
1xüJ--Fe
--€[k
a

Mp«
V?1
ch

il:",;:1:L1;::"Hil

DTVERSIDAD DE PLAIYTAS NATTVAS Y SU

IMPACTO SOBRE LA ABTINDAIYCIA DE LA

EspECrE uxórrcl oERASTTUM ARWNSE L. EN

LOS ANTDES DE CHILE CENTRAL: EL ROL

MoDTILADoR DE LAs PLANTAS EN coiN

Tesis
Entregada a la

Universidad De Chile
En Cumplimiento Parcial De Los Requisitos

Para Optar Al Grado De

Magíster en Ciencias con Mencién en Ecología Y Biología Evolutiva

Facultad De Ciencras
Por

Elisa Villarroel Olivares

Mayo,2010

Director de Tesis: Dr. Ramiro Bustamante

Co-director de Tesis: Dr. Emesto Badano

i. .w
\- o E c\^>



FACULTAD DE CIENCIAS
T]NTVERSIDAD DE CIIILE

INFORME DE APROBACION
TESIS DE MAGISTER

Se informa a la Escuela de Postgrado de la Facultad de Ciencias que la Tesis de
Magíster presentada por la candidata.

ELISA VILLARROEL OLIVARES
Ha sido aprobada por la comisión de Evaluación de la tesis como requisito para optar al
grado de Magíster en Ciencias con mención en Ecología y Biología Evolutiva, en el
examen de Defensa de Tesis rendido el día 15 de Abril de 2010.

Directores de Tesis:

Dr.Ramiro Bustamante

Co-director de Tesis:

Dr. Ernesto Badano

Comisión de Evaluación de la Tesis

Dr. Juan Armesto

Dr. Anibal Pauchard

:rñ,.it;iñ:-a
i,-ue"?-"4.: f



Dedicado a mi querida familia, padres y hermano

/ítf"-\
l9 

"l;.- 
:r;- ,-%§

;!,: .',--.. l'-'ill.l r.*'*--.'=- ?1/
, v -//, _!-a ar-¡ r fi?P

1:i:::¡l/

ll



fl'%\g;;i;-¡¿.8
i*ss-Ur*_ áAgradecimientos

Quisiera agradecer a todos los que en diferentes medidas han aportado para que esta

tesis e investigación pudiera salir a la luz.

En primer lugar a mis padres Patricio y Mariné y a mi hermano Villa, que me han

apoyado siempre en todos y cada uno de los proyectos que he iniciado en mi vida, tanto

física, emocional y económicamente. Ellos me han dejado ser libre para cometer mis

propios errores y disfrutar mis logros. A quienes ya son de mi familia pilar y Maria

Teresa, que han estado conmigo todo este tiempo, drá:rdom e fuerza y alas para poder

volar.

A mis amigos, sobretodo a los que han estado conmigo desde pregrado, por todos los

momentos que hemos pasado, los buenos y también los malos, en especial a Karina

Conejeros, Daniel Aguilera, Javier González y Jaime Troncoso, por no dejarme tirar la

esponja como tantas veces quise hacerlo.

A mis profesores en especial al Dr. Ramiro Bustamante por su gran paciencia, los

consejos, correcciones, aportes y guia para esta tesis. Al Dr. Emesto Badano porque

confió en mi, por aconsejarme, guiarme y mostrarme el camino de la investigación

científica.

A mis compañeros del EBE y del laboratorio, por todos sus aportes, consejos y amistad.

Por ultimo agradezco el financiamiento de esta tesis, al proyecto P05-002 ICM y el

FONDECYT 3060095 del Dr. Emesto Badano.

Muchas gracias a todos.

111



INDICE DE MATERIAS

'.:. ---'?\; $;' '1 
rca í< ¡¡*fñÁi c

kr..o#

lv



LISTA DE T'IGTIRAS Y TABLAS

tr'igura 1:

Relación entre la abundancia de c. arvense ya) ra riqueza de especies nativas, b) la

abundancia de especies nativas y c) la diversidad de especies nativas (evaluada con el

Índice de Shannon) obtenidos por observación de campo............................... 19

Figura 2:

Relación entre la abundancia de C arnense y a) la riqueza de especies nativas, b) [a

abundancia de especies nativas y c) la diversidad de especies nativas (evaluada con el

Índicedeshannon)obtenidosdelexperimentodecampo................................22

Figura 3:

Relación entre la biomasa individual de c.art¡ense y a) la Riqueza de especies nativas,

b) la abundancia de especies nativas y c) Ia Diversidad de especies nativas (evaluada

con el indice de Shannon) obtenidos del experimento de campo. ... .. . . .. ... . ... . . .... 25

Figura 4:

Esquema de las interacciones que estaría ocurriendo en la planta en cojín. Las líneas

continuas son interacciones directas y la línea discontinua representa a la interacción

indirecta. ..................... 29



Tabla 1:

Especies plantas nativas de los hábitat definidos como cojín (especies que crecen sobre

la superficie de la planta de tipo cojín) y espacios abiertos (especies que crecen sin la

presencia de la planta en cojín)............. .........16

vl



RESI]MEN

Las especies exóticas, son aquellas especies que se han dispersado y establecido en

ambientes en forma accidental o intencional en ambientes fuera de su rango de

distribución natural, siendo las invasiones biológicas uno de los temas que más interesan

en la Ecología actual, por los múltiples efectos que pueden producir en las comunidades

a las que llegan. Entre las hipótesis propuestas que explicarían el éxito invasivo de una

planta, se encuentra la hipótesis de la resistencia biótica, que propone a la diversidad de

especies nativas como una barrera de ingreso a las nuevas especies por la competencia

interespecífica por los recursos disponibles en el ambiente (Elton, 1958).

