s - 0 a s - lO. En
general es común que el valor máximo de s no sea superior al 102 de n
(Pielou, l97h).

Los distintos picos que aparecen en gráficos de este tipo, denominado

correlogramas, (Figuras 2.8. y 2.9.) nos indican la regularidad cón que se
repite la presencia de la especie Juntamente_con la regularidad del especia
miento entre ellas. De la Figura 2.6. se observa que para la mayoria de a¿_
bustivas y herbáceas a lo largo de la transecta horizontal aparecen varios
manchones aunque no están separados en forma regular. Comoexcepción,
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Berberis darwinii ocurre con una distribución bastante regular. Por otra
parte, y.aün cuando la regularidad en la distribución de manchonesno sea
alta el hecho de que la mayor parte de los correlogramas de la Figura 2.8.
se mantenganoscilantes alrededor de cero indica que todas estas especies
presentan una distribución continua a lo largo de toda la transecta. Aün

cuando en la Figura 2.6. se observan “vacios” en la distribución, los mis_
mosno son significativos (Figura 2.8.) ¡i

Los casos de Maytenus boaria y Nothofagus antarctica son claros. Los
correlogramas (Figura 2.8.) son significativos dado que en la porción iz
quierda de la transecta horizontal (Figura 2.6.) oéhrre las copas de ejem

plares de Maytenus boaria y en el extremo opuesto las copas de Nothofagus
antarctica. Dealli que los correlogramas correspondientes muestren valo
res altos para todos los valores de separación calculados.

Valores altos de Rs los hallamos tanbien para Berberis buxifolia, lo
cual estaria indicando concentración del mismoen alguna porción de la

transecta, la Figura 2.6. confirma que esta eSpecie ocurre en los puntos
intermedios de la misma.

No se observa que ocurra una sensible influencia de la microtopo
'grafia en las distribuciones, la "depresión" que ocurre en la parte me
dia de la transecta (ver Figura 2.6. abajo) no influye en la distribución
de la mayoria de las especies. Sin embargo, posiblemente exista.relación

entre la baja representación de'Chusquea culeou, Geranium_hataoonÍCum,
Trifolium repens; Cirsium'Vulgare y Cortaderia araucana y que sólo se
presenten en dicha depresión. El amanchonamiento, asimismo, podria es

tar influido por variaciones microtopográficas menores que aqui no se
analizan.

Comparandocon resultados análoqos para la transecta vertical (Fi
gura 2.7. y 2.9.) los patrones de distribución espacial son similares
entre las dos transectas, para el caso de la mayoria arbustivas y her
báceas.
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Analizando cada especie por separado, muestran variación en su ubica

ción espacial y reiaciones de interdependencia Berberis buxifolia, 23:23:
¿i¿_darwinii y Mutisia retusa. Deéstas, Berberis darwinii tiende a ubi
carse en las partes más bajas de la transecta, haciendo lo contrario las
otras dos. Este es el ünico signo de influencia de la microtopografia que
se ha podido detectar.

Queno ocurra influencia manifiesta de la microtopografia podria deber
se a que la mayoria de estas especies, comoveremos, son rizomatosas o es

toloniferas, cuyo recorrido subterráneo es largo, brindando asi independeg
cia relativa de los factores topográficos de pequeñaescala.

2.3. CONCLUSIONES

El Matorral Mixto es una comunidad relativamente homogénea dentro de la

Cuenca del Rio MansoSuperior e importante en cuanto a representación lo
cal y regional.

Dentro de la Cuenca, la coacción humanaes importante sobre el Matorral

especialmente en la parte este, disminuyendosus efectos hacia el oeste.

En el área estudiada, el ramoneopor grandes herbivoros es relativamente
poco marcado. '

En la comunidadno coaccionada existen dos estratos claramente distin

guibles, uno inferior de arbustivas y herbáceas, que a su vez se diferen
"cian en cuanto a porte y hábito, y otro superior de árboles. Estos ülti

mos corresponden a Schinus Eatagonicus, Nothofagus antarctica, yrHaytenus
boaria en orden de alturas máximasque alcanzan. La distribución horizon
tal de todas las especies arbustivas y herbáceas es en general amanchona
da, no ocurriendo distribución preferencial en función de la microtopogra
fia. Enel caso de la transecta vertical, realizada a favor de la pendien
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te, sólo Berberis darwinii, Berberis buxifolia y Mutisia retusa, muestran
una disposición preferencial. La primera lo hace en las partes más bajas
y las dos restantes en las más altas. .

Las relaciones de dominancia-abundancia presentan pocas especies muy
dominantes, un grupo relativamente numeroso de medianamente importantes

y otro de especies con representación escasa. Deesta situación, que ocu

rre en verano, se apartan las relaciones para primavera y otoño, con disml
nución de especies medianamente representadas.

En la comunidad no coaccionada ocurren tres asociaciones mayores, deteL
minada cada una por una especie arbórea, siendo el grupo asociado a Schinus

Eatagonicus el más numeroso. Este último además es el que brinda unidad
floristica a la comunidad.

Aün cuando el ramoneo no es muy intenso en esta zona lo que se refleja en

la poca cantidad de especies coaccionadas, los efectos del ganado aün en pg
queña escala son evidentes e importantes. La presencia de grandes herbivoros
disminuye la abundancia de la mayoria de las especies ya sean ramoneadas o

no. Disminuye la proporción de especies de mediana importancia, entre las
que se incluyen todas las ramoneadas. Modifica notablemente las relaciones

de asociación interespecificas. En la comunidadcoaccionada ocurren dos
subunidades mayores, están regidas por Nothofagus antarctica y Haytenus Egg:
¿La respectivamente, la ültima incluye todas.las especies ¿amoneadas.

El hecho de que todas las especies ramoneadas se asocien entre si, podria
explicarse por el hecho de que el pastoreo, que aqui es moderado, condiciona
la persistencia de especies donde la probabilidad de ser ramoneadasdisminu
ye, sea donde se hallan protegidas por arbustos u hierbas no ramoneadas o

donde la densidad de especies ramoneables es alta de tal manera que la proba
bilidad de ramoneo intensivo disminuye.

El desarrollo vertical de la mayoria de las especies es menor en el área
coaccionada ya sea por efectos directos del pastoreo comopor la acción del
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ganado en general. Asimismoexiste una baja proporción de renovaies de

Nothofagus antarctica y Maztenus hgggig en ia zona afectada. aün cuando
no se ha podido determinar si eiio se debe a efectos directos dei ganado

o bien por ias modificaciones que ei mismocrea en cuanto a pisoteo, cqg
pactación dei suelo, eliminación de hojarrasca, etc.

A pesar de todas ias observaciones mencionadas, ios indices de diver
sidad y equitabiiidad calculados para ambas situaciones no reflejan mayo

res_cambios en ia diversidad especifica de ia comunidad.
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3. LA LUZ como VARIABLE DE NICHO

Ya se ha mencionado en los antecedentes la importancia de la luz co

mofactor en la diversificación de nichos entre especies de plantas de
zonas templadas. Aüncuando existe adaptación a distintas calidades,
intensidad y ritmo de la radiación incidente, la diversificación en su
uso se relaciona principalmente con ambientes de intensidades distintas
(Grime, ¡966: Harper, 1968), mediante el desarrollo de adaptaciones que
permitan el acercamiento a las condiciones óptimas de luz requerida por
cada especie.

De aqui en más cuando se hable de ambientes luminicos, será en refe-.

rencia a la cantidad de luz que llega a la comunidad en un lugar y momen
to dados. Es el gradiente de intensidad de luz incidente sobre el que
se identificarán los nichos de las especies.

Se caracterizarán los nichos lumïnicos realizados de las especies,
una vez que han pasado el estado de propágula, de acuerdo a los paráme
tros de amplitud, superposición y forma.

Esto se hará para el verano, que es cuando todas las especies se
han desarrollado y es esperable una máximainteracción competitiva y
lo será comparadocon la situación previa al desarrollo Qegetativo. Ade
más se verá el efecto de la coacción del ganado sobre los nichos lumi
nicos.

3.1. MATERIAL Y METODOS.

La abundancia de plantas fué tomada por el método de cobertura por
puntos al azar (ver Parte 2). En cada punto se anotaba la especie que
interceptara la varilla, las alturas sobre el suelo de todas las inter
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cepciones y el estado fenológico de cada individuo interceptado. Si
multáneamente con estas mediciones se midió la Intensidad de luz a al

turas fijas: 5, k, 3, 2, 0.5 y O metros y además a la altura de cada
intercepción por plantas.

La intensidad de luz fue registrada con un solarimetro fotorresis

tivo de sulfuro de cadmio con respuesta plana dentro del espectro en que
ocurre la fotosintesis, construido en la ComisiónNacional de Estudios
Geohelíofïsicos. Cada punto, o cada pocos puntos si la intensidad era

manifiestamente uniforme se media además la intensidad a cielo abierto,
refiriendo posteriormente los valores tomados dentro de la comunidada
este valor patrón. Por lo tanto la intenSidad de luz, será expresada

comofracción de la intensidad máximaexistente antes de que la luz pe-b
netre la comunidad.

El solarimetro fue incorporado mediante un adaptador a un vástago
metálico de h m. de altura con marcas cada 50 cm. que se.usó también
para estimar la altura del follaje arbóreo la que a partir de los seis
metros de altura fue aproximada por rangos de un metro.

El tamaño de muestra utilizado fue de lOOpuntos al azar por cada

censo. Para observar el efecto de la depredación por herbivoros se rea
lizó un censo dentro de la clausura instalada en la comunidady otro fue
ra de la mismaen una zona donde el pastoreo era manifiestamente unifor

me. Asimismo, para observar los efectos de la variación temporal se to
mó un censo durante la primavera, época en que el follaje arbóreo de

hojas caducas (Nothofagg¿_antarctica) no estaba desarrollado y otro cuan
do se hallaba totalmente expandido (verano). Por último todas las me
diciones de luz se repitieron durante dias nublados, con cobertura total
y pareja de nubes, y durante dias de cielo despejado. Para el análisis
posterior sólo se utilizaron las de dias cubiertos ya que en estos la ilu
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minación es uniforme sin "manchas" de luz y sombra.

Las mediciones de luz fueron reallzadas durante las horas del me

diodia evítándose asi el error que introducirïa tomarlas para bajas al
turas del sol sobre el horizonte.

El método de análisis de los datos para la determinación de los
nichos luminicos que aqui se sigue es esencialmente numérico, y consis
te en el arreglo de los datos de abundancia para cada especie en cate

gorïas ecológicas, en este caso la cantidad de lu; incidente. La mís
ma fue discriminada en clases de distinta amplitud, 12, 22, 5%, 102,
152 y 20%. El intervalo de clase que mejor ha permitido representar
conjuntamente los nichos de todas las especies es del 52. De esta ma

nera se construye la “matriz del recurso", tal comose ha descripto en
la Parte l.

El indice de amplitud del nicho utilizado aqui es el desarrollado

por Levïns (1963)¡ tomando logaritmos decimales:

La superposición se ha calculado mediante el indice de Morisita mo

dificado por Horn (l965):

p.. . pkj

l ‘ Siendo píj y pkj las
2 + "' 2

pi] pk]

proporciones en que las especies i y k se hallan asociadas al estado
j del recurso.



3.2. RESULTADOS

3.2.l. Caracterización del ambiente.

De acuerdo a las diferencias en la intensidad de la iluminación

cerca de la superficie del suelo y a las respuestas adaptativas de
las plantas podemoscaracterizar cinco tipos de habitats distintos en
regiones templadas (Grime, 1966): l) habitats secos y poco productivos.
Generalmente formados por manchones aislados de dicotiledóneas; Las
distintas adaptaciones a este habitat han sido bien descriptas por
Oppenheimer (láóo), y están basadas fundamentalmente en evitar los
efectos de la desecación y el daño por el calor debido a la excesiva
radiación indicente; son ambientes totalmente iluminados.

2) Ambientes recientemente despejados, húmedosy productivos. Se ín

cluyen aquï aquellos ambientes producto de una perturbación (tala,
fuego, etc.) y que pueden mantener altas tasas de crecimiento. La co
lonización inicial es rápida y debida fundamentalmente a especies muy
eficientes en la producción y dispersión de semillas. Desdeel punto

de vista de la luz las especies son capaces de elongar rápidamente los
peciolos e internodos apenas la sombra generada por los restantes indi
viduos comienza a afectarlos, la competencia por la luz es intensa. Es
tas especies corresponden a las descriptas comode selección' r (Pianka,
1970).

3) Pastizales. La principal caracteristica aqui es que a pequeñas varia
ciones en altura corresponden grandes cambios en la intensidad de luz,

dependiendo el establecimiento de las especies de la capacidad que po
sean durante los estadios iniciales.del desarrollo de tolerar, o evitar,
la sombra. Las adaptaciones a este tipo de ambiente se describen en Grime

y Jeffrey (1965); Grime (¡966).
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h) Bosques densos y selygs¿ Aqui se incluyen aquellas situaciones en
que todas las especies poseen la capacidad de mantenerse durante largos

periodos con poco o ningün crecimiento, teniendo todo su follaje en som
bras. Las principales adaptaciones a estos ambientes han sido identi
ficadas en su mayorparte y la literatura al respecto es abundante
(Grime, ¡966).

S) Bosques abiertos. A pesar de que existe una cubierta arbórea, la
mismaes lo suficientemente laxa comopara permitir el desarrollo de es
tratos inferiores de vegetación. Aqui es posible encontrar especies cu
yos ciclos de crecimiento esté relacionados con el desarrollo del folla
je arbóreo, especies vernales y estivales. El estrato arbóreo por su
parte se componede especies de hojas caducas y perennes. Dada la exis
tencia de claros que posibilitan la llegada de importantes cantidades
de luz hasta el suelo, se desarrollan especies con altas tasas de cre
cimiento, gran poder de dispersión y adecuación a cambiantes situaciones
de iluminación. Asimismo, en las zonas más umbrosas prosperan especies

que son halladas también en ios bosques densos, sometido a condiciones
de exigUe iluminación.

Para una comparaciónesquemática de las principales caracteristicas
adaptativas en cada uno de los habitats definidos, y las distintas presio
nes de selección que recibe una especie véase Grim; (¡966).

Dentro de la Cuenca del Rio MansoSuperior es posible encontrar to

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

La comunidad de ñire y maitén es un bosque abierto, con espacios

libres de vegetación arbórea y donde las copas de los árboles están se
paradas o adosadas, siendo muydificil que ocurra la interpenetración
de las copas. Deesta maneraexiste hasta el suelo suficiente pasaje
de luz comopara permitir la existencia de estratos arbustivo y herbáceo
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bien desarrollados. Se incluye indudablemente en el tipo S. Aqui en
contramos especies que son caracteristicas de ambientes modificados,
Taraxacumofficinale, Rumexacetosella, Girsium vulgare, etc. y especies
que se presentan en forma caracteristica en ambientes de bosque cerrado,
Maytenus chubutensis, Berberis darwinii, etc. Asimismo, cuando se des
criba la fenologia de las especies que forman esta comunidad, se verá
que ocurre una diversificación temporal en la producción de follaje.

La descripción de los nichos luminicos se hará en primer lugar para
la comunidad no sometida a pastoreo y cuando el follaje arbóreo se halla
totalmente expandido, esto es cuando la provisión del recurso se hace
critica.

El ambiente luminico en la comunidad se caracteriza por una gran va

' riabilidad de la cantidad de luz que llega al suelo. Encontramos zenas
en donde la iluminación es menor que el ¡OZ del total hasta sitios con i
luminación máxima (1002).

Esto está determinado por la posición, tamaño y espaciamiento de las
copas de árboles. Ademásde la variación horizontal ocurre un gradiente

' vertical de intensidad de luz. En la figura 3.l se muestran los valores
promedio de iluminación a distintaS'alturas, entre cero y cinco metros,
que es donde comienza la mayor parte del follaje arbóreo. Para el vera
no la variación vertical de la iluminación es del 352 entie los 0 y 5 m.

Estas caracteristicas, la variación horizontal y vertical de la ¡lu
minación permiten inferir que las plantas presentarán una disposición tan
to horizontal comovertical variable, amanchonadoe irregular. Hemosvis
to en la Parte 2 que la disposición espacial de la mayoria de las especies
concuerda con este patrón.

Es interesante analizar la relación entre la altura a la que ocurren

intercepciones de cada especie y la intensidad de luz correspondiente.
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En las figuras 3-2 Y 3'3, se ha representado la cantidad de luz

que llega a alturas crecientes sobre el suelo, medidas cada cinco cm.
para aquellos puntos en que aparece cada especie. La figura 3-2 mues
tra la variación para herbácoas y la figura 3-3 para los arbustos.
Cada especie se ubica en un ambiente luminíco distinto, y la c0nstan
cia en la cantidad de luz que reciben las hojas independientemente de
la altura en la que se ubican es notable. Contrasta esto con la va
riación de la iluminación media que se muestra en la figura 3-l. Este
efecto de l'independencia” de luz que reciben las hojas sin importar la
altura a la que se ubican es especialmente marcado para herbáceas, aün
cuando es evidente también para arbustivas.

Para analizar en detalle este fenómenose han calculado las cova
rianzas correspondientes a las relaciones altura-luz para los puntos
donde ocurre cada especie y se las ha comparado con las covarianzas

calculadas para el perfil de iluminación promedio para toda la comuni
dad. Los resultados de esta comparación se muestran en la Tabla 3-l.

Las covarianzas para la mayoria, salvo Chusguea culeou, Berberis
danuinii, Bibgs_magejlaniggm_yBerberis buxifolia, todos ellos arbustos,
son menores que la covarianza total promedio para toda la comunidad.

Esto indica que en general existe un grado de “adaptabilidad” de las
especies a las variantes condiciones de luz que encuentran en su desa

rrollo. _

-Si se analiza por separado la variación en la intensidad de luz
entre los 0 y S metros para zonas que difieren en la intensidad a ni

vel del suelo se comprueba que dicha variación vertical es más marcada
para aquellos puntos en donde la intensidad a nivel del suelo es mayor,
o sea, en los claros de la comunidad.

La iluminación diferencial del‘suelo se debe a la ocurrencia de

diferentes cantidades de cobertura vegetal.
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Tabla 3-l: Covarianzas (Sxy) y coeficientes de correlación (r) entre
intensidad de iuz y altura de intercepciones para cada es
pecie (E) y covarianzas para ei perfil promedio de ilumina
ción de la comunidad (T)

(e) sxym r sxym

cv 0.82 l 1.82

A0 6.8 i ¡0.9

RA h.0 .99 ll.0

oe 29.3 l ho.1

RR h.9 I ho.8

GP 2.2 i 10.9

vs 0.8 i 1.7

PP -3.2 -1 ¡0.9

BU 21.h -99 102.6

MC 59.6 l 100.8

BD 232.2 -97 102.2

BB ¡63.9 .97 ¡02.6

MD 76.6 l 101.9

MR 86.6 -9h ¡03.1

RC 61.6 «L97 99.á

RM ¡80.2 -92 103.7

ChCï 33.6 l ¡2.o

Se infiere que las especies que.predominan en los claros dei ma
torrai impiden en mayor grado ia penetración de ia iuz hacia el suelo
que ias especies que prosperan en ambientes más umbrosos.
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El ambiente lumïnico que hemos descripto,_exlste al momentodel

total desarrollo del follaje arbóreo. Si lo comparamoscon el que
ocurre antes de la foliaclón; fundamentalmente arbórea vemos (figura
3-!) que en este caso existe mayor cantidad de luz en general para
toda la comunidad. El hecho de que a alturas menores de 0.75 m haya

menos luz con menor densidad de cubierta arbórea, suqefirianque la can
tidad de luz que llegue a esas alturas se halla más controlada por los
estratos inferiores de vegetación, que por el follaje arbóreo. Una
posible explicación de este hecho es que al-ganar en altura (ver Parte
2) las hierbas y arbustos permiten la penetración de mayor cantidad de

luz difusa lateral. La intensidad promedio de luz que llega al suelo
y la correspondiente altura media del follaje arbustivo y herbáceo en
primavera es de 152 y 23 cm. respectivamente. En verano la altura pro

medio es de #0 cm. y la iluminación #02 (Tabla 3-ll).

Esto implica que el efecto de “pantalla” causado por los estratos
inferiores disminuye con el desarrollo vegetativo.

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

intensidad de luz que llega al suelo.

Primavera Verano

Altura 2 de luz Altura ' Z.de luz

23 cm. l5 #0 cm. 35

.3.2;2. Los Nichos Luminicos v

La estratificación de las copas de árboles, la cantidad de inter
cepciones que presenta cada especie y la superposición del foliaje ar



bóreo serán considerados aparte. Se analizó en primer lugar en que
porciones del gradiente luminoso se desarrolla cada especie herbácea
y arbustiva, y las posibles interacciones entre ellas.

La abundancia de cada especie a lo largo del gradiente se mues

tra en la figura 3-h para herbáceas y en la fígur; 3-5 para arbus
tOS .

En la parte A de cada figura se representa el ambiente luminoso

y la densidad de intercepciones para la comunidad no sometida a pasto

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

Las herbáceas (fig. 3-h) tienden a concentrar su follaje en ran

gos muyestrechos de intensidades de luz; éstos se encuentran muyado
sados, especialmente entre el 202 y #02 de iluminación, y en general
entre el 202 y 502 el ambiente se halla prácticamente saturado de espe
cies.

El limite inferiOr de rango de intensidades para todas las herbá

ceas es 202 y el superior 702. En los extremos más umbrosos se encuen

tran Cirsium vulgare, Acaenaovalifolia y 33235 acetosella y en la parte
'más iluminada las gramïneas Egg Eratensls var. angustifolia y Bromus

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

totalmente e5perable. Notablemente el cardo Cirsium vulgare es la espe

cie que más en sombras prospera, aün cuando ocurre generalmente en ambien
tes expuestos. yisia_nigricans, Relbuneum_richardiangm,Veronica ¿35217
llifolia y GeraniumEatagonicum se hallan en ambientes intermedios de ilu
minación.

