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RESUREN

Las  plantas   de  ambientes  andinos  (alpinos)   estin  expuestas  a  un  fuerte  esties

ambiental y elevados niveles de perturbaci6n del sustrato.  En tales circuustancias es posible

esperar,  a nivel  de  los  procesos  de regeneraci6n  de  la vegetaci6n,  que  dos  estrateSas  de

dispersi6n  en  particular  est6n  favorecidas:  una  baja  dispersi6n  de  los  propagulos,  1o  que

permitiria que 6stos exploten un anbiente conocido y memos estresante cercano  a la planta

madre y, por otro lado, una dispersi6n a larga distancia, 1o que permitiria una explotaci6n de

los sitios nuevos que se van generando producto de la perturbaci6n.

Los ambientes andinos estin caracterizados por fuertes pendientes. Los sustratos de

estas pendientes estin sujetos a los efectos del deshielo anualmente por lo cual las plantas que

poseen  propagulos  sin  caracteristicas  morfol6Scas  que  favorezcan  la  dispersi6n  estarian

sujetas al arrastre de 6stos en favor de la pendiente. En este caso seria esperable encontrar:

una  fenologia  de  germinaci6n  que  evita  los  periodos  de  arrastre,  una  morfologia  de  los

propagulos  que  minimiza  el  arrastre y/o  una morfologia que maximiza la incorporaci6n al

suelo.

En esta tesis  se  estudi6,  en un sitio  andino  de Chile central  (33°S),  el  espectro  de

sindromes de dispersi6n de las especies presentes, 1os mecanismos de dispersi6n secundaria de

propagulos de algunas especies sobre y dentro del suelo, tanto en otofio como en primavera,

la relaci6n de la dispersi6n con algunos caracteres morfol6gicos de los propagulos  y patrones

de germinaci6n.

Se encontr6 que 42% de especies muestran algdn mecanismo de dispersi6n por viento

y otro 42% no presenta ninguna adaptaci6n morfol6alca para la dispersi6n siendo estas dos

categorias  las  mds  importantes.  Al  comparar  espectros  alpinos,  1as  diferencias  radican  en

elementos relacionados al entomo. Entre comunidades chilenas hay diferencias significativas

que  son  atribuibles  a diferencias  en  el  espectro  de forma  de vida  de  cada  comunidad.  AI

comparar 9  especies pertenecientes a las estas dos categorias anem6coras y propagulos sin

sindrome de dispersi6n,  dentro de una familia, las que no poseen una morfologia que facilite

su dispersi6n se desplazan mucho menos (moda = 3 cm pendiente abajo) sobre el suelo que las
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que si lo poseen (moda > de 42 cm).

Al comparar la morfologia de 1 1 tipos de propagulos sin estructuras para la dispersi6n

de diversas fami]ias y g6neros, se observa que los que se arrastran memos se incorporan mas al

suelo  y presentan la  siguiente  morfologia:  son pequefios,  livianos,  de  area frontal baja,  de

forma aplanada,  excchtricos,  cortos y lisos. Esta tendencia se observ6 tanto en otofio como

durante el deshielo en primavera. Sin embargo, al cousiderar que los propagulos presentan una

combinaci6n  de  caracteres morfol6Scos,  ciertos  caracteres parecieran  ser mss importantes

que otros:  asi, por ejemplo, una semilla lisa y plana puede incorporarse al suelo aunque sea

grande, pesada y no excchtrica.

De  27  especies  sembradas  en  almacigos  en  la zona  andina,  s61o  7  germinaron  en

primavera. Las senrillas de tres especies anuales germinaron en porcentajes por sobre el 60%.

Las  semillas  de  cuatro  especies  perermes  germinaron  en tazas  muy bajas  (entre  2-12,2%)

manteniendo un conjunto de semillas viables en el suelo, al igual que las 20 especies que no

germinaron.  La mayoria de estas especies por lo tanto no  evaden el arrastre a trav6s de la

fenologia de germinaci6n.

Al comparar directamente el desplazamiento m5xino y la moda de los propagulos de

diferentes especies en funci6n del arrastre y de la incolporaci6n al suelo no se encontr6  una

correlaci6n.  En  canibio  al  usar  un  indice  basado  en  la  morfologia  de  los  propagulos  se

encontr6 una correlaci6n negativa entre arrastre e incoaporaci6n.

AI  extrapolar  los  resultados  a  una  parte  de  la  comunidad  de  plantas  andinas  (51

especies)  se  observa que muchas  especies  (74,5%)  presentan una morfologia que tiende  a

evitar la dispersi6n secundaria evitindo el arrastre y favoreciendo la incolporaci6n. De entre

estas 51 especies el estudio de los propagulos pequefios y secos arroj6 que no se desplazan en

general (26 de 30). Los propagulos dispersados por viento tampoco son muy dispersados (7

de   10)   debi6ndose   probablemente   a   la   presencia   de   papus   caducos   permitiendo   la

incolporaci6n.  Propagulos  expulsados balisticamente  en  cambio  presentan una variedad  de

morfologias donde algunos no se arrastran, otros presentan un comportamiento indiferente y

otros se arrastran (5, 2, 3 de 10 respectivarnente).



C. Castor

ABSTRACT

Plants in andean (alpine) environments are exposed to strong environmental stress and

high  perturbation  levels  of the  soil.  Under these  circumstances  at the  level  of vegetation

regeneration processes,  two  dispersal  strategies in particular are predicted:  low dispersal of

propagules allowing species to  exploit a known and less stressful environment close to the

mother plant,  and long distance dispersal which would permit the exploitation of new sites

generated as a product of perturbation.

Andean  environments  are  characterised  by  steep  slopes.  The  soil  on  these  slopes

becomes even more unstable during snow-melt and plants which possess propagules lacking

morpholoalcal  characters  promoting  long  distance  dispersal   are  subject  to   down-slope

movement.  In this case one would expect to find a germination phenology which permits a

species to  avoid periods  of excessive  down-slope movement,  minimization  of spontaneous

down-slope  movement  through  moxphological   characteristics   of  the  propagules  and/or

maxinrization of incorporation into the soil through propagule moaphology.

h this thesis the composition of species in an Andean site with respect to dispersal

syndromes, the dispersal of the propagules of certain species on and in the soil in autumn and

in spring and moxphological characters of propagules were studied.

At the community level, 42% of species were found to possess abiotic mechanisms of

dispersal while 42% lacked moxphological adaptations for dispersal. When comparing alpine

dispersal   spectra,   differences   are   attributable  to   site  related   effects.   Between   Chilean

communities  significant  differences  are  due  to  the  differences  in  growth  form  spectra.  A

comparison  of nine  species  belonging  to  two  categories,  anemochorous  and  propagules

without  dispersal  syndrome,  within  a finily,  showed that  species  which  do  not  possess  a

moaphology that mediates their dispersal move much less over the soft (mode at 3 cm down-

slope) than those with  a mechanism that allows their dispersal  (mode at more than 42  cm

dour-slope).

When  comparing  propagules  (11)  without  structures  for  dispersal  from  different

falnilies and genera, one observes, at the level of their morphology; that those which are least



C. Castor 4

moved down-slope and those which are most incorporated into the soil tend to be small, light,

have low area,  are flat to  elongate,  eccentric,  short and smooth.  This pattern was observed

both in autumn as in spring. Those propagules which do not move down-slope coincide with

those that are incorporated. However, when considering species whose propagules present a

combination of morphological characters, some appear to be more important than others: for

example, a smooth and flat seed can incoxporate into the soil even if it is big, heavy and not

eccentric.

Of the 27 species sown in the field, only 7 germinated the following spring. All three

armual species shared high levels of germination (>60%). The 4 perennial species, germinated

in very low numbers (2 - 12.2%). The remaining seeds stayed viable in the soil as was the case

for 20 additional species that did not germinate.

Comparing maximum and modal movement of propagules of different species with

respect to down-slope movement and incorporation, no correlation was found.  On the other

hand, when using an indicator based on the morphology of propagules a negative correlation

was found between down-slope movement and incorporation.

Upon extrapolating the results to a sub sample of the andean community (51  species)

many species (74,5%) were seen to avoid secondary dispersal through avoidance of down-

slope movement and through incorporation of seeds into the soil.  Small and dry propagules

generally do not move (26 of 30 species). Wind dispersed propagules also are not dispersed (7

of 10 species) the later relates to the presence of fragile pappus allowing direct incoaporation

into  the  soil.  Balistically  expulsed propagules  present  a variety  of morphologies  some not

being moved down-slope, some being indifferent and some being moved down-slope (5, 2, 3

of 10 species respectively).
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INTRODUCCI0N GENERAL

5

El ambiente alpino*, definido como ambientes de alta montafia, superiores a la hiea

arb6rea, con vegetaci6n de baja estatura ¢ves y Bany 1974, K6mer 1999), se caracteriza por

ser altanente estresante para la vida vegetal. Las temperaturas son bajas, 1a radiaci6n alta, el

viento  fuerte,  la estacionalidad  es marcada,  la cobertura de nieve invemal  es continua y el

suelo  se  congela  a31iss  1971,  Billings  1974,  Ives  y  Barry  1974,  Barry  1981,  Bliss  1985,

K6mer  1999).  Ademas  el  sustrato  presenta  una  gran  inestabilidad  por  la  existencia  de

pendientes  pronunciadas  (Ives  y Barry  1974),  por la actividad  criopedog6nica  (Johnson y

Bfllings 1962, Brink 1964), por el movimiento de masas (White 1981) y por la excavaci6n por

amiferos (citas en Amen 1966, Chambers 1995, G6mez-Garcia y col.  1995).

n            La rigurosidad del ambiente condiciona el tipo de vegetaci6n que se encuentra en  las

zonas  alpinas.  En  general  esta  compuesta  por  arbustos  bajos  o  postrados,  graminoides

formando chalnpas, hierbas perennes, muchas de las cuales forman una roseta basal, y plantas

en  cojin  a3fiss   1971,  K6mer  1999).  Memos  frecuentes  y  mas  variables  segtin  la  regi6n

geogrffica considerada  son  rosetas  Sgantes  (Andes tropicales,  Africa),  ge6fitas  (en  climas

estacionales),  suculentas,  anuales  (en general  disminuye  su frecuencia a mayores altitudes),

bri6fitas  (especialmente  en  el  hemisferio  norte) y liquenes q€6mer  1999).  La reproducci6n

sexual es un fen6meno comdn en las plantas alpinas Q4archand y Roach 1980, Spence 1990,

Chambers 1993) pero irregular de un afro a otro por la variabhidad en el largo de la estaci6n

de reproducci6n (Chambers 1989, Chambers 1993) y su importancia en la flora depende de|a

cantidad  de  especies  dioicas  o  autoincompatibles  (Arroyo  y  Squeo  1990).L  Se  encuentran

bincos de semillas a densidades desde  1350 hasta 3800 semillas por m2 en Europa (citas

K6mer 1999) de 899 m2 en Los Andes de Chile central  (Arroyo y col.  1999) y de 0 a 3367

m2   en ambientes alpinos y aticos  en Estados Uhidos y Alaska Q4cGraw y Vavrek  1989,

Ingersoll y Wilson 1993). Estos valores son comparables con otros tipos de vegetaci6n qeck

y col.1989).  La  germinaci6n es  comtin  en  la  zona  alpina  @liss 1971, Marchand  yRoach

* termino gen6rico: en la Cordillera de Los Andes se suele usaf  "ambiente andino".

Cii-
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1980, Roach y Marchand  1984,  Chambers y col.  1991) pero tambi6n es el mayor cuello de

botella en el ciclo de vid.a d_e las especies a3liss 1971, Billings 1974, hgersoll y Wilson 1993,

Chambers 1995).

Por todo lo anterior, a nivel de los procesos de regeneraci6n de la vegetaci6n en

ambientes  alpinos  se podria esperar que dos  estrategias  en particular est6n favorecidas.

Por  una  parte,   una  estrategia.  de   ocupaci6n   de  "area   segura"   que  permitiria  el

establecimiento de nuevas plantas en un ambiente conocido cercano de la planta madre, y

por otra parte,  1a colonizaci6n,  que permitiria explotar los sitios nuevos abiertos
i!EEEilliHunrmEEiivan generando producto de la perturbaci6n Qlowe y Smallwood  1982). /Para la primera

r

estrategia  se  'veria.n  particularmente  favorecidas  especies  con  propagulos  que  no  se

dispersan  y  para  la  segunda,   especies  con  propagulos  que  se  dispersan  a  larga

distancia (dispersi6n fuera del entorno inmediato de la planta madre).

En  esta  tesis  se  usa  "area  segura"  para  especies  cuyos  sitios  seguros  (Harper

1977)  estin relativamente aglomerados alrededor de las plantas madres,  posibilitando la

sobrevivencia  de  la  poblaci6n  en  el- tiempo  a  trav6s  de  la  explotaci6n  de  estos  sitios

gracias  a una distancia de  dispersi6n normal baja.\El  sitio  seguro  es  el  lugar fisico  que

permite   la  germinaci6n  y   el   establecimiento   de   la  planta  y  tambi6n   esta  libre  de

predadores y pat6genos. El efecto nodriza,  el cual se podria considerar un caso extremo

de aglomeraci6n de sitios seguros, ha sido documentado en comunidades alpinas (Welden

1985, Pugnaire y col.1996, Cavieres y col.1998, Wied y Galen 1998, Ntifiez y col.  1999,

Molina-Montenegro  y  col.  2000).   Su  importancia  radica  en  que  la  sobrevivencia  de

plintulas es mayor debajo o dentro de una planta adulta (la cual puede o no ser la mism

planta madre) debido a la disminuci6n de los extremos ambientales en esos medios.

Se ha observado que en ambientes altamente perturbados la colonizaci6n inicial a

menudo  es realizada por plantas con mecanismos de dispersi6n a larga distancia,  lo que

ha recibido  mucho  inter6s  en  el  marco  de  las teorias  de  sucesi6n  (Grubb  1977,  Grubb

1985, Pickett y White 1985, Walker y Chapin 1987).  Sin embargo,  de acuerdo a van der

Pijl  (1982),  el  ambiente  alpino,   debido  a  las  condiciones  de  vida  estresantes,  estaria

seleccionando para especies con propagulos que no dispersan lejos de la planta madre. De

hecho van der Pijl (1982) describe un sindrome de dispersi6n para este ambiente llamado
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atelecoria,  en donde las inflorescencias no liberan los propagulos hasta haberse curvad

:i.i:-----

hacia el suelo, debajo de la planta madre. Kemer, hace mas de 130 afros (1871, citado

K6rner 1999, p 274), estudi6 las estrategias de dispersi6n en plantas alpinas dividi6ndol

en transportadas a distancia verL"s los no transportadas, encontrando que las primeras

ins::::ot:ai;snrseL:L]::tseusc::La:::1::ttee:e::::a°dsoy(Le:S;:::::Sye:::t:SersuLcgegs::n;:So:a;d:,i:
Moral 2000).

AI  hablar  de  dispersi6n  se  hace menci6n generalmente  a la dispersi6n primaria,  es

decir.,  la  dispersi6n  desde  la  planta  al  suelo.  Sin  embargo,  existe  otro  componente  de  la

dispersi6n que consiste en el desplazamiento de los propagulos despu6s de llegados al sustrato

(generalmente  el  suelo),  llamado  dispersi6n  secundaria.  La  mayoria  de  los  trabajos  no

separan estas dos fases, definiendo en cambio sindromes de dispersi6n multiples ®or ejemplo

Simpson y Todzia 1990) que pueden afectar distintos momentos de la dispersi6n, tanto como

que lleguen a ser realmente opciones paralelas.

La distancia recorrida y el tipo de sitio alcanzado en ambas fases de la dispersi6n son

diferentes y contribuyen a la dispersi6n total. Chambers y MacMchon (1994) postulan que la

dispersi6n secundaria es mas importante que la primaria debido a que en la dispersi6n primaria

muchas semillas no se mueven muy lejos de su planta madre (curva leptocurtica, Harper 1977,

Kot y col.  1995)  de modo  que la dispersi6n  secundaria podria ser responsable  de muchos

patrones de distribuci6n observados en comunidades vegetales.

Los factores, tanto abi6ticos como bi6ticos,  que son respousables de la modificaci6n

de  la  distribuci6n  de los  propagulos,  tanto  en  el  sentido  horizontal  como  vertical,  son:  el

viento (Westlaken y Maun  1985, Augspurger y Franson 1987, Scherff y col.  1994, Theide y

Augspurger  1996),  la crioturbaci6n  @rink  1964),  la textura del  sustrato  (Chambers y col.

1991, modelo),1as actividades animales (Westlcken y Maun 1985, Willson 1992),1a pendiente

(Westlaken y Maun  1985,  Scherff y col.1994),  el esculTimiento por precipitaciones liquidas

(van Tooren 1988),  el agua en torrentes y rios a3ill y col.  1999) y el deshielo (Scherff y col.

1994).  Todos  estos  factores  pueden  actuar  en  forma independiente  o  en  forma  conjunta,

potenciindose   sus   efectos,   particularmente   cuando   se  incorpora  el  factor  pendiente  a

cualesquiera de ellos.

ur
Eziil
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La presencia de grietas en el suelo (Sohlberg y Bliss  1984,  Chambers y MacMalion

1994)  y la cobertura vegetal,  en  carnbio,  pueden impedir el  movimiento  de los propagulos

(van  Tooren   1988,   Theide  y  Augspurger   1996).   Caracteres  de  la  arquitectura  de  los

individuos  de  una  especie  de  planta  (Theide  y  Augspurger   1996)  pueden  modificar  las

isolineas de concentraci6n de propagulos.  Ademas, los caracteres de los mismos propagulos

pueden influir en su moviriento,  especialmente respecto al sustrato,  por ejemplo la relaci6n

tamafio / peso (Chambers y col.  1991), la presencia de ap6ndices (Sheldon 1974, Chambers y

col.  1991, St6klin y Baunder 1996, Chambers 2000) y secreciones mucilaginosas (Chambers y

col.  1991, Chambers 2000).

Estudios de la morfologia de propagulos han mostrado el efecto de esta en el exito de

la germinaci6n,  principalmente en cuanto a la impregnaci6n de agua e intercambio de gases.

Por ejemplo,  los ap6ndices en las compuestas y las gramineas posicionan el propagulo en el

sustrato de tal forma que la zona de mayor permeabilidad al agua est6 en contacto con el suelo

(Sheldon 1974, Peart  1984).

Chambers  y  col.   (1991)  estudiaron  el  efecto  de  la  morfologa  de  propagulos  de

especies alpinas en la retenci6n e incorporaci6n de 6stos a suelos con diferentes texturas.  La

retenci6n e incoaporaci6n aumenta al aumentar el tanafio de las particulas del suelo (textura);

las  senrillas  pequefias  se  incoaporan  mas  que  las  grandes  a  suelos  con  texturas  finas y  las

semillas  grandes  se  incorporan  mas  que  las  pequefias  a  suelos  con  texturas  gruesas;  la

excentricidad  (largo/ancho)  tiene  mayor  efecto  en  suelos  con  texturas  finas  (tamafio  de

particulas pequefio). Una excepci6n a lo anterior son las semillas que producen mucilago.

Thompson y col.  (1993) encontraron una relaci6n entre el tamato y la forma de la

semilla con la persistencia de 6sta en el suelo en la flora Britinica. En este estudio se mostr6

que  las  semillas  pequefias  y  de  formas  compactas  forman  bancos  de  semillas  con  mayor

frecuencia  que  las  semillas  mas  grandes,  planas  o  alargadas.   Sin  embargo,  Leishman  y

Westoby  (1998)  realizando  un  estudio  semejante  en  la  flora  Australiana  no  encontraron

ninguna relaci6n entre la morfologia de los propagulos y la formaci6n de banco de semilla.

Dado  que los ambientes andinos estin caracterizados por fuertes pendientes,  en las

especies que presentan baja dispersi6n,  sus propagulos una vez que llegan al  suelo,  estarian

sujetos  al  efecto  arrastre  en  favor  de  la  pendiente.  Resulta  por  lo  tanto  iiiteresante
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determinar  c6mo  especies  andinas  pueden  mantener  poblaciones  en  un  ambiente  que

tiende a arrastrar sus semillas pendiente abajo,  donde eventualmente pueden ser llevadas

fuera de su richo realizado a la extinci6n local o total.

En  esta tesis  se  estudian  diferentes  eventos  que  pueden  afectar  el  moviriento

secundario  de  los  propagulos.  Se  plantea  que  especies  andinas  cuyos  propagulos  no

presentan  adaptaciones  morfol6gicas  para la  dispersi6n  primaria presentaran  caracteres/
morfol6gicos  o   estrategias  de  germinaci6n  que  minimizan  su  arrastre  en  pendiente

evitando de este modo salir de la "area segura". Esto podria ocunf basioamente a trav6s
I

de tres mecanismos:  i)  caracteres morfol6gicos extemos que frenan activamente el arrastre

pendiente abajo, ii) caracteres morfol6gicos que promueven la incorporaci6n del propagulo al

suelo, iii) una germinaci6n precoz antes del periodo de deshielo que disminuye la probabilidad

del arrastre.

Se propone el  siguiente modelo  Qrig.  1)  de dispersi6n secundaria sobre pendientes

homog6neas y sin obstfroulos:

-  Caso  0:  la morfologia del propagulo no  impide el  arrastre.  Estas podn'an ser propagulos

redondos  sin  ap6ndices,  los  cuales  por  la  componente  gravedad  y  por  su  forma  ruedan

pendiente  abajo.  La germinaci6n,  cuando  6sta se produce,  ocurrifa a cierta distancia  de la

planta madre pendiente abajo.
-  Caso   1:   el  propagulo  presenta  una  morfologia  que  evita  el  arrastre  superficial.   Los

propagulos aplanados, con puntas o ap6ndices podrian evitar el movimiento presentando una

mayor superficie de. contacto con el sustrato. La germinaci6n se produce en el inismo lugar

donde atelTiz6 1a semilla o propagulo, es decir, cerca de la planta madre.

-  Caso  2:  el propagulo  presenta una morfologia que promueve la incolporaci6n al sustrato

evitando asi el arrastre superficial. Propagulos pequefios con un extremo en punta o de textura

lisa pueden  desfizarse mfs  entre las particulas  del  suelo.  La germinaci6n  se produce  en  el

mismo lugar donde aterriz6 la semilla o propagulo cerca de la planta madre y ademas  permite

su mantenci6n en el tiempo a trav6s de un banco de semillas.

-  Caso  3:  existe  una  modificaci6n  de la fenologia  de germinaci6n,  que  evita,  mediante  la

germinaci6n precoz  en  otofio  o  debajo  de la nieve al  acercarse el  deshielo,  el  movimiento

superficial  de los  propagulos.  En  este  caso  la morfologia del propagulo  es irrelevante.  La
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poblaci6n  de  plintulas  se  mantendra  cerca  de  la planta madre  o  se  desplazara muy poco

pendiente abajo al germinar al inicio de la primavera durante el deshielo.

Eventualmente,  puede  haber  combinaciones  de  estos  mecanismos.  En  las  zonas

alpinas el tipo de factor clinatico que actha sobre los propagulos y su intensidad varia con la

estaci6n;  en verano y otofio predominan el viento y precipitaciones ocasionales,  en inviemo

existe  una  cobertura  de nieve  continua y  el  suelo  se congela,  y en primavera,  se produce

escurrimiento de agua superficial por el deshielo. El efecto de la pendiente es mas relevante en

las estaciones donde el suelo esta expuesto como en otofio y en primavera.
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Fig.1: Modelo de desplazamiento secundario de propagulos en ]a zona andina a lo largo del afro en una
situaci6n con pendiente y nieve invernal. Caso 0: Desplazamiento sin freno excepto en inviemo donde los
propagulos  estin  tapados  de  nieve;  Caso  1:  No  existe  desplazamiento  a  favor  de  la  pendiente  debido  a
caracten'sticas  del  propagulo  que  lo  anclan  al  sustrato;  Caso  2:  No  existe  desplazamiento  a  favor  de  la
pendiente debido a que caracteres morfol6gicos del propagulo facilitan la incorporaci6n al suelo; Caso 3: No
existe desplazamiento a favor de la pendiente debido a la germinaci6n en otofio previo a la acumulaci6n de
nieve o muy poco desplazamiento debido a la germinaci6n debajo de la  nieve antes del deshielo.
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En  la  presente  tesis  se  examina  la  validez  en  la  flora  andina  de  los  diferentes

componentes del modelo arig.1) de la siguiente manera:

-     En el Capftilln  1  se describe el espectro de sindromes de dispersi6n de los propagulos en

una comunidad andina.

En el C,apfti)1ri 2 se estudia el fen6meno de arrastre en la superficie del suelo para dos tipos

de propagulos: aquellos con alguna estructura que facilita la dispersi6n a larga distancia y

aquellos que no poseen ninguna estructura aparente que la facilita. Ademas, se determinan

los rasgos morfol6gicos que impiden o favorecen el arrastre.

En  el  Cari{tllln  3  se  estudia la incorporaci6n  de los propagulos  al  suelo y se  determina

cuales rasgos morfol6alcos impiden o favorecen la incorporaci6n.

-     En el r,apftilln 4 se determina el efecto que tiene la fenologa de germinaci6n en la evasi6n

de los periodos de mayor arrastre.

-     Finalmente  en  el  Capffiiln_5_  se  analiza,  se  discute  e  integra  la  informaci6n  anterior,

realizando comparaciones entre los resultados de los capitulos anteriores.

Obj etivo general

Determinar c6mo i) 1a morfologia de los propagulos,  considerando las interacciones

morfologia/pendiente  y  morfologia/sustrato,  y  ii)  la  fenologia  de  germinaci6n  de  especies

andinas  pueden  influir  en  los  procesos  de  dispersi6n  secundaria (definido  c6mo  dispersi6n

sobre y/o  dentro  del suelo) en especies de la flora de la zona alpina de los Andes de Chile

central.
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Obj etivos especirlcos

13

1. Describir los propagulos de las especies presentes en una comuridad de plantas

andinas en funci6n de la morfologia y del sindrome de dispersi6n.

2.  Comparar  el  espectro  de  dispersi6n  con  otros  sistemas  alpinos  y  con  otras

comunidades chilenas.

3.   Determinar si la fenologia de germinaci6n influye en la probabilidad de dispersi6n

secundaria durante los periodos de arTastre.

4.  Evaluar  el  desplazamiento  sobre  el  suelo,  de  propagulos  con  y  sin  morfologa

relacionado con la dispersi6n a distancia.

5.  Determinar la distancia y la direcci6n del desplazamiento sobre el suelo de los

propagulos  sin morfologia adaptada a la dispersi6n despu6s de la dispersi6n en otofio y

durante el deshielo en primavera (cuando existe arrastre).

6.   Determinar   c6mo   caracteres   de   los   propagulos   que  pueden   explicar  las

diferencias de desplazamiento entre especies.