En los ambientes de montaña las probabilidades de éxito para el ingreso de especies

exóticas son menores por las condiciones climáticas extremas asociadas a este tipo de

hábitat (Billings & Mooney, 1968; Pysek & Lyska 1991); sin embargo, las plantas en

cojín, especies adaptadas a este ambiente, beneficiaria a especies nativas y a especies

introducidas en su desarrollo, por los microhábitat con condiciones mas favorables que

producirían los cojines en su interior.

En esta tesis se examina el rol regulador de las especies nativas sobre las especies

exóticas bajo la premisa que estas ejercerían un efecto negativo hacia ellas en ambientes

de alta montaña, pero que este efecto podría estar modulado por las plantas en cojín.

Para ello estudiamos un sistema formado por la planta en cojín Azorella monantha, las

especies nativas que crecen sobre ella y la especies exófica Cerostium arvense, a los

3400 m.s.n.m. en los Andes de Chile central. Mediante experimentos naturales y de



manipulación, observamos el efeoto de la diversidad de especies nativas sobre la

abundancia de C. aruense.

Nuestros resultados indican un efecto negativo o neutro fuera de las plantas en cojín

(espacios abiertos) entre las especies nativas y la especie introducida C. arvense- En

tanto, sobre las plantas en cojín la abundancia d.e C.arvense se incrementa

significativamente frente a la diversidad, abundancia y riqueza de las especies nativas,

contrario a nuestras expectativas teóricas.

Los efectos de facilitación de las especies nativas sobre C. awense sobre los cojines

podrían estar generados por efectos positivos directos e indirectos, por parte de las

plantas en cojín y las especies nativas.
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ABSTRACT

Exotic species are those species that have dispersed and established in different areas

beyond their natural distribution ranges by intentional or accidental transport, being the

biological invasions is an issue of current interest in ecology because of the multiple

effects of exotic species that could cause on native communities. Hence it is critical to

understand all the determinant factors in this process. Among the proposed mechanisms

that would explain success or failure in the arrival ofnew species to a community, we

can mention, i.e., the biotic resistance hypothesis, which raises the native diversity as a

preventive biological barrier for prevent to arrive of new species, due to interspecific

competition for available resources (Elton, 1958).

In mountain ecosystems the tikelihood of success for exotic species is very low, due to

the stressful weather conditions, common among these locations (Billings & Mooney,

1968; Pysek & Lyska 1991). Nevertheless, the presence of cushion plants, futty adapted

to these environments, would enhance the performance of plant species, native or

introduced, due to the reduction of environmental stress on the cushion plants.

In this thesis, we examine the role of native species on alien species based on the

assumption that these should exert a negative effect to them in mountain ecosystems, but

cushion plants could modulate this effect. We used a system consisting on the cushion

plmrt Azorella monantha, the native species growing on it, and the exotic plant

Cerastium arvense which live at 3400 masl in the Andes of central Chile. By using



natural and manipulative experiments, we assessed the effect of native species diversity

on the abundance of C. arvense.

The results showed a negative or neutral effect outside of cushion plants (open areas)

between native species and the exotic species C awense. ln the other hand, on cushion

plants the abundarce of C. arvense is significantly increased by to the diversity,

abundance and richness of native species, which was contrary to our theoretical

expectations.

The effect offacilitation ofthe native species on C.antense on the cushion plants may be

generated by direct and indirect positive effects, due to native species and cushion plants

as well-
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INTRODUCCIÓN

Las especies exóticas, son aquellas especies que han sido introducidas en forma

accidental o intencional por las actividades antrópicas, en una área mas allá de sus

rangos de distribución geográficos originales (Arroyo et al. 2000). Cuando estas especies

se naturalizan y expanden geográficamente, son denominadas especies invasoras (Mack

et a1.2000; Richardson et al. 2000). Las invasiones biológicas son consideradas un

importante componente del fenómeno de cambio ambiental globat (Sala et al. 2000),

pudiendo causar grandes alteraciones en 1as comunidades naturales, como la

homogeneización biótica (Schwartz et aI.2006), o la pérdida de biodiversidad, lo a su

vez puede alterar la composición y funcionamiento de las comunidades naturales

(Pauchard & Shea 2006; Arim 2006). El estudio de [a invasiones biológicas es de gtan

interés para la Ecología moderna, no sólo por los impactos ecológicos, y económicos

que estas especies producen (Pimentel 2002), sino también porque representan un buen

modelo para el estudiar de los mecanismos de colonización y establecimiento de nuevas

especies en comunidades naturales (Pauchard et al. 2004). Así, estos procesos pueden

ser considerados "experimentos naturales" que podrían contribuir a comprender las

alteraciones sufridas por las especies bajo nuevas condiciones ambientales (Sax et al.

2007).

Se han propuesto diversos mecanismos determinantes en e[ éxito o l'racaso de una

invasión biológica. Urra de las hipótesis sugiere que cuando las especies exóticas arriban

a un nuevo ambiente, no encuentran sus enemigos naturales, con los que coexistían en



sus rangos de distribución original, o bien no son reconocidos por los depredadores

nativos como un recurso. Esto se conoce como la hipótesis de la liberación de enemigos

naturales (Keane & Crawley 2002). Un corolario de esta hipótesis es que siendo un

escenario sin enemigos naturales, las especies invasoras evolucionarían hacia la

adquisición de una mayor habilidad competitiva, lo que podría resultar en la exclusión

competitiva a las especies nativas presentes en [a comunidad invadida (Blossey &

Nótzotd 1995; Shea & Chesson 2002; Pysek et al. 2008). Otra hipótesis propone que las

perturbaciones favorecerían a la llegada de nuevas especies, ya que produce un

incremento en la disponibilidad de recursos, y con ello la incrementa la susceptibilidad

al establecimiento de especies introducidas (Rejmanek & Richardson 1996). Este efecto

al parecer, seria mucho más fuerte a escalas espaciales locales que a escalas regionales o

biogeográficas (Mack & D'Antonio 1998). Finalmente, como un mecanismo natural que