Los arbustos (figura 3-5) reflejan un patrón semejante de distribu
ciones. Las principales diferencias con las hierbas son los mayores ran
gos de iluminación que ocupan y que el rango total dentro del cual se dis
tribuyen los arbustos se halla ligeramente desplazado hacia zonas más um
briasr ubicindose todos entre un 82 y un 602. Aqui se observa también

LN?
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una separación entre ambientes luminicos, aün cuando no tan pronuncia

dos como para hierbas. La especie que más en sombras se ubica es Mayte
nus chubutensis. La especie de ambiente más iluminado es ChUSqueaculeou

y le sigue Ribes magellanicum, junto con Berberis buxífolía. Hutisía
decurrens, jgbgs_cucculatgn, Mutisía retusa y Berberis darwinii son las
especies que se ubican en rangos intermedios de luz. Otra caracteristi
ca importante es que el rango de luz dentro del que prosperan los arbus

tos se halla completamente saturado de especies en un grado mayor que
para herbáceas.

La primera medida de nicho que consideramos es la de amplitud. Para

cada situación representada por las figuras 3-4-A y 3-5-A hemos construi
do una matriz del recurso luz definiendo cada estado del rec urso por ran

gos de 52 de amplitud. Los valores de amplitud han sido reducidos a una

base comünde tal manera que todos los indices varian entre (0,1) median
te la expresión:

B - B . .observado minimo

Ó I - B O omaxnmo minimo

0

Coan..mo--zpilogpi,pi-lyB -z pi íogp¡,p¡=J l 
¡ni maxumo

l/R, siendo R el número de "estadoS“del recurso, en este caso R = 20.

Aquellas especies que se concentran en un sólo estado del re
curso tendrán amplitud 0 y aquellas que se hallen equitativamente dis
tribuidas entre todas las clases, l.

En lineas generales la amplitud-de los nichos es mayor para arbus
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tivas que para herbáceas. La mayoria de las hierbas presentan todas
las intercepciones dentro de un sólo estado del recurso, salvo para
Veronica ¿erpyliifoiia. Reihuneumrichardianum y Osmorrhiza berteroi.
Esta última es la que posee mayor amplitud de las herbáceas (Tabla
3-lll).

Las arbustivas se distribuyen todas en más de una clase de inten
sidad luminica, siendo Mutisia decurrens la de nicho más estrecho, me
nor aün que algunas herbáceas, y_Berberis darwinii la especie de nicho

. más amplio, tanto dentro de arbustivas comopara el total, Bí :.h23.

Tabla 3-Ill: Amplitud de nichos luminicos dentro y fuera de la clau
sura (DCy FC respectivamente)

DC FC

Maytenus chubutensis 0.250 0.231
Mutisia decurrens 0.167 0.275

Mutisia retusa 0.393 0.275
Berberis darwinii 0.h23 0.h67
Berberis buxifolia 0.33h 0.h77

Chusquea cuieou 0.3h3 _ 0.5]h

Elgss_magellanicum ‘0.373 l 0.k99

51233_cucculatum 0.29h 0.23]
Acaena ovalifolia 0.000 0.226
Bromusunioioides 0.000 0.297

Osmorrhiza berteroi 0.223 0.177

.Relbuneum richardianum . 0.197 0.177
Cirsium vuigare 0.900 0.000
Veronica serpylllfoiia 0.152 0.137
.Geranium Eatagonicum 0.000 0.000

Bumg¿_acetosella 0.000 0.]h0
Egg pratensis 0.000 0.000
Vicia nigricans 0.000 0.50h
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Estas medidas se han tomado sólo para aquellas especies bien re
presentadas en las muestras comopara permitir un análisis confiable.

Al propio tiempo. el rango de luz para el que se han realizado las medi
ciones de amplitud llega hasta la iluminación total, dado que es posible
encontrar en la comunidadzonas que sobre el suelo poseen estas intensi
dades._ En estas zonas la cobertura es muy pobre o nula, probablemente de
bido a los efectos de calor y desecación provocados por altas intensida

des. Aqui sólo hemoshallado ejemplares aislados de Phacelia magellanica
y Acaena Einatifida.

Ninguna de las especies posee un nicho muy amplio ya que todas ocupan
menosde la mitad del gradiente total.

La superposición de nichos se ha calculado para todas ias posibles

combinaciones de especies. Los valores C¡k asi calculados se presentan
en la Tabla 3-IV. Cík - 0 indica no superposición y C1k - l total su
perposición.

Para las herbáceas la superposición es nula en la mayoria de los ca
sos, salvo para los pares: Acaenaovalifolia-Osmorrhiza berteroi, Acaena
ovalifolia-Rumex acetosella, Osmorrhiza berteroi-Rumex acetosella, Veronica

serpyllifolia-Geranium ata onicum, y Osmorrhiza berteroi-Relbuneum richard
Lam

Para el primer caso la alta superposición medida ( .3) se debe a que
el intervalo de clase usado para calcularla no permite discriminar la se
paración que efectivamente existe entre estas especies, comose verá más
adelante. Los dos últimos casos son análogos. En cambio la superposición
entre Rumexacetosella por un lado y el par Acaena ovalifoiia-Osmorrhiza

berteroi por otro efectivamente existe, dado que el nicho de Bumsxse ubica

entre el de ambas, existiendo múy poca separación entre Acaena y Osmorrhiza,
estando sus nichos casi totalmente adosados (fig. 3-h). Este es el ünico
caso de fuerte superposición significativa observada para nichos luminicos.
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de.lamatrizindicalasuperposicióndentrodelaclausura,eltriánguloinferiorla superposiciónfueradelaclausurayloselementosdiagonaleslasuperposicióndelos nichosdeunamismaespecieentredentroyfueradelaclausura.

HCMDMR'BD_BBCHCPERC'AO'BU{IOB'ERCVVSGPRAPPVN

MC.000.013.000.032.000.000.000.000.000.000.000.000.020.000.000.000.000.000 HD.256'.923.031.870.050.000.017.065.055.000.085.058.989.000.000.055.000.055 HR.903.325'.03.058.165.508.327.075.000.000.000.259.000.601.517.000.035.652

.599.000.320.157.152.003.035.380.320.000.377.156.807.015.015.320.000.058

BB.932.315.879.663’.638.109.175.587.000.000.528.965.000.070.052.000.019.139 CHC.353.829.289.372.557'.027.236.000.ooo.000.000.000.000.369.177.000.150.000 RH.166.082.273.296.301.ïET.852.090.000.000.056.197.000.119.103.ooo.872.299 RC.000.082.000.000.000.000.066'.ggg_.750.000.991.577.000.000.000.750.000.095 AO.502.963.530.000.558.775.133.000.550.000.800.000.000.000.0001.00.000.000 BO.822.338.977.207.818.235.286.000.552'.000.000.000.000.000.000.000.ooo.000 OB.ooo.111.000.000.000.000.000.866.000.660'.ggg_.500.000.000.000.800.000.000 RR.192.983.255.000.255.807.061.000.950.265.ooo.000.ooo.000.000.000.000.355 cv.000.000.000.135.000.153.600.000.000.000.000.666'.ooo.000.000.000.000.ooo vs.795.338.957.129.735.202.213.000.552.975.000.270.666'.000.966.000.000.ooo GP.000.000.110.200.135.153.500.000.000.062.000.000.000.666'.ooo.000.000.ooo RA.712.339.927.050.673.176.258.000.555.961.000.272.000.989.682'.989.000.000 PP.000.872.000.000.067.715.000.000.779.000.000.950.000.000.000.656’.000.000 VN.211.553.215.151.277.561.122.588.551.213.766.530.000.182.051.172.366'.95¿
O
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Entre arbustos la superposición también es baja (Tabla 3-IV) en

especial entre Chusgueaculeou y las restantes y entre Maytenus chubuten
¿li y todas las demás. Ello se debe a que estas especies se ubican (fig.

3-5) en los extremos más ricos y más pobres, respectivamente, del gradien
te, estando mejor separados sus nichos de los de las especies de posición
intermedia que los nichos de éstas entre si. El ünico caso de superposi

ción fuerte de requerimiento luminico ocurre entre Berberis darwinii y EE:
t_is_i¿ spinosa.

A pesar de las diferencias estructurales y de hábito entre arbustivas
y herbáceas, entre estos grupos la superposición es baja para la mayoria de

las especies. En orden de superposición creciente el grupo Relbuneum¿if
chardianum - 53935 acetosella - Acaena ovalifolia - Osmorrhiza berteroi
se superpone en gran medida con Bikes cucculatum, Osmorrhiza berteroi 
Relbuneumrichardlanum con Berberis buxifolia, Berberis darwinií - Mutisia

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

Veronica serpyilifolia - GeraniumEatagonicum- Vicia nigricans con Hutísia
retusa.

En la figura 3-6 (i) se expresa la frecuencia en que ocurre en orden
creciente las superposiciones discriminadas por estratos. El 802 o más de

las medidas de superposición tomadas no supera el valor Cík = .2.

se acepta generalmente (Levins, 1968) ‘que existe unatrelacíón direc
ta entre la amplitud del nicho y la abundancia de una especie. En sentido
amplio, cuanto -más abundante una especie tanto más generalista es, eCu
rriendo la reciproca. Existen pruebas experimentales de este hecho (véase
Parte'l). En nuestro caso la relación entre la cobertura por puntos al
azar y la'amplitud de nicho tal comose presenta en la figura 3-7, confirma
este hecho para todas las especies Juntas y dentro de cada estrato.

La forma de los nichos que incluye en sentido amplio las ideas de

deformación topológica, densidad de ajustamiento y dispersión (Maguire,1967)

¡J‘
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se analizará tomandoen cuenta dos variables, altura sobre el suelo y
cantidad de luz. Se relacionarán con la variable independiente abundan
cia, medida directamente comola cantidad de intercepciones que ocurren
en cada combinación de altura e intensidad. Tendremosasi una represen

tación bidímensional de los nichos luminicos, que permitirá analizar los
patrones de ajustamiento y dispersión a partir del centro de “masa”, se
tratará además de determinar las causas de las posibles deformaciones de
dichas representaciones.

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

sean ¡nterdependientes por ninguna relación de tipo causal (Hutchinson,
i957).

Se ha demostrado (fig. 3-l) que existe relacion entre la intensi
dad de luz y distintas alturas dentro de la comunidad. Sin embargo, tam
bién se dijo (figuras 3-2 y 3-3 y Tabla 3-l) que para los puntos en que
efectivamente ocurren las especies existe una mayor independencia entre
la cantidad de luz recibida y la altura sobre el suelo. Por io tanto
la relación entre ambas podrá influir sobre el contorno de los nichos, aún
cuando ello en muchos casos tampoco ocurre, pero no en el ajustamiento.

La figura 3-8 presenta para hierbas la densidad de intercepciones
en función de la intensidad de luz y altura sobre el suelol La figura
3-9 lo mismo para arbustos. Las curvas unen puntos de igual densidad.

Para cada especie la curva más externa es el limite del nicho y conecta

los pares de valores (altura-luz) para los que ocurre una única intercep
ción.

Esto implica que aün cuando es posible teóricamente encontrar a cada
especie dentro del rectángulo definido, en realidad no ocurren, en los
extremos criticos, lo cual condiciona limites curvos. Ademásinfiuiria
en ellos la relación parcial entre altura-intensidad de luz. El limite
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izquierdo de cada nicho no tiene aqui ninguna relevancia, puesto
que comoestamos tratando con la parte aérea de las plantas, se trata
de la superficie del suelo. Indica simplemente que todas las especies
presentan por lo menos una ¡ntercepción a S cm. o menos del suelo. El

lïmíte derecho representa el máximodesarrollo vertical que puede al
canzar cada especie según la interacción entre sus caracteristicas ge
néticas y la provisión de recursos.

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

(fig. 3-8 y 3-9), comoen Maytenus chubutensis, 291 pratensis, Verónica‘
serpyllifolia, y 11513 nigricans. A pesar de que ocurre el apiñamiento
de nichos a lo largo del recurso luz, no existe fuerte superposición

(Tabla 3-iV). Estas evidencias permiten inferir que el patrón de distri
bución de nichos se debe a la interacción competitiva por el recurso. Es
to es particularmente notable en el caso de Osmorrhiza berteroi y Acaena
ovflifolia (fig. 3-8), sus nichos están adosados por sus limites inferior

y superior respectivamente, con un fuerte desplazamiento de sus "centros
de masa” hacia un mismo punto.

¿Egea acetosella, dibujado fuera del rango de alturas que le
corresponde a fin de clarificar la figura, se adosa por completo a 93:
morrhiza berteroi sin superponerse en realidad con ella, sobreponiéndose
fuertemente sólo con Acaena ovallfólia. Es notable que el mayor ajus

tamiento para estas tres especies tiendan a darse en la mismazona, casi

sobre el mismopunto (fig. 3-8).

Dificilmente podria explidarse esta distribución por otro proce
so que no sea la fuerte competencia y mutua exclusión entre las tres es
pecies.

/'l
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Entre arbustos se observa que existe una mayor superposición, tal
como se mostró en la Tabla 3-IV. Es interesante el hecho de que los ní
chos de especies pertenecientes a los mismosgéneros están más diferencia
dos entre si que respecto de las restantes especies. Tal es el caso de

ambas especies de Berberls entre si y de Mutisia decurrens y Mutísia ¿Ef
tusa.

En el caso de Mutisia decurrens y Berberís buxifolia, las “anomalias”
topológicas que se observan en sus nichos, buen desarrollo en altura y en
variedad de ambiente con alto ajustamiento en zonas umbrias y bajas, se
debe a que cada nicho está formado por dos nichos parcialmente disyuntos.
Combinandolos datos de alturas y fenologia para las muestras en que o
curria cada especie se observa que el nicho para los individuos que están
germinando tanto de Mutlsia decurrens comode Berberís buxifolia presentan
una mayor variación en cuanto al ambiente luminico donde prosperan, con
poca variación en altura ocurriendo la reciproca para los individuos bien
desarrollados. Esto implica que ambas especies contraen sus nichos a me
dida que avanza el desarrollo.

El caso de Ribes magellanicum, que poseerïa dos "subnichos" separados,
probablemente se deba a que la información utilizada para la construcción

de sus nichos no sea suficiente. Maguire, (1967) menciona que este tipo
de patrones aparece en general cuando la masa de datos es insuficiente.

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

alli que sea más notable todavia la competencia entre Acaena-figmgïfOSmorrhiza
Para herbáceas la total saturación de especies que ocurre entre 25%y hoz
nos indicaria que es dentro de este rango donde ocurren los óptimos para

Vicia nigricans, Relbuneumrichardianum, Osmorrhiza berteroi, Rumexaceto
sella, y Acaenaovalifolia.
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Los mecanismos por los cuales ocurre esta separación de nichos
los discutiremos más adelante.

Para el análisis do la dlnímica temporal de los nichos hemos con
siderado sólo aquellas especies que presentan follaje sin modificaciones
notables durante todo el año.

Dado que el rango de intensidad de luz entre 0 y 5 metros es menor

en primaVera que en verano (fig. 3.1), es de esperar que la amplitud de
los nichos luminicos de las especies de estratos inferiores disminuirá
al expandirse el follaje arbóreo.

Las amplitudes de los nichos de especies perennifolias a comienzos

de primavera son: Berberis buxifolia: 0.575; Chusguea culeou: 0.53ü; Haytenus
chubutensis: 0.389; Ribes magellanicum: 0.hüh; Berberis darwinii: 0.hh5.
Si comparamosestos valores con los que figuran en la Tabla 3-lll vemos

que todos los nichos que se han comparado son más amplios antes de la ex
pansión del follaje arbóreo.

Consecuentemente, la superposición entre estas especies será mayor
en primavera que en verano, lo que se confirma en la Tabla 3-V. Alli se
muestran los valores promedio de superposición entre cada especie y las
restantes para ambas épocas.

Tabla 3-V.: Valores de superposición promedio entre cada especie y las
restantes para primavera y verano.

Epoca Primavera Verano

Especia

Maytenus chubutensis 0.569 0.013
Berberis darwinii 0.220" 0.121
Berberis buxlfolia 0.h98 0.235

Chusquea cglggy 0.52l 0.0|]

51225 magellanlcum . O.lh0 0.105
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3.2.3. La Depredación Selectiva y la Modificación de Nichos

En esta parte estudiaremos en forma especifica el efecto del ramo
neo sobre los parámetros de los nichos luminicos, en especial amplitud
y superposición. Se considerará de acuerdo a Píanka (|97h), al herbivo
rismo comoun caso especial de depredación.

Se ha construido una matriz del recurso luz para esta nueva situación,
representada en las figuras 3.h y 3.5. A partir de ella se han calculado
los valores de amplitud (Tabla 3.|ll) y superposición (Tabla 3.IV).

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

para amplitudes máximasla cobertura total disminuye (figura 3.7).

La evidencia experimental presentada en la Parte l, indica que la de
predación disminuye la amplitud del nicho de la presa, desplazándose hacia
regiones del gradiente ambiental donde el depredador no puede alcanzarla.

Esperamos que eso ocurra para las especies que son ramoneadas, Bromus22197

loides, Chusgueaculeou, !1213_nigricans, Osmorrhiza berteroi y Egg Eraten
lili. Las restantes especies que también son depredadas (ver Parte 2), no se
tomarán en cuenta aqui dado que son muy poco abundantes como para permitir
un análisis de nicho luminico.

La hipótesis que aqui se formula es que para las especies ramoneadas
el factor principal en la determinación de sus nichos será la depredación.
Para las especies no ramoneadas en cambio serán las nuevas relaciones de
exclusión'competitiva gue se establezcan las que caracterizarán sus nichos.
de éstas es de esperar que las exitosas desplacen sus nichos hacia zonas
del gradiente más ricas en la provisión del recurso, mientras que los “per
dedores“ se verán desplazados hacia zonas más umbrosas.
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Es esperable además que el aumento en ia amplitud de ios nichos

de las no ramoneadasestará en relación directa con ia intensidad de
pastoreo, dado que estos cambios estarán mediatizados por la depredación
selectiva. Comparandoios valores de la tabla 3.Iil, en donde se muestra
la amplitud de nicho para cada especie confirmamos esta hipótesis. Ei au
mento medio en la amplitud del nicho al ocurrir depredación, que hemos

considerado moderada, es de un 272 para todas las no ramoneadas, aün cuan
do en algunas especies la amplitud disminuye.

La ampliación de los nichos condicionará un aumento de la superposi

, ción, lo que se confirma en la Tabla 3.IV. En la figura 3.6 (2) se obser

va que el 202 de las medidas de superposición calculadas superan el valor

de C¡k = .6 dentro de cada estrato. Comparandolas figuras 3.6 (l) y
3.6 (2) se confirma el aumento general de la superposición.

Para estimar el desplazamiento de los nichos sobre el gradiente am

biental se ha calculado ia superposición C¡i entre los nichos de la mis
ma especie dentro y fuera de la clausura. Estos datos forman los elemen

tos diagonales de la Tabla 3.IV. La medida (l-C¡¡) es un buen indicador del
desplazamiento de ios nichos siempre que ellos estén parcialmente sobre

puestos. Cuando los nichos son totalmente disyuntos, C¡¡ será igual a ce
ro, y no tendremos una medida de cuan separados se encuentran. Por ello,
se ha realizado el ajuste de distintas distribuciones teóricas a los da
tos de abundancia en función de la cantidad de luz, con el fin de comparar

los parámetros de dichas funciones de distribución, dentro y fuera de la
clausura. En la figura 3.]0 se presentan las distribuciones de ios valo
res de abundancia en función de la luz para herbáceas y arbustivas. Se
han qraficadn las distribuciones que mejor ajustan nuestros datos. Dado

que la mayoria de las distribuciones son unlmodaies y asimétricas, hemos
comparado el ajuste a ia distribución normal y lognormai. En la mayoria
de las eSpecies, la función que mejor ajusta estos datos es del tipo log
normal. Esto ocurre debido a la asimetria que presentan los nichos de
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.todas las especies, comose observará en las figuras 3.h y 3.5, concentrando
su aJuptamianto contra el limite inferior de sus nichos.

Entre los arbustos, los nichos de Maytenus chubutensis y Berberis
darwinii se mueven hacia ambientes más iluminados, desplazándose las

restantes hacia porciones con menor intensidad. Las especies con menor
desplazamiento son Mutisia decurrens, Blbg¿_magellanicum y Berberis 2251:
folla.

Entre las herbáceas, Circium vulgare y Rumexacetosella se ubican en
ambientes más iluminados ocurriendo lo contrario para todas las restan

tes. Para la primera el desplazamiento es muyfuerte,_para el otro muy
pequeño.

El ramoneo sobre el grupo de especies Bromusunioloides - Poa Eratensis
Osmorrhiza berteroi - Vicia nigricans - Chusguea culeou disminuye la
competencia entre éstas y las nstantes especies. En la nueva situación
que ocurre, la eficiencia en la competencia será relativa sólo al conjun
to de las no ramoneadas. Dentro de la clausura, en presencia de las gra

mineas, Cirsium vulgare se halla desplazado hacia las porciones más umbrias
.del recurso (fig. 3.ü), al ser eliminadas aquellas el cardo se muestra más
eficiente en la exclusión competitiva ya que pasa a tener el nicho ubicado
en la porción más rica del recurso, y en términos absolutos la especie de

ambiente más expuesto, que es su ambiente caracteristico.1

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

de 52225 acetosella, muysobrepUestos entre si, se hallan delimitados por
la competencia de ambas con Osmorrhiza berteroi, siendo esta última la más

eficiente en la exclusión de aquellas. Al ser eliminada Osmorrhiza 925557
roi por depredación, Bumg¿_acetosella desplaza el nicho de Acaena ovalífo

112, y probablemente también influya en el desplazamiento del nicho de
Relbuneum richardianum.
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Entre las arbustivas la eliminación de Chusguggculeou, desarrolla
una nueva situación en donde Maytenus chubutensis y Berberis darwinii
pasan a ocupar ambientes más iluminados.

Másque describir exhaustivamente todas las relaciones interespe
cïficas y las modificaciones que ocurren entre ellas bajo herbivorismo,
se ha querido mostrar algunos de los cambios más evidentes cuando la com

petencia por el recurso es fuertemente inferida, y cual es la eficiencia

relativa de cada especie para esas situaciones. Esto permitirá postular
los mecanismos a través de los que ocurre la competencia como se verá
más adelante.

La caracteristica más saliente del efecto del pastoreo es el de mo
dificar todas las relaciones de nicho en la comunidad. Para cada especie

ocurre una modificación de la amplitud de su nicho asi c0moun desplaza
miento sobre el gradiente luminico. Comparandoambas situaciones,_con y
sin pastoreo, de la Tabla 3.Vl, se infiere la tendencia general de todas
las especies no ramoneadas a presentar una relación inversa aunque no de
finida, entre el desplazamiento de sus nichos y la modificación de su

.amplitud en valor absoluto.