7.  Determinar  la  magnitud  y  la  importancia  relativa  de  la  incorporaci6n  de

propagulos con caracteres morfol6gicos contrastantes en suelos de diferentes texturas y

en dos estaciones del afro.

8.   Determinar   qu6   caracteres   morfol6gicos   de   los   propagulos   facilitan   su

incorporaci6n a suelos de diferente textura y en diferentes estaciones del afro.
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Capitulo 1: Anflisis Comparativo de Sindromes de Dispersi6n de Propagulos.

NIRODUCCION

14

El  erfoque  que  se  ha  dado  al  estudio  de  la  dispersi6n  ha  sido  en  identificar  los

medios  que  ocupan  las  plantas  para  diseminar  sus  propagulos  y  describii-  1a  forma  de  la

sombra ®erfil) de diseminaci6n asi producida (Clark y col.  1999, Emig y col. 2000, Nathan

y col.  2001).  Estudios muy detallados  de la capacidad de flotaci6n en el aire de diferentes

propagulos han  sido  llevados  a cabo  en la bdsqueda de la optimizaci6n  de la dispersi6n a

larga   distancia   ®.ej.    Matlack    1986,   Emig   y   col.   2000).   Debido   a   inconsistencias

encontradas  entre  la  sombra  de  dispersi6n  local  y  la  capacidad  migratoria  de  muchas

especies despu6s de la desglaciaci6n en el Holoceno  del Hemisferio Norte se han recurrido

a  anatsis  de  la  estructura  gen6tica  de  las  poblaciones  para  determinar la velocidad  de  la

dispersi6n  (Ouberg  y  col.   1999,   Cain  y  col.  2000  y  citas  en  anbas).  Tanbi6n  con  la

creciente  informaci6n   de  floras  fosiles,   se   especula  sobre  la  evoluci6n  de  modos  de

dispersi6n  @riksson  y  col.   2000).   Sin  embargo,  tradicionalmente  se  ha  recurrido  a  la

morfologia  de  los  propagulos  para  inferir  su  modo  de  dispersi6n  mas  probable  y  para

clasificar  gruesamente  en  propagulos  dispersados  a  larga  distancia  y  no  dispersados  o

dispersados   localmente.    Van   der   Pijl    (1982)    describe   detalladamente   los   llanados

sindromes  de  dispersi6n  como  conjuntos  de  caracteres  morfol6dcos  de  los  propagulos

asociados  a un medio  de transporte mas  probable.  Por  ejemplo  la anemocoria,  dispersi6n

por  viento,   es  identificable  por  la  presencia  de  alas  o  estructuras  plumosas,  1as  cuales

aumentan la flotabifidad del propagulo.en el aire.

En el  marco  de la teoria de la selecci6n natural,  una especie  es mas apta mientras

mas  descendientes  tiene.  En  las  plantas,  el  aumento  de  la  descendencia  es  funci6n  de  la

producci6n  de  propagulos,  la  dispersi6n  de  6stos,  la germinaci6n,  el  establecimiento  y  la

sobrevivencia  de  los   descendientes  hasta  la  edad  reproductiva.   Como   las  plantas   son

organismos  en general  inm6viles,  la fase  de  dispersi6n  (diseminaci6n)  pasa  a tener mucha

inportancia (Webb 1998, Nathan y Muller-Landau 2000).
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Se   han   formulado   tres   grandes   hip6tesis   para   explicar   la   evoluci6n   de   los

mecanismos  de  la  dispersi6n:  la  hip6tesis  del  escape,  la  hip6tesis  de  la  colonizaci6n  y  la

hip6tesis de la dispersi6n dirigida ¢Iowe y Smallwood 1982, Howe 2000, Wermy 2001).

La  hip6tesis  del  escape  postula  que  la  capacidad  de  dispersi6n  evolucion6  como

una  forma  de  permitir  el  alejamiento  de  la  progenie  de  factores  negativos  que  se  van

generando  cerca  de  la  planta  madre,  como  son  la  mortalidad  asociada a  densidades  altas

provocada   por   la   competencia   por   luz   y   nutrientes,    el    aumento    de   pat6genos,

intensificaci6n  de  la  herbivoria,  la  alelopatia  y  los  factores  gen6ticos  negativos  asociados

con eventos como el entrecruzairiento con parientes cercanos.

La  hip6tesis  de  la  colonizaci6n  propone  que  el  motor  de  la  evoluci6n  de  la

dispersi6n  es  la  "necesidad"  de  colonizar  sitios  lejanos  de  la  planta  madre  por  la  baja

predecibilidad de los sitios adecuados para el establecimiento en el tiempo y el espacio.

La   tercera   hip6tesis,   1a   dispersi6n   dirigida,   postula   que   las   condiciones   de

regeneraci6n  son  tan  particulares  que  se  necesita  un  modo  de  dispersi6n  que  lleve  a  la

seirilla directamente al lugar mas adecuado para su desarrollo.

Sin embargo,  existe todo un conjunto  de especies cuyos propagulos no poseen una

morfologia  que  asista  a  la  dispersi6n  y  en  donde  no  ocurre  dispersi6n  aparente.  Wmson

(1992)  plantea explicitamente las  siguientes preguntas:  6porqu6 existen tantas  especies que

parecen carecer de mecanismos  de dispersi6n?,  6c6mo  se dispersan estas especies? y 4es I

dispersi6n memos ventajosa para estas especies?. Estas preguntas siguen atin sin respuesta.

Los caracteres morfol6gicos de los propagulos dentro de familias, g6neros e incluso

especies   son  lo   suficientemente  variables   que  Willson   (1992)   lo   considera  como  una

demostraci6n  de  que  las  restricciones  a  un  modo   de  dispersi6n  no   son  universales  ni

totalmente   confinadoras   (tambi6n   Lord   y   col.    1995).   Sin   embargo   la   capacidad   de

adaptaci6n a un modo de dispersi6n nuevo es diferente entre los taxa y depende del entomo

competitivo  qord  y  col.   1995),  pudiendo  6sta  ser  muy  fapida  como  en  el  caso  de  la

colonizaci6n  de  islas  (Cody  y  Overton  1996).  Para  determinar  las  restricciones  sobre  la

evoluci6n  del  propagulo  se  debe  determinar la  ocurrencia y  magnitud  de  selecci6n  sobre

rasgos de los propagulos.  Se puede realizar esto de dos maneras: i) realizando experimentos

explicitos  para determinar el  efecto  de pequefias  diferencias morfol6Scas entre propagulos
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en  su  capacidad  dispersora y ii)  comparando  el  espectro  de  sindromes  de  dispersi6n entre

comunidades (Winson 1992).

El  primero  de  estos  m6todos  ha  sido  apficado  en  el  estudio  de  dos  compuestas

fczcz#ccr  7##7icz/z.a  e  ff)z)ochcrerz.s  7iclt7z.cz/cr,  en  los  cuales  se  ha  documentado  el  cambio  de

tamafio del propagulo en un lapso de 8-10 afros frente a la presi6n selectiva de la reducci6n

de la dispersi6n (Cody y Overton 1996).

El segundo de estos m6todos ha sido apticado al analisis de convergencia en modos

de   dispersi6n   entre   ambientes  mediterrineos  indicando   que  el   medio   seleccionaria,   en

parte,  los atributos ¢Ioffinarm y Armesto  1995).  Sin embargo, no se debe de subestimar la

influencia  de la historia del  sitio  como  es  evidenciado  en los bosques de Chilo6,  en donde

muchas  especies  lefiosas  presentan  sindrome  de  dispersi6n  por  aves.  (omitocoria)  y  se

postula que la recolonizaci6n de Chilo6  despu6s de las 8laciaciones cuatemarias  se efectu6

por estos medios (Viuagrin y col.1986).

Varios  trabajos  han  presentado  evidencias  que  parecen  indicar  que  la  forma de

vida influye en el sindrome de dispersi6n qrantzen y Bouman  1989, Westoby y col  1990,

Oakwood y col.  1993,  Westoby y col.  1997).  Hughes y col.  (1994)  encontraron que los

espectros  de  dispersi6n  en  las   comunidades  raramente  reflejan  los   atributos  fisicos

ambientales  excepto  de  manera indirecta  a trav6s  de  su  influencia en la estatura de las

plantas y el tamafio de las semillas.

En la zona andina de Chile central la vegetaci6n por encima de la linea arb6rea es

abierta,   expuesta  al  viento,   compuesta  por  arbustos  bajos,   hierbas  perennes,   ge6fitas,

cojines y  anuales  (Arroyo  y  col.  1981).  Un trabajo  preliminar indicata que los  sindromes

de  dispersi6n mas  comunes  en los  Andes  serian anemocoria,  y la ausencia de sindrome de

dispersi6n  (Cavieres  y  col.   1999).  Ademas,  en  general  las  pendientes  son  altas,  lo  que

condiciona  la  frecuencia  de  perturbaciones  asociadas  con  las  precipitaciones  y  el  deshielo

en primavera.  Las  especies que habitan este anbiente deben por lo tanto estar "adaptadas"

a tales  reginenes  de  perturbaci6n y el  sindrome mas  apropiado  para la colonizaci6n  es la

anemocoria.  Por otro  lado,  debido  a las  condiciones  estresantes  a rivel  del suelo,  tambi6n

se  esperaria  una  tendencia  a  la  no  dispersi6n  de  los  propagulos  como  una  manera  de

optimizar sus condiciones de germinaci6n.
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La  ausencia  de  dispersi6n  a  distancia  puede  ser  una  estrateSa  para  no  alejar  las

futuras plantas de un sitio  donde ya se comprob6  en un tiempo  determinado la posibilidad

de   germinar  y   sobrevivir  hasta  la  reproducci6n.   El   vecindario   de  una  planta  madr

constituye una "area segura". El caso mas extremo de sitios seguros en ambientes donde

competencia planta-plant no supera los beneficios obtenidos es el  efecto nodriza.

El efecto nodriza ha sido documentada en sistemas des6rticos y en sistemas andinos

(AIliende  y Hoflinarm  1985,  Cavieres  y  col.   1998,  Ndfiez y  col.   1999)  a  pesar  de  que la

importancia real de 6sta puede ser dudosa en el presente sistema (Cavieres y col.  1998). De

hecho  la  vegetaci6n  andina  en  la  zona  de  Chile  central  no  muestra  una  distribuci6n  en

parches compuestos de varias especies juntas como han sugerido Aguiar y Sala (1994) para
in

areas  en  donde  ocurre  frecuentemente  el  fen6meno  de  facilitaci6n  y  como  se  encuentra

frecuentemente en el matorral de Chile central Orolmgren y col.  2000).  Sin embargo, como

Aguiar y Sala (1994) recalcap pueden haber diferentes fases de la facilitaci6n, funcionando

6sta  durante  la  germinaci6n  y  el  establecimiento  de  las  plintulas,  seguido  por  una  fase

degenerativa  en  donde  desaparece  la  planta facilitadora y por lo  tanto  dejando  un  patr6n

espacial no reconocible como  de nodriza.  Ademas, no necesarianente una planta viva da la

protecci6n necesaria.,  sino  como  en el  caso  del  estudio  de Weid y Galen (1998),  el detritus

de la planta matema.

En el presente capitulo se propone determinar cual es el espectro de dispersi6n en

una  comunidad  andina  de  Chile  y  c6mo  es  influenciado  por  el  espectro  de  formas  de

vida. De este modo se hace la pregunta:

tc6mo se constituye la vegetaci6n andina de la Regi6n Metropolitana de Chile respecto

a  otras floras  chilenas y  otras  floras  alpinas  en  el  mundo  en  cuanto  a los sindromes de

dispersi6n?.

e-`ftype
at jrfe
apGIA
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Hip6tesis..

1) Las condiciones ambientales que predominan en los Andes selecciona a plantas

sin  sindromes  de  dispersi6n y plantas  con  sindromes  de  dispersi6n a larga distancia del

tipo anem6cora.

2)  El  espectro   de  dispersi6n  de  la  flora  andina  es  independiente  del  medio

ambiente y refleja el espectro de formas de vida.

Objedros..

1.    Describir los  propagulos  de las  especies  presentes  en una comunidad  de plantas

andinas en funci6n del sindrome de dispersi6n.

2.    Comparar  el   espectro   de  dispersi6n  con  otros  sistemas  alpinos  y  con  otras

comunidades chilenas.

3.    Comparar los espectros de dispersi6n de diferentes formas de vida en comunidades

distintas.
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MATERIALES Y RETODOS

1) Sitio de estudio

Se  trabaj6  en  un  sector  de  la  Cordmera  del  Cepo,  Regi6n  Metropolitana,  Chile,

ubicado  entre Farellones,  Cerro La Parva y el Complejo  de Esqui Valle Nevado  (Fig.  1.1)

entre  las  latitudes  70°14'  y  70°19'W y  las  longitudes  33°19'  y 33°22'S.  Existen tres pisos

vegetacionales en esta area (Arroyo y col.  1981, Arroyo y col.  1982):  1) un piso subandino

que  se  encuentra  desde    los  2200  in s.n.in.(en  el  cual  esta  el  limite  arb6reo  en  este  sitio)

hasta los 2500  o 2700 in s.n.in.  segtin la exposici6n de la ladera; 2) un piso andino inferior

que se encuentra desde los 2500 (2700) hasta los 3100 in s.n.in. y 3) el piso andino superior

que se encuentra desde los 3100 hasta los 3600 in s.n.in.  en el 1imite de la vegetaci6n.  Cada

piso  esta caracterizado  por una composici6n de  especies particular y por la predominancia

de una determinada forma de vida.

El  piso  subandino  se  compone  principalmente  de  arbustos  bajos  (30-50  cm)  con

hierbas  perennes,  el  piso  andino  inferior de  cojines  compactos y hierbas  perennes  de baja

estatura  (<20  cm)  y  el  piso  andino  superior  de  vegetaci6n  muy  esparcida  con  hierbas

perennes y algunas anuales ambas creciendo a ras del suelo (<5 cm).

Datos  climatol6gicos,  generalizados  por  Santibafiez  y  Uribe  (1990),  clasifican  a la

zona bajo  estudio  como  clima  "templado  mediterrineo  microtermal  subhdmedo y la altitud

determina inviemos muy frios con heladas todo el afro y veranos frescos". Las temperaturas

valap  en promedio,  entre una maxima en Enero de 19,1°C y una minima en Julio de 2,4°C

bajo cero. En promedio pueden haber 181  dias con heladas anuales pero, cuando es medido

a nivel  del suelo,  temperaturas  de 0°C  son comunes en promedio para 276 dias al afro,. La

precipitaci6n media anual es de 774 i"n y el periodo seco alcanza un promedio de 6 meses

(Santibafiez  y  Uribe  1990).  La  duraci6n  de  la  nieve  invemal  puede  ser  entre  4-7  meses

(Arroyo y col.  1981).

Datos  de  Cavieres  y  Arroyo  (1999b)  para  1995  y  1996  registran  temperaturas

promedio entre 0,8 y 12,1 y entre -1,2 y 11,0 para estos afros respectivamente a los 2600

in.  A los 3150 in las temperaturas promedio variaron entre -2,1  y 7,1  y entre -3,0 y 7,6

para 1995 y 1996 respectivamente.
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Fig. 1.1: Sector de Farellones, La Parva y Valle Nevado, 33°S, Re$6n Mctropolitana.
Sitios de estudio:    .
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2) Descripci6n del espectro de sindromes de dispersi6n.

Se colectaron del area de estudio los propagulos y muestras vegetales del mayor

ntimero  de  especies  posible.  Entre  los  afros  1995  y  1999  en  los  meses  de noviembre  a

mayo  se realizaron 441  colectas  de propagulos.,1o  que corresponde a 191  especies.  Los

propagulos  se  limpiaron y  se  guardaron  en bolsas  de papel  en  oscuridad.  Las  especies

fueron  identificadas  comparando  las  muestras  vegetales  con  monografias  y  material

herborizado del Herbario del Museo Nacional de Historia Natural de Santiago de Chile.

Los   propagulos   de   139   especies   presentes   en   la  zona  andina,   excluyendo   las

especies  de  la  zona  de  transici6n  (2100-2200  in.s.n.in.)  y  especies  de  vegetaci6n  azonal

(vegas  andinas)  (Anexo  I),  fueron  clasificadas  segtin  el  esquema de Hoflinann y Armesto

(1995)  (Tabla  1.1)  y  segdn  observaciones  en  terreno.   Tambi6n  se  agreg6  informaci6n

sobre  la  forma  de  vida y  el  piso  altitudinal  de  donde  fueron  colectadas  u  observadas  las

especies.

Se  opt6  por  usar  el  sistema  de  Hoffinann  &  Armesto  (1995)  para  clasificar  los

propagulos  ya  que  existe  mucha  subjetividad  al  atribuir un  sindrome  de  dispersi6n  a una

especie  usando  el  sistema  de  Van  der  Pijl  (1982).  En  este  ultimo  sistema,  ademas  del

criterio  del  investigador.,  la  clasificaci6n  depende  del  grado  por  el  cual  el  investigador  se

deja  influir  por  su   conocimiento   de  la  dispersi6n  real   de  los  propagulos   (la  cual  no

necesariamente  es  reflejado  por  su  sindrome)  y  de  la  flora  que  61  conoce  efectivamente.

AI sistema de Hoffinann y Armesto (1995) se agreg6 la categoria "multiple" arty ya

que   algunas   especies,   como   algunas   del   g6nero   4cZ?s7"z.cr   presentaron   dos   tipos   de

propagulos  en la misma planta:  primulas  en un  extremo  del 1omento y espinas  en  el  otro

cada segmento del lomento siendo dispersado en forma indpendiente.

De la literatura se obtuvieron listados  de especies  de zonas alpinas y su sistema de

clasificaci6n   fue   adaptado   al   usado   aqui.   Las   especies   que   se   categorizan   coino   sin

sindrome   de   dispersi6n   son   usualmente   aquellas   que   poseen   propagulos   sin   alguna

estructura visible que medie la dispersi6n.  En general son propagulos secos y pequefios que

caen de una capsula, o estructura analoga, seca.

Se  realizaron  comparaciones  entre  datos  de  otros  ecosistemas  alpinos  y  chilenos

mediante  la  prueba  de  independencia  G y  pruebas  de  proporciones  segtin  Sokal  y Rohlf
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(1995).para detectar el origen de diferencias significativas.
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Tat)Ia   1.1:   Esquema   del   sistema   de   c]asificaci6n   de   propfgulos   y   su   sindrome   de   dispersi6n
corres|)ondiente, tomado de Hoffmann y Armesto (1995).

Tipo de propagulo Sindrome de dispersi6n asociado

F: Pequefio y camoso (<15 mm) Endozoocoria

D: Pequefio y seco (<15 inm) Nin8uno

L: Grande (>15 rm) Endozoocona

W: Con alas o plinulas Anemocoria

a : Dehiscentes explosivos B alocoria (Autocoria)

H: Con ganchos o espinas Epizoocoria

A: Con eliosoma o arilo camoso hfroecoria
M: Mas de un tipo de morfologia eii la inisma planta Mxta
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Analisis de una comunidad andina de Chile central

En el Anexo I se da la lista de especies estrictamente zonales y cuya distribuci6n

incluye por lo  memos  a un piso  andino, junto  con la categorizaci6n  de  sus propagulos.

Las ciento treinta y nueve (139) especies se distribuyen en 83 96neros y 42 familias. Hay

pocas  familias  con  muchos  integrantes  a  hivel  de  g6nero  y  de  especie.  La familia mas

comtin es Asteraceae (26,6%) seguido por las Papilionaceae (8,6%), 1as Iridaceae (5%) y

las Umbelliferae  (4,3%).  Las  Gramineae  estin  levemente  subestimados  en  esta base  de

datos ya que existen mas especies en el area de estudio de las que aparecen en el listado,

pero no fue posible obtener semillas de ellas en los afros del estudio.

Al   analizar  los   espectros  de  dispersi6n  (Tabla   1.2)   al  nivel  de  especie,   se

encuentra que los propagulos con morfologias atribuibles a la dispersi6n por viento (W)

mas aquellos sin sindrome de dispersi6n (D)  componen mas del  80% de la flora,  siendo

encontradas  en  proporciones  semejantes.  A  nivel  de  g6nero  y  de  familia  disminuye  el

porcentaje atribuido  a la dispersi6n por viento,  debido  a la gran contribuci6n (57,6% de

las  especies  analizadas)  de  las  Asteraceae  a  este  sindrome.  A  la  vez,  las  especies  sin

sindrome de dispersi6n son repartidas entre una gran variedad de familias y g6neros.

Tabla  1.2:   Distril)uci6n  I)orcentual  de  las  es|)ecies  andinas,  g6neros  y  familias  segdn  tipo  de
|}ro|)agrlo  OT  =  139).  Simbolos  segtin  Hoffmaiun  y  Armesto  (1995)  vcr  Tabla  1.1.  No  se  muestran
categorias con valores cero.

Alas o           Pequefioy        Pequefioy      Deliiscentes      Ganchoso            Mixto
pltimulas               Seco                Canloso          explosivos           espinas
WDFBHM

Especie                       42,4                    41,7
Genero*                     3 5,6                   47,I
Familia*                   27 , 8                  44,4

(g!J    tI;$    3
11,I                        5,6                         I,9

* no suma 100 ya que las especies se distribuyen entre varias categorias.

El  alto  ndmero  de  familias  con  pocos  integrantes  analizados  aqui  es  caracteristico

de  la  flora  chilena  y  se  manifiesta  aqui  tanbi6n  en  la  flora  andina.  S61o  algunos  g6neros
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dentro  de  las  Asteraceae  (ChaL>/crmzifeJicr,  IVcrs'S'crovz.cr  y  Ser3ec7.o)  tienen  altos  ntimeros  de

especies (6,  5 y 8 respectivamente) asi como un g6nero de las Papilionaceae   (4c7es"jcr, con

5  especies). Las   Gramineas,  como  se mencion6 anteriormente, fueron subestimadas en esta

base de datos y  podrian llegar al segundo lugar en ntimero de especies.

Analisis comparativo de floras alpinas

En sistemas alpinos  de diferentes regiones  del mundo  (Tabla  1.3)  se ha observado

el  patr6n  de  porcentajes  elevados  de  especies  con  anemocoria  y  especies  sin  estructura

morfol6gica  para  la  dispersi6n  a  larga  distancia  (en  esta  tabla  las  bar6coras  podn'an  ser

asimiladas   a  las   categorias  L  y/o   D   de  Hoffinann  y  Armesto   (1995),   ya  que   6stos

propagulos  caen  simplemente  al  suelo  o  son grandes).  Wfllson y col.  (1990)  encontr6 por

ejemplo  2+8,  14 y 26%  anem6coras y 44,  63  y 59%  de especies  sin sindrome de dispersi6n

para  comunidades  montanas  en  Nueva  Zelanda,  Australia  y  Alaska  respectivamente.  En

sistemas  alpinos  (andinos)  sudamericanos  Simpson  y  Todzia  (1990)  encuentran  44,  43  y

31%  de anem6coras (recalculado  sobre la base de floras totales de 448, 273 y 207 especies

respectivamente) y 23,  34 y 40%  de especies sin sindrome de dispersi6n para comunidades

en Colombia, Argentina y Tierra del Fuego respectivamente.

Los  datos  de la zona andina mediterrinea de Chile recopilados  en la presente tesis

muestran una tendencia  semejante pero  con un mayor porcentaje de especies  sin sindrome

de dispersi6n (41,7%)  al  comparar con Argentina, una comunidad geogrfficamente cercana

a  Chile  central,  aunque  no  sea  significativa  la  diferencia  (Zc  =  1,492,  n.s.)  y  42,4%  de

anem6coras lo que si esta de acuerdo con la latitud.

Cada regi6n presenta  sus  particularidades  hist6ricas.  De  esta forma es  notable una

mayor   proporci6n   de   plantas   con   frutos   carnosos   en   Nueva   Zelanda,   una   mayor

importancia de Mirmecoria (A)  en Australia,  una mayor proporci6n de fiutos grandes a)

en  Colombia,  y  proporciones  altales  de  propagulos  con  ganchos  e  espinas  en  Tierra  del

Fuego y algunas comunidades de Australia.

Cabe  hac`er  notar  que  la  categoria  mixta  Q0  no  es  equivalente  entre  estudios,

siendo utilizado p.ej  por Simpson y Todzia (1990) para propagulos para los cuales se sabe

que  existe  mas  de un  modo  de  dispersi6n.  Tambi6n  se  debe  de notar que en la literatura
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existen mas antecedentes  de espectros  de dispersi6n en los Andes pero no  se consideraron

por la dificultad de adaptar el sistema de clasificaci6n usado sin repitir el trabajo.

Tabla  1.3:   Espectros  de  dis|)ersi6n  en  liabitats  all)inos.  Porcentaje  de  propagulos  en  cada  categoria
morfol6dca. Para shnbolos vedse Tal}Ia 1.1. Se agreg6 la categoria H20 para la dispersi6n mediada por agua,
la hidrocoria, no usada por Hoffinann y Annesto (1995) y no detectada en este estudio. N app. = Ninero de
especies. Ref: 1) Willson y col.  1990, 2) Simpson y Todzia 1990, 3) presente estudio.

Ref. W        D         F         A         8         H       H20        L        M N spp. Re8i6n

1)2)3)
/

173 N. Zelanda28          44          16           5            2            6

:7:   9   :      I:8      :      I:3

584088 AustraliaAustraliaAustralia

19          45            3            22           0             8 35 Australia

32          50            3            12            0             3 31 Australia

18           51             3             15             0              7 49 Australia

26          59           3             9            2            2 75448273207139 AlaskaColombiaArgentinaTierradelFuegoChilecentral

::;i3i]:0:':7     :       :     ;;;     :;;     [30:'47    i;i

42,4      41,7       4,3           -           6,5         3,6                             0           1,4

Comparaci6n con otras floras chilenas

Para  comparar  la  base  de  datos  andinos  con  una  comunidad  chilena  de  Chilo6

Insular (Villagrin y col.  1986) se tuvo que adecuar la clasificaci6n a la usada en la presente

tesis   (Tabla   1.4).   Se   eliminaron   de   la  base   de   datos   de   Chilo6   todas   las   especies

introducidas y las  acuaticas  o  especies  de humedales.  Ademas se reevaluaron los sindromes

de  dispersi6n  usando  el  inismo  critero  que  en  la flora  Andina.  Se  observa una  diferencia

significativa  entre  ambientes  para  los  sindromes  de  dispersi6n  por  viento  (W).,  por  frutos

camosos  a)  y  para  especies  sin  sindrome  de  dispersi6n  Q'rueba  de  proporciones:  Zc  =

2.4392,   5.3627  y  2.4051   respectivamente).   Hay  mayores   porcentajes   de   especies   con

propagulos  dispersados  por  viento  y  sin  sindrome  de  dispersi6n  en  los  andes  y  hay  mas



(-`.. Castor 26

especies   con   propacou, 1os   camosos   en   Chilo6   insular.   Los   otros   sindromes   no   son

significativanente diferentes en porcentaj e.