limita al éxito de las invasiones biológicas, se ha propuesto cómo algunas comunidades

nativas podrían impedir el establecimiento de especies exóticas, generando lo que se

conoce como "resistencia biótica' (Elton 1958). Este hipótesis establece que las

comunidades con una alta diversidad de especies nativas, se encontrarían más

"saturadas" y por ende existirían pocos recursos disponibles que pudieran ser utilizados

por las nuevas especies, y por ello estas comunidades serían menos susceptibles a la

invasiones, si se compara con comunidades más "pobres" en términos del número de

especies nativas (Levine & D'Antonio 1999; Mack et al. 2000). Esta última hipótesis ha

sido evaluada en diferentes escalas espaciales, reportando una mayor relevancia a escala

local que regional o biogeográfica (Shea & Chesson 2002; Pauchard & Shea 2006). Esta

hipótesis explica que la competencia interespecífica ". ,.rediada por los recursos
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disponibles en las diferentes comunidades. Esto podría eventualmente, traducirse en una

disminución no solo del número de especies introducidas, sino también en un menor

desempeño y abundancia de las especies exóticas en estos nuevos ambientes debido a

competencia difusa. .

Los ambientes de alta montaña son considerados lugares de alto estrés ambiental en

relación con los ambientes de menor altitud. para el crecimiento y desarrollo de especies

vegetales (Billings & Mooney 1968; Pysek & Lyska 1991). Las especies que allí habitan

deben soportar una gran variación de temperatura diaria, altas radiaciones, fuertes

vientos, sustratos inestables, cortas estaciones de crecimiento, baja concentración de

nutrientes y en muchos casos una limitada disponibilidad de agua (Billings & Mooney

1968; Kómer 2003); sin embargo, existen formas de vida adaptadas para este tipo de

ambientes extremos, como es el caso de las plantas de tipo cojín. Las plantas en cojín se

encuentrari distribuidas en varias familias, estando presentes en comunidades alpinas de

todo el mundo, desde latitudes tropicales hasta latitüdes australes (Armesto et al. 1980,

Kórner 2003). Estas especies, se caracterizan por una alta densidad de ramas y hojas, e

internudos muy cortos y muy compactos, y pueden modular las variaciones climáticas

propias de los ambientes de alta montaña en su interior. Debido a su arquitectura, estas

especies puede producir una menor variación de temperatura diaria, una mayor humedad

del suelo, protección contra viento y mayor disponibilidad de nutrientes, con respecto a

las condiciones que predominan en los interespacios entre los cojines y condiciones

externas a los cojines, que llamaremos "espacios abiertos". (Arroyo et aI.2003; Badano

& Cavieres 2006a; Cavieres et al. 2007). Estas características de las plantas en cojín

producirían un tipo de microhábitat favorable para la germinación y el establecimiento



de otras especies sobre su superficie, ejerciendo en ellas un efecto de facilitación

(Franco & Nobel 1989; Núñez etal. 1999, Arredondo-Núñez et al.2009).

Estudios realizados en comunidades alto-andinas de Chile y Argentina, han

documentado que muchas especies de plantas nativas crecen prelerentemente más

asociadas a las plantas en cojín que a los espacios abiertos (Badano et al. 2002; Cavieres

et al. 1998; Nuñez et al. 1999), estos estudios indican que existe entre un 30%o aun 50o/o

más especies nativas creciendo sobre los cojines que en los sustratos circundantes. Esto

nos sugiere e[ efecto facilitador sobre otras especies de plantas nativas (Cavieres et al.

1998, 2007; Nuñez et al. 1999; Molina-Montenegro et al. 2000; Badano et al. 2002,

2006,2007; Aroyo et al. 2003). Algunos estudios, sin embargo, junto a las especies

nativas, también se han descrito especies exóticas asociadas a las plantas tipo cojín, las

cuales también se verían afectadas en forma positiva por el efecto facilitador (Badano et

al.2007; Cavieres et aL.2007).

Sabiendo que existe una compleja din¿ámica de interacciones positivas y negativas entre

las especies que estructuran las comunidades naturales, nos preguntamos si esta

facilitación que ejercen las plantas en cojín sobre las especies exóticas y las especies

nativas, que se desarrollan en su superficie podría aminorar los potenciales efectos de la

competencia interespecífica. Para evaluar si existen estos efectos, compararemos como

varia la densidad de una especie exótica al interior de las plantas en cojín y en los

espacios abiertos, y como se relaciona con diversidad de especies nativas de la

comunidad. Dado que dentro de las plantas en cojín las concentraciones de recursos

sería más alta que fuera de ellos y las condiciones ambientales menos estresantes,



esperaríamos que los efectos negativos de las especies nativas sobre la especie exótica

fueran menores o incluso neutros al interior de los cojines que en los espacios abiertos-

Para esto estudiaremos un sistema alto-andino de Chite central donde se encuentra la

planta en cojín Azorella monanÍha Clos (Apiaceae), una serie de especies herbáceas

nativas que conforman la comunidad vegetal natural del sitio de estudio y la especie

exótica llamada Cerastium arvense L,; (Caryophyllaceae).

Hipótesis:

A medida que se incrementa la diversidad de especies nativas, existirían cada vez menos

recursos disponibles para la el desarrollo de la especie exófica Cerastiuu arttense,lo

cual se traduciría en una disminución de su abundancia, debido a competencia

interespecífica difusa. Sin embargo las especies en cojín podrían reducir estos efectos

negativos. De este modo, se esperaría que:

a) Exista relación negativa entre la abundancia de la especie Cerastíum arvense y la

diversidad de especies nativas, en los espacios abiertos.

b) Este efecto negativo será menos intenso sobre los cojines que fuera de ellos.

o



Objetivos generales:

Determinar la abundancia de C.arvense ante la diversidad de las especies nativas, dentro

y fuera de cojines de Azorella monantha, en los Andes de Chile central.