En principio es plausible suponer que entre las especies ramoneadas
se reduzca la competencia inter- e intraespecifíca dada la disminución
de su abundancia. Es lógico asimismo esperar un fuerte desplazamiento

hacia zonas más umbrosas, donde la cobertura de especies no paladfables
sea mayor, obteniendo refugio contra los depredadores.

Ademáses factible esperar una contracción del nicho debido a la

depredación. Nichos más estrechos, sobre porciones del gradiente al cual
no tienen acceso los depredadores son característicos de estos sistemas
de interacción (Colwell y Fuentes, ¡975).
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Tabla 3.VI: Diferencia de amplitud de nlcho ( ABi) entre dentro y
fuera de la clausura y desplazamiento (d),-medido como
diferencia entre las esperanzas de ambasdistribuciones
ajustadas. Los signos (-) indican el desplazamiento hacia
regiones más umbrosas y estrechamiento del nicho respecti
vamente. Se han considerado sólo aquellas especies para
las que es posible ajustar distribuciones teóricas.

Especies D ABi

.Maytenus chubutensis + l8.03 - 0.02
¡Ltisia retusa - ¡6.08 - 0.12
Veronica serpyllifolia - 15.0h - 0.02
Osmorrhiza berteroi - lh.08 - 0.05
Berberís darwinii + ¡0.78 + 0.0h
Relbuneum richardianum - 10.35 - 0.02

51225 magellanicum - 7.49 + 0.l3
Acaena ovalifolia - 6.6h + 0.23
Berberís buxifolia - h.15 + 0.lh
Mutisia decurrens + 0.98 + 0.ll

Bromusunioloides - 37.h0 t + 0.30
Chusguea cglggy - ¡8.08 + 0.17

11513 nigricans - 16,85 + 0.50

De la figura 3.10 y Tabla 3.Vl, se observa efectivamente que el des

plazamiento hacia zonas de sombra ocurre para todas las especies ra
moneadas, estando en términos absolutos entre los mayores desplazamien
tos que ocurren para toda la comunidad.- En cambio es general una ex
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pansión de ios nichos antes que ia contracción. Esta variación en ia

amplitud iiega a ser mucho mayor aün que para ei caso de ias no ramo
neadas. Esto contradeciria aparentemente ias evidencias experimentales
que sobre estudios de nicho se ha presentado (Parte i).

La explicación a ia expansión de los nichos iuminicos bajo pre
dación deberemosbuscarla en ias caracteristicas de ios refugios, en
ios que persiste Cada especie.

Ya hemosdiscutido en ia Parte 2, la modificación de las asociacio
nes espaciaies debidas ai pastoreo. Las especies ramoneadas se asocian

- a especies de arbustivas ias que además de protección condicionan un am

biente más umbroso. Además, todas las especies ramoneadas se asocian

entre si. En este caso, dado que ia intensidad de depredación no es muy
fuerte, estas asociaciones de especies paiadeabies perduran aün en am

bientes expuestos. Es iógico_esperar sin embargoque ia densidad de es
pecies ramoneadas en sitios expuestos sea baja, dado que se haiian en
una situación de defensa precaria, inmediatamentemodificabie en función
dei grado de coacción. De ias figuras 3.h y 3.5 se comprueba que den

tro de cada nicho ias mayores densidades ocurren en ia porción con menos
iuz. Es esta organización de ias asociaciones interespecificas de espe

cies ramoneadas ia que condiciona finalmente ia mayor diversidad de am

bientes iuminicos ocupados por elias. T

Por lo tanto ia mayor amplitud de los nichos iuminicos de especies
ramoneadas es posible expiicaria en base a que la luz no es en esta situa
ción ia condicionante primaria de aquellos. Dentro de los i‘mites de to
lerancia propios de cada especie ramoneada, sus nichos iuminicos estarán
determinados por ia asociación con otras especies, cada una de estas con

nichos distintos. Í

La depredación actüa comofactor directo determinante del nicho de
las especies ramoneadas y comoun factor de orden superior (ver Parte l)
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La explicación a la expansión de los nichos luminlcos bajo pre
dación deberemosbuscarla en las caracteristicas de los refugios en
los que persiste cada especie.

Ya hemos discutido en la Parte 2, la modificación de las asocia

ciones espaciales debidas al pastoreo. Las especies ramoneadas se
asocian a especies de arbustivas las que además de protección condi
cionan un ambiente más umbroso. Además, todas las especies ramonea

das se asocian entre si. En este caso, dado que la intensidad de de
predación no es muyfuerte, estas asociaciones de especies paladea
bles perduran aün en ambientes expuestos. Es lógico esperar sin em
bargo que la densidad de especies ramoneadas en sitios expuestos sea

baja, dado que se hallan en una situación de defensa precaria, inme
diatamente modificable en función del grado de coacción. De las fi
guras 3.k y 3.5, se comprueba que dentro de cada nicho las mayores den

sidades ocurren en la porción con menos luz. Es esta organización d
las asociaciones interespecificas de especies ramoneadas la que con

diciona finalmente la mayor diversidad de ambientes luminicos ocupados
por ellas.

Por lo tanto, la mayor amplitud de los nichos luminicos de espe

cies ramoneadases posible explicarle en base a que la luz no es en es
ta situación la condicionante primaria de aquellos. Dentro de los li
mites de tolerancia propios de cada especie ramoneada, sus nichos lumi
nicos estarán determinados por la asociación con otras especies, cada
una de estas con nichos distintos.

La depredación actüa comofactor directo determinante del nicho
de las especies ramoneadas y comoun factor de orden superior (ver
Parte l) puesto que su influencia directa sobre algunas especies con
dkiona variaciones en los nichos de las restantes especies de la comu
nidad.
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A menos que ocurra un nuevo tipo de refugio caracterizado por bue
na iluminación, podemos inferir que si de la depredación aumenta, con
respecto al nivel actual, las especies ramoneadasdesaparecerán de las
partes expuestas contrayéndose susrïchos luminicos. Existen evidencias
de que esto efectivamente ocurre. En la estepa patagónica, donde apa
recen muchas especies comunes al Matorral Mixto, por efecto de la alta
densidad de herbivoros están completamente reducidas a aquellos ambien
tes donde no las_efecte el ganado. Es comúnencontrar especies muy ra

moneadas que crecen casi exclusivamente dentro de matas de arbus
tos (Boelcke, 1957).

Para los árboles tiene fundamental importancia la estratificación,

forma y persistencia de la copa en cuanto al aprovechamiento de la luz.
La diferencia más notable entre las estrategias de mantenimiento de las

tres eSpecies de árboles es que mientras Nothofagus antarctica es cadu
cifolio las otras dos son perennifolias, aün cuando presentan diferen
cias en la forma de perder las hojas (ver Parte h).

Relacionaremos aqui la estratificación de la copa cuando el folla

je está expandido y Su "permeabilidad" a la luz.

Tabla 3.VII: Númeropromedio.de intercepciones (N) e intensidad de luz

(L) por debajo de lascopas medida comoporcentaje respec

to a la intensidad inmediatamente por encima de éstas.

N L
V

Schinus patagonicus 1.78 63.37

Nothofagus antarctica 2.03 53.18
Maytenus boaria 5.02 23.9]
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De ia Tabla 3.VII es evidente que ia cantidad de luz que dejan
ios árboles está relacionada con ia cantidad de intercepciones dentro
de cada copa. Aün cuando e] espesor de las copas no es muy diferente

(Parte 2) entre especies, en especial entre ei ñire y maitén la canti
dad de intercepciones dentro de cada copa si lo son, reteniendo en con
secuencia ia luz en función de aquellas;

3.3. CONCLUSIONES

Existe una marcada relación entre la posición de las distintas
especies sobre ei sueio y en aitura y la cantidad de iuz que reciben.
Las especies de ambientes más iluminados, en claros del matorral, pro
vocan más sombra por debajo de elias que ias de zonas umbrias.

Los nichos luminicos de ias especies en verano y sin pastoreo

son más estrechos que para ia época anterior a la foiiación arbórea
.y que cuando están sometidas a pastoreo. En verano y sin depredación

ias especies tienden a saturar el ambiente iumïnico entre 10%y 702 de

intensidades, existiendo sin embargobaja superposición para las her
báceas. La superposición entre arbustivas es mayor, saturando éstas
en mayor proporción ei ambiente iuminico. ,

Antes de que comience ia foiiación arbórea ios nichos de espe

cies perennifoiias son más amplios y sobrepuestos que en pleno verano.

A partir de la representación bidimensionai de ios nichos en fun
ción de la intensidad de iuz y altura se infiere ia existencia de re

laciones de exclusión competitiva entre herbáceas ramoneadas y mayor
superposición entre eilos. Asimismo:ocurre un reemplazo total de ni

chos entre ia comunidadno sometida a pastoreo y pastoreada.



-109

Entre las especies ramoneadas ocurre un desplazamiento hacia zonas
más umbrias del gradiente, lo que se relaciona con la mayor protección
por cobertura de especies no ramoneadas. Contrariamente a lo que es

esperable de acuerdo a la información experimental y teórica que exis
te al respecto, los nichos lumïnicos de las especies ramoneadas se am

plian. Ello se debe a que bajo pastoreo el factor critico que condicio
na el establecimiento de una especie paladeable es el escape contra los
herbivoros antes que la provisión del recurso. Los refugios antíher
bivoros son determinados por las asociaciones espaciales entre espe
cies. Las distintas estrategias para la obtención de refugio son las
que condicionan finalmente la modificación en la amplitud de los nichos

de especies ramoneadas. Se infiere que la expansión de los nichos ocurre
dado que el pastoreo es moderado. En situaciones de alta depredación los

nichos se restringian a zonas minimas donde los herbivoros no lleguen,
ocurriendo finalmente una contracción de los nichos luminicos bajo pasto
reo.

El aumento en la amplitud de los nichos de especies no ramoneadas

es condicionado por ia modificación de las relaciones de compïencia ten
dientes a la ocupación de las porciones de gradiente liberadas por las
especies ramoneadas.

Se demuestra que para el estudio de la dinámica de los nichos, una
medida más apropiada que la de amplitud es la de desplazamiento total,

analizada aqui a partir del ajuste a distribuciones teóricas de los ni
chos de cada especie.
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h. FENOLOGIA Y FORMAS DE VIDA

Ya ha sido expuesto (Parte l) que las especies evitan la compe
tencia actuando en diferentes espacios o periodos de tiempo. Sin em
bargo esta afirmación es válida sólo en algunas situaciones, determina
das por el tipo de recurso que explotan y por los mecanismos de compe
tencia entre ellas.

Si se trata de recursos cuya abundancia es variable, tanto en fun

ción del tiempo como del grado de explotación que se haga del mismo,

caso de una población presa, los depredadores que se alimenten de ella

no evitarán la competencia haciéndolo en distintos momentosa.menos
que existan mecanismosde interferencia entre ellos (Caseiy Gilpin,
l97h).

Por otra parte, para el caso de recursos que en un lugar y momento

dado son fijos, caso de la luz para las plantas, y su accesibilidad no
es afectada por el proceso de consumición, la superposición temporal só
lo podrá considerarse significativa.si existe una relación causal entre
la presencia de una especie y la accesibilidad del recurso para otra.
'Aqui podemosincluir la interferencia que efectúa una planta sobre otra
al ensombrecerla.

Por lo tanto el sentido que tendrá comparar la sincronicidad en el

desarrollo vegetativo de las especies está limitado a aquellas que for
menparte de asociaciones espaciales, no siendo significativa la super
posición que pueda ocurrir entre especies que no se hallen relacionadas

' espacialmente.

Análogamente, la superposición temporal en los procesos de"flora.
ción puede considerarse significativa para la competencia si, por ejem

,plo, dos especies que florecen simultáneamente recurren además a los

Js
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mismos insectos polinizadores para completar su ciclo.

Se presenta aqui además una clasificación de las especies de
acuerdo a sus formas de vida.

Cada forma de vida, es una forma de crecimiento que señala una

relación con factores ambientales principales, por lo tanto, la simi
laridad morfológica y estructural de las especies indica similitud
en la utilización de los recursos ambientales (Mueller-Domboisy Ellenberg,
l97h). Las especies de semejante forma de vida en una misma comunidad

son susceptibles de competir por los mismos recursos. La distribución
de las distintas formas en la comunidad la consideraremos una medida

integradora de separación de nichos.

h.l. METODOLOGIA.

Quincenalmente se tomaron en la comunidad, tanto protegida del gana
do comoen la expuesta, los siguientes datos:

_¡ v producción de brotes foliares
2

3

z.

5

6

7

8

V desarrollo y maduración de hojas

V aparición de brotes florales
V

desarrollo de flores
desarrollo de frutos

VV
dispersión de semillas u otros órganos de diseminación

V cambio de color y caida de las hojas y/o muerte de la planta

V mantenimiento del estado vegetativo.

Se tomaron dos zonas fijas dentro de la clausura y dos fuera de la

mismaen las que se registraba para cada individuo de cada especie encon
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trado su estado fenológico de acuerdo al detalle anterior. Para ca
da especie se observaron entre 25 y #0 individuos distintos dentro de
la clausura y otro tanto fuera de ella. Posteriormente, dado que no
se observaron diferencias en el desarrollo entre individuos de ambos

replicados se reunió la información obtenida dentro de la clausura en
una sola muestra, haciéndose lo mismocon la correspondiente a la co

munidad bajo coacción de ganado.

Las observaciones se realizaron durante el periodo en que la co
munidad es accesible, desde agosto a mayo, durante los años l975-l976

Y ¡976-1977L

No hubo diferencias apreciables entre ambos años de observación

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

El periodo considerado demostró ser Suficiente para permitir re
gistrar todos los eventos desde su inicio hasta la terminación, con
excepción de la pérdida de hojas, que se hallaba muyavanzada al mo
mento de la última observación.

Para la determinación de las formas de vida de las especies se u

. tilizó la información que se presenta en la Parte 5 sobre estructura de
raices, en la Parte 2, sobre estructura espacial de la comunidad, y las
propias observaciones fenológicas que aqui se presentan. _

Las formas de vida fueron determinadas segün la clasificación de
Raunkjaer, modificada por Mueller-Dombois y Ellemberg, l97k. 'Esta cla
sificación sigue las divisiones básicas dadas por Raunkjaer (Braun Blan
quet, l9h5): Fanerófitas, Caméfitas, Hemicriptófitas, Geófitas, y Teró
fitas, y es posteriormente expandida hasta incluir 23 formas principales.
A su vez a cada uno de estos gruposole corresponden subdivisiones tenien
do en cuenta los sistemas de soporte (reptante, cespitoso, etc.), la al
tura, y la forma del tronco (en las Fanerófitas). Asimismoen este gru
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po se diferencian distintas caracteristicas de arraigamiento y de la
corteza y de los órganos activos durante el periodo de crecimiento,
por ejemplo: tamaño de la hoja, forma y textura (Mueller-Dombois y

Ellemberg, l97ü).

h.2. RESULTADOS.

Primeramente, se calculó para cada quincena la frecuencia de indi
viduos por especie que se hallaban en cada etapa fenológica. Los pro

cesos más importantes que ocurren, tanto por su persistencia comopor
la importancia que revisten desde el punto de vista competitivo, son
los de producción de hojas y desarrollo y la producción de flores y fru
tos..

En la figura h.l, se integran las frecuencias correspondientes a
cada evento. Se observa que el desarrollo total ocurre para todas las
especies entre principios de septiembre y mediados de mayo.

Las especies-pueden ser agrupadas en cuatro clases principales
en términos de su respuesta al gradiente temporal:

l) Especies vernales o casi completamente vernales: En nuestra co
munidad no existen especies que puedan ser consideradas completamente

vernales (fig. h.l), la especie que presenta su máximode producción de
hojas antes que ninguna otra, Osmorrhiza berteroi, lo hace a mediados
de primavera. Durante fines de primavera y verano comienzan a decaer
sus hojas.

2) Especies de primavera temprana: Aqui incluimos aquellas que co
mienzan y completan su desarrollo vegetativo durante la primavera y prin
cipios del verano: BromusunioloigssJ RelbuneumrichardianugJ y los árbo
les Nothofagus antarctica, Maytenus boaria y Schinus patagonicus.

A,
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3) Especies de primavera y verano: Son las que comenzando su desa

rrollo en primavera lo completan durante, o fines del verano, son repre

sentativas de este grupo: Geranium patagonicum, Bumgñ_acetosella, Maytenus
chubutensis, Eiggs_cuccuktum, Egg_pratensis, Bigss_magellanicum y Cirsíum
vulgare.

h) Especies con desarrollo vegetativo durante toda la estación:

En este grhpo se Hallan la mayoria de las especies estudiadas: Acaena
ovalifolia, yigla_gigricans, Veronicaserpyllifolia, Mutisia retusá y
Chusguea culeou cuyos máximosocurren en primavera, Berberis buxífolia
y Berberis darwinii con máximos en verano y Mutísia decurrens con mucho

crecimiento a principios del otoño.

Noocurren aqui especies que se desarrollen completamente durante

el verano, pues las especies menos abundantes que no se han graficado
tampoco lo hacen.

Elymussp., Agrostis 5p., y Holcus lanatus son especies de primave
ra y verano; Oxalis valdiviensis se desarrolla durante toda la estación,
asi comoPhacelia magellanica y Trifolium repens.

La floración y fructificación ocurre de forma similar para la mayoria
.de las especies. Conexcepeción de ambos Berberis, donde la floración

se anticipa a la producción de órganos vegetativos, y de Bigss_magellaní
cum en que el máximode flores ocurre antes del"máxímo de hojas, el pe

riodo reproductivo es posterior a la fase de crecimiento. 7Los máximos
de floración ocurren en verano.

La producción de flores y frutos es especialmente prolongada en Buggï
acetosella, Osmorrhizaberteroi, Vicia nigrícans, Veronicaserpyllifolia
y Relbuneumrichardianqn. Uncaso particular lo constituye el ñire, don
de hemos podido observar pocos individuos florecidos a fines de la prima
vera, completandoéstos su ciclo reproductivo.

Salvo en el caso de Osmorrhiza berteroi y Schinus patagonicum y
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Mutisia retusa donde se observa caida de hojas a partir de la primave
ra y verano, en bdas las demásespecies la defoliación ocurre una vez
finalizado el periodo de crecimiento en otoño e invierno: Mutísia decurrens,

Bromusunioloides, Poa Eratensis, Rumexacetosella, Círsium Vulgare, Cor
taderia araucana y Nothofagus antarctica. Se ha observado caida parcial

de hojas en forma especialmente evidente en Vicia nigricáns y Ribes cuccu
latum, a partir del verano, y desde otoño en Ribes magellanicum, Berberís

buxifolia y Berberis darwinii, ligeramente en Schinus Eatagonícum y pronun
ciada en Maytenusboaria. El caso de Veronica serpyllífolia es ligeramente
distinto ya que no se detectó caida de hojas hasta la última observación
realizada“ Sin embargo los tallos son aplastados por la nieve durante el
invierno y quedan enterrados entre la hojarasca. Durante el siguiente pe- '
riodo de crecimiento de los vástagos, especialmente de la zona de inserción
de las hojas ya secas, brotan raices (véase Parte 5) Y del extremo apical
de cada tallo seco uno nuevo, desarrollándose de esta manera sobre el Sue
lo.

Independientemente de cual sea el patrón de desarrollo vegetativo du
rante la estación de crecimiento, todas las eSpecies presentan una marca
da similitud en el momentodel comienzo del desarroilo (figura h.l). Esto
sugiere que el desencadenante es una variable ambiental, lo cual es carac
terístico de la mayoria de las comunidades de bosqueode climas templado
frios y húmedos (Mueller-Dombois y Ellemberg, ¡9710. .

Los datos climáticos para la zona de estudio que se presentan en la
tabla l.ll, se han obtenido por interpelación lineal entre los registros
de las estaciones meteorológicas de PampaLinda, al oeste de la zona de

estudio, y Lago Mascardi, ubicada en la cabecera del mismoal este del
área de trabajo. Esta última equidista de anbas estaciones aproximadamen

te 8 Km. Los valores de todas las variables meteorológicas son interme
dios entre los registrados por ambasestaciones, ya que existe un gradien
te ambiental a lo largo de la Cuenca (Gallopïn, l977).
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Existe una estrecha relación entre la marcha de la temperatura y
el desarrollo vegetativo de las plantas, tanto al inicio para todas las
especies comoal final de la estación de crecimiento para aquellas que
se desarrollan durante todo el periodo. En el mes de junio la tempera
tura minima media está por debajo de los 0°, de alli que independiente
mente de cual haya sido el proceso de desarrollo, a partir de alli la
caida de hojas o la detención del crecimiento es comüna todas las eSpe
cies.

Se verá ahora la influencia que tienen las relaciones biológicas so
bre los distintos patrones de desarrollo.

Para el análisis de los nichos se ha construido una "matriz temporal”
análoga a la “matriz del recurso” descripto en la Parte l. Cada “estado”
de la matriz corresponde a una clase temporal de dos semanas de amplitud,
la matriz está formada entonces por 26 clases temporales.

Para el cálculo de la amplitud de nichos se ha usado la expresión

Bí = -Zpr log pí (ver Parte l) reduciendo estos valores a una base común
mediante la expresión ya presentada (Parte 2);

B. B observado - B minimo donde B máximo - -Dp log p. con p. =
i A n o ' í l lB maximo - B minimo ' 

l/R, R = 26 y B minimo se calcula en forma análoga con Pí -_l.

En-la Tabla h.l se_presentan los datos de amplitud de nicho. Para
el desarrollo vegetativo, que ocurre en todas las especies, el periodo
que ocupa es relativamente importante, el nicho más estrecho corresponde
a Osmorrhiza berteroi, B - .529; Y el lmás amplio a Acaena ovaiifolia

B - .866. El promedio de amplitud para herbáceas es B - .86h, para

arbustivas B - .828 v para árboles B -..580.

Al comparar los valores de amplitud de nicho con la abundancia para
todas las especies una vez completado su desarrollo (Parte 2), se com
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_ prueba que existe una relación inversa entre cobertura y amplitud de
nicho.

Esto implica que las especies menos abundantes tenderán a desa

rrollarse en forma equitativa durante un mayor periodo de tiempo que

las especies más abundantes. Estas últimas concentran la mayor parte
de su esfuerzo de crecimiento en un periodo más corto de tiempo.