Un problema con esta comparaci6n es que no considera diferencias en las formas de

vida  y   se   sabe   que   sindromes   de   dispersi6n  y  formas   de  vida  se  correlacionan  mas

frecuentemente  Q]rantzen  y  Boumann   1989,   Oakwood  y  col.   1993).  Por  lo  tanto  para

realizar un analisis comparable entre ecosistemas se extrajo de la base de datos de esta tesis

(Anexo  I)  y  de  la  flora  de  Villagrin  y  col.  (1986)  las  especies  herbaceas  (incluyendo

anuales) y las lefiosas, en este caso arbustivas de diversos tipos.

eji}

Comparaci6ncon_otrasfloraschilenasseparadopo`rformadevida

AI  dividir  la  flora  andina  en  sus  componelit?s  lefiosos  y  herbaceaes  (incluyendo

anuales)   se   obtienen   16   y   123   especies  respectivamente.   AI  comparar  el   espectro   de

dispersi6n  andino,entre  las  dos  formas  de vida,  la thca  que  arroja diferencia significativa

mediante  la  prueba  de  proporciones  (Sokal  y  Rohlf  1995)  es  la  dispersi6n  por  frutos

camosos (Zc = 5,7048) siendo este sindrome mas comdn para especies lefiosas.

Para la flora de Chilo6 Insular (Viuagrin y col.  1986) la misma divisi6n arroja 109

y  150  especies  (excluyendo  previamente  especies  introducidas y especies  de humedales) y

al comparar los espectros de dispersi6n entre formas de vida se diferencian para propagulos

secos a, Zc = 2,9652), frutos a, Zc = 8,3304), propagulos balisticos a, Zc = 3,0069) y el

sindrome dispersado por viento (W) esta muy cercana a ser significativo (Zc =  1,9015). De

estos cuatro sindromes los secos a),   balsticos a) y dispersados por viento (W) son mas

frecuentes en herbaceaes y los frutos ® son mas frecuentes en los lefiosos.

AI  comparar  elementos  herbaceaes  entre  comunidades  diferentes  (andino  y Chilo6)

no  existe,  en  general,  diferencia  significativa  entre  ndmeros  de  especies  por  sindrome  de

dispersi6n   indicando   que   las   diferencias   de   espectro   de   dispersi6n   observado   entre

comunidades  se  debe a las diferencias en composici6n de formas de vida.  La excepci6n en

esta  comparaci6n  es  la mayor  cantidad  de  especies  herbaceas  con fiutos  camosos  que  se

encuentran en Chilo6 Q7, Zc = 2.4888).

Para la comparaci6n de especies lefiosas,  ademas de las bases de datos de los Andes

de  Crme  central  y  de  la  flora  de  Chilo6  Insular  se  analiz6  la  flora  lefiosa  de  de  la  zona

L

i
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mediterrinea  de  Chile  central.  Las  tinicas  tendencias  significativas  son  para  frutos  y  los

propagulos grandes entre la flora de Chile central y la flora de Chilo6 (Zc = 3,4366 y L, Zc
= 3,5651). No habia diferencia entre Chilo6 y los Andes y entre la zona mediterrinea y los

chdes.

El hecho  que los espectros de dispersi6n.,  cuando  se separan las especies por forma

de vida,  sean diferentes  en muy pocos aspectos  significa que el  espectro  de forma de vida

es lo que contribuy6 a las diferencias entre comunidades.  Sin embargo, sumado a esto estin

esas pequefias diferencias que indican que otro factores estan actuando como la historia del

sitio  o  la  filogenia  en  casos  donde  existe  una  diferencia  en  la  representatividad  de  los

96neros.

En la zona andina entonces se  concluye que el  espectro  de dispersi6n  es  altanente

dependiente de la composici6n de las formas de vida en la flora.

Tab]a 1.4:  Espectros de disi)crsi6n  de otras comunidades de ]a flora chi]ena y espectros separados I)or
forma  de vida.  Porcentaje  de  propagulos  en  cada categoria.  Para  simbolos  refi5rase a Tabla 1.1.  N sp =
ninero de especies. (-) simboliza ausencia de dates.

W        D          F         A        8        H     H20     L         M Nsl) Regi6n

29,7     28,6       28,2        0,8       6,9       4,2         0         0,4           0 25913915012310916916

Flora completaF:r:::S:::I:eeITca]nueLZHerbaceaesFloraInsulardeChilo5,4:r

42,4      41,0         5,0            0          6,5        3,6          0            0            1,434,72280,711,36,711,302,67

42,3      43,9        0,8           0          7,3        4,I          0            0            1,622,9I,8355,960,90,90,97,30,96,7 Andino Cliile centralj9/LerfeosasFloralnsulardechilojjL-FloraCliilecentral6),

29,719,8                34,2         ,;:;;::';:i.i;;::;`i::.!'::;;i;;ii;i::;::;1:;:S.:;;;;;;i;;:i     ;.i:i;;;i:i::;i:i:::               -                    14,4                       -

\
43,8      18,8       37,5          0            0            0            0            0             0 Andino Chile celltrgl£J5)

4)Villagiin y col.  1986 (adaptado al presente sisteina de categorizaci6n y exclnyendo especies introducidas y
de lirmedales)
5) datos de lapresente tesis     6) Hoffinarm y Armesto l995
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En  esta  tesis  se  aplic6  el  criterio  descrito  tanto  por Hoflinann  y  Armesto  (.1995),

como   por  Willson  y   col.   (1990).,   en   cuanto   a  usar   solo   los   caracteres  morfol6gicos

observables en el propagulo para su clasificaci6n en una o otra categoria de dispersi6n.  Sin

embargo  hay casos problematicos y podn'a existir discrepancia en la clasificaci6n  que se le

atribuy6  en  este  trabajo.  Algunos  casos  son IVoZo#'z.c.fee  co"pcrc/cr y Pfacrce/z.cr sec#72cha,  1as

cuales  presentan  selnillas  pequefias  y  secas  pero  se  dispersan  frecuentemente  como  fruto

seco,  desprendi6ndose  todo  el  calyx  con  las  semillas,  arrastrindose  6ste  por  el  suelo.  Sin

embargo,  fueron  clasificadas  como  sin  sindrome  de  dispersi6n  a)  por  no  poseer  alguna

estructura en la semilla que de un indicio  de su forma de transporte. Lo mismo ocurre con

45'frczgr/#s a!77zo#Z.cz7%is',  donde  primero  se  dispersa  la  vaina  seca inflada  con  aire  y  s6lo  al

abrirse 6sta, despu6s de moverse hasta unos metros, se dispersan las semillas.

Por esta misma raz6n,  en  el  presente  estudio  no  se observ6  hidrocoria (ademas se

excluyeron  las   especies   de  vega).   Sin  embargo  por  lo  menos  una  especie  (IVc}sSc#£i¢.cz

pz.7772jgercr)  por las  caracteristicas  de  su  semilla  (lisa y cerosa,  probablemente impermeable)

podria haber  sido  clasificada  asi  por  otro  autor.  La  dispersi6n  por  agua  en  general  es un

sindrome  complejo  que incluya muchas formas  de  dispersi6n  (como  lavado  o  balismo  por

lluvia,   transporte   por   corrientes   de   agua   dulce   o   salado,   asociado   a   flotabilidad   o

impermeabhidad)  (van der Pijl  1982).  Sin  einbargo  no  esta claro  en muchos casos que sea

una  adaptaci6n,  como  lo  es  claramente  el  poseer papas  o  alas  promoviendo  la  dispersi6n

por viento,  o  que  sea  simplemente una forma circunstancial  de  dispersi6n  @randes y col.

1999).  Otros  propagulos  en  canbio  combinan estructuras  que aumentan la flotabilidad (en

el aire o el agua) con la impermeabilidad al agua.

En  muchos  trabajos  ®or  ejemplo  en  Villagrin  y  col.  1986,  Frantzen y  Boumann

1989)  se aphca el sistema de van der Pijl (1982),  el cual,  si bien es muy correcto en cuanto

a  criterio  ecol6gico  y  de  identificaci6n  de las  mdltiples formas  en  que pueden  dispersarse

los  propagulos,  requiere  de  un  estudio  detenido  de  cada  especie y no  se puede  aplicar al

observar   el   propagulo   fuera   de   su   ambiente.   Ademas   se   pueden   confundir  procesos

colaterales,  como  el transporte de seinillas por depredadores (sinzoocoria), con eventos que
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usualmente   promueven   la   dispersi6n   de   los   propagulos   y   las   cuales   en   un   sistema

desconocido   requieren   de   estudio   antes   de   poder   afirmar   que   es   dispersi6n   y   no

depredaci6n (ver criterios de Willson y col.1990).

La dificultad  en homogeneizar la interpretaci6n de la dispersi6n de las plantas hace

que en esta tesis se recurre al esquema simplificado  de Hoflinann y Armesto (1995) el cual

si  bien  puede  ignorar  formas  mas  sofisticadas  de  dispersi6n,  o  ocultar  en  circunstancias

particulares   formas   mdltiples   de   dispersi6n,    permite   establecer   una   base   de   datos

comparable entre floras e independiente del criterio e experiencia del investigador.

En  los  datos  de  Simpson  y  Todzia  (1982),  no  se  consideraron  las  especies  sin

sindrome de dispersi6n y ellos simplemente los eliminaron de su analisis. En este estudio  se

consider6  a estas especies eliminadas como las especies D toequefias y secas sin estructuras

obvias que faciliten la dispersi6n).

En ambientes islefios es notable la reducci6n de la capacidad de dispersi6n (Cody y

Overton  1996)  de  los  propatgivlos.  Los  ainbientes  alpinos  se han comparado  a islas  por su

relativo  alslamiento  de  la  vegetaci6n  de  alturas  menores.  Se  podria  esperar  por  lo  tanto

encontrar  casos  de  reducci6n  de  dispersi6n  en  alnbientes  andinos.  Efectivamente  existen

os  casos  curiosos  del  genero  IVcrs'S'cr7,fw.cr  las  cuales  crecen  a  grandes  alturas  y  presentan

ausencia  de  sindrome  de  dispersi6n.  Las IVcr,s\scran;z.cr  en general  son Compositae  con papus

cadyco,   pero  bien  desarrollado,   permitiendo   la  dispersi6n  por  viento.   IV.  pJ.7772/.ger¢  en

cambio,  presenta aquefios pequefios y lisos sin ningtin rastro  de papus al caer de la planta.

AI  igual   que  AI  i+7.cz#2z.CZ#/z.6'.,   la  cual   si  bien  presenta  unas  muy  cortas  prolongaciones

costales  semejante  a  alas,  6stas  son  tan  pequefias  en  la  mayoria  de  los  aquefios  que  no

alterarian  mucho   la  sombra  de  dispersi6n.   En  t6rminos  mas  generales,   la  ausencia  de

sindromes  de  dispersion  en  plantas  andinas  es un fen6meno  que  se proyecta hasta la linea

superior de la vegetaci6n.  De hecho  los tinicos  dos modos  de dispersi6n que existen a esa

altura extrema son esta y la anemocoria (Cavieres y col.  1999).

En  este  estudio  la  preponderancia  de  formas  de  vida  herbaceaes  predice  bastante

bien  la  gama  de  sindromes  de  dispersi6n  esperables:  83  %  de  propagulos  anem6coras  y

propagulos sin morfologia adaptada a la dispersi6n para una flora compuesta en 88,5% por
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herbaceas  (123  sp.  no  lefiosos  de  139).  En  cuanto  a los  atributos  fisicos  del  medi

detectar un efecto facilitadora no se podria a este nivel de analisis determinar su influe

Resalta  claramente  en  los  resultados  que  el  espectro  de  dispersi6n  dep
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habitat,  pero  a trav6s de las formas  de vida presentes.  Es evidente que si la forma de vida

influye   en   el  tipo   de   dispersi6n   que   presenta  una  especie,   existirin   diferencias   entre

comunidades  que  son  descritas  en  base  a las formas  de vida predominantes  (ej.  bosques).

Luego,  1as diferencias  entre los  espectros  de dispersi6n  entre comunidades semejantes foor

ejemplo  diferentes  bosques)  tendril  su  origen  en  la  historia  del  sitio  y  el  conjunto  de

especies  disponibles  en  ella  como,  por  ejemplo,  la  alta  contribuci6n  de  mirmecoria  en  la

flora  Australana  la  cual  esta  casi  ausente  en  Chile.  La  disponibilidad  de  especies  en  el

entomo y las radiaciones sufridas por algunas de ellas sera el origen de mas diferencias. En

el presente estudio,  a nivel de g6nero y de familia (Tabla 1.2), 1a contribuci6n del sindrome

de   dispersi6n   por   viento    disminuye   por   efecto    de   taxa   con   muchos   integrantes,

especialmente   las   Asteraceae.   En   cambio   en   sindromes   como   endozoocoria   (fiutos

carnosos)  este  cobra mss  importancia ya que  son g6neros  con pocos integrantes  (maximo

2).

Los  otros  fen6menos  que  pueden  afectar  al  espectro  de  dispersi6n  son  la

historia   del   sitio   y  la  filogenia.   Herrera  (1992)   a  trav6s   del   analisis   del   espectro   de

dispersi6n en conjunto  con datos  de registros fosiles pudo  determinar que en la flora de la

peninsula Ib6rica existen basicamente dos floras:  una relicta y antigua y una mas modema.

La presencia  de  especies  en  un  sitio  determinado  depende  de la disponibilidad  de  especies

en  el  entomo,  de  su  sobrevivencia diferencial y  eventualmente  de  su  adaptaci6n.  Con este

antecedente  se  pueden  interpretar  los  espectros  de  dispersi6n  de  diferentes  comunidades

considerando   su  historia  y  las  caracteristicas  de  las  especies  disponibles  en  el  entomo.

Aizen  &  Escurra  (1998)  usando  como  indicador  de  edad  de  los  g6neros  la  distribuci6n

geogrffica mundial de los taxa analizaron la flora de los bosques templados del extremo sur

del  continente  Sudamericano,  encontrando  que  los  componentes  con  altos  porcentajes  de

mutualismos  con  animales  presentaban  un  origen tropical  antiguo  como  eran  las floras  de

GondwanayNeotropical.
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No  se ha publicado  un  analisis  de los  origenes  de la flora andina  de  Chile  central,

pero  las  floras  ancestrales  que  dieron  origen  a  la  flora  chilena  actual  son  neotropical,

pantropical,  austral  asiatico-antartico  y amplio-cosmopolita (Villagrin y Hnojosa  1997)  en

orden de importancia. Las diferencias en la influencia de la fuente y en el clina actual hace

que  Simpson  y  Todzia  encuentran  un  gradiente  norte  a  sur  en  la  preponderancia  de  los

sindromes   en   su   estudio   a   lo   largo   de   Los   Andes   dentro   del   cual   se   insertan

(latitudinalmente y floristicamente hablando) los datos de Chile central.

Curiosamente  nunca  en  la  literatura  se  ha  considerado  la  ausencia  de  dispersi6n

como una dispersi6n dirigida.  La mantenci6n de la ausencia de dispersi6n puede deberse a

que,  o,  es  un  caracter  neutro  en  la  evoluci6n  de  la  especie,  o  le  colifiere  alguna  ventaja

selectiva a la especie.  Se propone que existe una estrategia de ocupaci6n de "sitio  seguro"

mediado  a trav6s  de  la poca dispersi6n  de los  propagulos  para aprovechar un  ambiente y

relativamente conocido.  0 para expresarlo de otra forma,  que existe una dispersi6n diriSda

al vecindario inmediato  de la planta madre.  Esto podria ser una respuesta a la pregunta de

Willson  (1992)   sobre  las  razones  de  la  existencia  de  tantas  especies  sin  sindrome  de

dispersi6n aparente.

CONCLUSION

En la zona andina existen altas proporciones de especies sin sindromes de

dispersi6n y con sindrome de dispersi6n por viento (83% en conjunto). La mayon'a de las

zonas alpinas estudiadas presentan patrones similares haciendo pensar en algdn atributo del

medio que selecciona estas dos estrategias. Al comparar la flora andina con floras de bajas

altitudes y latitudes, se encuentran grandes diferencias. Sin embargo al corregir por forma

de vida, 6stas desaparecen en su mayoria. En Chile las flora herbaceas de los Andes de

Chile central y de Chilo6 hsular no difieren excepto por su cantidad relativa de plantas con

fiutos carnosos. AI considerar el componente lefioso no hay ninguna diferencia, sin

embargo se encontr6 una leve diferencia con una flora mediterrinea de baja altitud en

cuanto a frutos camosos y propagulos grandes indicando un efecto de la historia de los
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sitios y de la filogenia ya que algunas de las especies de propagulos grandes de la zona

Mediterrinea son g6neros hnicos a ese sistema.

La   ausencia   de   sindrome   de   dispersi6n   en  tantas   especies   andinas   no   puede

atribuirse  directamente  a una  estrategia  de  ocupaci6n  de   "sitios  seguros"  en  el vecindario
"conocido"  de las plantas madre. Mss bien esta condici6n es un producto de las formas de

vida  que  compongan  la  flora  andina.  Indirectamente,  sin  embargo,  es  razonable  proponer

que   la   existencia   de   muchas   especies   sin   sindromes   de   dispersi6n,   producto   de   la

composici6n  de  formas  de  vida,  representa  una  condici6n  que  permite  la  ocupaci6n  de
"sitios   seguros",   1o   que   en   el   ambito   estresante   de   la   zona   andina   seria   altanente

favorecido.
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Capitulo 2: Fenologia de germinaci6n y su relaci6n con la dispersi6n.

INTRODUCCION

En sistemas alpinos se creia que las plantas,  debido  a las condiciones estresantes

del   medio,   se   reproducian   mayoritariamente   por   via  vegetativa   (Bliss   1971).   Sin

embargo  estudios recientes arrojan cada vez mas evidencias que la reproducci6n sexual

no  es  irfrecuente  Q4archand y Roach  1980,  Callaghan y Emanuelsson  1985,  Arroyo  y

Squeo  1990, K6rner 1999).

Muchas especies en las zonas alpinas son de vida muy larga y por lo tanto tienen

varias  oporturidades  para producir propagulos  (Callaghan y Emanuelsson,  1985).    Sin

embargo,  en el caso de zonas alpinas colindantes con ambientes aridos, 1a proporci6n de

plantas  anuales  es  excepcionalmente  alta  debido  a la influencia  de  estos  sectores  en  el

origen de la flora (Arroyo y col.1981,  Spira 1986).

La fenologia de germinaci6n de las especies refleja las condiciones ambientales a

los  cuales estin expuestos (Vander Valk 1992, Baskin y Baskin  1998). Basado en datos

de zonas montafiosas del hemisferio  norte,  1os puntos mas relevantes de la germinaci6n

son (K6rner 1999):

-     poca germinaci6n antes del inviemo

-     alta germinaci6n despu6s de un periodo de dormancia (en general despu6s del

inviemo)

-     una germinaci6n rapida despu6s del deshielo

-     y una distribuci6n en el tiempo de los siguientes eventos de germinaci6n.

El  capitulo  1  de la presente tesis document6 la alta incidencia que presentan las

especies    con   sindromes   de   dispersi6n   anem6coras   (morfologia   que   aumenta   la

flotabilidad en el aire de los propagulos) en zonas alpinas del mundo y en Chile. Debido

a la presencia de perturbaciones a grandes y pequefias escalas permanentes este modo de
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dispersi6n aparentemente ha sido  favorecido  en  estos  ambientes  (van  der Valk  1992,  y

citas).

La formaci6n de banco de semillas tambi6n ha sido documentada en la literatura

para  zonas  alpinas  @liss   1985,  MCGraw  y  Vavrek  1989,  Ingersoll  y  Wilson   1993,

Arroyo y col.  1999,  K6rner  1999).  En los Andes de Chile central Arroyo y col.  (1999)

encontraron un 34,6% de especies del piso vegetacional andino superior formando banco

de  semillas.  La  alta incidencia  de  especies  de  origen mediterrineo  seco  (Arroyo y  col.

1981)  tambi6n influye  en  la presencia  del banco  de  semillas  ya  que  muchas  plantas` de

origen arido presentan dormancia (Freas y Kemp 1983).

La fenologia de germinaci6n a corto plazo ha sido investigada en la zona alpina

por Marchand y Roach (1980) encontrando  que muchas especies son colonizadoras con

capacidad  de  germinaci6n  rapida.  Tambi6n  Bliss  (1971),  Roach  y Marchand .(1984)  y

Chambers  y  col.  (1990)  documentaron  la  presencia  de  germinaci6n  en  zonas  alpinas.

Este aspecto es estudiado en la presente investigaci6n en el marco de la importancia que

tiene  para  la  estructura  espacial  de  la  regeneraci6n  de  la  vegetaci6n.  Mentras  mas

tiempo  pasan los propagulos  sin germinar en  el  medio,  mas  posibilidad tienen de sufrir

dispersi6n  secundaria y una forma posible de evitar esto  es mediante la germinaci6n en

un periodo del afro adecuado.

Sin embargo,  el estudio de los sitios seguros de las zonas articas y alpinas arroja

que  6stos  son bien particulares.  Se ham documentado  el  efecto  de la materia vegetal,  el

borde  de  rocas,  poligonos  de tierra,  depresiones,  suelo  de  textura gruesa y debajo  de

otras  plantas  como  aumentando  sustancialmente  el  6xito  (Wood  y  Del  Moral  1987,

Jumpponen y col.1999, Levesque 2001).                                                                        ~

En  la  zona  de  Chile  central,  objeto  del  presente  estudio,  existen  tres  periodos

diferenciables a lo largo del afro. Un periodo cuya duraci6n es determinada por la altitud

que  comprende  desde la primavera tardia hasta gran parte  del  otofio ,donde  el  suelo  es

seco,  humedecido  levemente  por  rocio  y  lluvias  o  nevazones  de  poca  duraci6n.  El

invierno con una capa de nieve continuaJque dura entre 4-7 meses segtin el afro (Arroyo

y col.  1981) y la altitud.  Y por tiltimo,1a primavera cuando  se produce el deshielo y el

\



C. Castor 35

suelo  se satura de agua por un periodo  de tiempo  que fluctha entre 2  semanas a 1  mes,

tambi6n segdn la altitud (observaciones personales).

Para una especie con un banco de semillas transitorio (se7zs2/ Thompson citado en

Baskin y Baskin  1998)  mientras mas temprano germina,  aprovecha mejor la humedad y

se  arrastra  memos.  Las  especies  que  forman  banco  de  semillas,  en  cambio,  si  no  se

incorporan al suelo, estarin expuestos al arrastre.

De ahi surgen las preguntas:

4Existen  especies  que  evitan  que  sus  propagulos  se  arrastren  a  favor  de  la

pendiente  mediante  su  fenologia  de  germinaci6n?  4Existen  especies  que  presentan  una

fenologia de germinaci6n que les permite evadir los periodos de mayor arrastre en otofio

y durante el deshielo en primavera?

ELp6tesis

Existe una fenologia de germinaci6n que evita el arrastre (la germinaci6n ocurre en

otofio antes del establecimiento de la cobertura de nieve continua y/o por debajo de la nieve

en inviemo o principios de primavera).

Objetivo..

Determinar   si   la   fenologia   de   germinaci6n   influye   en   la   probabilidad   de

dispersi6n secundaria durante los periodos de arrastre.
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MATERIALES Y RETODOS

Se eligieron dos  sitios para este estudio.  Uno  a los 3300 in s.n.in.  (70°15'45"W

con  33°19'30"S)  en  el  piso  vegetacional  andino  superior  (definido  en  Arroyo  y  col.

1981),  en donde se sembraron 9  especies del piso  andino  superior (Ill)  e inferior (11) y

otro sitio a los 2500 in s.n.in.  (70°16'15"W con 33°21'50"S) en el limite entre los pisos

vegetales  subandino  y  andino  inferior,  en  donde  se  sembraron  18  especies  del  piso

subandino (I) (Tabla 2.1 e informaci6n biol6gica en Anexo I, ver tambi6n Capitulo 1).

Se   enterraron  bases   de   almacigo   de  polietileno   con   subdivisiones   internas

(celdas)  de  una apertura superior  de 3,7 x  3,6 cm y  de  11,5  cm de hondo  (volumen

interior de 75ml),  perforadas en el fondo, hasta sobrepasar s61o en 1  cm la superficie del

suelo.  Se rellenaron las  celdas  con tierra del  mismo  sitio,  tamizada con una malla de 2

mm2 y compactada.  En  cada celda de la base de almacigo  se sembraron 25  seinillas de

cada especie en la superficie del suelo,  compactando levemente las semillas con la tierra,

y disponiendo las especies al  azar entre las celdas,  dejando  el 20%  de ellas  sin sembrar

como  control para la presencia de banco  de semillas y el ingreso  de  semillas  ex6genas.

Se  us6  esta  densidad  para  evitar  posibles  efectos  de  competencia  entre  plintulas  en

germinaci6n.  Se  establecieron  8  replicas  en  cada uno  de  los  sitios  sembrando  en total

200  seinillas  por  especie  y  100  semillas  para  3   de  las  especies  para  las  cuales  falt6

material repartiendo 6stas s6lo en 4 replicas.

El  experimento  se inici6  antes de la calda de nieve y se termin6 un mes despu6s

del deshielo. La germinaci6n se sigui6 en el tiempo:  antes de la nieve,  debajo de la nieve

y  durante  el  deshielo  a intervalos  de  5-7  dias.  Las  plintulas germinadas  se retiraron en

cada  conteo.  El  deshielo  no  fue  simultaneo  en  las  ocho  replicas,  siendo  tres  replicas

afectados por ello dos o tres dias antes de los demas.

Los valores  de germinaci6n fueron corregidos por la viabilidad  deterininados en

el  laboratorio  en  un  conjunto  de  semillas  (25  semillas  en  replicas  de  2  o  3  segtin  el

ntimero de semillas disponibles) de la misma colecta que las usadas en terreno mediante

la prueba de tetrazolio (TTC, 2,3,5-trifenil-2H-clorhidrio de tetrazolio) @'ooth y Hendry



C. Castor 37

1993) al 5% a temperatura ambiente por 2 a 24 horas segiin la especie.  Se consideraron

viables  semillas  cuyos  embriones  al  ser expuesto  al TTC  se  colorearon  enteramente  de

rojo,  color caracteristico de la reacci6n en tejidos vivos.  Tambi6n se analiz6 1a dininica

de la germinaci6n entendi6ndose por esto la germinaci6n en el tiempo de las diferentes

especies.  Despu6s de terminar el experimento se trasladaron los almacigos al laboratorio

8  meses  despu6s  del  inicio,  en  donde  se  determin6  la  viabilidad  de  las  semillas  que

quedaron sin germinar para dos replicas clasiflcandolas como perdidas, viables (reacci6n

positiva   al   TTC,   coloraci6n  homog6nea)   o   muertas   (reacci6n   negativa   al   TTC   o

coloraci6n  imparcial).   Con  los   datos   obtenidos   se  pudo   inferir   el   comportamiento

probable de la especie en condiciones naturales.
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De  las   especies   sembradas  en  el  piso  vegetacional   superior  (3300  in

s.n.in.)  no hubo germinaci6n en el  curso  del experimento  (Tabla 2.1). En cambio  en el

piso  vegetacional  subandino,  7  de  las  18  especies  sembradas  germinaron.  En  ninghn

caso  se  observ6  germinaci6n  en  las  unidades  de  almacigo  no  sembradas,  y  en  ningdn

caso  se observ6  desplazamiento de semillas fuera de la unidad donde fueron sembradas.