Objetivos especílicos :

1. Establecer la relación entre la abundancia de C arvense, y la diversidad de

especies nativas dentro y fuera de las plantas en cojín, a través de observaciones

de campo.

2. Determinar en forma experimental la relación causal entre la abundancia de C

awense, y la diversidad de especies nativas dentro y fuera de las plantas en cojín

10



MATERIALES Y MÉTODOS

Sitios de estudio

El estudio se desarrolló en los Andes de Chile central, en los terrenos del centro de ski

Valle Nevado, localizado a 50 km. al este de la ciudad de Santiago. El sitio especifico

del estudio fue en una ladera de exposición sur a 3400 m.s.n.m. (33"19'5,70.15'0).

Esta zona de Chile central se caracteriza por un clima de tipo Meditenráneo (Di Castri &

Hajek 1976) con una marcada estacionalidad tanto en las temperaturas como en las

precipitaciones. Las precipitaciones ocurren durante los meses de inviemos,

principalmente en forma de agua-nieve (P.ozzi et al. 1989), alcanzando

aproximadamente los 900 mm (Santibáñez & Uribe 1990). En el periodo libre de nieve,

se desarrolla la estación de crecimiento vegetal, con una duración de entre 4 a 5 meses,

que usualmente inicia en Noviembre y frnaliza en Marzo. En esta estación, la

temperatura promedio estimada del aire a los 3400 m.s.n.m es de 6.C (Cavieres &

Arroyo 1999), pero se pueden medir temperaturas menores a 0"C durante la noche

(Badano et al. 2006). El suelo es principalmente arcilloso mezclado con algunos

sedimentos y rocas volciánicas, las cuales se presenta a esta altitud en una proporción de

44,5% de arcilla y 22,2Yo de rocas volcánicas (Cavieres et al. 2000).

Especies esfudiadas

La especie de planta de tipo cojín, que formo parle de nuestro estudio, fie Azorella

monanlha Clos (Apiaceae). Esta especie se distribuye desde los 3200 a 3600 metros de

il



elevación en los Andes de Chile central a 33"S de latitud, pero puede encontrarse cerca

del nivel del mar a los 55oS en el sur de Chile. Es una especie de planta que forma

doseles bajos, con ramas compactás densamente cubiertas por hojas lineares, enteras,

tiesas, agudas, de 3-10 mm de largo, a veces con pelos largos y delgados, blancos y con

pecíolos envainadores- Sus flores son corlamente pedunculadas, rodeadas por hojas,

dispuestas en umbelas de 1-5 flores; los pétalos son amarillos de 1 - 1,5 mm de largo y

'su fruto es subcilíndrico formado por 2 mericarpios de dorso aplanado. (Hoffmann et al.

r 9e8).

La especie exótica que evaluamos en este estudio fue Cerastium arvense L.;

(Caryophyllaceae), la cual fue introducida en Chile durante el siglo XIX, desde el

hemisferio norte (Matthei 1995; Cavieres ef al.2007). Es una pequeña planta perenne de

menos de l0 cms de alto, con hojas opuestas o agmpadas, peludas, linearJanceoladas,

de 1,0-1,5 cm de largo. Puede tener desde 2 a 6 flores, en el ápice de los tallos, con 5

sépalos y 5 pétalos escotados, blancos. Su floración es producida desde octubre a

febrero, formando un fruto con cápsula seca que se abre en 10 dientes, que contiene

varias semillas café-rojizas. (Hoffmann et al. 1998).

Las comunidad de especie nativas que podemos encontrar creciendo asociados a

Azorella monantha en el sitio de estudio son principalmente plantas herbáceas anuales y

perenne. En estudios anteriores (Badano et al.2007) se han descritos las especies que

pueden encontrarse en este sitio, siendo identificadas 21 especies de plantas nativas, que

crecen en los microhábitat dentro de la planta en cojín y 14 especies de plantas nativas

que crecen en los espacios abiertos (Tabla 1)
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1. Observaciones de campo:

Para evaluar la abundancia de la especie exófica Cerastium atyense, en relación a [a

diversidad de especies nativas en los dos microhábitat, se realizaron en una primera

instancia observaciones de campo. Para esto se utilizó un aro metálico de 50 cms. de

di¿ámetro, el cual se ubicó en repetidas ocasiones de forma azarosa en el sitio de estudio,

sobre la superficie de las plantas en cojín Azorella monantha. Se aseguro que todo el aro

quedara dentro de la superficie de la planta en cojín y que fueran medidos diferentes

individuos de A.monantha en cada ocasión, En cada una de estas parcelas

observacionales se identifico y contabilizo las especies de plantas nativas y los

individuos de la especie exótica C. arvense, que se encontraban al interior. Dado que C

(onense no se encontraba presente en todas las parcelas, para los análisis sólo fueron

consideradas las parcelas donde se detectó la presencia de C. arvense. Con este

procedimiento obtuvimos [a abundancia de la especie exótica C. arvense (número de

individuos por parcela de muestreo) y las diferentes variables medidas para describir a

las especies nativas, la riqueza de especies nativas (número de especies nativas por

parcela de muestreo), la abundancia de especies nativas (número de individuos de

especies nativas por parcela de muestreo) y la diversidad (calculado por el Índice de

Shannon). al interior de los cojines.

El mismo procedimiento se aplico en puntos aleatorios en los espacios abieftos (EA) del

sitio de estudio, midiendo las mismas variables para C. ar"vense (abundancia) y las

especies nativas (riqueza, abundancia y diversidad), en este microhábitat.

13



Estas mediciones se realizaron durante la estación de crecimiento. en el mes de Enero

del año 2007.

2. Experimento de campo:

Para evaluar experimentalmente si la abundancia de la especie Cerastium qryense, se

relacionan en forma diferente en los microhábitat en cojín y espacios abiertos, frente a la

variación de la diversidad de especies nativas, desarrollamos un experimento de campo

manipulando la riqueza de especies nativas.