La amplitud del nicho temporal de floración y fructificación es
mayor que el correspondiente al crecimiento para Osmorrhiza berteroiJ

O

Bromus unnoloudes, Poa Eratensus, Rumexacetosella, Relbuneum richar
dianum. En cambio para Vicia nigricans, Acaena ovalifolia, Veronica

serpyllifolia, Geraniumpatagonicum, Cirsium vulgare, todas las arbus
tivas y árboles ocurre el fenómeno inverso.

Esto es asi dado que el nicho reproductivo es más constante en cuan

to a amplitud que el de crecimiento.

Para todas las especies, el valor promedio de amplitud de nicho ve

getativo es B = .739, con un coeficiente de variación de ¡72. Para el
nicho reproductivo el promedio de amplitud es de B - .650, y su coefi
diente de variación 122.

Es el periodo de crecimiento el que determina con Su mayor variabi

lidad la relación que existe entre ambosnichos para cada especie. Esto
se demuestra por el hecho de que el grupo de especies con nicho vegetati
vo más ampiio que el reproductivo corresponde en lineas generales a.¿ue
llas que se desarrollan durante toda la estación de crecimiento, y vice
versa.

Puesto que los valores de amplitud de nicho son relativamente ele
vados, es esperable que exista una alta superposición entre elh5,si
además agregamos la condición del comienzo sincrónico del desarrollo.

/7
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Tabla 0.1: Amplitud de nichos temporales vegetativos y reproductivos.

EsPeCÍe BFolíacíón BFloracíón

Osmorrhíza berteroí .529 .700
Brumus uníoloídes .Shh .751

lisis nïgrícans .798 .65h
Acaena ova1ífolía .866 .717

393 Eratensís .600 .678
Veronica sergz111f01ïa .828 .738

Geranium Eatagonícum .688 .6h8

32235 acetosella .706 .73h
Círsium vulgare .714 .636
Relbuneum ríchardfanum .571 .76h

Mutísïa retusa .805 .66h

Mutísïa decurrens .803 .h60

jfiggi cutculatum .th .590
,nggí magellanícum .8h5 .603
Maztenus chubutensls .753 .630

Chusguea culeou .851 
Berberís buxífolïa .855 .629
Berberïs darwínfí .828 .6h7

Nothofagus antarctíca .593 .156
Maxtenus boagía .568 .571

sch ¡ngs Eatagon Ícgs .580 ,‘suz.
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Se demuestra esto en la Tabla h.|l donde se presentan los valores
de superposición calculados para ei periodo de desarrollo vegetativo.
Los valores más frecuentes de superposición ocurren entre C - .9 y
c n 1.

Esto no implica necesariamente que ocurra competencia en Cuanto
al periodo de uso de ios recursos anbientales.

Comoya se mencionara, la no sincronicidad en el desarrollo implica
disminución de la competencia sólo entre aquellas especies asociadas
especialmentey susceptibles de interferir entre elias.

La hipótesis que aqui formulamos es que si la disyunción temporal
existe en esta comunidad comouna manera de evitar competencia, ello

debe darse en forma más marcada entre especies asociadas.

Y además, dado que existe más de un grupo (Parte 2), la posbíli
dad de evitar superposición en cada uno deberia estar relacionada con
ia variación temporal que exhibe la especie de árbol asociada a cada
grupo. El ñire por ser caducifolio provoca un cambio temporal en la
provisión de ia luz (Parte 3) lo cual a su vez permitiría que las espe
lcies de estratos inferiores se diversifiquen en sus periodos de creci
miento. Esto disminuirïa ia superposición temporal en mayor medida

_delo esperable para especies asociadas al maitén o laura,_ambas perenní
folias.

De la parte 2 se ha visto que cada asociación o grupo.en la comu
nidad contiene una especie distinta de árbol. La superposición temporal
promedio, su desviación tipica dentro de cada grupo y la comparación
entre éstos y los restantes se muestran en la Tabla h.lll.

Existe diferencia entre la superosición media dentro de cada
grupo y la superposición entre grupos. Para el caso de especies aso

ciadas a Nothofagus antarctica y Martenus boaria la superposición es
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menor dentro de cada grupo, mientras que para el grupo de Schínus pata
gonicus no hay diferencias. Además,la diferencia es significativa para
el grupo de Nothofagus antarctica. Esto es coherente con la hipótesis

formulada ya que Nothofagus antarctica es caducifolio. Maytenus boaría
y Schinus Eatagonicus no lo son, pero en Maytenus boaría la diferencia
estacional en la producción de follaje y defoliación parcial es más mar

cada que en Schinus Eatagonicus (figura h.i).

Tabla h.lll: Superposíción promedio (M)y desviación tipica (s) dentro
de cada grupo y entre cada grupo y las restantes especies
de la comunidad.

Dentro del grupo Entre cada grupo

Grupo y demás especies*

M s m s

Nothofagus antarctica .675 .200 .965 .210 +
Maytenus boaria .6l5 .200 .709 .2l9 

'Schinus patagonicus .720 .l79 .7l9 .220 

* - El signo + indica diferencia significativa al 0.012 (test t de
comparación de medias).

4.2.2. Formas de Vida

Se ha construido para la comunidad el espectro de las formas de
vida segün las formas básicas de Raunkjaer (Mueller-Dombois y Ellemberg,

y//7
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197h). l) Fanerófitas, subdivididas en: Nanofanerófítas (< 2 m);

Microfanerófitas (2 - 5 m); Mesofanerófitas (S - 50 m) y Megafanerófí
tas ( > 50 m). 2) Caméfitas, 3) Hemicriptófitas, ü) Geófitas y 5) Te
rófitas. El espectro de las formas de vida representado comofrecuen
cia para cada clase se muestra en la figura ¿.2. En la comunidad abun
dan las fanerófitas, no existiendo comoes obvio megafanerófítas, y co
rrespondiendo el mayorporcentaje de estas a las nanoganergaltas, re
presentadas aqui por los arbustos. El porcentaje de hemícriptófitas
es el mayor en términos absolutos y mucho mayor que el de Caméfitas y
Geófitas, existiendo tambiénTerófitas.

Esta es la forma más sencilla para expresar las formas de vida.
Se ha además realizado una clasificación más detallada basada en el

sistema clásico de RaunkJaer modificado. (Mueller-Dombois y Ellenberg,
197i»). '

racterïsticas fisiológicas y morfológicassignificativas para la dife
Este sistema permite clasificar las especies en función de ca

renciación en el uso del ambiente.

-Dentro de cada una de las 23 clases principales en que expande la

primitiva clasificación de Raunkjaer se diferencian sucesivamente sub
grupos de acuerdo a dos o más variantes para una mismacaracteristica.
siendo cada una de éstas un nivel de separación.

La descripción final de cada especie se hace en base a una cifra
representativa, en dondecada digito indica una caracteristica distin

En la Tabla h.V.

se muestra el significado de cada uno de los digitos para las clases

ta. Se explicitarán las mismaspara cada especie.

principales que ocurren en la comunidadde entre las 23 posibles. Cuan
do Unode los digitos es 0 significa que la caracteristica por él repre
sentada no es relevante, o bien no ha.sido considerada. F

La descripción exhaustiva se realizó sólo para las especies más
abundantes, clasificando las restantes de acuerdo a sus formas tipicas
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Tabla h.V: Esquemá -dei significado de cada digito (x) en ia cifra
representativa de cada especie.

.' x x . x . x x 
FANEROFITAS i Tronco Ramifi- Tamaño Persis- Tipo de

y caciones tencia hojas
Fronde

CAMEFITAS 2 Leño Hábito Persis- Tamaño‘ Tipo de
tencia hojas

HEMICR'PTO- 3 Hábito Vástagos Periodo TamañoFITAS .
de per
dida de
hojas

GEOFITAS h Tipo de Periodo Hábito Tamaño
sostén de creci

miento

TEROFITAS 5 Hábito Taiios Periodo Tamaño
y hojas de cre

cimiento

LIANAS 6 Seudo- Organo Leño Tamaño Persis
forma de fi- tencia
de vida jación

Para FAHEROFITASse consideran además:

i.xxx.xx. x . x x x . x x x . x .

Forma Ancho Hojas Hojas Raices Corteza Espinas Infiores
copa copa iami- acicu- cencias

nares lares

/?
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Fanerófítas

Maytenus chubutensís: Con vástagos y ramas leñosas normales, rami

ficado desde cerca la base. Nanofaneróflta, de hojas perennes no acicu
lares con yemasprotegidas. Esclerófllo, copa irregular, extendida des
de cerca de la base. Nanófilo a micrófilo. Raices superficiales y pro
fundas. Corteza moderadamentegruesa, no verde, fisurada en Individuos

maduros. Espinas ausentes. lnflorescenclas laterales sin posición defi
nida. l.lZl.lhl.SlO.2hl.2.

Berberis buxifolia: Con ramas leñosas normales, ramificadas desde

cerca de la base. Nanofanerófita. Hojas perennes no aciculares con yemas ‘
protegidas. Esclerófilo. Copaextendida más de la mitad de la altura to
tal. Nanofilo a micrófilo. Raices superficiales y profundas. Corteza mo
deradamente gruesa, no verde, fisurada en individuos maduros. Ramascon
espinas. lnflorescenciasen ramasprincipales. l.lZl.th.th.l3h.3.

Berberis danwinii: Con ramas leñosas normales, ramificadas desde la
base. Nanofanerófita. Hojas perennes no aciculares con yemas protegidas.

¡Esclerófilo. Copaextendida más de la mitad del alto total. Nanófilo a
micrófilo. Raices superficiales y profundas. Corteza moderadamentegrue

sa, no verde, fisurada en adultos. Espinas abundannes. Inflorescencias
en ramasprincipales. l.lZl.lh6.hl0.135.3. l

Ribes magellanicum: Con base leñosa y terminaciones aplcales herbá
ceas. Eje simple o poco ramificado. Nanofanerófita. Hojas perennes.
Ligníficado, con ramas normales y hojas con pelos. I.Sll.212.2.

Chusgueaculeou: Con tallo lignificado de origen herbáceo. Hojas
perennes. Mayores de 50 cm. sin caïdá de hojas por debajo de ese limite.
Nanofanerófita. Con ramas y hojas normales relativamente glabras. Mono

cárpica. l.50l.ll2.l.
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Dimitri (1962) clasifica a este especie en forma separada cOmo
monocárpica plurianual. La hemos incluido entre las fanerófitas ya
que las especies hapoxánticas que mueren luego de la producción de se
millas pero que crecen por varios años antes de florecer son verdaderas
perennifolias. Su ciclo de vlda no depende de una estación de crecimien

to especialmente favorable (Mueller-Domboisy Ellemb'rg. ¡3]5).

Schinus Eatagonicus: Con tallo y ramas leñosas normales. Vástago
central con numerosas ramificaciones laterales. Microfanerófita. Hojas

perennes no acículares. Con protección de yemas. Esclerófila. Copa de
forma indefinida o irregular, que ocupa la hitaide la altura total.

Micrófila. Raices profundas. corteza gruesa y flsurada. Espinas ausen
tes. Inflorescencias laterales. 1.112.1h6.320.251.2.

Maytenus boaria: Con tronco y ramas normales. Tronco central'y'pu

merosas ramas laterales. Mesofanerófita. Hojas perennes no acicufiaïes.
Conprotección de brotes. Esclerófilas, copa esférica restringidatqj
tercio superior del árbol. Nanófilas a micrófllas. Raices profundïgï:
Corteza gruesa y fisurada sin espinas. lnflorescencias laterales. .1,

¡1.113.lh¡.210.25l._2. :"

Nothofagus antarctica: Tronco y ramas normales. Tronco central y
numerosas ramas laterales. Mesofanerófitas. Caducifolio, hojas laminares.
Copa irregular a umbelada, extendida más de la mitad de ¡5 altura total.
Micrófila. Raices penetrantes. Corteza gruesa y flsurada. lnflorescen
cias laterales. l.ll3.212.k20.252.2.

Discarla serratifolia: Nanofaneróflta.

Berberis linearifolia: Nanofanerófita

Colletya spinosisima: Nanofanerófita

Pernetya mucronata; Nanofanerófita
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Embotriumcoccineum: Microfanerófita

Lomatiahirsuta: Microfanerófita

.Ca_m-’_Fït_n°

Ribes cucculatum: Arbusto semíleñoso, gerennifolio, esclerófílo,
alto (30 - l00 cm) 2.l0l.l2.

HemicriEtófítas

Geranium BatagOnícum: Tallo cespitoso en manojo. Pocas hojas
presentes en la estación desfavorable. Tamañointermedio (lO - 30 cm)
3.103.3.

OsmOrrhízaberteroí: Tallos escaposos en roseta. Sistema vegeta
tivo deciduo por sequedad y frio. Tamañointermedio. 3.301.3.

Rumexacetosella: Tallo escaposo, no arrosetado, deciduo por"*'.
frio. Pequeño (3 - lO cm). 3.30l.2. g É

¡OOOV‘. .

Relbuneumrichardiangmg Tallo cespitoso, ligeramente verde enzla'

época desfavorable. Tamañopequeño. 3.l03.2. ..ï¡

Acaenaovalifolia: Reptante, ligeramente verde en la estaciónOQÉs

.favorable. Muypequeña ( 3 cm) a pequeña. 3.203.2. ,,"

Veronica serpyllifolia: Reptante, decidua por frio, muypequeña
a pequeña. 3.20l.3.

Bromusunioloides: Cespitosa, muypoto verde o decidua por frio

en épocas desfavorables. De tamaño medio. 3.10l.3.

fgg_Eratensis var. angustifolia: Cespltosa, ligeramente verde en
la época desfavorable. Transitoria a camáfita. Altura media a alta.
3.103.!“ '

Cortaderia araucana

Elxmus se.

Holcus lanatus
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Oxalís valdivíensis

Phacelía mageilaníca

Vaieriana SE.

Fragaría chïloensís

Trífoiium regens

Viola macuiata

Geofítas

Círsíum vulgare: Raices producidas por brotes. Foliacíón en pri
mavera. Tailo escaposo, alto (30 - 100 cm). h.112.h.

Terófítas

Agrostís sE.

Lianas

Mutísïa decurrens: Geofitica, con zarciilos, semiieñosa, alta,
decidua por frïo. 6.332.h2.

Mutísia retusa: Hemicriptofitica, zarciiios enrollados, semileñosa,
decidua por frio, alta a muyalta (l - 3 m). 6.222.52.

Miglg_nigricans: Terofitica, con zarciiios, herbácea. Alta, decidua
por frio. 6.h33.h2. . ‘

Latxrus magelianicum: Terofïtica.

Vasculares semi-Earásitas

Myzodendronpunctuiacgl

Todas las determinaciones que aqui se presentan fueron realizadas
en la comunidadprotegida dei pastoreo. _Los resultados que se obtuvieron,
tanto desde el punto de vista fenológico comode la distribución de las
formas de vida, fuera de la clausura no dieron diferencias apreciables.

f/7
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De alli que las conclusiones a las que se arriba a partir del exanen
de la comunidad protegida pueden extenderse a la comunidad que en esa
zona está sometida a coacción.

h.3. CONCLUSIONES

El periodo de foliación comienza en forma simultánea para la mayoria
de las especies, debido fundamentalmente a un aumento de la temperatura
si se compara los datos de la Tabla l.ll y fig. h.l. Aunquelas preci
pitaciones son menores durante la primavera y verano, las mismas son
suficientes para permitir el desarrollo (Parte 5).

NoeXisten especies que sean de desarrollo caracteristicamente es
tival o verhal. El patrón de maduración y.floración que sigue cada es
pecie es sin embargovariable.

Entre estos, el que muestra más constancia para todas las especies
es el periodo reproductivo, dependiendodel desarrollo vegetativo la re

.lación que exista entre ambos. Salvo pocas excepciones, B. darwinii,
É. buxifolia y Bigg¿_magellanicum, la floración ocurre luego de que el
desarrollo vegetativo alcanza su máximo.

La caida de hojas es máximaen la comunidad a partir de otoño.
Osmorrhiza berteroi y Mutisia retusa pierden hojas durante el verano.

Entre los árboles, Nothofagus antarctica pierde por completo Sus
hojas en otoño, y Maytenus boaria desprende hojas en forma considerable
durante la misma época, no ocurriendo tan marcadamente en Schinus

Eatagonicus.

Las medidas de amplitud de nicho temporal vegetativo y reproducti
Cv

vo son en general altas, las relaciones de amplitud también están deter
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minadas, en cada especie, por la amplitud de los nichos de desarrollo,
_que presentan mayor variación.

Si bien la superposición de nichos temporales es alta, la misma

es menor en algunas asociaciones de especies que entre especies de
grupos distintos. Existen tres grupos principales determinados por

las respectivas especies arbóreas. La relación entre “ledmlilas de
Superposición dentro de cada grupo respecto a la superposición entre
grupos brinda una medida de la adaptación mutua de desarrollo entre es
pecies asociadas especialmente. La superposición es significativamen

te menoren la asociación que incluye a Nothofagus antarctica que entre
especies y las restantes asociadas. Uncaso análogo ocurre con la aso

ciación de Maytenusboaria, aün cuando aqui la diferencia no es signi
ficativa. En el caso del grupo de Schinus Eatagonicus la superposición
es semejante dentro del grupo y entre éste y las restantes especies.
Esto se relaciona con la magnitud del canbio fenológico que ocurrE-en ca
da especie de árbol. Al ser caducifolio, el ñire permite una mayor va
riación en los patrones de desarrollo de las especies que prosperan de
bajo de él. Maytenusboaria, sl bien es de hojas perennes, presenta de

foliación parcial, no ocurriendo en forma tan marcada en Schinus Eatagonicus.

Existe por lo tanto una separación de nicho entre especies suscepti

bles de competir por el recurso mediante mecanismosde interferencia.

Estas ligeras diferencias que se observan en los patrones de desarro
llo, han sido consideradas comosignificativas en la diferenciación de
nicho en otras comunidades y aün en estudios experimentales (Harper, 1968).

Abundanen la comunidadlas fanerófitas y hemicriptófitas, con relati

vamentepocas terófitas, pocas geófitas y caméfitas, existiendo aparente
mente una sola especie de hemiperásita.

Esto nos permite caracterizar a le comunidad comode bosque con desa
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rrollo principal hemícriptofitico (Muelier-Domboisy Eilemberg, l97h).
Aún cuando Dimitri y Correa Luna (1969), citan como uno de los efectos

del pastoreo ia abundancia de hemicriptófitas en la cuenca del Rio Manso,
en nuestra comunidadesto es una caracteristica intrínseca. La coacción

por el ganado no modifica el espectro de formas de vida.

A partir de la clasificación detallada de las formas de vida cada
especie posee caracteres que la diferencian de todas las restantes.

Dadoque las caracteristicas a partir de ias cuales se ha redizado la
clasificación han demostrado ser indicadores del uso diferencial dei am

biente, consideramos comosignificativa respecto de la separación de ni
chos ia no superposición de ias mismas. Las relaciones causaies entre
dichas caracteristicas y las variables ambientales se estudian en las res
tantes Partes.
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5. EL FACTOR EDAFICO COMO VARIABLE DE NICHO. LA ESTRATIFICACION DE RAICES.

La competencia por el agua y los nutrientes es Importante aparentemen
te en aquellos ambientes en donde la escasez de los mismos es muy fuerte,
de tal manera que la competencia por la luz pasa a ser un factor secunda

rio. Ello ocurre principalmente en las zonas áridas y semiáridas. En gg
neral el papel de la competencia por bs nutrientes y el agua seria el de
modificar y regular el alcance de la competencia por la luz (Harper, l96h;
Grime, l973).

Aún cuando en esta zona no existe déficit de humedad (Gailopin, ¡977),
segün Laya y Pazos (1976) habria un ligero déficit de precipitaciones.

Puesto que el mismoocurre durante la época de crecimiento (Parte l) esto
podria significar que durante dicho periodo el agua y los nutrientes pue
den ser los factores principales en la determinación de las relaciones de
competencia. Seria factible entonces la ocurrencia de estrategias alter
nativas para ia obtención de agua, evidenciadas por una estratificación de
las raices. Asimismola eStratificación de raices podria estar relaciong_
da con la concentración de nutrientes.

La distribución de éstos en el suelo depende, ademásde las caracterií
ticas propias del mismo, de la cantidad de precipitación que_existe._ Es

to condiciona el "lavado" de los horizontes más superficiales produciendo
una acumulación en las partes más profundas (Orians, 1970). Es posible

suponer la existencia de una estrategia que consista en extender las raices
en profundidad y aprovechar asi nutrientes que no podrian ser utilizados.
aün cuando no exista déficit de agua.

Por todos estos motivos es que se há’considerado ia distribución de rai

ces comouna variable probablemente significativa en la separación de nichos
en la comunidad.

El gradiente ambiental sobre el que se medirán los nichos es la profun
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didad de arraigamiento.

Dadoque esta es una variable integradora de las múltiples caracteris
ticas edáficas se ha realizado una caracterización de los principales fas
tores edáfícos en función de la profundidad: cantidad de agua retenida, y
efectivamente disponible para las plantas, contenido de nutrientes, pH,
granulometria, textura, concentración de oligoelementos, materia orgánica,

etc. Estas son las principales variables que se consideran importantes pg
ra las plantas (Kohnke, 1968; Beaver, 1956; Odum, 1973; Hueller-Dombois y

E'llemberg, l97ll) .

Los estudios descriptivos de raices son abundantes, (Cole y Holch, l9hl;

Weaver y Darland, l9h9a y b; Harris, l967; Parrish y Bazzaz, 1976 y para
nuestro pais Frangi, 1973). Existen también trabajos que relacionan los

patrones de arraigamiento con dimensiones significativas en cuanto a la se
paración de nichos (Whittaker, 1969; Orians, ¡970; Parrish y Bazzaz, l976).
En todos los casos se toma en cuenta la estratificación de las raices como

variable indicativa de la explotación diferenciada de los recursos del sus
lo, sin considerar cuáles son los factores que condicionan las distintas
estrategias. La profundidad de arraigamiento en si mismaha sido censide
rada (Orshan, 196ü; Whittaker, 1968; Parrish y Bazzaz, 1976) como una medi

da significativa para la separación de nicho o por lo menos, para el estudio

de algunas caracteristicas métricas del nicho tales comoamplitud y super
posición. En todos estos estudios se parte de la hipótesis de que la dife
renciación en profundidad y en el periodo de crecimiento brindan una estima
ción adecuada de la separación de nicho. Esto implica que el recurso suelo

comoun todo es explotado en forma diferencial por las plantas.