En el  curso  del experimento  no  se observ6  depredaci6n de las plintulas,  pero  existe un

alto  nrimero  de  hormigas  las  cuales  pueden  afectar  la  calidad  del  sitio  ,o  modificar  la

posibilidad de germinaci6n.

Las especies que presentaron el mayor porcentaje de germinaci6n (corregido por

el   valor   de   viabilidad   obtenido   en   laboratorio)   fueron   las   anuales:   A4crc7z.cz   scz¢z.vcr,

Collomia bif lora y Microsteris gracilis c,on 99 , 6S y 62,8 °y{o re;spectiva;rmeute. Las c;utiklo

especies  restantes,  todas  hierbas  perennes,  germinaron  en  bajos  porcentajes: 12 %  para

Adesivia radictfolia., 7 %  pa:IaL Astragalus  ourvicoulis;  5%  paraL Senecio  davilae y 2,%

pa:Ia. Valeriana gracileps .

Al detallar la dininica de la germinaci6n (porcentaje de germinaci6n en funci6n

del tiempo,  Anexo  H)  se  destacan 3  grupos de  especies,  las  cuales germinaron entre el

11  de junio  y  el  18  de  octubre  de  1996  (Tabla  2.2):  el  primer  grupo  correspondi6  a

especies  anuales  que  germinaron  debajo  de  la nieve  o justo  al  completarse  el  deshielo

antes  del  10 y hasta el  15  de  septiembre;  un segundo  grupo,  de  especies perermes que

germinaron  mayoritariamente  inmediatamente  despu6s  de  quedar  descubiertas  por  la

nieve  mientras  haya  agua liquida  en la superfucie  (el  agua se  congela cada noche  antes

del  15  de septiembre) y prolongindose hasta el 28  de septiembre; y un tercer grupo  de

especies perennes  que germinaron al desaparecer el  exceso  de agua entre el  15  y 20 de

septiembre.
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Tabla 2.1:  Lista de especies sembradas;  su viabilidad en laboratorio y su germinaci6n en terreno
corregida. %VI = porcentaje de viabilidad seghn la prueba de TTC; %G/VI = porcentaje de germinaci6n
corregida por la viabilidad en laboratorio; (SE) = error estindar.

Espe.cie Porcentaje de Vial)ilidad

0/OVI

Porcentaje de germinaci6n
corregida por la viabilidad

0/oGIV1  (SE)

Piso superior (3300m)
Azorella madreporica
Draba gilliesii
Loasa caespitosa
Nassaavia lagascae
Nassaavia pinnigera
Nastanthus spathalata
Nastanthas caespitosa
Nototriche compacta #
Pozoa coriacea
Piso inferior (2500m)
Adesmia radicif ;olia
Astragahas curvicaulis
Calceolaria arachnoidea
Cerastium arvense
Collomia bif oora*
Coirvoivulus demissus
CynanchamrmmmMlariifoliun#
Madia sativa
Mi crosteris gracilis
Phacelia secunda
Senecio erucaeformis
Senecio davilae
Stlene chilensis
Siayrinchium arenarium
Sisryrinchium stri atum
Stackys philippiana
Valeriana,gracileps*
Zo ellneri allium andinum*

0

5,1    (5,1)

0
0
0
0

2    (1,95)

0

* especies para las cuales se realizaron 4 en 'vez de 8 replicas para la germinaci6n, # ninero de semillas

probadas para viabilidad menor de 50 uliidades.
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Tabla 2.2:   Porcentaje de germinaci6n en funci6n del tiempo y del periodo de nieve. El periodo de
nieve invemal fie desde el 13 dejunio al 13 de septiembre de 1996. Ver tambi6n el Anexo H.

Pel.iodo denieve:                                                    13junio       13 sept.

Siembra

5sept.  20sept.  28sept.   02oct.      18oct.i:i:::::            1Fechas de revisi6n:           20 mayo    ll junio

Esi)ecies perennes

:::3::::::::;;:i:::i:::::::::::;::::;!ii;;;i:i;;:;:;:;::::::::::;i:;:;;:i:;;;;:i:::::::::::::

**.'-*.

100             0               0               0                 0Adesnda radicif olia            0                0
A sir agalus curvicoulis        0                0 83              0              17              0                 0

Senecio davilae                    0                 0 0             100             0               0                 0

Valeriana gra[cileps             0                0 0             100            0               0                 0650000

Es|]ecies anuales
Collomia bif oora                  0                0
Madia sativa                        0                0 49              0               0               0                 1

Microsteris gracilis             0                0
r3            o             I            o              0i

Al  realizar un analisis  de varianza de la dinjFmica de germinaci6n (porcentaje de

germinaci6n  corregido  por la viabilidad)  considerahdo  la forma  de vida (anuales y dos

:a:tpo:Sq::::r]earmfi::i'a]:efer::I:od:[ec[:nir:;e(ddee]]]a:i::[t[rcea:,brseeaotb::rvdaeq°ucetu]:r;;rym:t::

vida  y  la  fecha  del  control  afectaron  significativLm

dinamica de germinaci6n (Tabla 2.3). No asi la fec

pero  6sta si interactha con la fecha de los controle

ente   (Ch  =   0,05,   p   <<   0,001)  1a

a del retiro de la nieve (p = 0,5649),

(p << 0,001) y globalmente con los

resultados  (p  <<  0,001).  AI  realizar una prueba  d¢  Tukey  con N desiguales  (Statistica

6.0),  se corrobor6  que efectivamente existia una diferencia significativa entre las formas

::I:Le::S:e::sL):=fub::sigpemni:a;1;;a:a::P::¥:1:::O:S:)tecLO:in;±r:Laa:slL°:n:r:d:eLc:;i:::u:a:::S::(:p:t:p<oPs:::::11
Soloentresiseparecelagerminaci6ndelasanuale!enestasdosfechas(p=0,841).Los

dos grupos de perennes no muestran diferencias s cativas entre si (p = 0).
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Tabla 2.3 Analisis de varianza para el porcentaje de gerininaci6n corregido por la viabilidad segtin
la forma  de  vida,  la fecha  del  deshie]o  en  las  replicas  ly  la fecha  de  la  germinaci6n.  Pmeba de
heterogeneidad  de  las  varianzas  p  =  0,0427.  Ajuste  a  la  hormalidad  de  la  distribuci6n:  Kolmogrov-
Smimov d = 0,5771, p < 0,01, Chi cuadrado = 1032,5, df= 7; p = 0,000.

ariables df MS Df MS -IIIEi
Effect Effect Erlior Error F I)-level

onna de vida Q7V) 2 5632,10 21`,o 159,32 35,35 << 0,001

eclia del deshielo a) 1 52,95 21P 159,32 0,33 0,5649

eclia de germinaci6n (G) 4 2530,93 21,0 159,32 15,89 << 0,001

Interacci6n FV - D 2 103,19 210 159,32 0,65 0,5243

nteracci6n FV - G 8 2385,90 21o 159,32 14,98 << 0, 001

Interacci6n D - 'GInteracci6nFV-D - G 48 3578,554225,47
i:;I

159,32159,32 22,4626,52 << 0,001<<0,001

I

El   analisis   de   las   semillas   no   germinada

semillas  no   germinadas  permanecieron  viables   e

terreno.  Es posible  que algunas de 6stas no  sobre

(Tabla  2.4)   mostr6   que  muchas

el   suelo   despu6s   de   8   meses   en

van hasta la estaci6n de crecimiento

siguiente   conformando   asi   un  banco   de   semillas  transitorio,   pero   sobrevivieron  la

estaci6n   de   crecimiento   (y  dos  periodos   de   aITLstre,   vcr  Capitulo   3,   Tabla  3.3)

inmediatamentedespu6sdesudispersi6n.Basicam!ntesepuedenobservartrestiposde
.I

fenologias de germinaci6n:  especies que no germlnap y mantienen un alto porcentaje de

semillas viables  en el  suelo  (e.g.  Co72vo/v#/as czeJ#z.Js#s,  etc.) las  cuales por lo tanto  son

muy probablemente formadoras de banco  de semillas (criterio num6rico  de germinaci6n

< 5% y germinaci6n despu6s  de un afro  o viabilidad alta sin germinaci6n);  especies que

germinan  pero  mantienen  semillas  viables  en  el  suelo  presentan  una  estrategia  mixta

(4cJes77zz.cz  7icrc7z.cz/o/z.cr„ etc.,  referirse  tambi6n  a  la  Tabla  2.1);  y finalmente,  las  especies

que no  mantienen semillas viables  en el  suelo  habiendo  6stas germinado  o no formando

el  grupo  de  los  transitorios  (CoJ7oJ#z.cr  ZJz#o71cr,  etc.)  (>  75%  germinaci6n  inicial).  Para

algunas  especies  no  se  puede  decidir  a  qu6  categoria  pertenece,  ya  que  sus  semillas

sufrieron una alta p6rdida en terreno (Ccr/ceo/crrz.cz cr7iczch7coz.czecr).
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Tabla 2.4:  Porcentaje  de semillas  germinadas y porcentaje de semillas viables  recuperadas post-
experimento  y  fenologia  de  germinaci6n  probable.  Dates  basados  en  dos  replicas.  Fenologia  de
germinaci6n probable: T = transitorio, BS = banco de semillas, M = mixto, o sea germinan algunas y otras
permane'cen en el banco de semillas, G =  100% germinadas,  P =  100% perdidas. Referirse tambi6n a la
Tabla 2.1.

%                     %                     %                     %            Fenologl'a de
Esi)ecies                                         Germinado    Recuperado       Perdido             Viable        Germinaci6n

Post-terreno      P rob ab le

Coirvoivulus demissus
Cynanchum rmnunularif ;olium
Phacelia secunda
Silene chilensis
Sisyrinchium arenarium
Sisyrinchium stri atum
Stackys philippiana
Zoellneriallium andinum
Ades}via radicifolia
Astragahas curvicoulis
Cerastium arvense
Microsteris gracilis
Senecio davilea
Senecio erucaeformis
Collolrtia bifoora
iladia sativa

Val eriana gracileps
Calceolaria arachnoidea

97,96
98,00
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DISCUSION

Mediante   el   experimento   de   germinaci6n   se   pudo   comprobar   que   existen

fenologias   de   germinaci6n   diferentes   segtin   las

germin6  antes del inicio  de la

(1996), 1a  cual  dur6  en forma

de nieve

especies.   Ninguna   de   las   especies

de inviemo durante el afro de-   +T -.-- `-        _                                      ---- estudio

ex_c_e.p_cionairQ1.Q  3  rng§e.s _(.4-7  meses  seria mas  normal,

ATrT=oyoycol.1981).Lasdricastresanualesusadasenesteexperimentofueroncapaces

de germinar debajo  de la nieve,  lo  cual se comprob6 una semana antes del deshielo.  Sin

embargo,  una  de  ellas, A4z.crosze7`z.a g7':crcJ./z.a,  mantiene un porcentaje  de  seirillas  viables

en  la  tierra  a  los  8  meses  despu6s  de  la  siembra,  indicando  una  estrategia  mixta  de

germinaci6n-banco   semillas.   Las  especies  perennes  son  relativamente  abundantes

este sistema andino y el hecho de que muchas no hayan germinado puede deberse a q

las  condiciones  en  este  afro  no  hayan  sido  las  adecuadas  para  su  germinaci6n;

condiciones en las bases de almacigo hayan inducido su muerte antes de ser detectada

que 6stas especies forman banco de semillas.

I     La  formaci6n  de  bancos  de  semillas  es  relativamente  frecuente  en  sistemasos (Amen 1966, Morin y Payette 1988,  Chambers  1993, Arroyo y col.  1999, y citas

en Cavieres  1999)  1o  que  es interesante en el contexto  de la interacci6n de las  semillas

con el suelo. En sitios como el del presente estudio donde las pendientes fuertes son una

caracteristica del sistema,  semillas sin germinar estin expuestas a ser lavados cerro abajo

si  es  que  no  se  incorporan  al  suelo.  Por  otra  parte  se  ha  encontrado  que  en  sistemas

alpinos Q4orin y Payette  1988) que las semillas que se mantienen viables en el suelo no

se  encuentran  a  mas  de  3  cm  de  profundidad.  Existe  por  lo  tanto  una  dualidad  en  la

selecci6n de caracteres de los propagulos para su interacci6n con el suelo:  deben evitar

la dispersi6n secundaria y deben evitar enterrarse demasiado.

Por los resultados mostrados  en las Tablas 2.2 y 2.3  se puede concluir que en las

anuales  de baja altitud  ®iso  I),  la fenologia de germinaci6n hace que la morfologia de las

semillas no  est6  sujeta a presiones  del  ambiente  debido  a su desplazamiento  en o  sobre  el

suelo.  No  asi  las  especies  de  mayores  altitudes  ®isos  H  y  Ill)  1as  cuales  pueden  formar

banco  de  semillas  (datos  no  publicados  Arroyo;  Arroyo  y  col.   1999).  Las  perermes  no
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germin.an o germinan a una tasa muy baja y por lo tanto las semillas pueden pasar a formar

parte  de  un banco  de  semillas  y  estar  sujetas  a  movimientos  posteriores.  Sin  embargo  al

estar  enterrado  ya  no  serin tan  grandes  los  movimientos  secundarios  al  memos  de  existir

mucha erosi6n que remueva las capas de tierra.  El formar un banco  de semillas asociado a

la incorporaci6n protege la semilla y perlnite explotar la "area segura" en el tiempo.

CONCLUSION

De  las  27  especies  investigadas  para  su  comportamiento   de  germinaci6n  en

terreno  s6lo  7 germinaron.  De 6stas,  1as tres anuales fueron capaces de germinar debajo

de   la  nieve   al  iniciarse   el   deshielo  y  4  perennes  germinaron  en  forma  diferida  al

completarse  la  liberaci6n  del  suelo  de la  cobertura  de nieve  o  una  semana  despu6s  de

este  evento.  Muchas especies  (86%)  que no germinaron presentaron propagulos viables

en el suelo despu6s de 8 meses en el sitio de estudio.
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Capitulo 3: Desplazamiento Sobre el Suelo de algunos tipos de Propagulos.

INTRODUCCI0N
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Se ha  demostrado  que la morfologia  de los propagulos puede influir  en varios

procesos  del  ciclo  de  vida  de  la  futura  planta  ademas  de  la  dispersi6n.  La morfologia

afecta la impregnaci6n  de  agua y por lo  tanto  el  6xito  de la germinaci6n  (Sheldon  1974,

Peart  1984).  Tambi6n se ha observado que la morfologia de los propagulos se relaciona con

la  retenci6n  e  incorporaci6n  de  6stos  a  suelos  con  diferentes  texturas  (Chambers  y  col.

1991, Bekker y col.  1998) y con la persistencia de 6stos en el suelo (Thompson y col.  1993,

Bekker y col.  1998).

La relaci6n entre  el mecanismo  de dispersi6n y la morfologia de los propagulos

ha  sido  ampliamente  discutida  en la literatura (recopilaci6n de  sindromes  de  dispersi6n

en van  der Pijl,  1982).  Al hablar de .dispersi6n se hace menci6n generalmente a lo  que se

denomina  dispersi6n  primaria,  es  decir  la  dispersi6n  desde  la  planta  madre  al  suelo.  Sin

embargo,  existe otro  componente de la dispersi6n el cual considera los movimientos de los

propagulos  una  vez  llegados  a  un  sustrato  (generalmeute  el  suelo)  llamado  dispersion

secundaria aFig. 3.1). Pocos trabajos separan estas dos fases en el tiempo (Vander Wall y

col 1998, Hoshizaki y col.  1999, 86hning-Gaese y col.1999).

La  distancia recorrida y  el tipo  de  sitio  alcanzado  en  ambas fases  son  diferentes y

contribuyen  a  una  dispersi6n  total.   Chambers  y  MacMalion  (1994)  postularon  que  la

dispersi6n  secundaria es  mas importante  que la primaria debido  a que muchas  semi]1as no

se mueven muy lejos de su planta madre (curva leptocrfuica, Harper 1977, Kot y col.  1995)

y  que  la  dispersi6n  secundaria  podria  ser  responsable  de  los  patrones  de  distribuci6n

observados   en   comunidades   vegetales.   Factores   abi6ticos   tanto    como   bi6ticos   son

responsables  de  la  modificaci6n  de  la  distribuci6n  de  los  propagulos,  tanto  en  el  sentido

horizontal  como vertical.  Entre estas  se han descrito  el viento,  la pendiente,  el  deshielo,  la

crioturbaci6n,  el  escurrimiento  de precipitaciones liquidas,  la textura del  suelo,  la actividad

animal y la arquitectura de las plantas.
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En teoria,  1as  semillas sin estructuras accesorias dispersan a corta distancia de la

planta parental,  siendo transportadas sobre el suelo hasta encontrar un obstaculo  o  caer

en una depresi6n qaaper 1977).  St6cklin y Baumler ) encontraron que propagulos

de tamafio  distinto y con o  sin ap6ndices de 6 especies alpinas, no  dispersaban mas alla

de  14  cm llegando  algunos  propagulos  mas livianos y  con mayor  ap6ndice,  a mayores

distancias.  En  otro  estudio  se  concluye  que  las  especies  dispersadas  por  vieuto  son

afectadas  por  la  velocidad  del  viento,  la  altura  del  propagulo  en  la planta  madre y  la

eficiencia de la estructura dispersora (Sheldon y Burrows 1973).

Westlaken Maun )  encontraron  que la sombra de  dispersi6n radial,  para

una  especie  sin  estructuras  accesorias  no  es  sim6trica.  Explicaron  este  hecho  por  la

direcci6n  y  la  fuerza  del  viento,  1a  pendiente  y  la  acci6n  de  animates.   Aun  asi,  la

mayoria  de  las  semillas  no  se  dispersaron mas  alla de un metro  alrededor  de  la planta

madre.

La dispersi6n secundaria para especies alpinas ha sido  poco  estudiada.  Chambers y

col.  (1991)  estudiaron  en  el  Beartooth  Plateau  en  Montana  (45IN,   109°30'E)  U.S.A.  1a

interacci6n  del  sustrato  con  la  morfologia  de  los  propagulos  (tamafio,  ap6ndices)  en  una

situaci6n  donde  los  principales  agentes  de  dispersi6n  secundaria  son  el  viento  y la lluvia.

Encontraron  que  el  tamafio   del  propagulo  y  la  presencia  de  ap6ndices  influyen  en  el

movimiento  horizontal. y vertical  sobre particulas  del  sustrato  de  distinto  grosor.  Scherff y

col.  (1994)  demostraron  el  arrastre  de  semillas  de Rcz#c4J3c#/as cHcfo7?eas  por  escurrimiento

de agua durante el deshielo sobre una distancia de  10 cm.  Van Tooren (1988) demostr6 en

una  pendiente  no  alpina  la  disminuci6n  del  arrastre  de  semillas  al  aumentar  la  cobertura

vegetal.

En  Los   Andes,   a  pesar  de  una  cantidad   sustancial   de  trabajos  en  fenologa,

polinizaci6n,   dispersi6n  y  bancos  de  semillas  (Arroyo  y  col.   1981,  Arroyo  y  col.   1982,

Arroyo y c.ol.  1983,  Villagrin y col.  1983, Arroyo y col.  1985, Arroyo y col.  1988, Rozzi y

col.  1989, Alroyo y Squeo  1990, Rozzi 1990, Simpson y Todzia 1990, Arroyo y col.  1999_,____

Cavieres  1999,  Cavieres  y  Arroyo  1999b,  Cavieres  y  col.   1999),  no  existen  estudios  de

dispersi6n  secundaria y  resulta  interesante  iniciar  una investigaci6n  al  respecto  ya  que,  a

diferencia  de  otros  ecosistemas  estudiados  las  pendientes  son un factor importante,  1o  que
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nunca  ha   sido   considerado   explfcitanente   como   condici6n   experimental   para  explicar

patrones de distribuci6n local.

Rozzi   (1990)   ridi6,    en   una   Papilionaceae,   47acw.ZJZJ.opky/7#7„   c#7%z.7297.z.   y   una

Asteraceae,    C72#gz#.7nger   ojxpasz.ZZ/o/z.cz,    distancias   de   dispersi6n,    encontrando   para   la

primera,   1a   cual   expulsa   explosivanente   sus   semillas,    que   la   distancia   maxima   de

dispersi6n fue de 2 metros y para la segunda especie,  la cual tiene papus,  que 6stos caen a

una distancia de 0.75  in.,  pero  son arrastradas hasta  1.35  in de la planta madre en  10 dias.

En este estudio no se menciona el posible efecto de la pendiente en los desplazamientos.

En los Andes mediterraneos la vegetaci6n es de baja estatura con espacios abiertos

entre los individuos. Aunque las laderas en el sitio de estudio son abruptas, frecuentemente

las piedras presentes estin sueltas en la superficie y sujetas al desplazamiento pendiente

abajo y por lo tanto no estin actuando como trampa de semillas. Todo esto se conjuga para

que existan extensas areas de suelo al descubierto y sin "trampas" de semillas. El arrastre

pendiente  abajo  potencialmente puede  estar llevando  los  propagulos fuera del rango  de

tolerancia para la germinaci6n o establecimiento de la plintula tanto a nivel del ecotono

como a nivel local donde actda un posible efecto nodriza cercana a la planta madre.

Dada esta inestabilidad del suelo en pendientes andinas y el efecto potenciador

que tiene en situaciones de deshielo, escurrimiento de lluvia y de vientos fuertes por la

componente vectorial gravedad a favor de la pendiente sobre un objeto que reposa en el

suelo, es interesante determinar si los propagulos de especies de plantas andinas

presentan algdn caracter morfol6gico que limite el efecto de arrastre.

Producto de observaciones del sistema de estudio, en cuanto a la inestabilidad del

sustrato, se elabor6 un esquema de factores previsibles e imprevisibles en el tiempo

(Tabla 3.1), justificando la necesidad de estudiar los fen6menos que pudiesen afectar la

dispersi6n secundaria en dos periodos del afro: otofio y primavera, donde la probabilidad

de dispersi6n es mayor. Las estaciones de verano y otofio son muy semejantes entre si,

pero se eligio trabajar en otofio como la estaci6n en la cual se produce la dispersi6n

normalmente.
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Tal)Ia 3.1 : Factores que influyen en la inestabilidad del sustrato a lo largo del afro. A escala local,
tomando como modelo el sistema andino en la Cordillera del Cepo del presente estudio. Las cruces indican la
inteusidad con_que actha el factor. Factores previsibles ocurren en todo el sector todos los afros; Factores
imprevisibles ocurren en sitios y momentos no conocidos. (+ indica presencia del fen6meno, th presencia
may notable).
Factores*Previsibles: Verano  -  Otofio                        •:.:.:.:.:...\...:.:.:.:.:.: ae;;;!!i;:i::::            Primavera

sees#i±ff::!i!;;:

Th                                                   :::i::ii;;;5ii!iiii::::::,::

{i                    +

Viento
Lluvia +++

•.`...`...`...`,.`,.`...`.

::::::::;::::::::::

+
Deshielo :::::::::::::S:: iH
Crioturbaci6n

:::::::::::::S::::::

Th|H
Imprevisibles:

Movimiento de masas
Acci6n animal +

::::::::;::::::::::

:::::::5:::::::::
+

* Todos estos factores son afectados por la pendiente, el tipo de sustrato y la cobertura vegetal.

AI  considerar propagulos de diferentes especies provenientes del  sitio  de estudio

surgen las siguientes preguntas:

1) 4Cuan variable es la dispersi6n secundaria de semillas en pendiente entre especies con

sindromes de dispersi6n y sin sindromes de dispersi6n evidente?

2) 4Cual es el efecto de la morfologia de los propagulos en la magnitud de la dispersi6n

secundaria?

3) tcual es el efecto de la estaci6n del afro (otofio y primavera) en la distancia arrastrada

(dispersi6n secundaria) de los propagulos?

Hip6tesis..

1) AI establecer contacto con el suelo en pendiente, los propagulos con

morfologia adaptada a la dispersi6n a larga distancia I(anem6coras) se dispersan mas

sobre 6ste que los propagulos sin adaptaciones morfol6gicas para la dispersi6n.

2) La posibilidad de desplazamiento horizontal de los propagulos en la superficie

del  suelo  en  pendientes  andinas  estaria  asociado,  en  aquellas  especies  sin  sindrome  de

dispersi6n a un conjunto de caracteres morfol6gicos que reducen la distancia de arrastre de

los propagulos en la superficie del suelo.
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Objctivos..

1) Evaluar el desplazamiento sobre el suelo de propagulos con y sin morfologia

relacionado con la dispersi6n a distancia.

2) Determinar la distancia y la direcci6n del desplazamiento sobre el suelo de los

propagulos  sin morfologia adaptada a la dispersi6n despu6s de la dispersi6n en otofio y

durante el deshielo en primavera (cuando existe arrastre).

3) Determinar como  caracteres de los propagulos pueden explicar las diferencias

de desplazamiento entre especies.
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I)  Experimento de dispersi6n secinda[ria de propdgulos con y sin esfrocturas para la

dispersi6n

A los 2500 in.s.n.in., a 70°16' 15"W y 33°21'50"S se estableci6 un sitio de trabajo

experimental (Fig. 1.1). La vegetaci6n corresponde a la transici6n entre el piso subandino

y  el piso  andino  irferior  con mezcla de  elementos  caracteristicos  de  ambos.  Existe una

variedad tambi6n de texturas de sustratos,  desde rocoso en las laderas mas fuertes hasta

limoso en los sectores mas planos. La exposici6n es Sur-este y la cantidad y duraci6n de

nieve  corresponde  a  la  encontrada  en  el  rango  de  alturas  propias  del  piso  subandino

(capitulo  1).