Para la formación de las parcelas gener¿rmos 5 niveles de riqueza de especies nativas, las

cuales fueron desde las 0 a las 8 especies nativas por parcela experimental,

consideramos este rango porque es consistente con las mediciones observadas en los

sitios de estudio (Badano et al. 2007). El gradiente de riqueza de especies nativas fue

incrementando en forma geométrica (0, 1,2,4, 8 especies nativas por parcela) y se

realizaron l0 replicas por nivel de tratamiento por microhábitat, seleccionando las

especies en forma aleatoria por replica desde el pool de espeóies nativas identificadas

para cada microhábitat. A todos los niveles y replicas experimentales se les incluyó un

número constante de semillas de C. at"vense, Cada parcela experimental, constaba de 48

semillas de especies nativas, (con excepción del nivel 0) junto con l0 semillas de la

especie C a,nense. A continuación se da un ejemplo de cómo se constituyeron las

parcelas experimentales. Las parcelas del nivel 0 de riqueza no contenía semillas de las

especies nativas solo contaban con 10 semillas de C. arvense. El tratamiento de nivel 1

contenía 48 semillas de una sola especie nativa junto a las 10 semillas de C. atyense.
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cada parcela del nivel 2 de tratamiento, contenía 48 semillas de especies nativas, siendo

24 de una especie nativa y 24 de otra especie nativa, junto con las 10 semillas de C

afvense. De esa misma se procedió con el resto de niveles de tratamientos. se realizaron

un total de 100 parcelas experimentales que se ubicaron en el sitio de estudio, 50 de ellos

fueron asignados para los cojines y 50 para los espacios abiertos.

Ya que la geminación de estas especies es r¡n proceso dificil de manejar en condiciones

de campo, las semillas fueron mantenidas en cámaras de germinación bajo condiciones

controladas de temperatura 20ll0"C (dia/noche), durante los meses de Noviembre y

Diciembre del año 2006, para asegurar la sobrevivencia de la mayor cantidad de

individuos de cada especie.

Las semillas se sembraron inicialmente en recipientes cilíndricos plásticos (vasos) de l0

cm de diámetro y l5 cm de profundidad, qire contenían suelo del sitio de

experimentación previamente tratado para remover pequeñas rocas y material orgánico

(este material fue colectado en la temporada anterior al montaje del experimento) y

mezclado con suelo comercial, a los que se agregaron las semillas de las diferentes

especies nativas y de la especie exótica C atnense. Estas semillas también fueron

colectadas a fines de la temporada de crecimiento previa a la realización del

experimento, separando las especies que crecían en los cojines y los espacios abiertos

(Tabla 1), las cuales fueron almacenadas en bolsas de papel, en un ambiente aireado para

su mantención durante el año.

Las parcelas con las plantulas en desarrollo fueron trasladadas al sitio de estudio al

comienzo del mes de Enero de 2007, en el periodo medio de la estación de crecimiento.

Ellas se transplantaron después de remover el contenedor plástico, colocando las 50
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parcelas sobre la superficie de Azorella monantha y 50 en los espacios abiertos, dejando

que continuaran su desarrollo en el sitio de estudio. Al terminar el experimento en

Marzo de 2007 (final de la estación de crecimiento) se registró el número de individuos

sobrevivientes por especie en cada parcela. Además se recolectaron los individuos

completos (tallos y raíces) de cada una de estas especies en bolsas de papel individuales

(una bolsa por especie por parcela experimental) para mediciones posteriores. Estas

bolsas fueron secadas en estufa a 75'C por 72 horas y material fue pesado para

determinar la biomasa seca de los individuos.

Tabla 1: Especies plantas [ativas de los hábitat definidos como cojín (especies que crecen sobre la

superficie de la planta en cojín) y espacios abiertos (especies que crecen sin la presencia de la planta en

cojín). En el sitio de estudio a 3400 m.s.¡.m. El nombre de la familia de 1as especies se encuentra dentro

del paréntesis

Especies nativas en cojín Especies nativas en Espacios abiertos

Acae na p i nnatifi da (Rosaceae)

Bro mus set ifo I ui s (Poaceae)

Bro mus c ath ar ticzs (Poaceae)

C alandrinia cae spllosa (Portulacaceae)

Carex sp. 1 (Cyperaceae)

Carex sp. 2 (Cyperaceae)

Eri ge ron an di c o/a (Asteraceae)

Fe stuca mage I I an i c a (P oaceae)

Hordeum c o rno sum (Poaceae)

Carex sp. 1 (Cyperaceae)

C haetanthe ra euphrasioides (Asferaceae)

Erigeron andicola (A steraceae)

Hordeuu comosum (Poaceae)

Loas a s igmoidea (Loasaceae)

Mo nt i o p s i s p o t e n t i I I o i d e s (P ortulacx eae)

Nas s auv i a I a gas c ae (Asferaceae)

O I sy n i u m s c i rp o i de um (Iri daceae)

P ere zia carthamoides (Asteraceae)
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IIlp o c ha e r i s t e nu ifo I i a (A sferuceae)

Loas a si gmoidea (Loasaceae)

Montiopsis andicola (Portulacaceae)

Mot tiopsis potenti\Ioides (P ortulacaceaei)

N a s t an t hu s a g gl o m e r a t us (Caly cer ace ae)

O I s yn i um s c i rp o i de um (Iri daceae)

P ere zia pilifera (Asteraceae)

P lantago barb ata (Plantaginaceae)

Ryti do s pe rma viola c eum (P oaceae)

Se ne c io loo s e ri (Asteraceae)

Th I a s p i m a ge I I an i c um (Br assicac eae)

Trisetum pre sle i (Poaceae)

P hace I ia secunda (Hydrophyllaceae)

P o a alope curus (Poaceae)