Si bien esto es esencialmente correcto, la separación espacial de raices
podria deberse no a la explotación diferencial del suelo sino, por ejemplo.
a relaciones de interferencia alelopátlcas (Whittaker, 1969) o simplemente
a la competencia por el espacio; De alli que sea necesario además estudiar
la relación entre los distintos factores edáficos y la profundidad.
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5.]. MATERIAL Y METODOS

Las observaciones realizadas comprendendos partes básicas: el análisis
de los factores ambientales, y la distribución en profundidad de las rai
ces, efectuadas ambas dentro y fuera de la clausura.

Para el análisis de'los factores ambientales se realizó una descripción

detallada del perfil de Suelo sobre la que se desarrolla la comunidadesq¿
díada.* Asimismo, de cada horizonte de suelo descripto se tomaron muestras
que fueron posteriormente analizadas en laboratorio** obteniéndose la si
guiente información:

l) pH : i) en pasta saturada, ii) en CIZCa0.0| My iii) en agua (l: 2.5l.‘
Conelectrodo de vidrio. Las suspensiones se agitaron 15 minutos y se ds
cantaron también durante lS minutos.

2) Resistencia en pasta saturada: con puente de conductividad Beckmanny
celda standart del Bureau of Soils (USA).

3) Contenido de materia orgánica: Se utilizó el método de Wikley y Black,

(193h) en escala semimicro, con determinación colorimétrica de la sal eng
mica liberada usando un Autoanalizador Technicon.

h) Cantidad de nitrógeno: Se empleó el método de KJeldhal en escala semi

micro para el ataque de la muestra, y se determinó el amonib por reacción

* - La descripción y análisis del perfil del suelo dentro de la clausura
' se debe a H. Laya y M. Pazos. Una descripción análoga la efectuó el

Ing. D. Rodriguez fuera de la clausura.
,_

** - Todos los análisis de suelo, incluyendo el estudio de retención de
humedad fueron realizados en el Laboratorio de Suelos del INTAde Ba
riloche, gracias a la cooperación del Ing. R. Ortiz de INTA.

74
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de indofenol, y también con Autoanalizador.

5) Granulometria: Se empleó el método de Bouyoucos (F.A;0., ¡970) destru

yendo la materia orgánica con Hzo2 . 'Lll fracciones se separaron de acue;
do al sistema internacional: < 2 micrones: arcilla 2 - 20 micrones: limo,
20 - 200 micrones: arena fina, 200 - 2000 micrones: arena gruesa.

6) Se determinaron las siguientes constantes de humedad e suelo: porcen
taje de saturación! capacidad de campo, (2 de agua retenida a l/3 bar.),
punto de marchitez permanente (Z de agua retenida a l5 bares). Asimismo
se construyeron las relaciones de tensión - humedadde suelo entre los li
mites de l/3 B y 16 B. Todas estas determinaciones fueron realizadas

por el método de la membranade presión (Richards, l95h). Con dos replica
dos para cada horizonte. El método consiste básicamente en la medición del

agua que conserva el suelo luego de que una muestra del mismo estuvo some
tida'durante 2h hs. a una presión dada. Cada medición se repite para va
rias preSiones.

7) Se determinó el complejo de intercambio ionico para los siguientes ele
mentos: Na+, K+, Ca++, Mg++(U.S.D.A., 1970), la capacidad de intercam

bio cationico y el local de ácidos intercambiables de acuerdo a la expre
'sión: C.I.C. - T.E.B. + ácidos de intercambio, donde C.l.C. es la capaci
dad de intercambio cationico total, T.E.B. el total de bases intercambia
bles. .

8) Cantidad de fósforo presente: Se determinó por dos métodos distintos:

por el método de Truog, (1930) y por el método del Departamento de Agricul

tura de Carolina de Norte (Nelson Es_gl¿, 1953).

9) Contenido de oligoelementos: hierro y cobre a partir de extractos de sus
lo usando colorimetro.

A lo largo de una transecta de 20 metros de largo generada mediante una

linea nivelada se obtuvieron muestras de suelo de la zona donde el arraigg
miento era más abundante, se tomó una muestra cada lO cm. lineales de tran

í
4/
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sccta. Cada muestra fue guardada en envases herméticos y llevada al la
boratorio donde se determinaba su peso húmedo, y luego de 2h hs. a estu
fa en lOS°C se volvia a pesar, tomando la diferencia como la cantidad de

agua presente en la muestra la que posteriormente era referida al peso
seco de la muestra.

Unanálisis previo de laboratorio demostró que la variación en el con
tenido de humedadde una muestra conservada en dichos envases era del or
den de 0.4% en 2h horas.

En cada uno de los puntos en donde se tomaba la muestra de suelo, se

determinaba además el microrelieve medido-comola altura del suelo respeg
to a la linea nivelada y la cobertura vegetal por especie, con una varilla
de 2 mm. de diámetro sostenida verticalmente en cada punto, c0mo se des- l

cribió en la Parte 2. Estas mediciones y extracciones de muestras fueron

realizadas luego de una lluvia abundante, y repetidas después de un perig
do largo de sequïa, dos semanas; el periodo más largo sin lluvias que ocg
rrió en la zona durante el estudio.

Se efectuaron estas mediciones con el fin de determinar en que momento

.las especies se encuentran por debajo del punto de marchitez permanente
de cada horizonte o profundidad en donde arraigan.

El análisis y descripción de la mlcrotopografia fue realizado ademásen
formacualitativa, describiendo el tipo de relieve microtopográfico de
acuerdo a las distintas formas posibles tal comose muestran en la Figura

5.1. Se ha seguido para la clasificación de los microrelieves la descrip

ción de Godrongt_al. (1968). Estas observaciones se efectuaron cada lO
cm. para la zona cubierta por diez puntos de transecta y para la zona total
donde se desarrolló la misma. En cada uno de los puntos se tomó además la

profundidad de la hojarasca.

Para la descripción de los sistemas radicales se efectuaron excavacio
nes en la cercanía de cada especie, en especial de ser posible en una zona

/7
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donde hubiera abundancia de individuos, y se realizó el análisis de
acuerdo al método del perfil de pared (Schuurman y Goedewaagen. 1971).

Consiste en la realización de excavaciones que permitan una visión cog
pleta de los sistemas radicales. En nuestro caso las excavaciones me
dian entre 1,5 y 3 metros de largo, 2;5 a 3 metros de profundidad por
l a 1,5 metros de ancho.

Las excavaciones se repitieron para cada especie o grupo de especies
aprovechando el mismopozo cada vez que la cercanía entre especies dis-

tintas lo permitia; Unavez realizada la excavación se procedía a nivg
lar la pared adyacente al individuo observado y sobre aquella se dispo
nia una grilla de metal e hilos en donde cada celda media 5 x S cm. La

grilla fué fijada al suelo por largos clavos. una vez nivelada ésta se
procedia a limpiar cuidadosamente cada pared de manera de facilitar la
visión de las raices más finas, sin cortar ninguna de elias. En papel

previamente cuadriculado de acuerdo a la escala de la grilla se realizó
un mapeodetallado de las raices de distintos diámetros de acuerdo a la

disguiente escala: > lO mm., 5-10 mm., l-5 mm., 0.5-l mm., y menores de

0.5 mm. Al mismo tiempo que se realizaba el mapeo se efectuó un recuen

to de raices, también por estos intervalos de tamaños. Para todos los
análisis posteriores se tomóen cuenta la cantidad de raices finas que se
contaron en cada cuadrado.

El perfil de pared, tanto en profundidad comoen desarrollo lateral tg
vo comofin el mapeoy recuento de todo el sistema radical de las plantas.
En el caso de especies rizomatosas o estoloniferas se realizó el bosquejo
hasta que más de un "individuo", un tallo, era incluido en el perfil o
bien hasta que se comprobabala uniformidad o periodicidad del desarrollo
radical.

O

Para los árboles se realizó la observación de los sistemas radicales en

cortes del camino. La amplitud de nichos se calculó a partir de la distribg
ción en profundidad de las raices, según las mismas ecuaciones usadas en
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las Partes 3 y h. Fueron ignoradas las variaciones laterales ya que, co
mo se verá. no son de importancia.

La amplitud fue calculada en función de ia profundidad de arraigamien

to. Se realizaron dos cálculos independientesf En uno de ellos cada clg
se, “estado” de la matriz del recurso era de 2 cm. de profundidad, se coní
truyó una matriz para cada estrato. El númerode clases para cada matriz
fue determinado en base a la profundidad máximade ia especie hallada a

mayor profundidad. Se obtuvo entonces un B máximopara herbáceas y otro
para arbustos.

Para el otro cálculo se construyó una ünica matriz en donde cada clase
representa un horizonte dei suelo.

Todas las observaciones que se han descripto hasta ahora se realizaron
dentro de la clausura y fuera de la misma. Los diagramas y recuento de
raices que fueron hechos para cada especie se repitieron para varios "in
dividuos" de cada especie, con el fin de contar con replicados que asegu

raran la confiabilidad de los resultados obtenidos. Para hierbas se efes
tuaron entre 5 y l2 observaciones independientes. para arbustos de 3 a 9
y para árboles de 2 a ü, según la especie considerada.

5.2. RESULTADOS

5.2.]. El Suelol Descripción y Caracteristicas Fisico-Quimicas

Los suelos de la Cuenca del Rio MansoSuperior se hallan desarrollados

fundamentalmente sobre cenizas del miembro Lago Mascardi (Laya y Pazos.
1976). Se caracterizan por la escasa diferenciación de horizontes genéti
cos, dado que en general se desarrollan a partir de sedimentos relativa
mente recientes (Laya y Pazos, l976). Existen en la zona aportes sucesi
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vos de ceniza que condicionan esta caracteristica del desarrollo. Por
lo tanto no existe enriquecimiento por ¡luvlaci6n.

De alli que los horizontes que ocurren en profundidad, salvo los honi
zontes 01,02,Al y (A) se nombren como variaciones del horizonte C. Exií
te un horizonte enterrado que aparece entre los 30 y 70 cm. de la super
ficie en forma constante en toda la Cuenca.

Existe además una capa de lapilli medio (grueso y fino) intercalada
entre las cenizas del miembro Lago Mascardi, en 'general se ubica a más de
un metro de la superficie, y su espesor varia entre ¡,5 y 30 cm. (Laya y
Pazos, 1976).

El suelo sobre el que se desarrolla la comunidadestudiada se ha origi;
nado sobre cenizas del miembro Lago Mascardi (Laya y Pazos. 1976l, presen

ta un drenaje algo excesivo, y el sustrato es rocoso y coluvial sobrepues
to, la capa de agua es clasificada por Laya y Pazos como profunda, por de

bajo de los dos metros. La descripción del perfil comprende los siguientes
horizontes:

,0]: Entre 2 y 7 cm. de espesor, hoJarasca reconocible de;Nothofagus antarc
tica, Schinus patagonicus y varias herbáceas.

02: 3 a 8 cm. de espesor, restos orgánicos fraccionados en su mayoria no
reconocibles.

All: Incluye el horizonte Oi y 02, arenoso franco, fino y medio. Incluye

una capa de 2 cm. de ceniza del miembro Lago Totoral. Color húmedo, pardo

muy oscuro (lOYR2/2); y seco, pardo grisáseo oscuro (lOYRh/Z). No posee

estructuras apreciables, es muyfriable y muypoco consolidado y muyporo
so asi comomuyhidrófobo, el limite gs suave. lO cm. de profundidad.

A12: Arenoso franco y medio. Color húmedo. negro (lOYR2/l); y seco, gris
oscuro (lOYRh/l.5); estructura formada por bloques subangulares finos, muy
débiles y muyfriables, muypoco consolidado. Poros finos intersticiales
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muyabundantes, muyhidrófobo, limite claro suave. Espesor ll cm.

A/C: Arenoso a arenoso franco. Color húmedo, pardo oscuro (lOYR2/2);

seco, pardo grisáseo (lOYRh.5/2); estructura formada por bloques suban
gulares, finos y muydébiles. Muyfriable y muypoco consolidado. Po
ros finos intersticiales finos muyabundantes. Limite claro, suave. Es
pesor l6 cm. h I

C: Arenoso a arenoso franco. Color húmedo, pardo muy oscuro (lOYR2/2) y

seco, pardo grisáseo (lOYR5/2); sin estructura, muyfriable, y muypoco
consolidado, poros muyabundantes, limite abrupto, suave. EspesOr 27 cm.

ll Alb: Arenoso franco, fino y medio. Color hümedo, pardo oscuro (lOYR

h/Z) sin estructura, friable, poco consolidado, poros muyabundantes, li
mite claro, suave. Espesor 26 cm.

lll Cl: Arenoso franco a franco arenoso. Color húmedo, pardo a pardo os
curo (lOYR4/3), y seco, pardo amarillento claro (lOYR6/h). Sin estruc

tura, muyfriable, muypoco consolidado, poros muyabundantes, limite gra
dual suave. Espesor 32 cm.

lll C2: Arenoso franco a franco arenoso.r Color húmedo, pardo amarillento

oscuro (lOYRh/h) y seco, pardo amarillento claro (lOYR6/h). Sin estrug
tura, muy friable, muypoco consolidado, poros muyabundantes.

El perfíl hecho fuera de la clausura es estrechamente similar a la de

tallada descripción de Laya y Pazos para'el suelo dentro de la clausura.
Los resultados de los análisis de laboratorio efectuados sobre muestras qa
madas en cada horizonte dentro y fuera de la clausura se presentan en la
Tabla 5.I. ..

Posteriormente se agruparon las muestras de todos aquellos horizontes
en donde ocurria una densidad de arraigamiento diferencial. Desde el pun

to de vista de la densidad de arraigamiento se ha dividido el suelo en cua
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VARIABLES
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TABLA 5.l|.-: ANALISIS GENERAL DE CUATRO CAPAS DE SUELO, DIFERENCIADAS

DE ACUERDO A LA DENSIDAD DE ARRAIGAMIENTO.

C A P A S

VARIABLE l 2 3 h

Profundidad (cm.) 0-10 ¡0-35 35-80 80-120

pH CIZCa 0.0]M 5.35 5.15 5.65 9 5.75
pH agua 6.10 6.ü0 6.50 6.55
Pasta (resistencia) 2000 8800 10000 10000

pH 5.85 6.30 6.60 6.70

Z materia orgánica 19.2h 4.6A 2;9] 2.28
2 nitrógeno 0.61 0.22 0.17 0.!3
C/N 18.30 12.59 9.91; ¡0.15

CIC Tota] 36.28 20.36 21.53 28.1;8

Acidos intercambiables ¡3.72 ¡5.18 ¡8.07 27.16
Na+ 0.06 0.03 o oz -o.o3

Ka+ 0.57 - 0.16 o ¡1+ 0.17

eaH ¡9.15 3.93 2.23 0.62

MgH 2.78 1.06 l o7 0.50

'Na/T 22.56 5.18 3 146 1.32

Cu (ppm) 0.51 0.5n 0.31. o.“

Fe (ppm) 3.o 27.0 50.9T 70.3

95arc'ina 9.21 10.23 10.23 12.146

z límo 21.1¡6 23.03 29.03 34.1.6

Z arena flna 30.95 30.3h 39.36 30.02

2 arena gruesa 38.38 36.h0 20.5h 23.06

Relación P-N

Nelson gg, (¡953) 1.9.00 28.50 ¡1..oo 10.00
Truog (1930) - '- - 
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capas: entre la superficie y los lO cm. de profundidad, entre lO y 35
- cm., entre 35 Y 80 cm. y por debajo de los 80 cm. Ello corresponde a

lo. horiiontes 0140244”, Alan/c. C 1: llAb y IIICl + IIICI."

Los resultados de los análisis quimicos de lamuestras por capas se
.presentan en la Tabla S.l.

Los análisis por capas se efectuaron dentro de la clausura ya que, la
distribución de raices es independiente de la coacción, comose vera más
adelante.

Se observa que el pH se mantiene en valores relativamente constantes,
entre medianamenteácido a ligeramente ácido segün la determinación que
se haya realizado.

La cantidad de materia orgánica comoes obvio es muy abundante en el

horizonte superficial para luego disminuir en profundidad. Algo_semejagte
ocurre en el caso de la relación C/N y con el porcentaje de N. Asimismo,

la capacidad de intercambio catióhico total es mayor en el primer horizonte
y en el horizonte más profundo. El contenido de bases intercambiables dis

. minuye con la profundidad. A pesar de este hecho, la concentración de áci
dos (H+y Al+++) intercambiables aumenta en profundidad, esto debido segu

ramente a la lixiviación que ocurre en este suelo (Laya y Pazos, l976).
Asimismo, no existen carbonatos libres en ningún horizonte.

El fósforo, en el caso del método de Troug (1930) da resultados negati

vos, mientras que mediante el método de Nelson gt_al. (¡953) da valores muy
bajos en todas las capas, aün cuando en la más superficial sea mayor. Es
to implica que, comoen la mayoria de los suelos forestales, es esperable
la respuesta a la fertilización con.fósforo en todos los horizontes.

En general para todas las variables que se han mencionado, el horizonte
más superficial se diferencia muchomás de los restantes horizontes, que
éstos entre si. Ello implica una fuerte no-linealidad en la distribución
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de los recursos edáficos. Es de esperar por io tanto que ocurra un desa
rrollo análogo de los sistemas radicales, en respuesta a estos factores,
si es que son significativos en la separación de nichos.

Antes de considerar los resultados de las mediciones de la cantidad de

agua retenida en el suelo, y su accesibilidad para las plantas, se descrL
birá_el significado y utilidad de las mismas.

El agua ejerce sus efectos sobre el suelo y plantas en función de su
energia libre. Esta última está determinada por el contenido de humedad
del suelo, la atracción del agua por las particulas de suelo, la tempera
tura y la concentración de substancias disueltas, en especial sales. A

mayor humedaddel suelo, mayor temperatura y menor cantidad de sales disuel
tas, menor será la atracción del suelo sobre el agua, por lo tanto mayor
será su energia libre. La energia libre' es considerada aqui comouna me
dida de la tendencia de escape o de cambio del sistema contenido de agua
en el suelo (Kohnke, 1968). I

La tensión del agua del suelo será por lo tanto igual al trabajo necesg
rio para cambiar su energia por unidad de masa hasta llevarla a la energia

' del agua pura y llbre.

La mayor ventaja en el uso de unidades de energia para medir la accesi

bilidad del agua es que toma en cuenta las propiedades del mismo. Esto brin
'da una representación más ajustada de la existencia de agua disponible que
su simple caracterización comoporcentaje o cantidad absoluta. Permite por
lo tanto establecer la cantidad de agua disponible en forma efectiva, ¡nds

' pendientemente de la cantidad de agua total que haya en un momentodado.

La tensión a que está sometida eL-agua del suelo está influida por una
componentemétrica; la actracción de las moléculas de agua por las parti

'culas del suelo; y por una componentede solutos, la presión osmótica de
blda a las substancias dlsueltas en el agua. La tensión que se mida como
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el trabajo a realizar para llevar el agua del suelo hasta el estado de
agua libre y pura. indica el estado total del agua en cuanto a su ener
gia libre. sin considerar el mecanismopor el cual la mismaes atraida.

Por ejemplo, un suelo con un contenido de hoz de agua no tendrá agua dií
ponible para las plantas si la tensión a la que está sometida es mayor
que ia que corresponda al punto de marchltez permanente. Y vice-versa,
un suelo con contenido de apenas un 52 de agua podrá liberarla para las

plantas si la tensión a la que está sometida es menor que la que correí
ponda a dicho punto.

El primer caso es un ejemplo de lo que ocurre en suelos fuertemente sa
linos o muyarcillosos, el segundo es el caso de un suelo muyarenoso, con
poca cantidad de sales disueltas. tal comoocurre en la estepa patagóni- .
ca (R. Ortiz, com.per.).

Por todas estas razones se ha preferido caracterizar la humedadde las
distintas capas en función de su tensión más que de acuerdo a la cantidad
de agua total efectivamente presente.

Una medida de uso comün para este tipo de determinaciones es pF - log h

¡(Kohnke, 1968), el'iogaritmo decimal de la diferencia de energia libre me

dida'en altura de la columnade agua que equilibra dicha tensión, indepen
dientemente de ios mecanismosde retención incolucrados.

De esta manera, el pF no es un valor absoluto puesto que la densidad

de agua cambia con la temperatura y la atracción gravitatoria que a su vez

cambia sean el lugar. Se ha sugerido (Kohnke, 1968; Beaver. 1959) medir
la tensión en bares o milibares, dado que estos son valores absolutos. En

este caso la medida fue tomada en bares y transformada a valores de pF cal_
culados de acuerdo a la expresión citada. Se ha mantenido asi la conven
ción que se sigue utilizando para estas medidas.

El concepto de capacidad de campo, la condición de humedadestable que
el suelo alcanza luego de haber drenado durante varios dias a partir de un
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estado-de total saturación, presenta el inconveniente de que no es apiL
cable de la misma manera a todos los suelos (Kohnke, l968). De alli que

para expreSar este estado de estabilidad hidrica se usará aqui la cantL
dad de agua que existe en el suelo bajo una tensión de l/3 de bar. el
mismoes un valor equipotencial que permite comparaciones directas entre
suelos o entre horizontes.

El punto de marchitez permanente, aqui considerado como la condición

de humedadde suelo en la que la accesibilidad de agua por las raices es

menorque la pérdida por transpiración, se establece comoel porcentaje
de agua existente a una tensión de ¡5 bares. Existe evidencia experimeg
tal de que a esta tensión o a tensiones menores ocurre el punto de marchl
tez para una gran cantidad de suelos (Kohnke, 1968). Por lo tanto debe'
tenerse en cuenta que cuando se hable de punto de marchitez permanente se

tratará en realidad de la humedaddel suelo bajo l5 bares de tensión.
Análogamente, la expresión capacidad.de campo, se refiere a la humedad
bajo l/3 de bares de tensión.

Las mediciones fueron hechas a las siguientes presiones: 16, lk, l2,
lO, 8, 6, ü, 2, l, 0.5, y 0.3 bares. Los resultados se presentan en la
Figura 5.2. y Tabla SJIII.

Se observa que la capa más superficial es la que mayor cantidad de agua
retiene comoporcentaje del peso seco del suelo, para todo el rango de pre

siones. Las siguientes capas retienen muchamenos agua que la primera.
Ademásexiste un gradiente en profundidad tal que la capa inmediatamente

por debajo de la superficial es la que menosagua retiene para todas las
presiones, aumentandopara las restantes.