Se prepararon a principios de otofio 6 pistas (replicas) de suelo limoso con escasas

gravas  en  una ladera  con  pendiente  aproximadamente  de  250  (evitando  en lo posible la

pseudoreplicaci6n    Qlurlbert    1984))    homogeneizando    la    superficie    con    rastrillo    y

compactandola levemente 2 semanas autes de realizar el experimento. En el momento de

inicio del experimento se midieron las pendientes en 12 puntos centrados sobre una area

de  40   cm  hacia  abajo  y  20  cm  de  ancho   centrado   sobre  el  area  donde  se  retir6

posteriormente la tierra (Fig. 3.2).  AI comparar los valores promedios de las pendientes

entre   las   pistas    de   experimentaci6n,    6stas   muestran   diferencias   estadisticamente

significativas   (p   =   0,0002,   homog6neo   y   normal).   Sin   embargo   6stas   diferencias

presentan  escasa  relevancia  biol6gica  en  un  sistema  natural,  ya  que  se  traducen  en

pendientes  promedios  que  varian  desde  los  23,2°  hasta  los  25,40  con  varianzas  muy

pequefias y con un coeficiente de error inferior al 5%. Por lo tanto, se considera aqui que

el factor pendiente no contribuye a la diferencia entre replicas.

Los  propagulos  de  especies  con  y  sin  estructuras  que  les  facilite  la  dispersi6n

(Tabla 3.2,) fueron colectados en verano en el area de estudio y mantenidos a temperatura

ambiente en bolsas de papel.   Se sembr6 en la superflcie,  en una linea de 20 cm de largo

perpendicular a la pendiente y demarcando  sus extremos con clavos pintados (Fig. 3.2),
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una mezcla de 25  semillas de  cada una de las 9  especies  de la Familia Asteraceae (Fig.

3.3), o sea un total de 225 propagulos en cada una de las 6 pistas. Las pistas se dejaron sin

malla  cobertora  para  evitar  el   efecto   de   6sta  en  el  flujo   de   aire   al   nivel   del   suelo

modificando asi la dispersi6n de los propagulos.

Las caracteristicas de las especies estudiadas y de sus propagulos se enumeran en

la Tabla 3.2 (ver tambi6n Anexos I y Ill).  Se eligi6 usar propagulos de una sola familia

(Compositae) para minimizar efectos filogen6ticos,  a pesar de que los diferentes g6neros

presentes en el sitio del estudio tienen una variada morfologia y fenologia.

Tabla 3.2: Caracteres biol6gicos de las especies de Asteraceae usadas en el experimento de arrastre -
Otofio 1999. Forma de Vida: An = anual, Hp = hierba perenne. Piso Andino = rango de attitudes donde se
encuentra: I = zona vegetacional sub andina (2200-2500 o 2700 in s.n.in.),11 = andino inferior (2500 o 2700
-3100 in),Ill = andino superior (3100-3600 in). Dispersi6n: V = dispersado por viento por medio de un

papus,  SSD =  sin sindrome de dispersi6n al no presentar Iii papus ni  otra estmctura que facilite rna
dispersi6n a mayor distancia.

Forma de       Piso      Sindrome de
Vida        Andino      Dis ersi6n     ComentariosEspecie

Chaetanther a euphrasio ide s
Chaetanther a micropkylla
Chaetanthera planiseta
Haplopappus schamarmii

saliva
Nassaavia pinnigera
Nassouvia pyramidalis
Senecio davilae
Senecio erucaeformis

V            Papus caduco y mucilago
V            Papus permanente y mucilago
V            Papus caduco y mucilago
V            Papus permanente

SSD           Sin papus
SSD           Sin papus
SSD           Sin papus

V            Papus caduco
V            Papus caduco
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Fig. 3.2: Esqucma de tlna I.ista experimental. Domel)clafura de] disefio experimental y djsefio de lap
mcdiciones.
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Fig.3.3:   PropaguLos   usados  en   experimentos  de  arrastre.  De  izquierda  a  derecha:  Mad;.a  sa/ira,
Chaetanthera miaropkylla, Chaetanthera planiseta, Chaetanthera eaphrasioides,  Haplopappus schunanii,
Nassaavia pyranidalis, Nassaavia pirmigera, Senecio erucaoformis, Senecio davilae. C:iraidranite coneslponde
a un centfmetro con graduaciones de I milinetro.

Un mes despu6s de la siembra de las semillas se procedi6 a retirar el suelo de las

pistas  sacando  fajas  de  suelo  de  25  cm  de  largo  por  3  cm  de  ancho  y  3  cm  de

profundidad (Fig. 3.2) mediante una aspiradora portatil de autom6vil, a partir del punto

donde  fueron  liberadas  las  semillas.   Se  us6  25  cm  en  vez  de  20  cm  porque  en

experimentos preliminares se detect6 que la mds mi'nima variaci6n de pendiente a escala

de la semilla afecta su trayectoria. Se procedi6 a retirar 14 fajas de suelo pendiente abajo

a intervalos de 3 cm ademas de una centrada en la linea de liberaci6n (1,5 cm pendiente

arriba hasta  1,5  cm pendiente  abajo).  Tanbi6n  se extrajo  una faja de  suelo pendiente

arriba de la linea de liberaci6n (4,5 cm pendiente arriba hasta 1,5 cm pendiente arriba)

para controlar la eventual  desplazamiento  de  propagulos  pendiente  arriba.  En  total  el

experimento contemplaba 16 fajas de tierra por replica. No se retiraron mas fajas hacia

arriba ya que en un experimento preliminar se detect6 una muy baja tasa de movimiento

en esta direcci6n cuando existi'a pendiente (2% de las semillas fueron encontradas en un

drea de 20 cm hacia arriba y 60 cm hacia los lados respecto de la linea de siembra). Se

analiz6 adicionalmente el  sector mas alla de la tiltima faja de suelo hasta el borde del

frea preparada al igual que se revis6 la superficie de la tierra circundante registrando la

presencia de propagulos de origen experimental.
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En el laboratorio se procedi6 a secar las muestras de suelo al aire. Se tamizaron las

muestras buscando luego en las fracciones obtenidas con lupa estereosc6pica para separar

los propagulos. Los resultados se expresan en ninero de propagulos recuperadas por faja

de suelo, por especie y por pista (replica) (Anexo IV).

Se  analizaron los  datos  en cuanto  a la recuperaci6n total para las especies y las

replicas mediante ANOVA de una via expresando los datos en proporciones calculados en

base  al ndmero  sembrado  y ndmero  recuperado verificando  la normalidad  de  6stas y la

heterogeneidad de las varianzas.  Se realizaron pruebas cr par/erz.o7`z. de menor diferencia

significativa de Fisher (LSD) para encontrar diferencias dentro de los factores.

Luego  se  analiz6  la distribuci6n de los propagulos  en funci6n de  su morfologia

(con  o  sin  estructuras  que  medic  la  dispersi6n)  y  la  distancia recorrida  agrupindo  las

franjas en dos grupos: i) faja superior desde los 3 cm pendiente arriba pasando por la linea

de siembra (0 cm) hasta la faja de  15 cm pendiente abajo y ii) fajas desde 18 cm hasta el

borde inferior de la pista incluyendo  el sector plano fuera de la pista hacia abajo y hacia

los lados.  Se sumaron las replicas y se determin6 el ntimero relativo de propagulos con o

sin  estructuras  para la dispersi6n y se determin6 1a distribuci6n de  estos  en  cuanto  a la

categoria de distancia de arrastre. Luego se realiz6 una prueba de proporciones de Student

(Sokal y Rohlf,  1995) entre grupos para detectar el efecto de la morfologia en la distancia

recorrida.  Para  realizar  esta  prueba  se  supone  que la proporci6n  de  cualquiera  de  dos

estados   de   la   morfologia   a   una   distancia   determinada   tiene   igual   posibilidad   de

encontrarse.  Se eligi6 este estadistico mas simple ya que por la naturaleza de los datos una

ANOVA  no  es  el  m6todo  mas  adecuado  (numerosos  valores  cero,  valores  de  n bajo,

distribuciones muy diferentes a la normal y heterogeneidad extrema de las varianzas no

corregible al transformar los datos, Green 1979).

Para  todos  los  calculos  estadisticos  se  utiliz6  el  programa  "Statistica"  5.0  de

Statsoft Inc. Para el calculo de la prueba de proporciones se gener6 una formula en Excel

(Office 97, Mcrosoft Inc.).
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2)   Experimento  de  dispersi6n  secunda[ria  de  propdgulos  sin  estructuras  para  la

dispersi6n

Se  repiti6  el  experimento  solamente  con propagulos  sin  sindrome  de  dispersi6n

para   intentar   de   diferenciar   entre   caracteres   morfol6gicos   que   pueden   conferir

diferencias en la capacidad de movimiento sobre el suelo. Este experimento se realiz6 en

dos  periodos  del  afro,  en  otofio,  el  periodo  Predominantemente  seco,  y  en   primavera,

durante    el    deshielo.    La    metodologia   para    ambos    fue    la   misma    con    algunas

modificaciones   necesarias   debido   a  las   condiciones   de  la   estaci6n.   Los  propagulos

fueron  colectados  desde la misma regi6n  el  verano  del  afro  anterior,  limpiados  cuando

correspondia, y conservados a seco en bolsas de papel hasta la fecha del experimento.

u)   Metodologia experineutal

La metodologia usada para el experimento de arrastre es la misma que la descrita para

el experimento anterior. Las especies usadas (Fig. 3.4, Tabla 3.3) fueron elegidas por la

ausencia de mecanismo  de dispersi6n a larga distancia, 1a morfologia de sus propagulos,

su abundancia en el terreno y en parte por ausencia de germinaci6n adelantada (capitulo

4).  Se incluyeron,  sin embargo,  las  semillas  de 4sfrcrgr/#s cz7`#o#z.cr7zcfs aunque la unidad

que  se  dispersa  primero  es  la  vaina,  Sle72ecz.o  er#ccre/o77#z.s  sin  papus  y A4crc7z.cz  sczZz.1/cz

aunque germine tempranamente, por poseer una morfologia interesante.

En el experimento de otofio se usaron 10 especies (con la excepci6n de ,4zore//cr y

Slz./e77e) y en primavera  1 1  especies  (con la excepci6n de Sz./e7?e)  cuyas  caracteristicas  se

enumeran en la Tabla 3.3.
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Tabla 3.3:  Caracten'sticas biol6ricas de las especies usadas en los experimentos. Silnbolo: letras iniciales
de las eapecies usadas en algunos grfficos. Forma de vida:  Geo = gedfita,  A = hielba anual, Hp =   hierba
pererme,  Coj = hiefoa pereme en forma de cojin.  Piso Andino: I = piso vegetacional 2200-2500 o 2700 in
s.n.in. segin exposici6n de la ladera,11 = 2500, 2700-3100 in,Ill = 3100-3600 in. Sindrome de diapersi6n: 1 =
selnillas caen de la planta al suelo, 2 = semillas son dispersadas antes de caer al suelo.

Fo rm a                Piso              Sin drone
Especie                                Familia                        Simbolo            de vida              Andino           Dis|)ersi6n

lstro emeri a pal li da         Amafy"daceae
Astragalus arnottianus     PapL1±o"cea:e
4zore/Jcz 77€czc7reporj.ccz        Umbelliferae

Con:v o lvu lus demissus        CorIVof:`r\]laccaie

4lczc7z.cz sczfz.vcr                               Compositae

Nassawia pinnigera
Pozoa coriacea
Schizanthus hookeri
Senecio erucaeformis
Silene chilensis
Sisyrinchiurn striatum
Stachys philippiana

Compositae
Umbelliferae
Solanaceae
Compositae
Caryophyllaceae
Iridaceae
Labiatae

En  otofio  los  sitios  fueron  proteSdos  contra  herbivoros  grandes  y  aves  mediante

campanas  de malla pero  en prinavera se dejaron sin ellos para evitar una alteraci6n en los

patrones de derretimiento de la rieve.

En  otofio  se  sembraron  las  semillas  hacia  el  principio  de  la  estaci6n  (15  febrero

1997).  Por  problemas  logisticos,  se  sacaron  las  replicas  en  dos  grupos:  uno  al  mes  (3

replicas) y otro  al mes y medio  (3  replicas)  despu6s de la siembra de las semillas segtin

la  misma  metodologia  ya  descrita.  En  prinavera  (19  noviembre   1997)  se  sembraron

aproximadamente   dos   semanas   antes   del   deshielo,   retirando   nieve   sobre   las   pistas

preparadas en otofro y reemplazindola cuidadosanente de tal forma que se altera al minimo

la  compactaci6n  de  la  nieve.  Un  mes  despu6s,  habi6ndose  completado  el  deshielo,   se

procedi6 a retirar las fajas de suelo y a separar los propagulos como descrito anteiormente.

Los resultados se expresan en ndmero  de semillas recuperadas por faja de suelo,

por  especie  y  por  r6plica  en  base  al  ndmero  de  semillas  sembradas  en  cada  replica

(Anexos V y VI).
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La  pendiente  se  midi6  antes  de  retirar  el  experimento  ya  que  es  imposible  sin

perturbar la cobertura de nieve medirla antes.  Se tomaron las mediciones en  12 puntos

sobre la misma area como se mencion6 anteriormente.

b)   Caracterizaci6n morf eol6gica de los prop`dgulos

•     Largo,  ancho,  alto y area:  Se fotografiaron 30 propagulos de cada una de las  11

especies  que  se  usaron  en  estos  experimentos  en  dos  posiciones,  frontal  y lateral,

con una cinara fotograsca diStal marca Sony montado en un tripode y con fuente

de   iluminaci6n   cuatro   linparas   de   lupa   estereosc6pica   (Olympus)   dispuestas

ortogonalmente.

Las  imagenes  diStales  de  los  propagulos fueron introducidas  en un computador ¢C,

IBM compatible,  a 233  Mhz y 64Mb  de memoria RAM).  Con la ayuda del   programa

de   analisis   de   imagenes   digitales   NHI-Image   se   procedi6   a   la   medici6n,   previa

calibraci6n  espacial,  de  las  variables  area,  eje  mayor  y  eje  menor,  tanto  por  su  cara

frontal  como  lateral.  La  medici6n  de  las  variables  se  realiz6  utilizando  una  rutina  de

segmentaci6n   interactiva   (umbralisaci6n)   a   nivel   del   histograma   de   la   imagen   y

uti]izando   el   comando   "analisis   de   particulas".   Se   defini6   como   cara   frontal   del

propagulo la superficie expuesta de 6sta cuando es vertido en una superficie plana y sin

pendiente.  La cara lateral  se defini6  como la cara perpendicular a la anterior cuando la

senrilla es girada segdn su eje mayor. El eje menor del propagulo en posici6n frontal se

llam6 el ancho del propagulo y el eje menor de la cara lateral el alto del propagulo.

•      Forlna:  Se  evalu6  en forma cualitativa la forma general del propagulo usando  las

siguientes categorias a, = largo, An = ancho, A1 = alto):

1.-redonda cuando los tres ejes son aproximadanente iguales, L = An = AI

2.- plana,  cuando el propagulo presentaba su tercer eje (alto) pequefio respecto a los

otros dos (largo y ancho) segdn la formula q<2An)>= An>>A1,

3.-  ovalada cuando  los ejes alto y ancho  son semejantes pero mas pequefios que el

largo y las paredes son redondeadas, a,<2An)>An = AI

4.-   alargada cuando  el eje largo es muy grande respecto a los otros dos ejes,  a >

2Am) > An >= Al.
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•     Hxcentricidad:   Se  calcul6  la  excentricidad  utilizando  el  cociente  entre  el  eje

mayor y  el  eje  menor  de  la  cara frontal  del  propagulo.  La  excentricidad varia

desde   1,  un  circulo  perfecto,  hasta  el  infinito  (te6ricamente),  una  estructura

alargada.

•     Volumen:  Se  calcul6  el  volumen  multiplicando  el  area  de  la  cara  frontal  del

propagulo por el eje menor de la cara lateral del propagulo (alto).

•     Peso:  Se evalu6  el peso promedio  de  16 griipos de 25  propagulos mediante el uso

de  una  balanza  analitica  (marca  Ohaus,  error  de  medici6n  ±  0,0002grs)  y  luego

dividiendo por el ndmero de propagulos pesados para obtener el peso individual.

•     Textura:   Se   evalu6   en   forma   cualitativa   la   textura   de   la   superficie   de   los

propagulos usando las siguientes categorias:

1.-  lisa,  cuando  la  superficie  no  presenta  ninguna  rugosidad  e  incluso  puede  ser

cerosa,

2.- rugosa,  cuando  presenta reticulaciones,  cavidades pequefias,  o  otras  estructuras

sobresalientes.

Determinaci6n  de la  clasificaci6n  dicot6mica  de  caracteres  morfom6tricos  para el

an£Iisis:

Para los variables Largo,  Ancho,  Area Frontal,  Alto y Volumen se determin6 la

mediana  de  los  datos  (3,25 ;  2,18 ;  7,80;  2,13   y  21,22  respectivamente),  usando  este

valor para objetivamente  dividir el  conjunto  de propagulos  en dos  grupos  (Tabla 3.4).

Para la excentricidad se aplic6 un criterio mas biol6gico basado en la observaci6n de que

un propagulo con excentricidad menor a 1,75 presenta una forma ovalada la cual permite

que ruede en una superficie lisa levemente inclinada,  a diferencia de propagulos  con un

valor  mayor  a  1,75  las  cuales  tienden  a girar  en una  sola  direcci6n  o  deslizarse.  Para

dividir los propagulos segdn el peso se us6 un criterio de ordenes de magnitud del peso.

De esta forma se agruparon las especies con propagulos < 0,01 y >0,01grs.
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i

C£Iculo de un "indice de dispersi6n":                          I

Con  la  informaci6n  morfol6gica  se  elabor6  un  indice  que  se  llam6  « indice  de

dispersi6n».  El  prop6sito  de  este  indice fue realizar predicciones  comunitarias  sobre  el

posible  comportamiento  de  los  propagulos  segdn  sus  caracteres  morfol6gicos  y  para

poder  considerar  los  caracteres  morfol6gicos  en  su  conjunto.  Para  un  estado  de  un

caracter  morfol6gico   se  le  asign6   el  valor  0  cuando   corresponde  al  estado  memos

afectado por el arrastre y el valor 1  cuando corresponde al estado con mayor distancia de

desplazamiento  secundaria.  De tal forma cada especie fue calificada segtin la sumatoria

de 9 caracteres y para cada una de dos estaciones consideradas (otofio  1 mes y primavera

1  mes)  pudiendo variar desde el valor 0,  una especie con menor dispersi6n secundaria,

hasta  18  para  una  especie  con  mas  desplazamiento.  Luego  se  graficaron  los  indices

versus las distancias maximas y las modas de los propagulos de las diferentes especies.

c) Andisis de los da[tos

Se   analizaron   los   datos   mediante   ANOVA,   verificando   la  normalidad  y  la

heterogeneidad  de las varianzas.  Se realizaron pruebas cz j7osfe7'z.o7.z.  de menor diferencia

significativa de Fisher (LSD) para detectar diferencias entre de los factores.  Tambi6n se

verific6  el efecto  de la pendiente en la recuperabilidad de la totalidad de los propagulos

sembrados mediante una correlaci6n de Spearman.

Para responder a la pregunta de c6mo las morfologias se distribuyen en funci6n de

la  distancia  de  arrastre  sobre  la  superficie  en  pendiente  para las  diferentes  situaciones

experimentales  (otofio/primavera)  se  sumaron  las  replicas  y  se  determin6  el  ndmero

relativo   de   propagulos   en   los   dos   estados  posibles   para  un   caracter   morfol6gico

determinado  (Tabla 3.4).    Se  determin6 la distribuci6n de estos ndmeros por categoria

de distancia de arrastre realizado una prueba de Proporciones entre grupos.
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RESULTADOS
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1)   Experimento de dispersi6n secundaria de propdgulos con y sin estructuras para la
dispersi6n

a) Factor es que irifluyen en la recaperabiltdad

Se  sembraron en total  1350 propagulos;  786  de ellas fueron recuperadas  dentro

de  las  pistas  con  124 propagulos  adicionales recuperados hacia abajo  y hacia los lados

de la pista (Anexo IV). No hubo diferencias de recuperaci6n global de propagulos entre

las replicas (pistas) (Tabla 3.5) pero las varianzas en este caso si fueron altas mostrando

que muchos factores pueden estar afectando la tasa de p6rdida de propagulos. No hubo

ingreso  de  semillas  ex6genas  a  las  pistas  experimentales  debido  a  que  ninguna  de  las

especies usadas aqui estaba presente dentro  de un radio  de 2 in alrededor de cada pista

Q4archand  y Roach  1980,  Chainbers  1995)  y,  por  otra  parte,  nunca  se  recuper6  mayor

ndmero de semillas que las sembradas en las pistas.

AI realizar una correlaci6n de Spearman para determinar el grado de interacci6n

entre el grado  de la pendiente y la cantidad de propagulos recuperados se encontr6  que

no   existia  correlaci6n  considerando   los   datos   estrictamente  dentro   de  la  pista  a

Spearman = 0,4286,  p = 0,3965) ni tampoco al agregar los propagulos colectados en el

vecindario  de las pistas  a  Spearman = 0,2000,  p  =  0,7040).  Se puede  concluir por lo

tanto  que diferencias en la pendiente entre pistas no influy6  en la recuperabilidad de los

propagulos.

AI comparar la recuperaci6n de las especies entre si se encuentra una diferencia

significativa (p << 0,001,  datos Arco seno transformados, homogeneidad de la varianzas

0,0009,  normalidad  p  <  0,2  segtin  Kolmogrov-Smimov).  Se  observaron  (Tabla  3.6)

basicamente  tres  grupos  de  especies,  uno  de  recuperaci6n  alto,  otro  intermedio  y un

tercero bajo. Es notable que todas las especies con papus se encuentran en las categorias

intermedia y baja mientras que todas las especies sin papus se encuentran en la categoria

de  alta  recuperaci6n  con  la  excepci6n  de  una.  La especie  Cfacrezcr72Z¢er¢ p/cz7zz.se}cz,  que

constituye la excepci6n,  present6 recuperaci6n mas baja porque es la semilla mas dificil
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de extraer de las muestras de suelo, por una parte porque es la mas pequefia y, por otra,

porque  al  secretar  mucilago  la  tierra  se  adhiere  a  su  superficie  y  se  confunde  con  el

sustrato.

Tabla  3.5:   Valores   promedios   de  las   pendientes   de   las   replicas   y   porcentaje   I)romedio   de
C¢<C

recuperaci6n de |]ropagulos asociado a cada replica.  Se excluyen categorias "fuera" y "iliferior".
Pendiente % promedio N

Tiemp o                   (grados) reouperado SD especies

otofio                         23,3 a 46'6 a 38,4 9

1 mes                           25,2 bc 49,3  a 31,9 9

25,Obc 62,7 a 31,2 9

23'2 a 62,2 a 37,8 9

24'3  ab 60,0 a 42,5 9

25,4 bc 68,0 a 35,0 9

Total                         24 '4 58,1 35,7 54
& b' C = significativamente distintos en sentido vertical (ANOVA, or = 0,05)

AI agregar la porci6n de tierra debajo de la pista y el area circundante a la

pista  se  observa  que  para  las  especies  con  papus  la baja  recuperaci6n  se  debia  a una

dispersi6n secundaria a mayor distancia pendiente abajo y hacia los lados, y que para las

especies    sin   papus    no    aument6    sustancialmente    este   valor    (Tabla    3.6).    Adn

considerando   estos   propagulos   extras,   1os   valores   de   las   especies   con   papus   fue

significativamente   mas   bajo   que   las   sin   papus,   indicando   una  mayor   distancia  de

dispersi6n para esta especies, con la excepci6n de C7zczezcr73Z72ercz 7#z.c7'opky/Jcr.

Considerando  s6lo  las  semillas  recuperadas  dentro  de  las  pistas  y  comparando

mediante  ANOVA la recuperabilidad global  de los  dos tipos  de  propagulos  (con y  sin

papus) respecto a su capacidad dispersora se encuentra una diferencia significativa (p <<

0,001,  datos  homog6neos  p  =  0,0860  y  normalidad  de  p  <  0,05  segdn  Kolmogrov-

Smimov,   or  =  0,05)  en  la  recuperabilidad  de  estas  dos  morfologias.  Al  agregar  los

propagulos  recuperados  fuera  de  las  pistas  sigue  siendo  significativa  esta  diferencia  (p

<<  0,001,  homogeneidad  p  =  0,0670,  normalidad  p  <  0,05  Kolmogrov-Smirnov,   or =

0,05).
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Tabla  3.6:  Porcentaje  promedio  de  recuperaci6n  de  especies  de  Asteraceae  en  experimento  de
arrastre para area de la pista y para el area de la pista mas areas fuera de ella (vcr texto). QJ = 150
propagulos por cada especie).

Especie
Pistas Pistas + Areas externas

% promedio                SD % promedio              SD
recuperado             (N = 6) recuperado            (N = 6)

Con papus

35,3b                            8,5 82,4a                        7,2Chaetcmther a mi cropkylla

Haplopappus schumannii 14,Oc                              10.0 47,3b                         10,6

Sene cio erucaef ;ormis 2,7c                            2,186,7a7,4 4,Oc                           2,586,7a7,4

Sin I)apus

Chael:anthera euplurasioides *

Chaetanthera planiseta * 52,7b                          20,1 52,7b                        20,1

Madia sativa 83,3a                           14,2 84,7a                         15.0

Nassaavia pinnigera 73,3a                           35,9 74,oa                        35,6

Nassc[uria pyr arnidali s 86,Oa                          22,9 86,Oa                         22,9

Senecio davilae * 89,3a                          7,4 89,3a                         7,4

& b' C = significativamente distintos (ANOVA, datos transformados, or = 0,05)
*  especies usadas con papus removido.

b) c[ndlisis del Ofecto de la morfologia en la distancta recorride por el prop'dgulo

AI  analizar  con  la  prueba  de  proporciones  de  Student  la  distribuci6n  de  las

morfologias  (con  y  sin  papus)  respecto  a las  dos  categorias  de  distancia  (desde  3  cm

pendiente  arriba  hasta  15  cm  pendiente  abajo  y  desde  18  cm pendiente  abajo  hasta  el

borde  de la pista pendiente  abajo)  se  encuentra que la diferencia  es  significativa ®  <<

0,001)  indicando   que  el  comportamiento   de  propagulos  con  papus  y  sin  papus  es

notoriamente   diferente:   Los  propagulos   con  papus   se  dispersan  lejos   del  lugar  de

contacto con el suelo, y los sin papus se mantienen mayoritariamente dentro de un rango

de   15   cm  pendiente  abajo  desde  el  punto  de  primer  contacto  con  el  suelo,  y  solo

excepcionalmente  se  mueven  pendiente  arriba  (un  solo  propagulo  en  este  caso).  En

cuanto  al  movimiento  pendiente  arriba  de  propagulos  con  papus  en  ninglin  caso  este

ntimero excedi6 el 5% de los sembrados.
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2) Experimento de dispersi6n secunde[ria de propdgulos sin estructuras para la
dispersi6n

a) Factores que iriflayen en la recuperabthdad

De  un  total  de  165P  propagulos  de  las  diez  diferentes  especies  sembrados  en

otofio se pudo recuperar 1303.  Sin embargo, se analizarin solo el destino de 644 de ellos

(de  825   sembrados)  ya  que  algunas  replicas  sufrieron  dafio  en  terreno  o  porque  se

eliminaron    del    analisis   por   problemas    estadisticos    (Anexo    V).    No    se    detect6

contaminaci6n ex6gena de propagulos pero se detect6 grarivoria en algunas replicas. En

primavera se sembraron 1325 propagulos de los cuales se recuperaron 953  (Anexo VI) y

aqui  tambi6n  se  detect6  granivoria  en  algunas  replicas  para  las  especies A4czc7z.cr scrzz.vcr,

Nassouvia pimigera y Senecio erucaeforrhis.