Pozoa coriacea (Apiaceae)

R7t i d o s p e r m a v io I a c eum (P o aceae)

Vi o I a atropurpurea (Violaceae)
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RESIILTADOS

1. Observaciones de Campo

La abundancia de Cerastium arvense fue significativamente mayor sobre los co.iines

(16,06 + 3,63 (individuos /0,2 m2; promedio + I ee) que los espacios abiertos (g,00 +

1,89 (individuos 10,2 m2; promedio + I ee) (GLM, F ¡.ze¡: 32,27, p < 0,0001); se

encontró un efecto significativo de la riqueza de especies nativas (GLM, F ¡1261= 12,05, p

: 0,0018) y una interacción significativas entre microhábitat y riqueza de especies

nativas (GLM ,F¡.N¡- 74,01, p < 0,0001); en los cojines, la relación entre la abundancia

de C. an¡ense y la riqueza de las especies nativas fue positiva y significativa

(F¡¡q-102,29, p < 0,0001, 12= 0,87), mientras en los espacios abiertos esta relación fue

negativa y significativa (F1r.r r¡ : 10,98, p : 0,0069, l:0,50).

Al evaluar el efecto de las especies nativas, estimando la abundancia total y la diversidad

(calculada a través del Índice de Shannon-Wiener) sobre la abundancia de C. artense, se

detectó un efecto significativo de la abundancia (GLM, F p2e¡ 8,17,p:0,0083) y de la

diversidad (GLM, Fir2o¡: 5,52, p: 0,027); se encontró además una interacción

significativa entre el microhábitat y la abundancia de especies nativas (GLM, Flr,zo¡=

22,34, p<0,0001) y entre microhábitat y diversidad de especies nativas (GLM, F1i26¡:

43,83, p < 0,0001). De hecho, la relación entre la abundancia de especies nativas y

abundancia de C.arvense fue significativa y positiva en los cojines (F1r.rs¡=17,502, p -
0,0003, l:0,54) mientras en los espacios abiertos esta relación fue negativa y

significativa (F1r,rrl : 10,98, p = 0,0069, I:O,SO;. La relación entre diversidad de

especies nativas y abundancia de C. ar'vense fue también positiva y significativa en los
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cojines (F1r,rs1 - 48,83, p<0,0001, ?:O,lq mientras que esta relación fue negativa en los

espacios abiertos (F11.rr¡=11,49,p- 0,006, l=0,51; Figura 1)
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tr'igura 1: Relación entre la abundancia de cerqstium arvense y a) la riqueza de especies natiyas, b) la

abundancia de especies nativas y c) la diversidad de especies nativas (evaluada con el Índice de Shannon).

Los círaulos negros corresponden a los valores encontmdos sobre las plantas en Cojín (n : 17) y los

círculos blancos, los valores encontados en los Espacios Abiertos (n = 13), El área total de las parcelas

corresponde a 0,2 m2.

2. Experimento de campo:

Al ñnalizar el experimento (marzo,2007), sólo el 14% del total de parcelas instaladas en

terreno presentó plantas vivas en los cojines y un 7%o para los espacios abiertos.

a) Abundancia lle Cerustium atyense,

La abundancia de C. arvense fue significativamente mayor en los cojines (2,07 + 0,32

individuos; promedio + 1 ee) que en los espacios abiertos (1,71 r 0,18 individuos;

promedio + 1 ee), (GLM, F1r.rz¡= 9,05, p : 0,0079); la riqueza de especies nativas afectó

en forma significativa la abundancia C. at"vense (GLM, F1r.p¡= 9,64, p :0,0064) y se

detecto una interacción significativa entre microhábitat y riqueza de especies nativas

(CLM, F1r,rr¡:17,17, p:0,00068). La relación entre abundancia de C.arvense y la

riqueza de especies nativas fue positiva y significativa para los cojines (F11,rz¡ :53,49,

p<0,0001, f=O,StZ), pero en los espacios abiertos no se detecto ninguna relación

estadísticamente significativa (F(1j : 0,3S, p : 0.56; l:0,019).

Al evalua¡ el efecto de las especies nativas, estimando su abundancia total y su

diversidad (usando el índice de Shannon) sobre la abundancia de de C. at"yense en el
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experimento se encontró que para ambas covariables se produjo un efecto significativo

(abundancia de especies nativas, GLM, F1r,rz¡= 10,35, p = 0,0051; diversidad de especies

nativas, GLM, Fn¡t¡:12,43, p:0,0026); se enoontró una interacción significativa entre

el microhábitat y la abundancia de especies nativas (GLM, F1r,rz¡: 16,13, p:0,0009) y

entre el microhábitat y la diversidad de especies nativas (GLM, F¡.¡1= 28,29, p <

0,0001). Sobre los cojines la relación entre la abundancia de C arvense y la abundancia

de especies nativas fue positiva y significativas (F1r,rz¡=53,17, p < 0,0001, f:O,atO; y

también con la diversidad de especies nativas (F1r.rz¡ = 127,2, p < 0,0001. l: O,Otl',

mientras en los espacios abiertos no se encontró una relación estadísticamente

significativa con ninguna de las dos convariables (Abundancia especies nativas F(l.s) :

0,22, p : 0,66, ?:0,042); Diversidad de especies nativas (F(¡.) : 0,67, p : 0,45,

?=O,tZ)) (Figura 2)
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Figura 2: Relación entre la abundancia de Cerasiium qryense y a) la riqueza de especies nativas, b) la

abundancia de especies nativas y c) la diversidad de especies nativas (evaluada con el indice de Shannon)

obtenidos del ex?erimento de campo. Los círculos negros corresponden a los valores encontpdos sobre

las plantas en Cojín (n=14) y los triiíngulos blancos, los valores encontrados en los Espacios Abiertos

(n:7), La sobreposioión de valores se identifica con un número a su lado, los números negros para los

cojines y los números blancos para los espacios abiertos EI tamaño de las parcelas experimentales

corresponde a 78.5 cm2.