Para valores de pF menores de 3 ÏFlgura 5.2.) ocurre además una inver

sión entre la humedadretenida por los horizontes 2 y 3. Esto probablemeg
te esté influido por la compactación a la que se veisometidas las muestras
al realizar la medición. Sin embargo, es un hecho comprobado (Kohnke.
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TABLA 5.II|.: AGUA RETENIDA COMO PORCENTAJE DE PESO SECO DE SUELO PARA

CADA CAPA A DISTINTAS PRESIONES. LAS MUESTRAS FUERON SO

HETIDAS DURANTE 2h HORAS A CADA PRESION.

c A P A s

PRESION (BARES) l 2 3 u

16 102.06 17.31 20.13 31A:

114 15.98 18.00 20.52 33.09

12 19.18 ¡8.67 21.85 314.96

IO 5h.22 18.68 23.02 35.82

8 59.26 19.3% 2h.lh 39.78

.6 6h.30 19.99 25.56 163.78

h 69.33 2h.h6 31.13 h8.62

2 7hs35 29.39 37Ï89 5h.25

l ¡05.2h h6.23 h7.39 60.55

0.5 129.16 66.92 62.h8 70.51

0.3 J37.05 7h.12 70.22 79.82
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l968) que la conductividad del agua es mayor para suelos más arenosos a

bajas tensiones ¡nvirtiéndose esta relación para tensiones que son más
altas. El hecho de que la capo 3 Ion mi. erenone que la 2 y que conso
cuentemente retenga mayor cantidad de agua a altas tensiones ocurriendo
la inversa para extremos bajos parecería confirmar este hecho.

En la tensión correspondiente al punto de marchitez. la diferencia en

la cantidad de agua retenida por las capas 2 y 3 es de aproximadamente
3 2. Entre estas y la capa ü existe la mismadiferencia que entre la ca

.pa i y la h, cerca del 112. En cambio sobre la tensión l/3 de bar la di
ferencia es baja entre las tres capas inferiores, siendo muchomayor la
cantidad de agua retenida por el horizonte más superficial.

Para las plantas es importante no sólo la cantidad absoluta de agua
retenida en el suelo sino además la accesibilidad de la misma. La dife

rencia entre el agua retenida en la capacidad de campoy el punto de mar

chitez permanente define el rango de humedaddentro del cual hay agua ac
cesible.

En la Figura 5.3. se presenta la cantidad de agua retenida en función
de la profundidad para la tensión máximay minima. Asimismo se muestra

el rango de accesibilidad para las plantas en cada capa. Los valores de

agua retenida no guardan entre si la misma relación que las de agua disqg
nible.

La retención es menor para la capa 2 a altas tensiones y para la capa

3 cerca de la capacidad de campo. En cambio el rango dentro del cual hay

agua accesible disminuye en forma continua en profundidad.

Para analizar las estrategias de ¿stratificación de raices se tendrán
en cuenta estas condiciones del balance hidrico de ias distintas capas.

Se observa que el rango dentro del cual el agua es accesible es mayor
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para la capa l. Ademássu punto de marchitez permanente es el más alto,

#22. La capa de menor punto de marchitez permanente es la capa 2, con

l72; le siguen la capa 3 con 202 y la h con #02. Esto implica que para

valores relativamente altos de humedadde suelo la capa l será la que [L
bere más agua. En cambio si el suelo es en general "seco" la capa que

másagua liberará será la subsuperficial.

Esto indica que de existir estratificación de raices, en función del
agua, la profundidad de las mismas estará determinada por el balance hi
drico del suelo y también por el régimen de alimentación hidrica de éste.

Las caracteristicas texturales, el contenido y tipo de materia orgánl
ca son los factores determinantes de la diferenciación entre horizontes
en cuanto al balance hidrico y la capacidad de intercambio catiónico

(Beaver. ¡959; Daubenmire, ¡959; Kohnke, 1968). Se verá ahora la importan
cia relativa de cada factor en dicha diferenciación.

En la Figura Sth. se presentan curvas acumulativas para las distintas
clases texturales de cada capa de acuerdo al sistema internacional.

En todos los horizontes predomina la fracción arena, siendo el porcen

'taJe de la fracción arcilla el másbajo de las cuatro fracciones. Parals
lamente se observa un aumento en la proporción de arcilla, y en especial
de fracciones finas a medida que aumenta la profundidad.

Ocurre una brusca disminución de la cantidad de materia orgánica por

debajo del horizonte 02 (ver Tabla 5.1.), la cual sigue disminuyendo en
profundidad.

La importancia de las arcillas en la composición del suelo, se debe fun
damentalmente a la gran superficie especifica de las mismas. Poseen la
capacidad de intercambiar cationes, lo cual es la base de la nutrición ve

getal. Asimismo,la cohesivldad de las particulas arcillosas debido a su
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pequeñez y superficies planas actüan comocemento dei suelo dándole co

hesión. Algunos de ios minerales de arcilla son capaces de expandirse
incorporando agua en su estructura; expansiones y contracciones sucesivas
permiten ei desarrollo de estructuras agregadas.

Dealli que la textura de ios suelos, en especial la presencia y canti
dad de fracciones finas, sea un fuerte condicionante de ias caracteristi
cas de ios sistemas radicales asociados.

La materia orgánica comparte algunas de ias propiedades mencionadas,

también coadyuda a la cohesión dei suelo, aumenta la capacidad de reten

ción de agua debido a un mejoramiento de la estructura del suelo. Además

el humusposee capacidad de intercambiar cationes, al tiempo que libera
fosfatos más rápidamente de los que pueden hacerlo ios coioides.inorgáni
cos. Humedecidos, el humusy la materia orgánica se expanden incorporan

do agua, aün cuando a diferencia con las arcillas una-vez secado es difi
cil de volver a humedecer debido a ia pequeñez de los poros que quedan y

a ios componenteshidrofóbicos que lo.forman, aceites, ceras y resinas.

El agregado de materia orgánica al suelo aumenta la agregación de las pa:
, ticulas conduciendo a una estructura compuesta por poros grandes y pequeños,

lo cual mejora a su veá una mejor infiltración y percolación, disminuye el
escurrimiento superficial y la erosión, asi comomejora también el régimen
de aireación del suelo. El humusverdadero además se uneïa las arcillas

formando complejos que condiciona la formación de agregados y protege a

estos de ia dispersión por el agua.

Por todo ello es importante para el análisis de sistemas radicales con

siderar las variaciones que ocurran en ei c0ntenido de materia orgánica y
arcillas en suelo. y

La capacidad de intercambio catiónico se halla relacionada tanto con el
porcentaje de fracciones finas, iimo y arcillas comocon ia cantidad de mi
teria orgánica. Algo-Similar ocurre con ei caso de ia cantidad de agua re
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tenida en el suelo.

En la Figura 5.5.(a) y (b) se observan dichas relaciones para cada
capa.

Se efectuó una regresión multiple entre: a) la capacidad de inter

cambio catiónico, la proporción de fracciones finas y la cantidad de mi
teria orgánica; b) entre la cantidad de agua retenida a 16 bares, el

porcentaje de arcilla y limo, y la cantidad de materia orgánica; c) can
tidad de agua retenida a 0.3 bares, porcentaje de arcilla y limo y por
centaje de materia orgánica; y d) rango de humedadaccesible, porcentaje

de arcilla y limo y pocentaje de materia orgánica. Los resultados de es
tas regresiones se presentan en la Tabla 5.|V.

Salvo la primera, que se ha realizado tomandoen cuenta los horizontes
del suelo (N=8), las restantes se han efectuado sobre un total de cuatro
datos (N=#), puesto qUe la retención de agua fue medida por capas. De

alli que estas regresiones tengan valor puramente indicativo de las rela
ciones que existen entre las variables; careciendo de significación esta
distica.

Se observa que el 812 de la variación en los valores de capacidad de
intercambio catiónico (CIC) y el 992 de la variación de los porcentajes
de agua retenida a 16 bares se explican por la combinaciófl del porcentaje
de fracciones finas y la cantidad de materia orgánica. Asimismoexisti
ria una mejor correlación entre la CICy agua retenida con la cantidad
de materia orgánica (.82 y .78 respectivamente) que con el porcentaje de
arcilla y limo.

El principal factor condicionante‘de la cantidad de agua retenida a
0.3 bares es la cantidad de materia orgánica (r=l .98). La correlación
entre la cantidad de agua y el contenido de arcilla y limo es comparativa
mente mayor a bajas presiones que en presiones cercanas al punto de mar
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TABLA 5.|V.: REGRESIONES MULTIPLES ENTRE: a) CAPACIDAD DE INTERCAMBIO

a)

b)

c)

d)

CATIONICO: x1, PORCENTAJE DE FRACCIONES FINAS: x2 v PORCEN

TAJE DE MATERIA ORGANICA: x3; b) PORCENTAJE DE AGUA RETENL

DA A ¡6 BARES (x1),x2 y x3; c) PORCENTAJE OE AGUA RETENIDA

A 0.3 RAREs.(x1),x2 y x3; d) RANGOOE HUMEDADESENTRE LOS

QUE HAY AGUA DISPONIBLE (x1),x2 y x3.

Xl - 3.66 + 1.26 X2 + 0.7] X3

2
rl'z I 0.5“ r¡,3 I 0.74 r2’3 - ' 0,33 8‘ 2 3 a 0.8]

Xl - T 39.3A + ¡.AO X2 + 2.00 X3

2
r¡,2 ' ' 0.13 r¡,3 ' 0.78 r2’3 5 ' 0.72 Rl’z’3 ' 0.99

X.I ' ' 26.38 + h.63 X2 + ¡.25 X3

- 2

r¡'2 ' ' 0.57 rl’3 ' 0.98 r2’3 ' ' 0.72 ' R],2.3 0.99

Xl I 38.5“ + 2.79 X2 + 0.10 X3

- h - l - - O 72 R2 - l'1.2 ' °°7 r¡.3 r2.3 ' 1.2.3
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chitez. Ello implicaría que las fracciones finas revisten más Importan
cia en la retención de agua en suelos húmedosque en secos.

Asimismo, ambos.factores explicarian el 992 de la variación en la can
tidad de agua retenida a 0.3 bares.

El agua accesible, la diferencia entre el porcentaje correspondiente
a la capacidad de campo y el punto de marchitez permanente muestra una al
ta correlación con el porcentaje de materia orgánica presente en cada ho
rizonte, tal comose observa en la Tabla 5.IV. y Figura 5.6. Esto con

firma y amplia los resultados ya mencionados. Aün cuando la cantidad de
agua retenida a 16 y 0.3 bares se correlaclona fuertemente con la canti

dad de materia orgánica y en forma más débil con la proporción de fraccig
nes finas, el agua que efectivamente estará disponible para las plantas
se correlacionaria en mayor grado aün con el contenido de materia orgáni
CB.

Dada la relación entre la CIC y el agua retenida a 16 bares ambas varia
bles se hallarian controladas por los mismosfactores, y en magnitud se
mejante (Figura 5.7.).

Hasta aqui se ha señalado que las variables más importantes desde el

punto de vista biológico, la CICy el agua disponible se relacionan fun
damentalmente con el contenido de materia orgánica antes que con el con

tenido de arcilla y limo. Se verá ahora a que responde la densidad de
arraigamiento de toda la comunidad.

Para tal fin se han reunido los recuentos de raices realizados cada 2

cm. según las cuatro capas ya mencionadas.

De la regresión entre la densidad de arraigamiento en cada capa con la

CIC y la cantidad de agua disponible surge (Tabla 5.V.) que el factor
preponderante para el arraigamiento de las plantas lo constituye la acce
sibilidad de agua antes que el contenido de nutrientes (Figura 5.8.).
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TABLA S.V.: REGRESION MULTIPLE ENTRE LA DENSIDAD DE ARRAIGAMIENTO XI;
9

LA CAPACIDAD DE INTERCAMBIO CATIONICO X2; Y EL RANGO DE

DISPONIBILIDAD DE AGUA X3.N=A.

XI = - hh.28 + ¡.32 X2 + 0.50 X3

r
1,2 = 0.7h

2

- 0.99 r = 0.80 Rl’z'3 - 0.99"¡,3 2,3

Se analizará ahora la relación entre la variación temporal de la hu
medaddel suelo y la abundancia de raices finas.

En la Figura 5.9. se presentan los valores simples y acumulados de

densidad de raices en función de la profundidad. Dado que el 782 de aque
llas aparecen en las primeras dos capas. solamente la capa superficial Mi
see casi el 702 del arraigamiento total, el contenido de humedadde éstas
dos primeras capas será de principal importancia para toda la comunidad.

A su vez, dado que el punto de marchitez permanente de la capa subsupeL
ficial es bajo (172) comparado con el de la capa l (#22), se infiere que

el contenido de agua de la primera capa será el factor critico para la ag
cesibilidad de agua por las plantas. I

El contenido de humedadde la capa l (horizontes 0l,02,All) fue deter

minado en puntos separados lO cm. sobre una transecta en la que se deter-‘

minaron simultáneamente la cantidad de intercepciones de plantas. Dicho
contenido se presenta en la Figura 5.l0. comoporcentaje de peso seco de
suelo en función de la cantidad de intercepciones vegetales, agrupadas por
clases.

Solo para aquellos puntos con más de l3 intercepciones, la humedadde

la capa l está por encima, aün cuando muycerca, del punto de marchitez
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permanente. En todos los puntos con menos intercepciones la humedad

es ligeramente menorque dicho valor. Esto sugeriria que las interceg
ciones vegetales poseen poca influencia en el control de la evaporación

"de agua a partir del suelo.

En la Tabla S.Vl. se presentan los valores promedio luego de sequia
'de la humedadde la capa l para los puntos en que ocurren las distintas

especies. Salvo Maytenus chubutensis, Bromusunioloides, Relbuneum
richardianum, Veronica serpyllifolia y Vicia nigricans, las restantes
especies se hallan en un suelo en donde la capa más superficial no está
'en condiciones de liberar agua para las plantas; es esperable por lo
tanto que ocurra arraigamiento también en horizontes más profundos de

tal manera de compensar este déficit que ocurre en los periodos de 5e
quedad.

Los periodos de sequedad del horizonte superficial son breves y poco
frecuentes en la zona. Esto se demuestra en la Figura S.ll. donde se

presenta la frecuencia de periodos sin lluvia medidos en dias.* Sólo
el 22 de los periodos sin lluvia tienen una duración mayor de dos sema

nas. El promedio es de 7 dias seguidos sin precipitaciones. A su vez,
'sólo una parte, aproximadamenteel kh! ocurre en periodos con déficit de
precipitaciones de acuerdo al balance hidrico realizado por Laya y Pazos

(l976) a partir de datos de las estaciones PampaLinda (l?72-l975) Y La
go Mascardi (l970-197S). '

Por todo ello y dado que luego de un periodo relativamente prolongado

de sequia tal comoel aqui estudiado el déficit de humedadrespecto del
punto de marchitez permanente es pequeño y existe sólo para el horizonte

superficial, la accesibilidad de agua en las dos primeras capas de suelo
-seria suficiente para la mayoria de las especies.

* - Este cálculo se efectuó a partir de los promedios de precipitación
diaria de las estaciones PampaLinda y Lago Mascardi para los cinco
años de registro.

xó
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TABLA 5.V|.: NUMERO (N) Y PORCENTAJE (Z) DE RAICES POR ESPECIE EN CADA CAPA,

Y HUMEDAD PROMEDIO (H) DE LA CAPA l LUEGO DE SEQUIA PARA AQUE

LLOS PUNTOS EN QUE OCURRE CADA ESPECIE. EN LA COLUMNA L SE

INDICA EL ANCHO EN Cl'n. DE LA PARED SOBRE LA QUE SE REALIZO CADA

RECUENTO DE RAICES.

I 2 3 h L H

N 2 N 2 N X N Z

Maytemfi chubutensís 52h #2 137 II 537 ‘66 120 ¿2.9

Mm 109 12 su ,6 181 zo 561 62 100 32.2.

EM decurrens 384 Mi 262 30 227 26 - IOO 316.7

REF-bem darwíníí 747 59 355 28 165 13 ' 120 316.9

Berberís buxífolía 658 87 98 13 - - 120 35.19

Chusguea M 11030 52 ¡0165 38' 275 IO - 120 38.]

Lbej mageHanícum 518 23 ¡#28 19 ¡261 56 ¿IS 2 120 39.14

mi cucculatum 668 1+7 73.9 52 ¡lo I - I00 36.9

Ac_'aer_1¿ovalifolía 505 98 IO 2 - '- - 100 33.1

m uníoloídes 5163 86 76 ¡2 I3 2 - 80 _li3.8

Osmorrhiza berteroï 398 72 ¡55 28 - - 70 26.0

Reruneum ríchardíanum 373 ¡oo - - - ¡oo hz.s

Veronica sergzllïfolía 260 100 .- - .- SO ¡”.9

Geranium Eatagonícum 25 7 ¡31 ¿7 159 us 39 n so 39.8

mi acetosel Ia 201 99 2 I - - 100 31.]

P_oa_Eratensís 619 85 80 Il 29 ll - 80 100.2

MM 1550 61+ 630. 26 zuz 10 - 120 50.7

/‘¡
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Se observa que dos horizontes contiguos, que además son los más su

perficiales, combinandos formas complementarias de retención y libera
ción de agua, y las especies desarrollan su estrategia de arraigamien
to en función de aquellas.

La capa más superficial es la que más agua acumula y la que presen

ta mayor rango de disponibilidad, siempre que posea más del #22 de hu
medad. Por debajo existe una capa cuya capacidad de retención es menor

en forma absoluta, pero el agua alli se encuentra más accesible que en
las restantes capas. Dadoel régimen de precipitaciones de la zona el

agua es accesible durante la mayor parte del año en la capa l y duran
te todo el año en la capa 2 y restantes.

Se ha supuesto aqui que la lluvia que caiga entre dos periodos de se

quia es suficiente para llevar el contenido de humedadde la capa supe;
ficial por encima del punto de marchitez permanente, dada la pequeña di
ferencia que ocurre entre este último y el contenido de humedadluego
de un periodo de dos semanas sin lluvia (Tabla 5.Vl.).

5.2.2. Las Raices. Caracteristicas y Descripción _

Hasta aqui se han descripto las variaciones fisico-quimicas gue ocu
rren en el suelo en función de la profundidad y la respuesta de las rai
ces de la comunidad comoun todo a dichcsfactores.

Se-describirán aqui los sistemas radicales de cada una de las especies
y determinaremos sus nichos subterráneos.

A partir de los mapeosdetallados de los sistemasradicales de las es

pecies más abundantes de la comunidad se ha confeccionado la Figura 5.12.
Enella tanto las relaciones de tamaño. distribución vertical y lateral
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y densidad de arraigamiento, relación-con los distintos horizontes y
forma están dibujadas a escala. En las descripciones se han represen
tado las caracteristicas comunesa todos los replicados efectuados so
bre cada especie.

La frecuenc¡a_de raices finas cada dos centimetros de profundidad
por especie se muestra en la Figura 5.13 para herbáceas y arbustos.

osmorrhiza berteroi: Con raiz principal y ünica y pocas raices secun
darías, distribuidas radialmente en un plano horizontal, muypocas rai
ces de tercer orden.

Raiz principal de color amarillo claro, de l0 mm.en su extremo supe
rior disminuyendo paulatinamente de calibre hasta l mm.de diámetro a

los ho cm. de profundidad. La raiz principal en profundidad toma color
blanquecino. Posee tres zonas distintas en cuanto a densidad de arrai
gamiento, una zona muy densa hasta los lO cm., otra con menos densidad

entre lO y 50 cm. y la zona más profunda con poca densidad de raices fi
nas hasta ho cm. de profundidad. La zona de donde dalen ramificaciones
de segundo orden es principalmente la parte superficial de densidad ma

lyor. Las raices de segundo orden son blanquecínas entre l y 2 mm.de
calibre, entre lO y 30 cm. de desarrollo lateral con densidad de raices
finas semejantes a la zona intermedia de la raiz principal.

Las raices de primer y segundo orden atraviesan trozos de corteza.
Las raices menores de l mm.son filiformes, espiraladas, blanquecinas,
entre 2 y 6 mm.de largo salen radialmente de las ramificaciones mayores.

Distribución horizontal regular, todas las raices son de contorno ci:
cular. t

Rumexacetosella: Rizomatosa, con dos zonas diferenciadas, el rizoma

de donde emergen tallos cada 5-10 cm. y las raices adventicias de l nun

y menores, buena densidad de arraigamiento. El rizoma es de color amarl

Fé}
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llo pardo, ocasionalmente ocurre penetración de una raicilla de 2 mm.

hasta los lO cm. de profundidad. Amarillo-verdosa, los extremos y rai
ces adventicias son verdoso-amarillentos. Las adventicias tienen h a
lO cm. de largo, muy ramificadas, en penacho. Todas cilindricas. Las

raicillas se desarrollan tangencialmente al rizoma, profundidad máxima
lS cm..

Relbunegnrichardíanumz' Noexiste raiz principal, abundantes raices
de segundo y tercer orden. La ramificación ocurre muycerca de la su

perficie, de 3 mm.de diámetro en la zona más gruesa y disminución gra
dual del calibre hasta menos'de l mm. a los 50 cm. o más desde la rami

ficación inicial. -Con muchas raices menores de l mm., éstas entre 5 y

lS cm. de largo, muy ramificadas, en forma de penachos. Color rojo la_

drillo las más gruesas y verdoso-amarillentas las'más finas. Huyzigza
gueantes, con distribución radial a partir del eje del tallo en un sólo

plano horizontal. Las raices menores tienden a desarrollarse en sentido
tangencial a las raices de las que se originan.

Acaenaovalifolia: Estolonffera. Existe un nudo central origen de
varios estolones que se desarrollan en sentido tangencial, con ángulos
cerrados, antes que radial. El estolón es de color amarillo-pardo. El
nudo central está asociado a una raiz principal, poco ramificada de ca

libre entre l y 2 mm., pardo-amarillenta, con raices menores de l mm.
De los estolones brotan numerosas raicillas menores de l mm.filiformes,

bastante ramificadas que en su mayoria llevan adheridas a sus extremos

distales pequeños trazos de hojarasca parcialmente descompuesta. El es
tolón tiene entre 1,5 cm. en la zona del nudo central. Este se encuen
tra entre'5 y lO cm. por debajo del nivel en que se desarrollan los es
tolones que tienen hasta 0,5 cm. de.diámetro en la zona más alejada del
nudo central.