Globalmente     la    recuperaci6n    promedio     de     propagulos     entre    tiempos

experimentales (otofio  1 mes y primavera 1 mes), no presenta diferencia sighificativa a =

0,3708, p = 0,5649) indicando que eventuales diferencias entre especies no se debe a una

recuperaci6n diferencial.

No existe relaci6n entre el grado de la pendiente de cada pista y el porcentaje de

propagulos  recuperados  considerando  los  dos  tiempos  experimentales  (correlaci6n  de

Spearman: R = 0,2381, p = 0,5702, n.s.).

El  grado   de  recuperaci6n  de  las  especies  entre  los  experimentos  no  fue  en

significativa (Tabla 3.7). A4lcrcJz.cr sczZz.1;cr present6 una muy baja recuperaci6n en otofio  (1

mes)  debido a que en una sola pista ocurri6 granivoria de sus propagulos. En primavera

igualmente ocurri6 granivoria. Esto se pudo determinar por restos de semillas encontrados

en el  sitio y tambi6n en una ocasi6n observaci6n directa.  Se72ecz.o e7'#ccre/o7."z.S' fue muy

poco recuperado en primavera y se piensa que estas semillas son mas fragiles a la acci6n

del   agua,   en   ausencia   de   condiciones   adecuadas   para   la   germinaci6n,   perdiendo

rapidamente  viabilidad  haci6ndolos  irreconocibles,  a  siendo  lavados  fuera  del  area  de

recuperaci6n.



C. Castor 67

Tabla 3.7: Comparaci6n del porcentaje promedio de propagulos recuperados entre los tres tiempos
del experimento y por especie.

Otofio 1 mes Primavera 1 mes
Especie % promedio recuperado % promedio recuperado P

(SD; N - 3) (SD; N - 5)
lsiroemeria pallida 97,33   (4,62) 93,60   (3,58) 0,2437
stragalus arnottiarms 96         (4,00) 97,60   (3,58) 0,5778

Corrv oivulus demissus 98,67   (2,31) 96,80   (3,35) 0,4327
•adia sativa

65,33   (53,12) 16,80   (19,06) 0,1015

Nassaavia pirmiger a 65,33   (56,62) 46,40   (30,80) 0,5528
Pozoa coriacea 82,67   (18,04) 92,80   (3,35) 0,2449
Schizantlous hookeri 80          (13,86) 90,40  (6,07) 0,1809
Senecio erucaeformis 58,67  (48,22) 12,00   (14,97) 0,0803
Si syrinchium striatum 93,33   (11,55) 92,80  (5,22) 0,9295
Staclrys philippana 82,67   (19,73) 73,33   (11,55)* 0,5185

ANOVA, or= 0,05, leido en sentido horizontal.      * N= 3

La recuperaci6n de los propagulos en funci6n de la distancia vari6  entre los -3

cm,  o sea hasta los 3  cm pendiente arriba (solo en el 1.5% de los casos), hasta las 33  cm

en otofio y las 42 cm en primavera (Fig. 3.5). Las modas de las curvas se encuentra a los

3  cm en otofio y a los 0 cm en primavera. La curva de primavera,  ademas de presentar

una  cola  mucho  mas  larga,  presenta  dos  modas,  la  secunda  a los  6  cm.  La  forma  en

general  corresponde  a  curvas  leptokurticas.  El  95,4%  y  78.0%  de  los  propagulos  en

otofio  y  e primavera respectivamente  se  encuentran  hasta los  15  cm  de  distancia en la

parte gruesa de la distribuci6n (kemel). La recuperaci6n de propagulos en cada categoria

de  distancia respecto  a la estaci6n  del afro no  son significativamente diferentes excepto

para los 3  cm a = 7.2051, p = 0.0162).
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Fig. 3.5: Recuperaci6n de los propagulos en otofio y primavera en funci6n de la distancia.
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Al comparar las distancias maximas de arrastre entre otofio y primavera, todas las

especies  experimentaron  mas  movimiento  absoluto  en  primavera  que  en  otofio  (Fig.

3.6A). Sin embargo al considerar las modas mas altas de desplazamiento (distancias mas

frecuentes  alcanzadas)  se  constata  que  efectivamente  la  mayon'a  de  las  especies  son

fuertemente retenidas en primavera (Fig. 3.68) con la excepci6n de IVclsscrc/w.crpz.#72z.ger¢

(Np).  Ademas  especies  con  propagulos  grandes  en  general  presentaron  una  distancia

maxima mayor al considerar otofio y primavera juntos.
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Fig.  3.6:  Comparaci6n  de vaLores  de desp]aramiento  maximo y  mas  frecuente entre  primavera  y
otofio  I   mes.  Las  espeeies  se  abrevian  con  sus  iniciales  (vcr  TabLa  2.3).  Especies  en  rojo  tienen
propagulos  "grandes".  El  desplazamiento  maximo  se  refiere  a  los  valores  maximos  de  desplazamiento
medidos y el desplazamiento mas frecuente se refiere a las modas de desplazamiento.
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b)   andlj,sis  del  efecto  de  la  morfe]logia  en  la  distancia  recorrida  por   el

prapdgulo:
El   analisis   mediante   la   prueba   de   proporciones   de   la   distribuci6n   de   las

morfologias en las dos categorias de distancia ( < 15 cm y >  15 cm) arroj61os siguientes

resultados (Tabla 3.8):

i)  En  cuanto  al  volumen,   el  peso,  area,   alto,  ancho  y  la  forma,  en  las  dos

estaciones,  los que menos  se dispersaron fueron propagulos pequefios,  1ivianos,  de area

frontal baja, de poco alto, de poco ancho y de forma aplanado y alargado.

ii)   En   cuanto   a  la   excentricidad  y   el   largo,   las  tendencias   son   a   que  los

propagulos exc6ntricos y cortos se dispersan memos, pero esta tendencia no fue siempre

significativa.   La  excentricidad  perdi6  importancia  en  el  periodo  mas  hrimedo  como

durante   el   deshielo   en  primavera.   El   largo   en   cambio   pareciera  no   tener  mucha

importancia en el  periodo  mas  seco  (otofio  1  mes) ya que no  se detect6 una tendencia

significativa.   Lo   sorprendente   es   que   segtin   estos   resultados,   el   largo   no   es   el

componente  de  la  excentricidad  que  le  confiere  sus  caracteristicas  de  desplazamiento.

Sus tendencias son opuestas:  los propagulos exc6ntricos pero cortos no se desplazan en

las  tres  situaciones  experimentales,  mientras  no  exc6ntricos  pero  largos  se  desplazan,

pero con grados de significancia opuestas.

iii)  En  cuanto  a  la  textura,   6sta  pareciera  ser  mas  importante  en  otofio.  En

primavera la tendencia incluso  se revierte,  siendo los menos dispersados los propagulos

rugosos, pero esta tendencia no fue significativa.
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Tabla 3.8: Tendencias de predominancia de estados de caracteres morfo]6gicos de propagulos como
funci6n de la distancia de desplazamiento en el suelo y estaci6n del afro. Zc: el resultado de la pmeba
de proporciones con or = 0,05. Los Zc significativos destacados con cursiva. En letras maytisculas los estados
de caracter cuya tendencia a la categoria de distancia desplazada es significativa.

Estado de cardcter por                             Pmeba de
Caracter                     Experimento                     Categon'a de distancia                             Proporciones

<15 cm                           >15 cm                             Zc

Peso                                  Otofio 1 mes

(= Ancho)*                 Primavera

Volumen                        Otofio 1 mes

(= Alto)*                      Primavera

Area                                Otofio 1 mes
Primavera

Forma Otofio  1 mes
Primavera

Excentricidad               Otofio 1 mes
Primavera

Textura

Otofio 1 mes

Primavera

Otofio 1 mes
Primavera

LIVIANOS
LIVIANOS

PEQUEHOS
PEQUENOS

BAJA
BAJA

APLANADOS
APLAVADOS

EXCENTRICO
exc6ntrico

corto
CORTO

PESADOS                        3, 04
PESADOS                        4, 70

GRANDE S                       4, 4J
GRANDES                       6, 70

GRANDE                        2, 60
GRANDE                       3, 38

REDONDOS                     2, 64
REDor`roos                    4, 76

NO EXCENTRICO               2, 79
no excentrico                      I,28

largo
LARGO

* Vcr Tabla 3.4

Para    el`   calculo    del    Indice    de   Dispersi6n    los    estados    de    caracter   que

predominantemente  no  contribuyeron  al  desplazamiento  de  los  propagulos  en  otofio

(pequefios,  de altura baja,  livianos,  de poco  ancho,  altura y largo,  de  area frontal baja,

aplanados,  exc6ntricos y lisos)  se les  asigno  el valor "0".  En primavera se  encontraron

las mismas tendencias con la excepci6n del caracter textura. Para cada caso, al estado de

caracter que mas promovi6  el  arrastre  se le  asign6  el valor "1".  Ademas los  caracteres

que no presentaron una tendencia significativa se la asign6 el valor 0,5 a cada uno de los

dos   estados   del   caracter.   De   este  modo   para  las   10   especies  usadas   en  los  tres

experimentos    el    indice    de    dispersi6n   vari6    entre    2,5    y    16,5.    Hubo    especies
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teorfeticamente   muy   capaces   de   dispersi6n   secundaria   y   especies   con   propagulos

intemedias y especies con propagulos poco dispersables

Al  considerar la  distancia  maxima  aITastrada  sumada  entre  otofio  y  primavera

para un periodo de un mes en cuanto a su indice de dispersi6n se observ6 que existe una

correlaci6n  significativa  (p  <<  0,001)   (Fig.  3.7A).  Esto  permite  concluir  que  los

caracteres considerados en forma independiente en el analisis anterior son aditivos. AI

considerar el  promedio de las modas de arrastre de otofio y primavera no existi6 esta

relaci6n (p = 0,8475) (Fig. 3.78).

Fig. 3.7: Comparaci6n de] comportamiento de los propfgu]os segdn su indice de dispersion respecto
a  ]a  distancia  maxima y  ]a  moda  mayor arrastrada  pendiente abajo.  Indice de  Spearman:  A) R =
0,9259, p << 0,001, significativo, 8) R = -0,07, p = 0.8475. n.s. Vcr Tabla 2.3 para simbologfa.
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DISCUSION

1) Proptigulos con y sin estructwras para la dispersi6n.

73

Existe  una  notoria  diferencia  en  la  dispersi6n  secundaria  de  especies  con y  sin

estructuras  para  la  dispersi6n.  Las  especies  con  papus  dependerian  mucho  memos  del

ambiente  matemo  ya  que,  por  el  viento  en  la  superficie  del  suelo,  6stas  pueden  ser

dispersadas   en   cualquier   direcci6n   hasta   encontrar   pequefias   depresiones,   materia

organica,  rocas  o  otras plantas,  que  en general presentan un microclima mas favorable

para  la  germinaci6n  (Sheldon  1974,  van  Tooren  1988,  K6mer  1999).  Por  lo  tanto,  el

componente  horizontal  de  la  dispersi6n  secundaria  para  estas  especies  es  importante.

Para  las  especies  sin  papus,  dadas  las  condiciones  del  presente  sistema  de  estudio,  1a

probabilidad   de   encontrar  un  micrositio   adecuado   seria   menor  y   por   lo   tanto   la

morfologia del propagulo y su interacci6n con el suelo serian mas importantes. De hecho

en  el  presente  estudio  ninguno  de  los  propagulos  sin  papus  se  encontraron  hacia  los

lados,  fuera  de  la pista  experimental.  Todos  se  movieron pendiente  abajo  poniendo  en

evidencia la importancia de la pendiente para la dispersi6n secundaria de estas especies.

La  existencia  de  propagulos  con mucilago,  como  es  el  caso  de  algunas  plantas

a:INurdres  coT"o  Chaetanthera  euplurasioides,  C.  miorapkylla y    C.  plc[i'Itiseta, pore en

evidencia  una  dualidad  en  los  sindromes  de  dispersi6n.  En  el  caso  de  algunas  de  las

especies de Asteraceae estudiadas aca,  el papus promueve la dispersi6n y el mucilago la

liirita. Es una clara demostraci6n de la cautela con que se deben de utilizar los sindromes

ya  que  en  este  caso  la  producci6n  de  muctlago  probablemente  se  relaciona  con  las

condiciones  de  germinaci6n,  permitiendo  la  retenci6n  de  un  mayor  volumen  de  agua,

ademas  de  crear una superficie  de  adherencia y de resistencia para la penetraci6n de la

radicula de la plintula durante su germinaci'6n.

Es interesante notar que existen especies de Asteraceae con papus caduco, o sea un

papus muy fragil el cual empieza a caer apenas el aquenio entra en contacto con el suelo.

Estas especies dependerin mucho de la interacci6n del propagulo con el suelo al igual que

las especies sin estructuras para dispersar.  Se ha investigado y documentado la funci6n del
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papus en los pasos previos a la germinaci6n (Sheldon 1974) pero nunca se ha discutido la

posible funci6n de un papus caduco. Tambi6n existen especies de Asteraceae carentes de

papus en el sistema y es notable que dos de 6stas, ambas del g6nero IVcrssc!#vz.cr, crecen a

las  mayores  attitudes.  La  inteapretaci6n  ecol6gica  de  la  existencia  de  este  caracter  es

ambiguo.  Cavieres y col.  (1998) no encontraron efecto de nodriza a mayores altitudes en

este  sitio  de  los  jindes  lo  que  excluiria  la  interpretaci6n  adaptativa  de  la  ausencia  de

estructuras  que  promueven  la  dispersi6n  a  este  fen6meno.  La tercera  especie, A4czcJz.cz

sczzjvcr,  crece a altura menor,  es una anual y es particular por sus semillas de las cuales se

puede extraer aceite y posiblemente fue cultivada (Zardini 1992).

St6cklin  y  Baumler  (1996)  usando   trampas   de   semillas  para  deternrinar  las

distancias de dispersi6n a partir de plantas fuente se encontr6 que la gran mayoria, tanto

especies  con y  sin  estructuras  para la dispersi6n,  no  dispers6  mas  alla de  50  cm de  su

fuente.   Sin  embargo,   en   otro   experimento   donde  las  trampas   de  semillas   estaban

dispuestas  entre  la  vegetaci6n,  especies  con  estructuras  para  la  dispersi6n  llegaron  a

distancias  grandes  (hasta  loom)  y  la  mitad  de  las  especies  (6)  sin  estructuras  para la

dispersi6n se  encontraron  en trampas  de  semillas  entre 4 hasta 40  in de distancia de la

posible planta fuente mas  cercana.  Una conclusi6n importante del estudio de  St6cklin y

Baumler (1996) es la magnitud del fen6meno de dispersi6n por azar (chance dispersal). En

el sistema andino de este trabajo no se evalu6 el posible efecto de la dispersi6n por azar,

pero dado la amplia distribuci6n de la mayoria de las especies por todo el sistema, parece

obvio que estos eventos de dispersi6n son lo suficientemente comunes como para permitir

la diversificaci6n del sistema en cuanto a riqueza en especies.

En  un  trabajo  reciente  de  Chambers  (2000)  propagulos  sin  estructuras  para  la

dispersi6n,  que sean pequefios o pesados, no se redistribuyeron sobre diferentes tipos de

superficies del suelo. Otros tipos de propagulos, por ejemplo con alas, papus, mucilago y

ganchos se redistribuyeron en la superficie principalmente por la acci6n del viento.
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La taza de recuperaci6n en los experimentos de desplazamiento sobre el suelo es

dependiente del sitio debido a la acci6n heterog6nea en el espacio de animales pequefios

tanto  por  su  pisoteo  como  a  trav6s  de  la  granivoria.  En  el  afro  del  presente  estudio

aumentaron notoriamente las poblaciones  de roedores,  1agartijas y aves.  Una replica en

particular   fue   fuertemente   afectada,   1a   tercera   pista   en   el   tiempo   otofio   1   mes

desapareciendo   en   forma   notoria   las   siguientes   especies:   A4czcJZcr   scrzz.vcr,   IVcrsscz#vz.cr

pz.72#z.ge7icr }; Sle7?ecz.o e7"ccre/o#„z.s (Anexo V). La textura del suelo tambi6n influye en el

desplazamiento de los propagulos. En el sitio de estudio y en el sector en general, el suelo

esta compuesto por rocas y gravas en descomposici6n y una arcilla fina casi sin categorias

de suelo intermediarias. La textura del suelo se modifica con las condiciones de humedad

en el sentido que el suelo seco es un polvillo fino y suelto, mientras que el suelo htimedo

es resbaloso y pegajoso tipico de arcillas.

A  pesar  de  estas  fuentes  de  variaci6n,  fue  posible  comprobar  que:  propagulos

grandes, de area frontal alto, largos, no exc6ntricos, rugosos, redondos y pesados tienden

a desplazarse mas facilmente pendiente abajo, tanto en otofio como en primavera, que en

comparaci6n a propagulos con los caracteres opuestos.

El hecho que la excentricidad y el largo del propagulo presenten un resultado tan

contra intuitivo respecto a las tendencias de desplazamiento (Tabla 3.8) se puede explicar

por su interacci6n con los otros caracteres: un propagulo exc6ntrico pero corto tambi6n es

pequefio,  probablemente  liviano,  con  area frontal baja y de forma aplanada o  alargada.

Todos estos caracteres de una forma o otra estan relacionados entre si. El tinico caracter

estudiado  aqui  que  es  (aparentemente)  independiente  de  las  demas,  es  la  textura.  Es

interesante notar la inversi6n de tendencias de desplazamiento de los propagulos respecto

a  la textura  de  su  superficie.  En  condiciohes  relativamente  secas  (otofio),  1as  lisas  son

retenidas y los rugosos se desplazan. En condiciones htimedas (primavera),  las lisas son

las  que  se desplazan.  En este estudio  no  se encontr6 una tendencia significativa para la

primavera,  pero  esto  puede  ser  por  la  alta  depredaci6n  que  suffieron  las  especies  con

propagulos  lisos.   La  textura  lisa  posiblemente  esta  conectado   con  un  sindrome  de
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hidrocoria.  Es  notable  el  caso  de jvcrLs\s%crvJ.cr pz.7272z.ge7icz  Orp)  (Fig.  3.6)  una  especie  que

por su indice de dispersi6n bajo deberia desplazarse poco. El hecho que el propagulo sea

pequefio,  1iso  y  plano  facilita  su  arrastre  por  agua  durante  el  deshielo  a  diferencia  de

propagulos con otras combinaciones de caracteres los cuales tienden a pegarse al suelo.

Es   la   combinaci6n   de   los   caracteres   la   cual   en   ultimo   t6rmino   determina   el

comportamiento  del  propagulo  (Fig.  3.6).  Tambi6n  se  puede  concluir  que  dentro  del

contexto  de la dispersi6n azarosa,  las condiciones en primavera son mss conducientes a

este  tipo  de  dispersi6n ya  que  el  desplazamiento  maximo  sejproduce  en  esta  estaci6n

para todas las especies.

De  la  observaci6n  de  las  tendencias  de  desplazamiento  se  concluye  que  los

caracteres  mas  utiles  para  una  descripci6n  de  la  dinamica  de  la  dispersi6n  secundaria

serin el peso,  1a forma y la textura.  Esto  es parcialmente de acuerdo  con Bekker y col.

(1998)  quienes encontraron una interacci6n entre la masa y la forma con la profundidad

de incorporaci6n.

Chambers y col.  (1991) encontraron que por la tasa de p6rdida de propagulos en

sus experimentos de incorporaci6n de propagulos al suelo, 1os caracteres que mas afectan

al  desplazariento  horizontal  en suelos finos  son el largo,  el  area y la excentricidad.  En

este  estudio  se  encontr6  1a misma tendencia,  excepto  por la  excentricidad,  siendo  esta

morfologia la memos arrastrada en pendientes en otofio y s61o moderadamente arrastrada

en  primavera.   Sin  embargo  a  diferencia  del  presente  sistema,  el  sitio  de  estudio  de

Chambers y col. (1991) se realiz6 en un plateau (Beartooth Plateau) de poca pendiente.

AI analizar el desplazamiento  de los propagulos en cuanto a su distancia maxima

y modal  (Fig.  3.7),  el indice de dispersi6n basado  en los patrones observados para este

grupo de especies,  es predictivo s61o para la distancia maxima pero no para la moda, por

lo  memos  a  este  nivel  de  analisis.  La  moda  en  general  se  encuentra  muy  cercana  a  la

linea  de  siembra  de  los  propagulos  y  no  se  diferencian  lo  suficientemente  entre  las

especies.  Es  importante  destacar  que  en  este  experimento  local  aparecen  las  mismas

tendencias   descritas   en   la   literatura,   1a   distribuci6n   es   esencialmente   leptocdrtica

(Anexos  IV,  V,  VI)  con  la  gran  mayoria  de  los  propagulos  cercanos  al  punto  de

liberaci6n  (1,5   cm  promedio   en  Fig.   3.78)  y  una  cola  conteniendo  uno   o  varios
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propagulos los  cuales se escapan considerablemente del entorno inmediato  del punto de

liberaci6n (Fig. 3.7A).

Cada vez mas en la literatura actual se discute el efecto  de la cola gruesa de la

distribuci6n  leptochrtica  de  la  sombra  de  dispersi6n  de propagulos  (fat-failed  dispersal

kernals) (Kot y col.  1996, Clark 1998, Clark y col.  1999, Neubert y Caswell 2000, Cain y

col.  2000). Esto cobra importancia en las teorias de colonizaci6n y migraciones frente al

cambio  global.  Durante el Holoceno  despu6s  de la retirada de los glaciares,  especies de

plantas fueron capaces de migrar centenares y hasta miles de kil6metros (Cain y col.  1998,

Clark  1998) y la gran interrogante siempre ha sido c6mo son capaces de migrar tan lejos

en  tan  poco  tiempo  con  tan  cortas  distancias  de  dispersi6n.  Poco  a  poco,  con  datos

experimentales unidos a modelos de dispersi6n se ha podido determinar que los eventos

azarosas   de   dispersi6n   (vcr   Cain   y   col   2000   para   algunos   mecanismos)   son   lo

suficientemente   frecuentes   como   para   permitir   invasiones   o   migraciones   rapidas

(Wilkinson 1997, Clark 1998).

3) Consequencias hiol6gicas de la dispersi6n a corta y a largo distancta

En  el   ecosistema  andino,   donde  las   condiciones  abi6ticas   son  relativamente

dificiles (relativamente ya que las especies presentes estin adaptadas a estas condiciones

segtin  K6mer  1999),  1as  consecuencias  de  la  dispersi6n  a  corta  y  larga  distancia  son

diferentes. Todos los propagulos, en un lapso de un mes, no se dispersan sobre distancias

muy  grandes,  1a  mayoria  queda  dentro  de  un  radio  de  15  cm.  Esto  implica  para  los

propagulos   una   mayor   presi6n   de   depredaci6n   (mientras   mas   concentrados,   mss

facilmente  los  detecta  un  granivoro),  para  las  plintulas  una  mayor  competencia  y un

mayor  riesgo  de  herbivoria  o  de  contagio  por  algtin pathogeno.  Sin  embargo,  tambi6n

puede significar protecci6n de parte de la planta madre o mantenci6n del propagulo  en

condiciones ya probadas por la planta madre cuando la dispersi6n primaria es reducida y

por ende existe una mayor sobrevivencia.

Por el otro lado los pocos propagulos que se dispersan mas alla de los  15  cm,1a

mayoria  lo   hace  pendiente  abajo.   La  germinaci6n  de  las   especies  usadas   en  estos
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experimentos no  se produce inmediatamente despu6s del deshielo,  sino que requieren de

mas   de   una   estaci6n   en   el   terreno   para   romper   su   dormancia.   Un   mes   no   es

representativo  de todos los  sucesos a lo largo  de una temporada para un propagulo.  Si

suponemos   que  la   dispersi6n   occure   en  febrero,   que  las   condiciones  de  otofio   se

prolongan hasta  abril  (3  meses),  que  en  inviemo  debajo  de  la nieve  no  se  desplaza  el

propagulo,  y  que  las  condiciones  de  deshielo  en  primavera  solo  existen  por  un  mes

culminando  con la germinaci6n, podemos calcular en base a los resultados obtenidos en

estos experimentos que por ejemplo propagulos de Co72vo/v#/#s cJe7#z.ss2fs se desplazaran

un maximo  de  150  cm  (3*30  cm +  1*48  cm,  o  3  meses moviriento tipo  otofio  mas  1

mes  movimiento  tipo  primvera)  y  el  gran  volumen  de  ellos  (valor  de  la  moda)  se

desplazaran  en  unos  18  cm  (3*6  cm  +  1*0  cm).  Esta  es  la  especie  que  mas  muestra

desplazamiento  en la superficie  del  suelo.  La especie  que tendra menor desplazamiento

de  sus  propagulos  es  Se73ecz.o  er#ccre/or7#z.a:   maximo   50  cm  y  moda  en  9  cm.   Sin

embargo,   si  se  supone  que  una  especie  presenta  semillas  dormantes  y  que  estas  no

germinarin sino hasta la siguiente primavera,  esta distancia podria llegar a los 4 metros

para una  especie  como  Co72vo/v#/cfs c7eJ„z.ss#s,  o  mss  conservador (usando  la moda de

desplazamiento),  hasta  los  54  cm.  Sle72ecz.o  e7`zfccre/or7#z.s  en  cambio  tendria un maximo

de 51  cm y una moda de 9 cm. Estos calculos suponen que no  existen obstaculos en el

desplazamiento pendiente abajo y que en ningiin momento  se incorporan los propagulos

al  suelo.  Estas  dos  situaciones  extremas  implican  que  las  poblaciones  tienen  un  gran

potencial de migraci6n pendiente abajo y en ausencia de dispersi6n azarosa (llevando los

propagulos  a  otros  destinos  incluyendo  pendiente  arriba,  por  eventos  fortuitos  como

temporales de viento o transporte en el barro adherido a patas de animates) 1a estructura

6taria de la poblaci6n en una pendiente deberia ser:  individuos mas antiguos a mayores

alturas e individuos mas jovenes a alturas menores. El hecho que tal estructuraci6n no se

observa  indica  que  la  dispersi6n  azarosa  debe  ser  un  fen6meno  lo   suficientemente

importante como para oscurecer tal distribuci6n 6taria.
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Las  especies  cuyos  propagulos  presentaban  ap6ndices  para la  dispersi6n a larga

distancia,  en  este  caso  papus,  se  dispersaron  a  mayor  distancia  sobre  el  suelo  que los

propagulos  de  las  especies  sin  6stos  apendices.  Por  lo  tanto,  1as  que  no  presentaban

ap6ndices son mas dependientes de su interacci6n con el suelo para potenciar o impedir

cualquier  tipo  de  arrastre  sobre  la  superficie  del  suelo  o  incorporaci6n  a  6ste.  Estas

conclusiones estan de acuerdo con la literatura.