b) Biomasa indiüdual de Cetastiutn amense:

La biomasa individual de C.arvense fue significativamente mayor sobre los cojines (0,27

+ 0,012 g. promedio + I ee) que en los espacios abiertos (0,17 + 0,014 g. promedio + I

ee), (GLM, F¡;7:21,17 p = 0,0002); la riqueza de especies nativas no afectó en forma

significativa la biomasa individual de C. at"vense (GLM, F¡r,r;¡: 1,55 , p : 0,23 ) ni se

detectó una interacción significativa entre microhábifat y riqtJeza de especies nativas

(GLM, F1r.rz1: 0,49, p : 0,493). La relación entre biomasa individual de C. arvense y la

riqueza de especies nativas no fue significativa tanto en los cojines (F¡p¡:3,92 , p -

O,O71,i:0,246), como en los espacios abiertos (F(l,s) : 0,098 , p :0,766,1: O,O1O¡.

Al evaluar el efecto de las especies nativas, por medio de la abundancia y la diversidad

(usando el índice de Shannon) sobre la biomasa individual de C. arvense se observó que

para ambas covariables no hubo ef,ectos significativos (abundancia de especies nativas,

GLM, F1r.r1:0,83, p:0,37; diversidad de especies nativas, GLM, F1r.r7¡:3,14, p:

0,095); no se encontró una interacción significativa entre el microhábitat y la abundancia
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de especies nativas (GLM, F¡,n¡ 0,42, p:0,53) ni entre el microhábitat y la áiversidad

de especies nativas (GLM, Frr,pl= 0,56, p = 0,51). Sobre los cojines la relación entre

biomasa individual de C. at"vense y la abundancia de especies nativas fue negativa y no

significativas (Fo¡z¡=2,44, p - 0,144,i=O,tl1y con la diversidad de especies nativas la

relación fue negativa y significativa (Frr.r:l = 8,22, p = 0,014, l= 0,41), mientras en los

espacios abiertos no se encontró una relación estadísticamente significativa con ninguna

de las dos covariables (Abundancia especies pativas F(r.s) = 0,026, p:0,88, /=O,OOS);

Diversidad de especies nativas (F(r.s):0,33, p:0,59, I=O,OOt.¡ (Figura 3)
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Figura 3: Relación entre la biomasa individual de Cerqstium anense y a) la Riqueza de especies nativas,

b) la abundancia de especies nativas y c) la Diversidad de especies nativas (evaluada con el Índice de

Shannon) obtenidos del experimento de campo. Los círculos negros corresponden a los valores

encontrados sobre las plaatas en Cojín (n=14) y los círculos blancos, los valores encontrados en los

Espacios Abiertos (n = 7). El tamaño de las parcelas experimentales fue de 78.5 cm2
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DI§CUSION

Los resultados nos muestran que la especies en cojín Azorella mon(tnlha favorece el

crecimiento de plantas, fanfo para especies nativas como para la especie exótica

Cerastium arvense. Estos resultados son consistentes con otras investigaciones

anteriores (Cavieres et al. 2005,2007; Badano et al. 2007). Pero lo mas interesante

surgido de nuestros resultados es la relación observada entre la abundancia de C.

srvense y las especies nativas que cohabitan sobre la planta en cojín. Nosotros habíamos

planteado en nuestra hipótesis que esta relación sería negativa por la competencia

interespecífica difusa (Casper & Jackson 19971' Mack et al. 2000) y que este efecto sería

atenuado sobre las plantas en cojín. Nuestros resultados mostraron que en los espacios

abiertos se encontró una relación negativa o neutra, de acuerdo a lo esperado, en cambio,

en los cojines esta relación resultó ser positiva.

Por otra parte observamos que los efectos positivos de las plantas en coj ín y las especies

nativas, afectan a la especie C. arvense a diferentes niveles. Tanto las plantas en co.iín y

el ensamble de especies nativas actúan positivamente sobre la abundancia y

sobrevivencia de C. at"vense, es decir, se están expresando los incrementos a nivel

poblacional de la especie exótica; sin embargo a nivel individual, se expresó un efecto

positivo sólo por parte de la especie en cojín. Como nuestros resultados no fueron de

acuerdo a lo esperado, nuestro desafió es intentar encontrar

En el contexto general, en nuestro estudio trabajamos en dos tipos de microhábitat que

involucran a las relaciones entre las especies nativas y la especie exótica C anense.En

el caso de los Espacios Abiertos nos encontramos con sitios sometidos a frecuentes e
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intensas perturbaciones, lo que ayudaría al establecimiento de nuevos individuos de

plantas exóticas (Rejmanek 1989; Mack & D'Antonio 1998), pero en un microhábitat

con extremas condiciones ambientales como la gran variación de temperatura diaria

(Cavieres & Arroyo 1999; Cavieres et a|.2007),lo que produce una baja sobrevivencia

y abundancia tanto de especies nativas como introducidas, generando así pocas

posibilidades que se exprese la competencia debido a un régimen de perturbaciones

intenso (Badano et al.2002; Badano 2006, Cavieres et al. 2005). Esto es consistente con

la idea general que bajo ambientes muy estresantes la competencia no sería posible aún

con escasez de recursos debido a que el estrés abiótico solo permite la existencia de

especies que poseen adaptaciones para sobrevivir al estrés (plantas estrés-tolerantes

sensu Grime 2001)

En el caso de los coj ines en tanto, las especies se enfrentan a un estrés ambiental

aminorado por la estructura fisica de la planta en cojín, con sitios dentro de esta

estructura que ayudan al establecimiento de nuevas especies (Armesto et al. 1980;

Badano et al.2006) y además con una disponibilidad de recursos no limitantes Qlluiiez et

al. 1999; Cavieres et al. 2005; Molina-Montenegro et al. 2005) permitiendo una alta

sobrevivencia de las especies tanto nativas como exóticas (Cerastium aruense). A los

efectos positivos de los cojines sobre las especies nativas e introducidas, se le suma el

hecho que las especies nativas ejercen un efecto de densodependencia positiva sobre C

aruense, lo cual genera así un efecto positivo indirecto adicional de los cojines, mediado

por las especies nativas (Figura 4). Así, en los cojines, la especie exótica se ve sometida
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a una sumatoria de efectos positivos directos e indirectos, lo cual va a facilitar su

sobrevivencia y reproducción.