Veronica serpyllifolia: Raiz sencilla de muypoca penetración a partir
de la que se desarrollan raicillas filiformes de hasta lO-lS cm. de pro
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fundidad, color pardo amarillento. A partir del punto inicial se desa

rrollan tallos con hoJas secas, color rojo borravino, ramificados radial
mente, con raicillas largas de lO-l2 cm. y con calibre de l mm.y menos,
que brotan a todo lo largo de estos tallitos, pero especialmente de la
zona en donde hay hojas secas todavía unidas. De los extremos de cada

uno de estos tallítos brota un tallo verde con hojas verdes y flores
(en la época). La longitud total de cada tallo desde el punto inicial
hasta que se desarrolla la parte verde es de lO a l5 cm. Es frecuente

que las raicílias tengan adheridas en sus extremos trozos de hojarasca.
Las raícillas están ramificadas en penacho y las más finas llegan a tener

_entre 2 y 6 cm. de largo.

GeraniumEatagonicum: Raiz principal penetrante, muyprofunda, hasta.
l metro y más de profundidad, con muchas ramificaciones de segundo, ter
cer y cuarto orden. En su porción superficial el grosor llega a 2 cm. y

la disminución del calibre es brusca luego de cada ramificación”disminuyeg
do en más del 502. Todas las ramificaciones poseen raices finas de l mm.

_de espesor y menores muy poco ramificadas y largas, de hasta lO a lS cm.
Todas son cilindricas y de color pardo-rojizo, y con buena penetración en

' profundidad aün cuando en el inicio de la ramificación se desarrollen la
teralmente. Se lo encuentra en suelo hümedoy sin hojarasca.

Xlgií nigricans: Estolonïfera, el estolón superficialïes muylargo, cg
lor amarillento, de 2 cm. de diámetro. Dei mismobrotan tallos verdes y

raices de 2 mm.de diámetro en toda la superficie. Las raices sen fili
formes, cilindriCas, amarillentas,'muy ramificadas, de 30 a 50 cm. de lar
go, en penachos. La mayoria se distribuyen superficialmente, y cada SO
a 70 cm. de largo sobre el estolón uno de estos penachos se desarrolla en

profundidad, con muchas ramificaciones superficiales y profundas y pocas
en la zona intermedia.

Berberis darwinii: Raiz principal de lO cm. de diámetro máximoque se



- 169 

divide muycerca de su origen en muchas raices de segundo, tercer y cuar
to orden. Las de segundo y tercer orden se desarrollan horizontalmente,
en forma radial. Son verdoso-amarillentas, con muchadensidad de raicillas
de l mm.y menores. Estas son filiformes, pardo claras, muy ramificadas,

zígzagueantes. Las raices mayores son bien rectilineas. Cada 80 a llO cm.

de las raices horizontales se desarrolla un tallo. En cada uno de los pug
tos en donde se origina una planta ocurre una distribucion radial de rami
ficaciones de 5 a 2 cm. de diámetro. Las raices de cuarto orden, si se
cuenta a partir de uno de estos puntos de distribución radial, penetran
profundamente, disminuyendo progresivamente de diámetro. Las ramificacio
nes ocurren en forma de penachos, muy divididas. Los penachos formados por

raices de l mm.y menores llegan a tener 10-12 cm. de largo.

Berberis buxifolia: Existe un nudo central que desarrolla una raiz
principal. Esta penetra en forma recta hasta los ho cm. aproximadamente.
En su parte más gruesa tiene de 2 a 3 cm. de diámetro y disminuye gradual-'
mente de calibre. A partir de los S mm.de calibre se horizontaliza, po

see pocas ramificaciones secundarias, todas ellas de 5 mm.o menos de call

bre. 'Esta raiz principal es de color pardo claro en la porción superficial
'y rojizo-amarillenta en profundidad. Del nudo central a partir del que se
desarrolla esta raiz parte una planta de l m. o más de alto y muchas rai
ces horizontales que se distribuyen en sentido radial, de l,5 a 2 cm. de
diámetro.

Estas raices horizontales cada 20-h0 cm. desarrollan una planta, éstas

siempre son menores que la que se corresponde con la raiz penetrante, en
estos puntos no ocurren divisiones de raices. Son de color amarillo ver
doso y poseen muypocas ramificaciones secundarias. En cambio desarrollan
sobre toda su superficie raices de lfinn. y menos muy ramificadas en forma

de penacho de hasta 20 cm. de largo, que se distribuye en todo el volumen
de suelo superficial que rodea a estas raices horizontales.
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Mutisia retusa: Raiz principal corta, de 3 cm. de diámetro que se di
vide radialmente en muchasraices secundarias y terciarias a partir de un
punto central. que poseen entre l y'2 cm. de diámetro en lu parte más grug
sa. Todas ellas se horizontalizan en los primeros lO cm. De estas brotan

raices filiformes finas de 2 a 6 cm. de largo poco ramificadas. La mayo
ria de las raices secundarias originan una planta de menor porte que la que
parte del nudo central y de la zona donde comienza a erguirse la misma
ocurre una nueva división radial con caracteristicas similares a ia anterior,
aunque de calibres menores. Estas a su vez repiten el desarrollo descripto.
Ocasionalmente de una de estas divisiones radiales “secundarias” una de

las raices penetra en profundidad, sin disminución notable del calibre has

ta que se horizontaliza a profundidades que varian entre 50 y 80 cm. a pa:
tir de donde disminuye el calibre. La densidad de raices finas es baja en

esta raiz en su parte vertical, aumentandouna vez que se horizontaliza.
En este_punto todas las raices filiformes se distribuyen en un plano horL
zontal, son cilindricas, de color rojo ladrillo. La horizontalizacíón de
la raiz descendente es suave, paulatina.

51925 magellanicum: Aqui también ocurre un nudo central a partir del que

'se desarrollan muchasraices secundarias y terciarias.' Decolor amarillo
pardo las secundarias y pardo las terciarias. En su parte más gruesa poseen
hasta l cm. de diámetro. Todas ellas-se desarrollan horizontalmente en

forma superficial. Cada 20 cm. desarrollan un tallo que en general excede
la altura del que se desarrolla a partir del nudo central. Noocurren nus
vas ramificaciones radiales. A intervalos regulares se desarrolla una nue
va raii terciaria que vuelve a horizontaiizarse. Ocasionalmentealguna raiz
terciaria penetra en profundidad entre 30 y 50 cm., la misma posee siempre

entre S y 8 mm.de diámetro, y se ramifica en raices de cuarto orden a una
misma profundidad. Estas se desarrollan aproximadamente todas en un plano
horizontal en forma radial, tienen calibres entre 3 y 5 mm. Todas las rai

ces sustentan raices filiformes muyfinas y.largas, de hasta lS cm. de lar
go, en racimo, de color verde claro, onduiantes, muyramificadas, distribul
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das por todo el columende suelo recorrido por las raices principales.
Ocasionalmente, de las raices horizontales brotan raices filiformes de
2-3 mm.de diámetro que sin disminuir de calibre penetran hasta más de

l,iO m. recién entonces disminuyen abruptamente de calibre y se ramifi
can en raices más finas, l mm. y menos.

Bikes cucculatum: Posee un estoión que se desarrolla horizontalmen
te, es subsuperficial. De la zona de donde brota el individuo mayor ocu
rre una raiz principal de l cm. de diámetro, cilindrica de color pardo

claro, esta penetra con muypoca profundidad hasta 20-30 cm. de profundl
dad sin disminución de calibre. A dicha profundidad se ramifica repeti
damenteen raices secundarias y terciarias que se distribuyen radialmen
te en un plano horizontal. Las raices secundarias tienen de 3 a 5 mm.de.

diámetro y las terciarias de l a 3 mm. Son de color amarillento pardo a
pardo. Tanto<bl estoión comode la raiz penetrante y sus ramificaciones
brotan raices filiformes en muchacantidad. Son de color verde claro,
de hasta l0 cm. de largo, muy finas y ramificadas en penachos que ocupan

todo el volumen que recorren las raices más gruesas. Del estoión brotan
cada 20-30 cm. tallos de altura siempre menor que el que se desarrolla a

'partir del punto en donde ocurre la'raiz principal. De la zona donde esta
se ramifica muchoocurre una raiz terciaria que penetra en profundidad

. disminuyendo paulatinamente de calibre.

Maytenus chubutensis: Con estoión de 5 a lO mm. del que brotan varios
tallos separados lO a #0 cm. De color rojo ladrillo. En la zona donde se
desarrolla el tallo más grueso, 2 a 3 cm. de calibre, sale una raiz prin
cipal penetrante de 20 a 30 mm.color rojo ladrillo. Presenta entre ¡0 y
lh ramificaciones secundarias que se distribuyen radialmente a partir de
la raiz principal." Los puntos de origen de las raices secundarias se dis
tribuyen en fonmahelicoidal sobre la principal. Todas las raices secunqí
rias salen de la porción subsuperficial de la principal entre los 2 y los
8 cm. de profundidad. En esta zona-ia raiz principal possee un calibre de
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20 a 30 mm.sin disminuir. Una vez que sale la última raiz secundaria,

el calibre de la principal disminuye rápidamente a 8-10 mm.y se man

tiene con dicho diámetro hasta los 70-80 cm. de profundidad penetrando

en forma vertical. A partir de esta profundidad comienza a horizontall
zarse paulatinamente y a disminuir de calibre. Se ubica en forma total
mente horizontal a los 80-95 cm. de profundidad, recorre ho a 60 cm.de

suelo y luego se ramifica profusamente en muchas raices de l mm. y menos.

Todas las raices son cilindricas, y color rojo ladrillo. Presentan rai
ces filiformes y raicillas de l-l,5 mm.de calibre, en forma de penachos

-que se distribuyen en todas direcciones alcanzando los 5-6 cm. de largo.
Tanto las raices de todo tipo comoel estolón poseen raicillas menores

de l mm.en buena cantidad. La densidad de raicillas es baja en el estg
lón. Es máximaen la zona en que la raiz principal es gruesa y mientras .
presente ramificaciones secundarias y disminuye la densidad luego que la
raiz principal deja de dar raices secundarias. La densidad de raicillas
vuelve a aumentar en profundidad una vez que la raiz principal se ha ho
rizontalizado y dividido. Todascilindricas.

Chusguea culeou: Rizomatosa, con rizoma muy ramificado, blanquecino,
¡de 2 a 6 cm. de diámetro. Raiz fascilulada con mucha densidad de raices

de lO mm. de diámetro en su parte superior que desciende en forma ondula

da y disminuyendo progresivamente de calibre hasta alcanzar una profundi
dad de #0-70 cm. con l mm. de diámetro. De estas nacen ed forma radial y

perpendicular a las anteriores numerosisimas raices secundarias de l mm.

de_diámetro que alcanzan hasta lO-lZ cm. de largo, disminuyendo de calibre
hacia la parte distal. Deestas a su vez brotan numerosisimas raices fila
mentosas menores de 0.5 mm.espiraladas sin ramificaciones que también se

distribuyen en forma radial. Tambiénde color blanco-amarillento, muy
persistentes y elásticas, también salen en ángulo recto a partir de las
secundarias. Encontramosde estas raices filiformes, con semejantes ca

racteristicas, en muchadensidad saliendo del rizoma.

Dadoque las ramificaciones ocurren en ángulo recto y radialmente para
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dos ramificaciones sucesivas, las raices ocupan prácticamente todo el

volumen de suelo donde se desarrollan. La densidad de ramificaciones dig
minuye progresivamente en profundidad.

Bromusuníoloides: Raiz fasciculada con numerosas raices de l-2 mm.
blanquecinas que penetran hasta 60-70 cm. disminuyendo paulatinamente de
calibre, de todas ellas brotan raicillas filiformes, blanquecinas ondu
ladas con buena densidad hasta la zona más profunda.

Poa Eratensis: Rizomatosa, del rizoma brotan muchisimas raices de l a

3 mm.que penetran hasta #0-70 cm. de profundidad. De todas ellas asi cg

model rizoma, salen numerosisimas raicillas filiformes, blanquecinas, me
nores de l mm.elásticas.

Para ambas gramineas se realizó solamente un esquema general de arrai
gamíento, por este motivo no se incluyen entre los diagramas en detalle de
la Figura 2.12. ’

Los sistemas radicales de los árboles fueron estudiados a partir de cor
tes del camino. Las caracteristicas más sobresalientes de estas especies

¡es que poseen buen desarrollo lateral en especial el ñire.

Nothofagus antarctica posee una gran densidad de raices finas en los
primeros 20 cm. del tronco salen numerosas ramificaciones.secundarias y te:
ciarias con distribución radial, las ramificaciones tienen entre 5 a l3 cm.

de diámetro, se horizontalizan entre los 80 y 120 cm. de profundidad. Ejeg
plares de 5 a 6 metros de altura.

Schinus Eatagonicus posee raices que se dividen cerca de su lugar de ng
cimiento, por debajo de la zona donde se desarrolla el tronco. Penetran

"en el suelo en forma diagonal, llegañdo a la horizontalidad a 100-200 cm.
de su nacimiento. Presentan ramifícaciones secundarias a lo largo de todo

'el desarrollo de las primarias. Las últimas poseen entre h y 8 cm. de diá
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metro y las primeras entre 2 y 6 cm. de grosor. Ambossostienen raices
finas abundantes, tanto las primarias comolas secundarias son de color

rojo ladrillo, las raices finas son verdoso-amarillentas. La descrip
ción se realizó sobre ejemplares de 2,5 m. a h metros de altura.

Maytenus boaria: De la zona por debajo del tronco salen raices secql
darías que se dividen cerca de la base del árbol. Se extienden lateral

mente horizontalizándose aproximadamente a los 1,50 metros de profundidad.

Los ejemplares observados poseian una altura estimada de 7 a 9 metros.

5.2.3. El Nicho Subterráneo

De las descripciones que anteceden vemosque una caracteristica gene
ralizada entre la mayoria de las especies de esta comunidades: l) la de
poseer estolones que desarrollan raices adventicias dentro del horizonte
superficial; 2) sean estolonïferas o no, tienden a desarrollar una alta
densidad de raices finas en los horizontes más superficiales; y 3) exis
te poca cantidad de raices que penetrando a profundidades mayores se di

¡viden y tienen su máximadensidad de raices finas a una profundidad dada,
caracteristica para cada especie y distinta entre ellas.

La üníca excepción a esta regla general es el caso de ¿eranium patago

nlggn donde existe una uniformidad casi absoluta dentro de todo su ran
go de arraigamiento en cuanto a la densidad de raices más finas (Figura
5.12.). El patrón general es que ocurra una zona de arraigamiento máxi
ma en los dos primeros horizontes, una zona intermedia con poca densidad
de raices finas, y una zona profunda, variable segün la especie, en don
de la densidad de raices finas vuelva a aumentar aün cuando la misma no

sea tan importante comola densidad correspondiente a la parte superficial.

Esto se modifica para el caso de herbáceas, aqui no ocurre la tercera
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zona de mayor arraigamiento, ocurriendo sólo las dos primeras.

Casi todas las hierbas presentan.un máximode densidad en la capa l
y una distribución uniforme para profundidades mayores. Geranium2353:

gonicumy 21211 nigricans poseen raices hasta el horizonte IIAlb inclu
sive. Bromusunioloides y Osmorrhiza berteroi arraigan hasta el horizog
te A-C, y las restantes especies arraigan en los horizontes Ol +.02 y
A12.

Entre los arbustos sólo Mutisia retusa llega a producir raices en el
horizonte IlCl, esta es la especie que más profundidad alcanza.y sólo

Bikes magellanicumllega hasta el horizonte ilAlb, todas las restantes
arbustivas llegan sólo hasta el horizonte C. El caso de Berberis buxifo-»

llaves extremo ya que la profundidad máximade arraigamiento llega al ni
vel del horizonte A-C. De lo expuesto, si se relaciona la altura de la

parte aérea con la profundidad de arraigamiento se observa que no existe
mayor relación entre ambas.

El cálculo de amplitud de nicho se ha realizado aqui de dos formas

distintas, en primer lugar se lo ha hecho considerando comocada estado
[del recurso la profundidad, medida por rangos de 2 cm. Además se ha medi
do amplitud de acuerdo a la densidad de raices que ocurren en cada hori
zonte del suelo.

Análogamente, se ha medido la superposición de acuerdo a estos dos
criterios.

Las medidas de amplitud de nicho se presentan en la Tabla 5.VII.Para

el cálculo de Bmáx, se ha supuesto que la profundidad máxima a la que pus
den arraigar las plantas es la profundidad, que alcanza la especie más
profunda, separando estas observaciones por estrato arbustivo y herbáceo.

El rango máximode profundidad es el_que corresponde a Geranium Eatagonicum
entre herbáceas y Mutisia retusa para arbustivas.
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TABLA 5.VII.: MEDIDAS DE AMPLITUD DE NICHO POR CLASES DE 2 cm. DE PRO

FUNDIDAD (BP) Y POR CADA HORIZONTE DEL SUELO (BH).

BP BH

Maytengí chubutensís 0.73 0.h9 ’
Mutísïa retusa 0.88 0.6h

Mutisia decurrens 0.78 0.62
Berberís buxifolia 0.h6 0.hl

Berberís darwinií 0.69 0.5h

Chusguea culeou 0.h6 0.h3

.Elggí magellanícum 0.72 0.57

Biggs_cucculatum 0.79 0.70
Acaenaovalifolia 0.60 0.69
Bromusuníoloídes 0.35 0.36
Osmorrhíza berteroï 0.58 0.hh

Relbunegg'ríchardiangg_ 0.58' 0.h8
Veronia serpyllifolia 0.0h 0.08

Geranium patagonicum 0.h5 0.56

figggi acetosella 0.86 0.66
Egg pratensis O.h5 _ 0.h6
[isla nigricans 0.61 .0.63

Se observa que la mayoria de las especies poseen nichos relativamente

amplios, salvo en el caso conspicuobde Veronicg_serpyllifo]ia, Relbuneum
richardianum, Acaenaovalifolia, Berberís buxifolia y gramineas. Esto
se debe fundamentalmente a la forma de medición de amplitud de nicho, alli

se combinael rango total de distribución de la especie sobre el gradiente
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y la equitabilidad de dicha distribución (Pielou, 1968; l97ü).

Aqui se observan en forma cuantitativa los patrones de arraigamien
to descriptos. ka gran amplitud de la mayoria de los nichos está dada
por el arraigamíento profundo de la mayoria de las especies aün cuando
la mayordensidad ocurra en los horizontes superficiales.

Existe una buena correlación entre las medidas de amplitud por pro
fundidad y por horizonte.

En la Tabla 5u|||,se presentan los valores de superposición medidos

de ambas maneras. De alli se observa que la superposición calculada tg
mandocada horizonte como un estado del recurso es ligeramente mayor que
la medida en función de la profundidad.

La medida de superposición entre horizontes permite observar la rela

ción de competencia en función de las variables edáficas, agua disponi
ble, cantidad de nutrientes. En cambio la superposición medida directa

mente por rangos de profundidad-indica las relaciones de exclusión total,
incluyendo las de tipo puramente espacial. Que la superposición sea me

nor en este último caso, sugeriria que la interferencia espacial entre
raices es causa de_separación, independientementede los-factores fisico
quimicos del suelo, para los que hay alta superposición. Seria posible

' concluir que los mismos no actúan como limitantes en la determinación de
los nichos de las plantas.

5.2.h. Los Efectos del Pastoreo
6

Los resultados que hasta aqui se han mencionado corresponden a los rqí
lizados dentro de la clausura. La comunidad sometida a pastoreo presen
ta caracteristicas similares. Tanto la forma de arraigamiento de las es
pecies como la amplitud y superposición de sus nichos es muysemejante.



TABLAS.V||I.:SUPERPOSIClONENTRERAICESMEDIDAPORPROFUNDIDADDEARRAIGAMIENTO

MC HD MR BD BB CHC RC AO BU DB RR VS GP PP VN

HC

MD .712

YPORHORIZONTESDESUELO(TRIANGULOINFERIOR).

BD .513 .781 .238 .h65

BB

CHC
.797 .913

RC

'AO

.256 .lBh .985 .920 .96] .886 .067 .968 .956 .737

eu .639 .739 .208 .616 .885 .756 .hho .639 .600

.751 .031 .890 .865 .63h

(TRIANGULO .135 .218 .h09

SUPERIOR

VN .591
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El efecto del pastoreo moderadosobre el suelo, es apreciable fundamen
talmente sobre el horizonte más superficial y en la forma general de mi
crorelieve. El espesor de la capa de hojarasca superficial fuera de la

clausura es, menor que dentro de la misma. El valor promedio de espesor
es de 1,5 cm. y h cm. respectivamente.

Fuera de la clausura se observa una mayor compactación del suelo, aün

fuera de las sendas preferenciales del ganado. Mientras que la microto
pografia dentro de la clausura es de tipo poligonal o en caballones (ver
Figura 5.1.) producida por la acumulación de hojarasca a medio descompo

ner (esto incluye corteza y ramas secas) sobre la que es frecuente el tg
piz herbáceo, fuera de la clausura el microrelieve es fundamentalmente
piano, con surcos y zanjas y en algunos casos agrietado, sin cobertura

vegetal tan pronunciada. La caracteristica del relieve convexo (que oc!
rre dentro de la clausura) es que permite el escurrimiento superficial

no encauzado, en forma pareja. El relieve piano o cóncavo, que ocurre
fuera de la clausura, implica la profundización y el comienzo de apari

ción de vias preferenciales de drenaje, las que traerán aparejadas un in
cremento de la erosión superficial.

5.3. CONCLUSIONES

La estratificación de raices está determinada fundamentalmentepor la
accesibilidad de agua siendo secundaria la importancia de los nutrientes.

Estas dos últimas caracteristicas están condicionadas por la presencia de
materia orgánica en suelo comofactor principal y por el contenido de frag
ciones finas (arcilla y ljmo) comofactor secundario. De alli que la ma
yoria de las raices ocurran en los horizontes superficiales más ricos en
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materia orgánica. Esto es posible además porque el suelo se halla ca

si todo el año por encima de su punto de marchitez permanente. Los a:
bustos presentan un máximosecundario de arraigamiento a mayores profug
didades. Estas son relativamente constantes y caracteristicas de cada
especie, lo cual implicarïa que esta separación está condicionada por la
exclusión competitiva. La mayoria de las especies son estoloniferas o
rizomatosas, poseen un buen desarrollo lateral y se hallan en general
muyentremezcladas. Esto permite suponer que no existe interferencia
alelopática entre especies.