La  morfologia  de  los  propagulos  sin  estructuras  que  promueven  la  dispersi6n

primaria influye en la magnitud de la dispersi6n secundaria sobre el suelo en pendientes.

Los propagulos livianos,  pequefios,  de area frontal baja,  aplanados,  exc6ntricos y cortos

son  los  que  menos  se  desplazan  tanto  en  otofio  como  en  primavera.  Se  observ6  un

comportariento dual para la textura de los propagulos ya que en otofio los lisos son los

memos arrastrados y en primavera la tendencia se revierte aunque no es significativa. Estas

conclusiones no siempre concuerdan con datos de la literatura.

Las  distancias  alcanzadas  por  las  especies  sin  sindrome  de  dispersi6n  (15  cm

distancia modal en tres meses) precluye la existencia de un efecto nodriza.  Sin embargo,

1as distancias adn bajas si pueden responder a una posible estrategia de ocupaci6n de "area

segura" en el vecinadrio de la planta madre.



C. Castor

Capitulo 4: Incorporaci6n de propagulos al suelo

INTRODUCCION

80

Dentro  de  los  posibles  destinos  de  los  propagulos  sujetos  a  desplazamiento

secundario  esta la incoxporaci6n al  suelo.  Los vectores  son multiples,  algunos  activos

toor ejemplo arilos atractivos para horlnigas las cuales transportan los propagulos a sus

madrigueras,   G6mez  y  Espadaler   1998)  y  otros  pasivos  (dependiendo  s61o  de  los

atributos  morfo16gicos  de  los  propagulos,  de  las  caracteristicas  del  sustrato  y  de  su

interacci6n  con  6ste,  por  ejemplo:   Westlaken  y  Maun   1985).   La  precipitaci6n,  1a

crioturbaci6n  y  la perturbaci6n  mecinica  del  suelo  pueden  resultar  en  el  movimiento

vertical de propagulos en el suelo (Sheldon 1974, van Tooren 1988, Chanbers y col.1991,

Chambers y Macmahon 1994). Chambers y col. (1991) mostraron que un mayor ndmero

de propagulos son retenidos en suelos de textura gruesa (tanafio de particulas mayor) y que

la retenci6n de propagulos grandes crece proporcionalmente mas en suelos gruesos que la

retenci6n   de  propagulos   pequefios.   La  masa  y  el   ancho   de   los   propagulos   estan

correlacionados con la incoxporaci6n vertical al suelo pero s61o en suelos de textura gruesa

mientras   que   en   suelos   finos   la   excentricidad  y  el   largo   de   los   propagulos   esta

correlacionado  con la profundidad de incorporaci6n (Chambers y col.  1991).  Chambers

(2000) volvi6 a mostrar el efecto del sustrato en la retenci6n e incoaporaci6n de semillas

con diferentes atributos morfol6gicos.

La incoaporaci6n de propagulos  al suelo puede impedir la dispersi6n secundaria

lateral (Chambers y col.  1991). Esto puede tener importancia en anbientes estresantes al

permitir al propagulo explotar un ambiente memos riguroso bajo las plantas madres (efecto

nodriza), o  en anbientes  altamente perturbados y con pendiente,  al evitar asi el arrastre

lateral  de  dichos propagulos.  A rna mayor escala,  el  arrastre puede  ser potencialmente

negativo para el establecimiento de las plintulas llevindolas fuera de su niche realizado

encontrindose con condiciones ambientales adversas o competencia con otras especies. El

ambiente andino reline ambos factores (ambiente estresante y altanente perturbado) por lo
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que es un sistema ideal para poner a prueba estas hip6tesis.

La  incolporaci6n  de  propagulos  al  suelo  es  importante  principalmente  para  la

germinaci6n a trav6s de las condiciones abi6ticas a3askin y Basldn 1998) o para formaci6n

de  banco   de  semillas  (Thompson  y  col.   1993).   Si   existe  rna  correlaci6n  entre  la

incolporaci6n  y la formaci6n  de  un banco  de  semillas  persistente,  como  ha  sugerido

Thompson y col. (1993), entonces no ocurrira arrastre y la especie puede persistir en el

tiempo  en un lugar determinado.  Thompson y Grime (1979)  encontraron que semillas

pequefias y lisas tienen mayor probabilidad de formar bancos de semillas que semillas

con algtin tipo de proyecciones en su superficie. En un estudio posterior (Thompson y

col.  1993)  donde  se  consideraron factores  de peso,  tanafio  y forma,  se  encontr6  que

formas compactas de memos de 3 mg formaban un banco de semillas, mientras que las no

compactas y de mas de 3 mg de peso no formaban un banco de semillas.

En este  capitulo  se intentafa responder las  siguientes preguntas:  den Los Andes

existen propagulos que se incorporan mss al suelo que otros?  4qu6 rasgo o conjunto de

rasgos morfo16gicos de los propagulos pueden facilitar su incolporaci6n al suelo? y 6c6mo

influye la textura del suelo o la estaci6n del afro en la incorporaci6n?

mp6tesis:

En plantas  sin  sindrome  de  dispersi6n,  existen  caracteres  morfol6gicos  de  los

propagulos que facilitan su incorporaci6n al suelo.

Objetivos:

1.      Determinar la magnitud de la incoxporaci6n de propagulos a suelos de diferentes

texturas y en dos estaciones del afro.

2.      Determinar   qu6   caracteres   morfol6gicos   de   los   propagulos   facilitan   su

incolporaci6n a suelos de diferente textura y en diferentes estaciones del afro.
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Los experimentos se realizaron en dos periodos del afro, en otofio y en primavera

durante el deshielo. El sitio fue el mismo usado para los experimentos de arrastre (cap±tulo

2)  disponiendo  los  experimentos  en la vecindad de los  anteriores.  La metodologi'a para

ambas estaciones del afro fue la misma con algunas modificaciones necesarias debido a la

influencia de la estaci6n.

a)   Experimental

Otofio

Con muestras de suelo  extraldas del sitio  de experimentaci6n se prepararon tres

tipos   de   suelos   con   diferentes   proporciones   de   particulas   de   diferente   tanafio

representativas  de  las  superficies  naturales  del  sitio  de  estudio.  Los  dos  talnafios  de

particulas mas frecuentes fueron lino-arcilla ®articulas menores de 310 pun) y gravas de

tamafio  variable.  Las  particulas  de  tamafio  intermedio  son  proporcionalmente  mucho

menores. Se us6 por lo tanto un tamiz de tamafio de malla de 1 mm para saparar arcilla, y

dos tamices de tamafio 0,4 y de 1,2 cm para separar gravas de ese intervalo de tanafios.

Luego se prepararon mezclas de  2 volinenes de grava con 1 volumen de arcilla

(Tratamiento  2g:1a,  suelo  grueso),     1   grava  con  1   arcilla  (Tratamiento   lg:1a,  suelo

intermedio)  y  1   grava  con  2  arcilla  (Tratamiento   lg:2a,  suelo  fino).  Se  prapararon

contenedores de fondos de botellas plasticas de 10 cm de diinetro y 10 cm de hondo, con

6 cm de paredes rectas antes de la constricci6n basal de la botella y agujeros en la base y

paredes para permitir el escurrimiento de agua. El m6todo que result6 mas adecuado para

obtener rna mezcla homog6nea de las particulas de suelo en todo el volulnen era llenar los

contenedores a cucharada altemando tamafio de particulas y en las proporciones indicadas.

Se dej6 1 cm de borde superior para impedir movirniento lateral de particulas y semillas.

Luego se enterraron tres contenedores a ras del suelo cada uno con rna mezcla de

suelo diferente hasta 1 cm del borde superior. Se establecieron 6 replicas dispersadas por el

sitio  de estudio.  Tres fueron cubiertas con rna malla para evitar el pisoteo de animales
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grandes,  y los tres restantes  dentro  de un sitio  cercado  de  30*25  in y 2m de  alto para

impedir  la  entrada  de  animales.  El  proceso  de  tamisaje  elimin6  todas  las  semillas

contaminantes de tamafio semejante a los del experimento. En el sitio de estudio la iinica

especie de las estudiadas presentes fue Se7cecz.o e7"cae/0777%.s y para evitar la contaminaci6n

durante el experimento se dispusieron las replicas lejos de estas plantas.

Veinticinco propagulos de cada una de las  11  especies usadas en el experimento

anterior (Tabla 4.3, con excepci6n a la especie j4zore//cz 77eczc7repo7'z.ca) se esparcieron en la

superficie del suelo de cada contenedor.

Un  mes  despu6s  se  recuperaron  los  contenedores  y  se  transportaron  hasta  el

laboratorio. Esto fue posible porque habia llovido y la arcilla es pegajosa al hunedecerse

fomando rna masa compacta. Se secaron en el 1aboratorio y luego se extrajeron 3 capas de

suelo, nivel 1:  0-1cm; nivel 2:  1-2 cm y nivel 3: 2-5 cm, tamizando estas fi-acciones para

aislar las  semillas y anotando  cuantas  semillas  de  cada especie  se  encontraron en cada

fracci6n.  Se anot6 cuantos propagulos estaban sueltos en la superficie (categoria S) antes

de  comenzar  la  extracci6n  de  tierra  conformando  asi  otra  categoria.  En  los  analisis  a

continuaci6n se usarin las siguientes clases de profundidad: S, 0,5 cm,1,5 cm, 3,5 cm. Los

resultados se expresan en nrfuiero de prpagulos recuperado por especie, profundidad, suelo

y replica en los Anexos VII y VIII.

Primavera

Se realiz6 el mismo experimento en primavera con las iinicas diferencias que se

intent6 replicar el estado del suelo de inviemo mojando el suelo de los contenedores antes

de enterrarlos, y se usaron solo dos tratamientos; 2g:1a y lg:2a con 5 replicas. El ninero

de  especies  usadas  fue  el  mismo  pero  Sz./eJfe  chz./e7csz-s  fue  reemplazada  por  j4zoreJ/cz

"czc7reporz.ca ya que no se dispusieron de mds semillas de esta especie. Los contenedores

fueron enterrados  debajo  la nieve  dos  semanas  antes  del  deshielo  dejindolas hasta dos

semanas  despu6s  del  deshielo.  Se  recuperaron  y  se  transportaron  cuidadosanente  al

laboratorio donde se analizaron de la misma manera anteriomente descrita.
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Caracterizaci6n morfol6gica de los propagulos :

Se us6 1a misma categorizaci6n que en el Capitulo 3 .

84

Distribuci6n de caracteres morfol6gicos en profundidad:

Para responder a la pregunta de c6mo las morfologias se distribuyen en funci6n de

la profundidad  de  incolporaci6n al  suelo para las  diferentes  situaciones  experimentales

(otofio/primavera;  suelo  fino/suelo  grueso)  se sumaron las replicas y se usaron solo dos

categorias de profundidad:  S,  superficial y >S sumando los niveles 0-1  cm ,  1-2 cm, 2-5

cm.  Luego  se aplico  la prueba de proporciones  a los datos para cada par de estados de

caracter  y  se   ordenaron  los  resultados   como   fue   explicado   anteriomente  para  el

experimento de arrastre en el Capitulo 3.

b)   Analisis estadfstico

Los resultados  se  expresaron como porcentaje recuperado  basado  en  el ninero

sembrado por especie, suelo y replica. Se analiz6 1a recuperabilidad de los propagulos por

analisis   de   varianza   (AVOVA)   verificando   la   normalidad   de   la   distribuci6n   por

Kolmogrov-Sminov (incorporado al analisis de varianzas en el prograna "Statistica" 5.0)

y  la  heterogeneidad  de  las  varianzas  (mediante  la  prueba  de  Bartlett  incorporado  al

programa "Statistica" 5.0), transformando los datos usando la funci6n arcoseno ralz de la

proporci6n en los casos necesarios.
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RESULTADOS
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De un total de 4950 propagulos sembradas en otofio se consideran solo los de`stinos

de unos 2700 de ellos ya que se elimin6 1a categoria de suelo intermedia para comparar

s61o dos tipos de suelos, y ademas, en el terreno fueron destruidas algunas replicas (1  en

suelo  lg:2a y  1  en  suelo  2g:1a)  y en  dos  casos  contaminado  por propagulos  ex6genos

(Corrvolvulus   demissus  y   Senecio   erucaeformisD.  En  prirmzIvera,  se  serholaron  2]50

propagulos  y  se  pudieron  recuperar  todas  las  replicas.  En  primavera  no  se  detect6

contaminaci6n por propagulos ex6genos. Los datos del ninero de propagulos por estaci6n,

por especie, por replica, por suelo, y por profundidad de incorporaci6n se presentan en los

Anexos VII y VIII.

Analisis de la recuperabilidad:

En general, 1a recuperaci6n de los propagulos fue solo un poco mas de la mitad

de los sembrados (54,9 %) (Tabla 4.1). A pesar de que existe diferencia significativa a

= 0.02) entre la recuperabilidad global entre tipos de suelo respecto a las estaciones, esto

no se refleja en la prueba cz pasferz.orz. LSD. 0 sea, para cada tipo de suelo no influy61a

estaci6n en la recuperabilidad global de los propagulos.

En  cuanto  a la diferencia de recuperaci6n  entre  especies  se  muestran  solo  los

resultados   de   las   pruebas   c!  posferz.orz.  por  LSD   (Tabla   4.1).   Las   tendencias   de

recuperabilidad por  especie  son  semejantes  para  cada trataniento  y se reflejan  en  la

colurma   de   totales.   IVczssczg4vz.cz   es   la   tinica   especie   que   present6   diferencias   de

recuperabilidad  entre  estaciones  y  suelos.   Las  otras   especies  fueron  relativamente

homog6neas en su recuperabilidad. Las causas de la diferencia de recuperabilidad entre

especies se pueden atribuir a dos factores seglin observaciones en terreno: 1a granivoria

por  un  lado  (detecti6n  de  propagulos  dafiados  fisicanente,  principalmente  44lczcJz.cz  y

IVcrss¢"vz.cz)  y el movimiento  lateral  de propagulos por causas  desconocidas  cuando  se

detectaron  propagulos   fuera   de   los   contenedores.   En   rna   especie   la  p6rdida   de

propagulos puede deberse a rna baja viabilidad de las  semillas  destruy6ndose 6stas  al
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entrar en contacto con el medio ambiente (vcr Capitulo 2 para Sfczchys p7zz./zzapz.cz7ccz).
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Tabla 4.1: Porcentaje promedio de propagulos por especie recuperados en funci6n de la estaci6n y del
tipo de suelo. (SD) = desviaci6n estindar entre paientesis;  1g:2a = suelo fino; 2g:1a = suelo grueso. N = 5

para cada dato.

% promedio recuperado (SD)
TotalEsp ecie                                    O tofio           Primaver a             0 tofio               Primaver a

1g:2a                   lg:2a                     2g:1a                      2g:1a

4Jsfroemerz.opcIJJz.da            77,6a  (15,4)       76,Oa  (12,6)           84,Oa  (10,2)       71,2a  (14,8)77,2:(T3,2:)

£:?r"e?,"„'"#o%;ei%;&z.:%$      74'4a  (L6'6)      ;::::  ((]9js))         8L>6a   (6>L)       ;;:3:  {:2:;ico„vo/v#J%s'deREZS'S%S7§;i;{i:a,:;:g:;6:b:{i:;;};i;i;a((;;.;,i);)*:6;;:b::i;i::,6;1)iMadiasativaNassaaviapinndgeraPozoacorz.czcecz64,8a(13,1)78,4a(9,2)
77,2a (12,0)743,,03ba(;:3)28,2C(22,4)73,2a(11,8)

Se#ecz.oer%c&e/ormz.s        Z;:::  {£#}      :;;::C{i:',%}         :#   {:,';}*     :i;£:  {:;::}Schizamtloushookeri
76,8a (13,9)29,3C(19,6)

Sz.s}JJ'z#cfrzc!nesfrz¢f%ne        §;:::  a::]}      :;:2:c,(4623`         :#(i;4:i8})        8:66a  (16,1)Stlenechil,ensis2:],2:C(2;o,3)StachNsDhil,ivDiana 79,8a (13,6)29.2C/31.21

Total                                        48.4    /31.n       60.1    /32.n           55.4  (33.71        53.8    /29.gl 54.9   /31.8`

a'b'C'd = diferencias significativas lefdas en sentido vertical, datos trausformados, or = 0,05.

* - OV - 4)

Para  rna  base   de   datos   comparativa   de   las   especies,   estaciones,   suelos  y

profrodidades de incolporaci6n, de la cual se excluyeron las especies del g6nero ,4zore/J¢ y

Sz./e#e,  se realiz6 rna analisis de varianza para determinar los factores que influyen en la

recuperabilidad  de  los  propagulos.  Solo  se  detectaron  diferencias  significativas  entre

especies (Tabla 4.2) pero no entre estaciones ni suelos. La profundidad de incolporaci6n

tambi6n introduj6 rna fuente importante de variaci6n. En cuanto a las interacciones, casi

todas fueron significativas pero se tratara a continuaci6n s6lo la mas relevante para este

estudio   que  es  la  interacci6n  estaci6n*suelo*profundidad,   dejando   el  analisis  de  la

influencia de las especies y su correspondiente morfologfa para mas adelante.
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Tabla 4.2: Resultados de la ANOVA para la recuperabilidad de propagulos descompuesto para cada
factor exp erimental.

Factores
DfMS

Error            Error               F
1 : especies
2: estaciones
3: suelos
4: profundidades
lx2
1x3
2x3
'1x4

2x4
3x4
1x2x3
1x2x4
1x3x4
2x3x4
1x2x3x4

0.4075
0.0008
0.0006
3.7426
0.0395
0.0063
0.0610
0.1379
0.0844
3.3025
0.0071
0.0250
0.1167

0.6462
0.0315

0.0116              35.1996                a.0000
0.0116               0.0700                 0.7915
0.0116                0.0538                  0.8167
0.0116            323.2607              a.0000
0.0116               3.4139                 a.0004
0.0116               0.5416                 0.8444
0.0116               5.2700                 a.0220
0.0116               11.9145                 a.0000
0.0116                7.2904                  a.COO/
0.0116            285.2494              a. 0000
0.0116               0.6140                 0.7857
0.0116               2.1595                 a.0007
0.0116              10.0812                a.0000
0.0116              55.8127                a.0000
0.0116               2.7174                 a. 0000

AI considerar la recuperabilidad de los propagulos independiente de la especie pero

en funci6n de la estaci6n, el tipo de suelo y la categoria de profundidad (Fig. 4.1 A y 8) se

observa que en los suelos "finos" hubo diferencias significativas entre estaciones: en otofio

los propagulos se incorporaron hasta la profundidad de 0,5 cm a << 0,001) y en primavera

quedaron mas en la superficie a << 0,001). Esto se debe a que el suelo fino se transforma

en limo pegajoso con la lluvia y no permite la penetraci6n de semillas. En cambio para el

suelo "grueso" (Fig. 4.1 8) 1a incoxporaci6n se realiz6 tanto en otofio como en primavera,

siendo   esta   tendencia   significativamente   mas   fuerte   en   primavera   para   todas   las

profrodidades (S: p << 0,001; 0,5cm: p << 0,001; 1,5cm: p = 0,0078) excepto la ultima ®
=  0,6067).  Lo  mas  notable  es  que  en  prinavera  en  suelos  gruesos  no  queda  ningiin

propagulo en la superficie y que mas propagulos llegan a la profundidad marca de clase de

3,5 cm.
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Fig. 4.1 A y 8: Porcentaje re]ativo de propfgulos recuperados por profundidad de incorporaci6n y por
tipo de suelo en funci6n de fas estaciones. S = superfucie del suelo. N = 50 para cada categon'a y 48 para la
categon'a otofio suelo grueso. ** datos significativamente distintos con a < 0,05.
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Distribuci6n de caracteres morfol6gicos en  profundidad
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En la Tabla 4.3  se observan las tendencias de abundancia de propagulos con un

estado de caracter determinado y los valores de Zc para las dos estaciones y los tres tipos

de suelo. Por ejemplo, entre tanafio grande y pequefio para el suelo lg:2a ("fino") en otofio

este valor es de 6,67 a un nivel de significancia or = 0,05. De esta tabla se concluye que un

propagulo grande, pesado, de area frontal grande, redondo, no exc6ntrico, largo y rugoso

no  se incolpora y que esta tendencia fue en general significativa.  La excentricidad es el

caracter   que   mostr6   el   menor   ndmero   de   casos   sin   tendencias   de   incorporaci6n

sigriificativas. S61o en suelos finos en primavera este caracter pareciera tener algtin efecto

apreciable.  Todo  al  rev6s  es  la  tendencia  mostrada  por  el  largo  y  la  textura  de  los

propagulos; 1a tendencia no es significativa solo para el suelo fino en primavera. Es notable

que  la  excentricidad y el  largo  de  los  propagulos  no presenta la misma tendencia:  1os

propagulos exc6ntricos que se incolporan tienden a ser cortos. 0 sea, el largo estaba mss

relacionado con el tamafio pequefio del propagulo. En primavera para el suelo grueso, no

se obtuvieron tendencias ya que todos los propagulos se incorporaron al suelo.
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Tabla 4.3: Tendencias de incorporaci6n de los estados de caracteres morfol6gicos de los propagulos en
funci6n de la estaci6n, del suelo y de la profundidad. Zc: el resultado de la prueba de proporciones con or =
0,05.  Los  Zc  significativos  destacados  con  cursiva.  En  letras  maydsculas  los  estados  de  caracter  cuya
tendencia a la cate oria de rofundidad de inco oraci6n es si

Estado del caracter por
Caracter         Estaci6n          Suelo                  profundidad de incorporaci6n

erficie               Inco r

Volunen
(- Alto)

Peso

(- Ancho)

Forlna

Otofio               " fmo "                      GRANDES              PEQUEflo s
Primavera        "fmo"                      GRANDES              PEQUEfios
Otofio                " grues a"                   GRANDES               PEQUERO S
Primavera        " grues a"                            o                                    o

Otofio                " fmo "
Primavera        " fino "
Otofio                 " grue s a"

Primavera        " grues a"

Otofio                 " fino "
Primavera        " fmo "
Otofio                 " gruesa"
Primavera        " grues a"

Otofio                "fmo "
Prilnavera        " fmo "
Otofio                 " grue s a"

PESAD O S                 LIVIANO S
PESAD OS                 LIVIANO S
PESAD O S                 LIVIANO S
00

GRANDE                     BAJA
GRANDE                     BAJA
GRANDE                     BAJA
00

RED OND O S           APLANAD O S
RED OND O S           APLANAD O S
RED OND O S           APLANAD O S

Primavera         " grues a"                             o                                    o

Excentricidad  otofio                "fmo"                      no exc6ntrico                exc6ntrico
Primavera        "fmo"               NO EXCENTRICO     EXCENTRICO
Otofio                "grues a "                  no exc 6ntric o                 exc6ntric o
Primavera         " grues a"                             o                                    o

Otofio                " fmo "
Primavera        " fmo "
Otofio                 " grues a "

Primavera         " grues a"

Textura             Otofio                " fmo "
Prirmvera        " fmo "
Otofio                 " grues a"
Prirmvera        " gruesa"

LARGO                      CORTO
largo                             corto

LARGO                      CORTO

RUGOS O                       LIS O
rugo so                              lis o

RUGOSO                       LISO
0
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Sobre  la base de la informaci6n de la Tabla 4.3  se puede asignar un indice de
"enterramiento" a los caracteres que favorecen la incoaporaci6n versus los que no lo hacen.

Se asign6 un valor 1 a los caracteres que no favorecen la incorporaci6n, 0 a los que si y 0,5

a los estados de caracter sin tendencia significativa. Para los nueve caracteres analizados se

calcul6 el indice sumando los valores representativos de su caracter en las dos estaciones.

Este  indice  entonces puede variar  entre  18,  una especie  que no  se  incolpora,  a 0,  rna

especie que si se incolpora. Se calcul6 este hdice en forma separado por tipo de suelo: fino

y grueso. De esta manera (Fig. 4.2) se puede graficar el comportamiento esperado (indice

de enterramiento: IE) verb"s el comportamiento de incoxporaci6n real de las especies.

Tanto para suelos finos como para suelos gruesos no se encontr6 rna correlaci6n
3

entre  ambas  variables  cuando  se  considera  el  enterramiento  mckimo  y  la  moda  de

incoxporaci6n promediada entre otofio y primavera (Tabla 4.4), por lo cual se concluye

que  la  morfologia  analizada  a  trav6s  de  este  indice  de  enterramiento  no  predice  el

comportamiento de incolporaci6n a nivel de especie.

Tabla  4.4:  Comparaci6n  de  la  moda  y  maxima  de  enterramiento  de  propagulos  entre  otofio  y
primavera con el Indice de enterramiento para dos tipos de suelo. Hf = Indice de Enterramiento en su'elo
fino. IEg = Indidce de enterramiento en suelo mleso.