Diversidad /
de especies

nativas 

-

Cerostium
arvense

Figura 4: Esquema de las interacciones positivas que estafia ocurriendo en la planta en cojín. Las líneas

continuas son interacciones directas y la línea discontinua representa a la interacción indirecta.

Se podría especular que la acción de las especies nativas podrían facilitff el desarrollo

de sus sistemas radiculares (Casper & Jackson 1997; Mack et aI.2000) y es por ello que

solo aflectan a C. ar'vense a nivel poblacional. Otra explicación podría ser que, en un

ambiente donde la competencia ha perdido relevancia como interacción principal, la

mayor abundancia de especies nativas podtía estar reduciendo aún más el estrés abiótico

propio de los ecosistemas de alta montaña (Alpeú st al. 2000; Bruno et al. 2003; Fridley

et al. 2007), generando nuevas interacciones, ahora en forma indirecta. Esta es una

Planta
en coJ rn
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situación análoga a Io observado en experimentos realizados en agroecosistemas, donde

una alta diversidad de especie nativas puede crear nuevas oportunidades de nicho,

generando asi interacciones positivas directas yio indirectas entre las especies de la

comunidad (Palmer & Maurer 1997).

Así, el planteamiento general que propone que la resistencia biótica decrece con la altura

(Pauchard et al. 2009), se ve favorecido con la existencia de las plantas en cojín

(Cavieres et al. 2005; Molina-Montenegro et al. 2005; Badano et al. 2006,2007).

Explícitamente, en estas condiciones ecológicas, existiría un incremento en la

facilitación por parte de los cojines, lo cuales llegan a ser elementos claves tanto para las

especies exóticas como nativas. Si a esto sumamos la importancia de las perturbaciones

antrópicas, las cuales son frecuentes en la zona de estudio durante la estación de

crecimiento, debido a la existencia de senderos utilizados por turistas y animales

domésticos (caballos y ganado), podríamos esperar entonces, un incremento

desproporcionado de los tamaños poblacionales de especies invasoras que se encuentran

en este ambiente, como son Cerastium qrvense y Taraxacum oficinale (Badano et al.

2007).

Entonces, ¿Por qué una planta como C.at"vense que puede colonizar los cojines donde se

ve tan favorecida como se ha demostrado en este estudio, no incrementa sus tamaños

poblacionales de una manera mas notable?. Una respuesta posible podría estar asociada

con la abundancia relativas de las plantas en cojín; sorprendentemente, a pesar de que

estas plantas son elementos conspicuos del paisaje y pueden actuar como especies claves

y/o ingenieros ecosistémicos (Lyons et al. 20O5; Badano & Cavieres 2006b; Badano et

al.2006,2007), no cubren más del l\Yo de la superficie fotal de los ambientes de alta
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montaña, sobre los 3000 m.s.n.m (Armesto et al. 1980; Badano et al. 2006); si bien a

bajas altitudes C. at'vense se encuentra con cierta frecuencia en los espacios abiertos, a

medida que se sube en altura, esta planta sólo se encuentra creciendo sobre los cojines,

siendo los espacios abiertos, microhabitats marginales y hostiles para ser oolonizados

para esta especie. O sea, a medida que se avanza en altura, C. arvense se hace

especialista de hábitat sin ninguna posibilidad de ocupar los microhábitat en los espacios

abiertos. Otra respuesta podría estar ligada a las características propias de la especie

exótica, como la dispersión de semillas o las adaptaciones que pueden adquirir con [a

llegada a nuevos ambientes. En este caso la habilidad competitiva parece ser menor a la

otra especie exótica presente en este sitio, Taraxacum officinale que si logra

desarrollarse en cojines y en los espacios abiertos en áreas de mayor estrés ambiental

(Badano et al. 2007)

Aún cuando en nuestro experimento de campo obtuvimos una elevada reducción en el

número de réplicas por mortalidad masiva de las plantas (sobrevivencia del total de

parcelas instaladas l4%o en cojines y 77¡ en espacios abiertos), como también ha sido

también reportado en otros estudios (Cavieres et al. 2005; Badano et a\.2007), nuostros

resultados fueron significativos (no habría un problema de potencia estadística). O sea,

con todas estas limitaciones, incluyendo además el poco tiempo del experimento que

sólo evaluó estados iniciales dentro del ciclo de vida, obtuvimos resultados

experimentales que fueron consistentes con los patrones de abundancia observados en el

trabajo de campo. Esta concordancia sugiere que los efectos de facilitación de las plantas
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en coj ín y del ensamble de especies nativas operan en fases tempranas del ciclo de vida

y se mantendrían constantes a lo largo del tiempo.

Los resultados de esta investigación sugiere que los ecosistemas que contengan especies

facilitadoras como son las plantas en cojín, aludadan no sólo a incrementar la

diversidad de especies nativas sino también a la de las especies exóticas, las cuales a su

vez se verían más facilitadas aún por la exitencia de nuevos efectos positivos indirectos.

.Este aumento en facilitación podría así aumentar las posibilidades de convertir a estas

especies exóticas en especies invasoras. Estos resultados generan así una cierta paradoja:

al conservar especies ingenieras como es el caso de los cojines, estamos también

aumentando las posibilidades que las especies exóticas se hagan más frecuentes en los

ambientes de alta montaña.
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