La amplitud de los nichos, medida en función de la profundidad y de

los distintos horizontes es en general grande y por lo tanto la Superpo
sición es alta entre todas las especies. La superposición medida por l

profundidad arroja valores mayores que la medida por horizontes. Esto Q1
plicaria que la separación por interferencia espacial es más importante
que la explotación diferencial de agua y nutrientes.

El pastoreo no modifica estas caracteristicas ¿anto del suelo c0mode
las especies pero influye fundamentalmente en la microtopografia. Dentro
de la clausura la mi5maes plano-convexa o convexa con buena presencia

de hojarasca que es la que condiciona este tipo de microrelieve. Fuera

de la clausura en cambio la hojarasca es menor y el relieve es plano a pla
no cóncavo con incipiente desarrollo de vias preferenciales de escurrimieg
to, con incremento de la erosión superficial.



FIGURA5.1.Tiposdemicrorrelíeve:

a:plano;b:convexo;c:cóncavo;d:ensurcos;e:agríetado;f:alveolado;gencaballones;h:polígg nal;í: conprotuberancías;J:arrugado-ondulado;kyl:
mamelonados.
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FIGURA5.2.VariacióndelpFenfuncióndelahumedad

retenida,comoZdepesosecodelsuelo,encadacapa.Se¡ndicanlospuntosde marchitezpermanente(PM)ydecapacidaddecampo(CC).
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FIGURA5.9. Curva de porcentaje (R') y curva acumulada (Ra) de raíces
finas en función de la profundidad.

FIGURA5.10. Porcentaje de agua presente luego de sequïa en función
.. de la cantidad de Intercepcíones vegetales.
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FTÓW'B5.12. (continuación). O.V.: Oxalls valdiviensís, R.A.: Rumexacetosella.
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FIGURA5.]2.(continuación.R.R.:
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Relbuneumfíchardíanum,A.0.:Acaenaovalifolía.
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FIGURA5.12.(continuación.G.P.:GeraniumEataíonïcum,0.8.:0_smorrhízabertéroi.
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FIGURA5.12.-(continuación).8.8.:Berberísbukífófía.
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FIGURA5.12. ( continué‘clón). R.H.: Ribes magellanlcum.
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FIGURA5.12. (continuación). H.R.: Mutisía retusa.
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6. DISCUSION. EL COLUMBARIUH.

Se verá aqui'los alcances de ia definición formal de nicho (Hut
chinson, ¡957) en cuanto a su aplicación a las especies del Hatorral
Mixto. Además, se analizarán en forma conjunta los aspectos parcia
les de los nichos estudiados en las partes precedentes. Las variables
que 'en las Partes l, 3, h y 5 se han definido comodeterminantes del
nicho son: la intensidad de luz, la profundidad de arraigamiento, los

periodos de desarrollo vegetativo y reproductivo.

Se ha visto que la ubiCación sobre el gradiente luminico es carac
terïstico de cada especie. La luz es el factor principal de separación'
de nichos en esta comunidad. Se han presentado además, elementos de
Juicio que permiten inferir la existencia de relaciones de exclusión
competitiva entre las especies. Entre las herbáceas la forma de los

nichos y ia relación entre sus limites sugiere ia competencia por la
luz.‘ Entre arbustivas, la separación de nichos iuminicos entre especies
de mismos géneros es mayor que ia separación entre éstas y los demás ar

bustos de la comunidad. En ei primer caso se Inflere ia competencia co
moun proceso actual, en desarrollo y que probablemente modificará ias
relaciones de competencia entre herbáceas. El caso de los nichos lumi

nicos de Acaenaovalifolia, Osmorrhizaberteroi, y jggsggacetoselia es
un ejemplo particularmente evidente. Entre arbustivas, la separación
de nichos dentro de cada género, Mutisia y Berberis probablenente ha
ocurrido comouna respuesta evolutiva de ambas durante el periodo en que
dessarrollaron Juntas en un mismoambiente.

Que las nencionadas hierbas sean caracterizadas comoadventicias
(Dimitri, ¡962) mientras que ios arbustos son considerados tipicos de
esta comunidadpareceria confirmar esta hipótesis.
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El factor que sigue en importancia en le separación de nichos
es la estratificación de raices. 'Se ha visto que el patrón general
de arraigamiento presenta caracteristicas comunesa todas las espe
cies. Por regla general, poseen estolones o rizomas con abundancia
de raices adventicias superficiales o subsuperficlales. El arraiga
miento superficial es una caracteriStica comüna todas. Ocurre
una zona de menor densidad de arraigamiento a profundidades "inter
mediasú respecto del rango total, y poseen un máximosecundario de

arraigamiento, propio de cada especie, evidente principalmente en ar
.bustos. Este máximosecundario es el que determina la separación de

nichos en cuanto a la obtención de agua y nutrientes, Aparentemente
no existe interferencia alelopátlca entre especies.

Se ha demostrado tanbién que el periodo de desarrollo vegetativo,
y, en menor medida pero igualmente importante, el periodo reproducti
vo de todas las especies es notablenente sincrónico. El factor cli
mático es el determinante fundamental de este fenómeno. Con todo,
existen diferencias sutiles entre estos -patrones de desarrollo que
determinan separación de nichos temporales, sobre todo entre especies
asociadas espacialmente. Estas diferencias están relacionadas con el

grado de variación que en cuanto a desarrollo temporal posee la especie
arbórea caracteristica de la asociación.

Dealli que sea posible inferir que las diferencias en el desa
rrollo de las especies de cada subasociación dentro de la comunidad
'es la respuesta evolutiva para la disminución de competencia.

Dadoque el nicho de cada especie está condicionado por más de

un factor y que las distribuciones de ajustamiento sobre cada gradien
te son en general asimétricas, y en muchoscasos bimodales o casi total
mente uniformes, no es posible aplicar para este análisis los distintos
modelos teóricos que intentan interpretar las relaciones de nicho
(véase Parte l).
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En la figura 6.l se muestran los centroides de cada nicho,
medidos comoel valor promedio de la distribución de ajustamiento
de cada especie sobre cada variable. Las tres variables de nicho

consideradas permiten una separación de los valores medios de tal
manera que cada nicho ocupa una parte distinta y caracteristica
del l'nicho total” o columbarium (Colwell y Fuentes, ¡975) de la co

omunidad.

Si se considera todo el volumen ocupado por cada nicho y no

sólo sus centroides se observa que la mayor parte del columbarium
está ocupada.

Esto implicarïa que una especie cuyos requerimientos se super
pusieran con los de estas especies, para incorporarse alla comunidad
deberia ser un competidor más eficiente que las que ya ocurren o bien
poseer requisitos ambientales diferentes.

De alli que si ocurre una especie se incorpore a esta comunidad
ello ocurrirá a través de la diferenciación de los nichos, lo cual a
su vez implicaría incorporar otras variables no consideradas hasta
ese morrento .

Al analizar los numerosos ejemplos de diversificación de nichos

en la naturaleza vemosque en general esta diferenciación no puede ser
estudiada exponiendo 3_Eriori los posibles usos del ambiente. Usual
mente, un nicho ecológico no puede ser identificado antes de que el
mismosea ocupado por una especie (Pielou, 197h). Por lo tanto es im

, posible establecer una hipótesis de ocupación y futura diferenciación
de nichos con posibilidades de validarla inmediatamenteen la naturale

za, Es un caso análogo a la identificación y separación.de especies.

Un problema que subSiste en la‘definición formal de nicho además
del número infinito de variables cuya existencia presupone, es que las
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mismas deben ser linealmente ordenables. Muchasde las caracteris

ticas consideradas para la separación de nicho son por el contrario
no lineales en cuanto a la respuesta de cada especie, o cualitativas(Pielou,
197h; Colwell y Fuentes, ¡975).

lmplicitamente se ha considerado una variable cualitativa, el hábito,
al separar por estratos las especies de la comunidad.. Asimismqse han
observado distintos fenómenosde carácter cualitativo no usados para
separación de nichos, que sugieren interrogantes tales comopor ejemplo:
¿Cuál es la significación de tener todas o algunas de las raices finas
adheridas a trozos de hojarasca, comoen Acaena ovalifolia y Veronica

serpxllifolia respectivamente? ¿Es significativo que Hutisia retusa
desarrolle hojas sólo a partir de tallos secos mientras que Mutisía
decurrens lo haga desde el suelo, siendo anbas estoionfferas? Se analizó
estas cuestiones en forma general;

Al describir las formas de vida se ha visto que todas las especies
son distintas entre si. Dadoque las caracteristicas a partir de las
cuales se realiza esta clasificación son indicadoras del uso deferencial

del- ambiente (Mueller-Dombois y Ellemberg, ¡9710), la misma es en realidad
la caracterización cualitativa de cada nicho aün cuando se conozcan en

forma parcial, o no se conozcan en absoluto, los mecanismosque relacio

nan ambos fenómenos. 7

Unaspecto más especifico de la significación de cada variable para
la determinación de nichos es la no linealidad de la respuesta biológi

ca. Se ha supuesto que la respuesta de las especies a cada variable am
biental cuantificada es lineal. Subsiste el problemade que esto efec
tivamente no sea asi. Lo que se ha medido como "estados del recurso"

distintos pueden ser desde el punto de vista de cada eSpecie en realidad
un mismoambiente, o en forma general, un'anbiente distinto para cada
una de ellas.h Noexiste al presente una manera de determinar la existen
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cia real de esta no linealidad. Los intentos que se han hecho para
solucionar este problema (Colweli y Futuyma, 1971) implican que la res
puesta de todas las especiea a una mismavariable es idéntica, sin
proporcionar una forma adecuada de medir esta respuesta.

Por todos estos elementos, se concluye que la teoria del nicho
tal comofue presentada en la Parte l permite identificar las.varia
bles ambientales más importantes para la diferenciación de nichos en
el matorral mixto. De éstas, la obtención de energia en la comunidad
no sometida a pastoreo es la condicionante de las relaciones de exclu

sión competitiva. Se ha analizado ademáscuales son las estrategias
adaptatívas principales que caracterizan esta separación. Esto a su vez

permite inferir que mecanismos de competencia ocurren dentro de la comu
nidad, los que serán vistos a continuación.

Dadoque la variable fundamental de separación de nichos es la uti
lización de la luz, segün lo expuesto en la the i, la competencia por
interferencia estará determinada por el ensombrecimiento de una especie
sobre otra. La competencia por explotación del recurso estará signada
en cambio por una mayoreficiencia fotosintética.

Se ha dicho ya que un competidor interferente tiende a ocupar por
ciones más ricas del gradiente ambiental, aqui mayores intensidades de
luz. Uncompetidor por explotación en cambio, ocuparáÏregiones más po

bres. Esto implica además que ia capacidad de desplazamiento del ni
cho de este último será mayor.

Se ha demostrado (Case y Gilpin, l97h) que la eliminación de un com

petidor por interferencia de una comunidad implicará un aumento en las
relaciones de competenciaentre las restantes especies.

6'

En nuestra comunidad la fuerte disminución por pastoreo de Chusguea

culeou, Bromusunioloides y Vicia nigricans entre otras, condiciona una
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redistribución del nicho total entre las especies no ramoneadas. Esto

implicaria que la competencia entre especies no ramoneadas aumenta
bajo pastoreo. Las especies ramoneadas ocupan en condiciones de pro
tección las porciones más iluminadas de la comunidad. A su vez en

estas zonas, los claros en el matorral, las especies que los ocupan

dejan pasar porporcionalmente menos luz que las especies de zonas um
brosas (Parte 3).

Por último, cuanto mayor es el desplazamiento de los nichos de las

. especies no ramoneadas bajo pastoreo, más pobre en luz es la porción

del gradiente hacia el que se mueven, indicando una relación directa
entre la versatilidad de cada especie y su eficiencia para mantenerse
en ambientes con baja provisión de luz.

De todo ello es posible inferir que las especies más ramoneadas
son las que en condiciones de no pastoreo compiten por interferencia
mientras que las especies de zonas más umbrosas poseen una mayor efi

ciencia en el -uso del ambiente, fundamentalmente la luz. Unelemento

adicional de prueba es que ha sido demostrado que las especies que vi

_ ven en sombra poseen una mayor eficiencia en cuanto a la sintesis y a
cumulación de polisacáridos (Grime, l966), lo que indicaria que se tra
ta de especies aqui llamadas competidoras por explotación del recurso.
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FIGURA6.1. Puntos correspondientes a las máximas adaptabilidades por
especie en función de: intensidad de luz (L), profundidad de
arraigamiento (P), y periodo de desarrollo (T). (I): arbustos,
(ll): hierbas. 1: Maxtenuschubutensís, 2:Mutisia retusa, 3:
Mutisia decurrens, h: Berberís darwinii, S:Berberis buxífolia,nï--------- -*
6: Chusguea culeou, 7:Ribes magellanicum, 8:R¡bes cucculatum,
9: Acaena ovalifolia, 10: Bromusggioloides, 11:05morrhíza
berterol, 12:Relbuneumrichardianum, 13:Veronica serpxllífolia,
1h: GeraniúmEatagonicum, iïiRumex acetoseila, 16: 393 pratensis
17: Vieia nigrlcans. '
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7. CONCLUSIONES.

7.l. LA COMUNIDADN0 COACCIONADA.

El Matorral Mixto es una comunidad relativamente homogénea con bue

na representación tanto dentro de la cuenca del Rio MansoSuperior, don
de se desarrolla con exposición norte inmediatamente por encima del fon
do del valle, como regionalmente. Se caracteriza fundamentalmente en
base a las asociaciones de arbustos comoBerberis buxifolia, Berberis

darwiníí, Mutísia retusa, Mutisia ggcurrens, Chusqueaculeou, fiaytenus
chubutensis, Ribes magellanicum, Ribes cucculatum con Nothofagus antarctica
y Schinus Eatagonicus, los dos últimos con portes arbóreos, lo que brinda
unidad fisonómica y floristica a esta comunidad. El estrato herbáceo
caracteriza sólo secundariamente a esta comunidad, estando muy influida por
los efectos de la coacción del ganado y en general por efectos antrópicos.
Pueden aparecer en esta comunidadotras especies arbóreas, siempre de hojas

perennes. En la zona de estudio el maitén, Maytenus boaria, forma parte
del estrato arbóreo, siendo la especie de mayorporte.

En la comunidadno pastoreada las relaciones espaciales están condi
cionadas por cada especie de árbol, existiendo por lo tanto tres subaso
ciaciones.

Tres especies muestran clara respuesta al gradiente topográfico, Berberis
danuinii que ocupa las partes más bajas de la comunidad y Mutisia retusa

y Berberis buxifolia que se ubican preferencialmente en las porciones su
periores. Aparentemente la distribución de todas las especies es en ge
neral amanchonada, condicionando un patrón irregular.

Sin embargo, especies como Chusguea culeou, Poa Eratensis, Geranium

Eatagonicum, Cirsium vulgare y Cortaderia araucana, todas ellas escasamen
te representadas en las transectas, se relacionarian con depresiones del
terreno.

/í
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Las relaciones de abundancia - dominancia muestran un grupo de

especies dominante, formado por los árboles, un grupo de especies de
importancia intermedia que se desarrolla fundamentalmente durante el
verano y un grupo de importancia menorr Estos dos últimos grupos es

tán formados por especies arbustivas y herbáceas.

La estructura vertical de la comunidadestá determinada fundamen
talmente por dos estratos, el superior, arbóreo, y el inferior que se
distribuye en forma continua hasta ei suelo, formadopor hierbas y ar
bustos.

Estos dos últimos grupos se diferencian en base a las alturas
máximas que alcanzan y de acuerdo a su hábito.

El análisis cualitativo de los nichos en base a ia descripción de
las formas biológicas indica que todas las especies se diferencian entre

si en cuanto a la forma de aprovechamiento del ambiente.

Detodos los factores anbientales analizados especificamente, la
intensidad de luz demuestra ser la variable critica que define las rela
ciones de competencia dentro de la comunidad.

El gradiente de intensidades luminicas.se halla totalmente saturado
Los árboles dede especies entre el 202 y 1002 de intensidad luminosa.

jan pasar entre un 2h: y un su: de luz. En los claros de Ja comunidad
habitan especies como Bramus unioloides y Chusguea culeou que obtienen
asi más luz que la que dejan pasar los árboles. El rango de intensidad
luminica en el que se ubican las especies de estratos inferiores varia en
tre un 202 y un 702 aproximadamente.

Le sigue en importancia a la luz como factor de nicho la densidad
de arraigamiento. Esto es grande en los horizontes superficiales para

todas las especies. Ocurre también arraigamiento a profundidades mayores,
El hecho de que ei 782 de todasla cual es caracteristica de cada especie.

NS\
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las raices de la comunidad se ubiquen en los primeros 35 cm del

suelo se debe a que la accesibilidad de agua es muyalta en esa por
ción. El punto de marchitez permanente, medido aqui como la humedad

de suelo a quince bares es muyalto (#22) para esta parte de suelo. Es

to se compensa por el hecho de que el 982 de los periodos de sequía

son más cortos de lo necesario como para que el contenido de humedad
de las dos primeras capas esté por debajo del punto de marchítez.

La mayoria de las especies son'estoloniferas o rizomatosas, los
sistemas radicales se distribuyen ampliamente por todo el suelo en
tremezclándose los de distintas especies.

El desarrollo vegetativo y reproductivo es notablemente sincroni
co entre todas las especies, aün cuando existen diferencias dentro de
cada subasociación espacial] Esta sincronicidad indicarïa que el con
trol de estos procesos es debido a variables climáticas.

La ubicación sobre el gradiente luminoso, la profundidad de arrai
gamiento y el periodo de desarrollo vegetativo y reproductivo en forma
conjunta permiten identificar porciones del nicho total propias de ca
da especie. Asimismo,este nicho total se halla saturado de especies
entre los limites en que es factible esperar la ocurrencia de éstas.

El alto porcentaje de hemicriptófitas, caracteristicq_de las comu
nidades boscosas de montaña Junto con la existencia de sistemas radi
cales comunesa muchos"individuos" explicaría la penetrabilidad de ia
mismay posterior mantenimiento en ambientes de perturbación ambiental,
en especial después de la eliminación del bOSquede coihue y lenga por
el fuego o efectos antrópicos. Asimismo, la presencia de rizomas ex

plica la poca relación entre la distribución de las partes aéreas y el
gradiente microtopográfico.
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7.2. LA COMUNIDADBAJO PASTOREO.

Ei ramoneo, y la coacción en general, es en la zona de estudio

moderado si se lo compara con lo que ocurre en las zonas de Pampa

Linda y la desembocadura del Rio Hanso.en el Lago Mascardi. De alli
que no se haya registrado la presencia de retamo, Diostea luncea
más que en las adyacencias del camino. Asimismo muchas de las espe

cies adventicias que ocurren en las zonas antes mencionadas tienen
aqui muybaja representación. Sin embargo, el pastoreo tiene múlti
ples efectos sobre la comunidad.

A pesar de que los indices de diversidad y uniformidad carculados no

presentan diferencias substanciales con los calculados dentro de la clau;
. sura, la cobertura y relaciones de abundancia son menores bajo ramoneo.

Las especies ramoneadas especialmente son: Bromus unioloídes, XEEEEL

nigricans, Chusquea cuieou y Egg_pratensis. La disminución de ia abun
dancia de éstas es substancialmente mayor que para las demás especies.

El pastoreo modifica las relaciones de asociación espacial. Deter

’ mina la existencia de sólo dos subasociaciones caracterizadas por el ñire
y maitén respectivamente. A diferencia con lo que ocurre sin ramoneo,
las especies comidas se asocian entre si y con un mayor grupo de arbustos,
en la asociación correspondiente al maitén. Esto les permite escapar a
la depredación debido a que obtienen protección por recubrimiento ubicán

dose asi en ambientes más umbrosos. El ramoneo disminuye además las ai

turas que podrian alcanzar todas las especies de herbáceas y arbustivas
aün cuando no sean ramoneadas, debido probablemente al pisoteo y a las mo

dificaciones del suelo provocadas por el pisoteo. Unaexcepción a esto
'lo constituyen las especies que por au hábito trepador persisten sólo
en'las alturas en las cuales no son afectadas por los herbivoros. ya sea

por ramoneoo pisoteo. Este es el caso de 21513_ni9ricans, Latyrus EEES:
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llanicum, Hutisia retusa y Mutisia decurrens.

El pastoreo modifica además las relaciones de dominancia. Dis
minuye la importancia del grupo de especies de abundancia intermedia,
que incluye todas las ramoneadas.

Comparativamente, se observan muy potas renovables de Nothofagus
antarctica y haytenus boaria en la parte bajo pastoreo. Nose ha
podido determinar si ello se debe al efecto directo del ramoneoo a

la modificación de la microtopografia por pisoteo. Este último pro
voca una reducción de la capa superficial de hojarasca. Esta capa

es la que condiciona la instalación del tapiz herbáceo casi continuo
caracteristica de la comunidadsin coacción (Parte 5).

Ademásde provocar la apertura de canales por las sendas que sigue
el ganado, el pisoteo condiciona un microrelieve general plano a cónca

vo, desarrollándose vias preferenciales de drenaje, relacionadas en for
madirecta con la erosión superficial.

En la comunidad bajo pastoreo los nichos están condicionados más
por el ramoneoque por las variables anbientales.

La ünica modificación registrada ocurre sobre los nichos luminicos.
Se presenta un reemplazo casi total de especies sobre este gradiente,

.Se observa un desplazamiento de los nichos asi como modificaciones de su
amplitud. Estas dos variaciones están relacionadas en forma inversa.
Las especies ramoneadas amplian sus nichos debido a que se ubican tanto

en ambientes umbrios comoexpuestos, esto como respuesta al pastoreo.
Entre las eSpecies no ramoneadas se modifican las relaciones de campe
tencia que determinan la nueva distribución de nichos por la ocupación

del gradiente liberado. En general Ja superposición de nichos luminicos
es mayor. Esto se interpreta como.consecuencia del ramoneo, no siendo
ya critica la luz en el condicionamiento de la competencia, aún cuando
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siga siendo el factor principal.

La comparación de ambas situaciones, con y sin ramoneo, sugiere

que ocurren mecanismos de competencia por interferencia y por expio
tación dei recurso entre especies, ambos referidos a la obtención de
ia luz. La teoria del nicho (Hutchinson, 1957) permite identificar
las variables que condicionan la distribución del ambiente entre ias
distintas especies, Jerarquizarlas en cuanto a su importancia en las
relaciones de competencia, y describir las distintas estrategias que
siguen las eSpecies en ia utilización de los distintos recursos.

Áid Ansa do Brandani Dr. ¡iberto C. Gailopïn
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