Esoecie

Suelo ''fino" Suelo "gru`eso"

IEf            Mo da             Maxino IE g              Mo da              Maximo

lstro eneria p allida 16.5                      0                               1.5 13,                       0.5                             1.5

Coievoivulus dervis sus 16.5                    0                            0.5 13                        0.5                              1.5

stragalus armottic[ms 10.5                 0.25                         0.5 10                     0.5                          2.5

Pozoa coriacea 5.5                     0                           0.5 8                       0.5                           2.5

Sisyrinchium striatwm 5.5                 0.25                        0.5 7                      0.5                         2.5

Stackys pJulippiana 4.5                  0.25                        0.5 6

Schizaathus ho okeri 3.5                  0.25                            1 6                       0.5                          2.5

Senecio erueaof brmis 3.5                      0                               1 7                      0.5                          2.5

Nas s aavia pinvigera 2.5                  0.25                           1 6                      0.5                          2.5
-adia sativa

2.5                     0                         0.25 6                     0.5                          2

Correlaci6n de Spearman -0,1057                0,1991 0                     -0,4627

con Indice de Enterramiento p=0,7713        p=0,5813 p-1             p-0,1782
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Como otra forma de determinar los caracteres potencialmente importantes para la

incorporaci6n  al  suelo,  se  graficaron  (Fig.  4.2)  1os  valores  mckimos  y  las  modas  de

incoxporaci6n  en  otofio  versus  primavera para cada  especie.  Al  considerar  los  eventos
"excepcionales" de incolporaci6n, o sea, la mckima de incorporaci6n para el suelo "fino"

(Fig. 4.2 A), se nota que las especies con propagulos largos Ors, Np, Se, referirse a Tabla

3.3 para simbologia)  son favorecidos  en la primavera. La mayoria de los propagulos (6

especies) tienen comportamiento indistinguible entre otofio y primavera (1inea recta), y rna

especie  (Sh)  se  incoapor6  mss  en  otofio.  Para  los  suelos  "gruesos"  (Fig.  4.2  8)  se

mantienen   algunas   tendencias   y   aparecen   otras   nuevas:   1os   propagulos   largos   se

incoxporaron  mss  en primavera pero  se  les  agregan  los  pequefios.  La mayoria  de  los

propagulos  grandes  se  incoxporaron  de  forma  igual  o  mss  en  otofio.  En  cambio  al

considerar los eventos "usuales", o sea la moda de incorporaci6n para suelos finos (Fig. 4.2

C), se destacan dos grupos, uno con propagulos predominantemente grandes los cuales no

se incoxporaron ni  en otofio ni  en primavera, y otro  grupo  de propagulos  generalmente

pequefios y/o 1isos los cuales se incorporaron en otofio. Para suelos gruesos (Fig. 4.2 D),

independiente  de  la  morfologia,  1a  moda  de  los  propagulos  fue  igual  para  otofio  y

primavera, incorporindose en 0,5 cm estos propagulos. En resumen, para suelos finos la

morfologia tiene importancia para la incorporaci6n, vi6ndose favorecidos los propagulos

lisos y pequefios en otofio despu6s de la dispersi6n y en cuanto a eventos excapcionales,

propagulos   como   las   de  .4/sgivoe77ce7`z.a  pcz//I.c7¢   (Ap).   Para   suelos   gmesos   todas   las

morfologias   se   incorporaron,   pero   eventos   excapcionales   favorecieron   propagulos

pequefros  y  largos  o  lisos.  Notar  sin  embargo  que  la  recuperabilidad  de  las  especies

incluidas en este analisis no fueron igual. Las especies de baja o mediana recuperabilidad

como Ms, Np,  Se y Sp mostraron este patr6n debido  a la perdida de propagulos en las

categorias de superficie modificando sobre todo el valor de la moda. En el caso de Np se le

debe  agregar  el  hecho  que  ademas  es  la  iinica  especie  que  present6  diferencia  de

recuperabilidad entre estaciones para el suelo fino
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Fig. 4.2: Comparaci6n de va]ores maximos y modas de la incorporaci6n entre primavera y otofio. I.as
especies  se  abrevian  con  sus  iniciales  (vcr  Tabla  3.3).  A):  M6ximo  de  incorporaci6n  -  suelo  fino;  8):
Matimo de incoxporaci6n -suelo grueso; C): Meda de incorporaci6n -suelo fino; D) Moda de incolporaci6n
- suelo grueso.   Color rojo   = propagulos grandes, azul = pequefios, subrayados = lisos. Linea recta indica
igualdad de incorporaci6n entre estaciones.
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El hecho  de que se recuper6 un poco mds de la mitad de los propagulos en los

experinentos  puede  alterar  la  intexpretaci6n  de  los  resultados  de  la  incorporaci6n  en

profundidad.  La  perdida  de  propagulos  fue  mayor  para  las  especies  con  propagulos

pequefios, posiblemente a causa de la depredaci6n por hormigas, pero tambi6n propagulos

grandes se desplazaron horizontalmente, cayendo fuera de los contenedores, posiblemente

por la acci6n del viento. En una especie (Sfczckys p%z.Jzj2pz.cz7zczJ ademas se puede atribuir la

p6rdida a la baja viabilidad de los propagulos (Caprfulo 2). Sin embargo, estos fen6menos

son parte de los  eventos  a las  cuales  son sujetos  los propagulos independientement del

marco experimental o natural en el cual se encuentran.

Las diferencias de incoxporaci6n entre estaciones y tipos de suelos se debe a rna

interacci6n  entre  estos  factores:  El  suelo  fino  seco  es  m6vil  y liviano,  permitiendo  la

incorporaci6n de propagulos. En condiciones hinedas, como el suelo fino es compuesto

en gran parte de arcilla, se vuelve pegajoso e impide la incoxporaci6n. El suelo grueso en

cambio  no  present6  una barrera  tan  fuerte  a  la  incorporaci6n  y  la presencia  de  agua

aunient6 1a infiltraci6n de los propagulos entre las particulas.

El  analisis  de  los  caracteres  morfo16gicos  de  los  propagulos  supone  que  los

caracteres  son independientes  los unos  de otros y que cada uno  aporta rna parte  en la

explicaci6n  del  patr6n  de  desplazaniento.  En  la  Fig.  4.1  1os  propagulos  que  mds  se

incoaporaron pueden ser grandes, pesados y exc6ntricos y esto no es limitante cuando son

lisos y planos en suelos gruesos. Este es el caso de 4sfrczgr/4is ¢7.#o#z.cz7zc4s cuya semilla fue

la  que  mas  se  incoxpor6  en  esas  condiciones.  De  la misma  manera,  ser rugoso  y no

exc6ntrico puede no ser limitante cuande ademds se es pequefio, 1iviano y plano en suelos

finos, como por ej emplo 4zo7ieJJcz 77€czc7repc5rz.ccz.

En el analisis de incorporaci6n al sustrato hay rna serie de supuestos subyacentes

los cuales hay que considerar en la intelpretaci6n de los datos. En primer lugar se supone

que es "bueno" enterrarse. Dado que la mayoria de estas especies forman banco de semillas

y no presentan sindrome de dispersi6n se podria esperar que efectivanente esto es cierto,
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sin embargo incolporarse demasiado puede limitar la posibilidad de germinar.  Segundo,

puede tambi6n existir un "trade-off' con otros fen6menos como el arrastre en superficie.

Otra  raz6n  por  la  ausencia  de  correlaci6n  puede  ser  la  irrelevancia  de  los  caracteres

morfol6gicos y que el indice de dispersi6n calculado no tenga significancia. Por tiltimo,

como mencionado anteriormente, pueda que los caracteres solos tengan menos importancia

que su combinaci6n con otros o que algunos sean mucho mas importantes que otros. Esto

se evidencia a trav6s de la Figura 4.2. De hecho al analizar los datos de la Tabla 4.3 y

compararlos  con  los  resultados  de  la  Fig.  4.2  C)  se  puede  vcr  que  para  suelos  finos

coinciden  en  importancia  los  caracteres  de propagulo  pequefio  y    de  textura  lisa para

incolporarse y discrepan en que el plano/largo del propagulo sea exclusivo de la categoria

incorporada.  En suelos  gruesos,  en cambio  Fig.  4.2  8),  aparece ademas  que el tanafio

pequefio  es  favorable  indapendiente  de  los  caracteres  asociados,  pero  al  considerar  el

grueso de los propagulos Fig. 4.2 D) no se destac6 ninguna tendencia.

Resultados   de   Chambers   y  col.   (1991)   difieren   en   ciertos   aspectos   de   los

presentados aqui. Los propagulos estudiados por ellos en t6rminos generales fueron desde

grandes y muy exc6ntricos hasta pequefios y no exc6ntricos, ademas algunos presentaban

ap6ndices.  En  esta  tesis  se  usaron  propagulos  tanto  grandes  como  pequefios  en  las

categorias de exc6ntricos y no exc6ntricos y se consideraron ademas la textura y la forma

de los propagulos. Los suelos en Chambers y col. (1991) eran un gradiente de tanafios de

paticulas homog6neas y no rna mezcla de particulas como en este estudio. El periodo del

afro mas comparable al estudio de Chalnbers y col. (1991) corresponde al otofio del sistema

andino. El analisis estadistico realizado fue distinto ya que por el ninero de tratamientos y

un conj.unto de datos menos variable fue posible usaf analisis de varianzas. Para suelos de

textura  fina,   Chambers   y  col.   encontraron  incorporaci6n  para  propagulos   largos   y

exc6ntricos,  mientras  que  en  esta  tesis  se  encontraron  tendencias  significativas  para

propagulos pequefios, 1ivianos, de poco  ancho,  alto y largo, de formas planas y lisos. La

excentricidad no present6 ninguna tendencia significativa. En suelos gruesos Chambres y

col.  encontraron mayor incoaporaci6n de propagulos de mayor masa y de mayor ancho

mientras que en este estudio los propagulos pequefios, 1ivianos, de poco ancho alto y largo,

de formas planas y lisos se incolporan mas, al igual que en el suelo fino. La excentricidad
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no presentan tendencias significativas mas alla de la superficie.

Los resultados de la presente tesis en cuanto al tanafio parecen intuitivamente mas

razonables  que  los  de  Chambers  y  col.  (1991),  ya  que  en  un  suelo  de  determinada

porosidad los propagulos pequefros pueden deslizarse mds profundamente que los grandes.

Por otra parte, 1os resultados obtenidos aqui concuerdan s61o en parte con los de Thompson

y col. (1993). Propagulos de poco peso (< 3mg) se incorporaron mas al suelo al igual como

en  6ste  estudio propagulos  de memos  de  5  mg lo hacen, pero  en cuanto  a la forma,  1a

tendencia observada fue contraria a la de Thompson y col.: formas compactas (redondas y

ovadas) en este estudio se incoxporan memos que formas no compactas (1argas y planas).

Bekker y col.  (1998) tanbi6n encontraron que semillas pesadas y de formas irregulares

tienden a no incolporarse al suelo. Sin embargo, Bekker y col. (1998) citan un trabajo no

publicado en donde las semillas elongadas se incorporan mss que semillas esfericas lo que

esta de acuerdo con resultados de esta tesis.

Los resultados en la literatura son muy heterog6neas. Pequefias diferencias en el

tipo de suelo, condiciones climaticas, disefio experimental, tipo de propagulo y la finesa

con que se analizan los experimentos influyen en los resultados. No se destaca ninguna

tendencia que se puede generalizar en este momento comparativanente hablando.

CONCLUSION

En  suelos  finos  se  incorporaron  mss  propagulos  en  otofio  que  en  primavera,

quedando  la  mayoria  de  los  propagulos  sobre  la  superficie  cuando   el  suelo  estaba

impregnado  de  agua.  En  suelos  con  gravas,  tanto  en  otofio  como  en  primavera,  se

incoaporaron propagulos llegando a mayores profundidades en primavera debido al fluj o de

liquido entre las particulas del suelo. En todas las situaciones experimentales, tienden a no

incolporarse propagulos grandes, pesados,   altos, anchos, largos, no exc6ntricos, redondos

y  rugosos.  AI  analizar  la  morfologia  de  los  propagulos  que  mds  se  incorporan,  1a

combinaci6n  de  los  caracteres  pareciera  ser mss  importante,  como  por  ejemplo  al  ser

pequefio, plano y liviano no importa su textura o excentricidad, al igual que al ser liso y
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plano no importa ser grande, no exc6ntrico y pesado.

Estos resultados no son del todo consistentes con resultados de otros investigadores

y pueden  deberse  a  diferencias  en  el  ambiente  (interacci6n  clima-sustrato,  textura  del

sustrato) o diferencias no evaluables entre los propagulos.
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A) Comparaci6n de resultados de Arrastre e Incorporaci6n para un tipo de suelo
semejante.

Los  fen6menos  de  arrastre  sobre  el  suelo  y  de  incolporaci6n  al  suelo  son

dificilmente disociables ya que son componentes vectoriales de la dispersi6n secundaria

de  rna  semilla.  De  hecho  la  ausencia  de  arrastre  puede  deberse  simplemente  a  la

incorporaci6n  z.73  sz.fz4  al  igual  que  la  limitada  distancia  de  arrastre.  Por  lo  tanto  se

compararin  aqui  los  resultados  de  los  experimentos  de  arrastre  e  incolporaci6n  de
~

propagulos de especies andinas para un tipo de suelo.

La importancia de los valores maximos y las modas del desplazamiento tienen

significancia semejante para ambos experimentos. Los valores mckimos son situaciones

extremas  potencialmente  negativas  para  las  especies  (eventos  inusuales).  El  arrastre

pendiente debajo de los propagulos, bajo el paradigma de desplazamiento poblacional de

la especie de esta tesis, seria fi-ecuentemente negativo para la persistencia de rna especie

la zona alpina. La incorporaci6n a excesivas profundidades tanbi6n puede considerarse

negativa ya  que  aleja  al propagulo  de  condiciones  adecuadas  para  la  germinaci6n,  o

puede impedir que los cotiledones lleguen a la superficie rna vez germinada la semilla.

Las modas en cambio  (eventos usuales o mss frecuentes), representan el destino de la

mayoria de los propagulos y se puede suponer que hay mayor probabilidad de que actu6

1a selecci6n en ellos..

Al  comparar  sobre  un  suelo  fino  (1g:2a  del  experimento  de  incolporaci6n  y

representativo  de los suelos de las pistas  del experimento  de arrastre) 1a magnitud del

arrastre  1;e7TSz/s  la  incorporaci6n  al  sustrato,  se  oper6  con  el  siguiente  razonaniento:

como no existe impedimento para que un propagulo en rna pendiente siga deslizindose,

sea cual  sea la estaci6n,  se us6  1a sumatoria de las maximas  de desplazamiento tanto

como  las  modas  de  desplazamiento.  En  cambio  para  la  incoaporaci6n,  dado  que  el

propagulo se encuentra con rna resistencia cada vez mayor a medida que se incorpora
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mas  por  la  densidad  del  suelo,  se  prefin6  usar  el  promedio  de  las  profundidades

maximas y modas de incorporaci6n.

Al  graficar los valores  de  arrastre versus incolporci6n (Fig 5.1  A))  se observa

para los mckimos una nube de puntos sin tendencia (R = 0,6969, p = 0,8586). En cambio

para las modas (Fig 5.18)), si bien no existe correlaci6n (R = 0, p = 1,0000), si se puede

dividir   el   gfafico   en   sectores.   La  morfologia   de   los   propagulos   del   grupo   mas

incoxporado  (Fig.  5.1  8)),  es pequefia y/o  lisa (referirse a Tabla 3.4 y 3.5).  La iinica

especie lisa que no pertenece a este grupo es A4czdz.cz sczfz.1;cz (Ms), 1a cual se agrupa por su

comportamiento  con  propagulos  grandes  y  rugosos.  Esto  puede  deberse  a  que  esta

especie  suffi6   granivoria  durante  el  experimento  lo   que  alter6   su  distribuci6n  en

profundidad  al  disminuir  el  ninero  de  propagulos  que  pueden  incorporarse.  Las

especies que no se incoxporaron, Cd, Ap, Ms, Pc y cuyo desplazamiento modal fue bajo,

son  las  cuatro  especies  mas  grandes  (faltando  solo  Aa)  indicando  que  este  caracter

evitaria  la  incolporaci6n  mss  que  cualquier  otro.  El  tamafio  de  los  propagulos  es

considerado  muy  importante  en  varios   estudios,   sobre  todo  para  la  capacidad  de

enfrentar condiciones  ambientales dificultosos para la geminaci6n (Venable y Brown

1988, Haig 1996, Westoby y col.  1997) aunque existen evidencias contrarias (Leishman

y Westoby 1994).

Como en este estudio no se encontr6 rna correlaci6n entre los datos de arrastre e

incolporaci6n se puede pensar que una especie que evita el arrastre no necesarianente es

incoxporada  mas,   o   sea   el   comportamiento   de   cada   tipo   de   propagulo   depende

exclusivamente de su propio conjunto de caracteres morfo16gicos. Los resultados de los

experimentos dan rna visi6n muy preliminar de lo que realmente puede estar sucediendo

en un sitio natural. La escala de estudio es tan pequefia, que la mayoria de los factores

extemos como elementos del clima y la actividad animal provocan efectos enormes que

oscurecen la interpretaci6n real en magnitud de los fen6menos estudiados. Sin embargo,

son rna aproximaci6n a lo que podria estar ocurriendo y su intexpretaci6n sobre el efecto

real que puedan tener en la biologia de las especies estudiadas y la extrapolaci6n a un

nivel comunitaria debe ser cuidadosa.
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El  modelo  propuesto  al  principio  de  esta  tesis  puede  ahora  ser  discutido  en

funci6n de los resultados obtenidos.

£flsQQ: 1a morfologia de los propagulos promueve el desplazamiento en la superficie del

suelo.  Segin  el  experimento  de  arastre  6stos  corresponderian  a  propagulos  grandes,

pesados, anchos, altos, de area frontal grande, redondos, no exc6ntricos, largos y rugosos.

gal: 1a morfologia de los propagulos evita el desplazamiento en la superficie del suelo.

Segin el experimento de arrastre 6stos corresponderian a propagulos pequefios, 1ivianos,

angostos, con poca altura, de flea frontal bajo, aplanados, exc6ntricos, cortos y lisos.

ggsQL2: 1a morfologia de los propagulos evita el desplazamiento secundario incorporindose

al  suelo.  Segin el  experimento  de  incolporaci6n  6stos  serian los propagulos pequefios,

1ivianos,  angostos,  con poca altura, de area frontal bajo,  aplanados,  exc6ntricos,  cortos y

lisos.

ggst: 1os propagulos evitan el desplazamiento pendiente abajo mediante su fenologla de

genninaci6n.  Segtin el experimento de geminaci6n 6stos serian las especies anuales sin

banco de semillas.

Por lo tanto si el desplazamiento de propagulos en sentido de la pendiente es un

factor  negativo  deberian  encontrarse  mss  especies  con  propagulos  pequefios,  1ivianos,

angostas,  con  altura  baja,  de  area  frontal  bajo,  aplanados,  exc6ntricos,  cortos  y  lisos

indapendientemente de su comportamiento de germinaci6n, y propagulos grandes, pesados,

de irea frontal grande, redondos, no exc6ntricos, largos y rugosos,  pero sin formaci6n de

banco de semillas.

Deberia  ser  infrecuente  la  asociaci6n  de  los  caracteres  morfol6gicos  grande,

pesados, anchos, altos, de area fi.ontal grande, redondos, no exc6ntricos, largos y rugosos

con rna fenologia de germinaci6n desplazada en el tiempo, o sea, con banco de semillas ya

que tendrali mayor probabilidad de ser llevados pendiente abaj o constantemente.
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Es  interesante notar que  existen  especies  con esta dltima morfologla,  como por

ejemplo  £4/sgivoe77€erz.cz pcz%c7cz  y  Co7zi;o/"/acs  c7e77zz.5isz4s.  Sin  embargo,  su  persistencia  es

posibilitada por los sitios con caracteristicas particulares donde se desarrollan y donde no

les afecta sobremanera la pendiente. En el anbiente andino, aunque predomina la pendiente

como  un  elemento  del  paisaje,  existen micrositios  con  sustratos  sin  inclinaci6n  o  con

texturas  que  limitan  la  dispersi6n  secundaria  sobre  el  suelo,  creando  un  mosaico  de

situaciones  las  cuales  permiten  la  sobrevivencia  local  de  especies.  Para  obtener  rna

respuesta mas clara sobre el efecto de la pendiente se debe seleccionar un sitio con rna

pendiente  y  sustrato  homog6neo,  registrar la presencia y cobertura  de  las  especies  ahi

presentesyestudiarelcomportamientoylamorfologiadeesasmismasenesemismolugar.

En  rna  situaci6n  real,  ademas,  1os  propagulos  no  tendril  un  conjunto  de

caracteres 1/ers#s otro opuesto, sino rna mezcla de estos caracteres. Por eso al analizar

un  con].unto  de  especies  de  la comunidad se  consideraron cada uno  de los  caracteres

morfol6gicos  como  independientes  y  como  contribuyendo  en parte  a  la  dinamica  de

desplazamiento.

Para  elaborar  un  indice  lo  mss  representativo  posible  de  cada  propagulo  se

probaron  diversas   formas  de  calcularlo  y  se  probaron  las   altemativas   contra  las

mediciones y varias formas de resumir las mediciones para el experimento de arrastre en

pendiente  y  para  los  experimentos  de  incoxporaci6n  para  dos  tipos  de  suelos.  Para

calcular un indice se asigna el valor 1  a cada estado de caracter que es arrastrado (o no

incorporado),  el valor cero  en el  caso  contario,  y finalmente  el valor 0,5  para anbos

estados  de  caracter  que  no  resultaron  significativos  en  rna  situaci6n  experimental

particular. Esto da indices entre 0 y 9 para una estaci6n en particular otofio o primavera)

y entre  0  y  18  al  sunrar las  dos  estaciones.  Tambi6n se verific61a interacci6n de los

caracteres probando su correlaci6n entre-sl mediante una base de datos para 51  especies

(Anexo  Ill).  Mediante  este procedimiento  quedaron tres  variables  independientes:  1a

textura,  1a  excentricidad junto  con  la  foma y  el peso junto  con  los  otros  caracteres

m6tricos. Esta informaci6n se us6 para elaborar un indice ponderado considerando que,

i) como la textura es independiente de los demas caracteres fue ponderado en un valor de
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seis, ii) 1a excentricidad y la forma como son correlacionados uno con otro, a cada uno

de ellos se ponder6 en tres, y finalmente iii) 1os seis caracteres restantes correlacionados

entre ellos se ponder6 cada uno en el valor uno. Luego para las 51  especies descritas se

obtuvieron valores de indice de entre 0 hasta 18 para estaciones separadas y entre 0 y 36

para la suma de las estaciones considerando al igual que anteriormente el valor  1 para

estados  de caracter arrastrados,  0 para estados no  arrastrados y 0,5 para caracteres sin

tendenci a sigrificativa.

Al  correlacionar  los  diferentes  indices   con  las  mediciones  reales,   1a  iinica

correlaci6n significativa era entre el indice no ponderado ®or correlaci6n de caracteres)

y la maxima de  desplazamiento  y en particular al  sumar las  distancias  alcanzadas  en

otofio  y  primavera.  La  moda  de  desplazamiento  y  de  incolporaci6n  no  estuvieron

correlacionados nunca con los indices.

Se eligi6 entonces este indice, que llamaremos hdice de Dispersabilidad Hipot6tico

aDH), y al extrapolarlo a la base de datos de 51  especies (Anexo Ill) se obtuvieron los

siguientes resultados ai:ig. 5.2). Treinta y ocho (38)  especies de 51  (74,5%) presentaron

un IDH de 0 hasta 6, o  sea presentaron rna morfologia que facilita la incoaporaci6n y

limita la dispersi6n sobre el suelo. Nueve (9) especies de 51  (17,60/o) presentan un IDH

de   7   hasta   11,   o   sea   la   morfologia   es   intermedia   o   indefinida   en   cuanto   al

comportamiento sobre el suelo. Cuatro (4) de 51  (7,8%) presentan un IDH de  12 hasta

18, morfologias que favorecen el desplazaniento en la superficie y no la incolporaci6n

al suelo. Solo rna especie presenta frutos camosos y 6sta se encuentra en la categoria 0 -

6.   0 sea la mayoria de las especies estudiadas no se desplazan y estarian usando rna

estr.ategia de ocupaci6n de « area segura ». Al analizar la distribuci6n de fi.ecuencias de

los propagulos de cada sindrome en cuanto al IDH, se encuentra (Fig 5.3) que para los

tres sindromes, propagulos secos, dispersados por viento y balisticos un 86,70/o, 70 % y

50 % respectivamente se encuentran etre  1  y 6 IDH. Luego disminuye el porcentaje al

aumentar el IDH para los sindromes D y W pero para 8 aumenta de 20% hasta 30% en

las  categorias  6-11   y  11-18  IDH.  Por  lo  tanto,  muchas  especies  sin  sindrome  de

dispersi6n y especies dispersados por viento estin. ocupando rna estrategia de ocupaci6n
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de  area  segura.  Las  especies  cuyos  propagulos  estin  dispersados  balfsticanente  en

cambio no son tan restringuidas y hasta un 30% de las especies estudiadas no presentan

morfologfa que evita la dispersi6n  secundaria.  Para estas especies balfsticas puede  ser

poco  importante  ya  que  la  dispersi6n  primaria  puede  ocurrir  en  cualquier  direcci6n,

inclusive pendiente arriba. En el caso de las especies dispersados por viento tanbi6n se

hubiese  esperado  una  independencia  de  la  morfologi'a  ya  que  la  dispersi6n  primaria

ocurre en cualquier direcci6n.  En este caso pueda que la morfologi'a dependa de otros

factores como la germinaci6n o resticiones filogen6ticos ya que predominan Asteraceae

en la base de datos. La existencia de tantas especies (Asteraceas) con un papus caduco

pueda tener  su raz6n  en  la necesidad de  los propagulos  de incorporarse  al  suelo y en

realidad funcionan como propagulos secos (D).

Fig.  5.2:  Frecuencia  de  especies  segdn  indice  de  Dispersabilidad.  En  amarillo:  categorias  en  que  los
propagulos no se arrastran; en verde: categon`as intemedias; en azul: categorias en que los propagulos se
anastran.
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En   este   punto   es   necesario   destacar   que   la   categoria   "D"   incluye   una

heterogeneidad de sindromes de dispersi6n a un nivel de analisis mas flno. Por ejemplo,

algunos propagulos son sacudidos desde rna capsula que puede estar desde 5  cm a 20

cm  sobre  el  suelo.  Esto,  a nivel  de  la regeneraci6n  de  la poblaci6n  significa  que  la

dispersi6n primaria es mucho mss grande y puede ser mss importante que los fen6menos

de la dispersi6n secundaria.

De las 30 especies de la categoria "D" (Tabla 5.1) de esta base de datos (Anexo

Ill) solo 6 carecen totalmente de dispersi6n primaria y todos ellos son liberados a nivel

del  suelo.  Los  indices  de  dispersi6n asociados  a estas  especies varian desde  3,5  hasta

16,5,  o  sea el  comportamiento  sobre la superficie  del  suelo  es variable.  Veintinn (21)

especies  son  dispersadas  a partir  de  capsulas  que  estin  hasta  20  cm  sobre  el  suelo.

Nueve (9) de ellos estin en la categoria de los 3  -  10 cm de altos y doce (12) desde los

10 hasta los 20 cm (excepcionalmente mas) por encima del suelo. El indice de dispersi6n

varia desde 2,5 hasta 5,5, todos propagulos tendientes a no arrastrarse y a incorporarse.

Por tiltimo, en la tercera categoria estin las dos especies de j4szrczgr/#s las cuales tienen

vainas muy  infladas las cuales se desprenden de la planta y se dispersan por viento antes

de abrir, y IVofofrz.cfez.a co7#pczcfcz la cual dispersa el calyx entero liberando las semillas a

medida que se va rompiendo 6ste.

Estos resultados muestran, a nivel de un universo de 30 especies, que la altura de

la inflorescencia no se relaciona con la dispersi6n secundaria. incluso podria concluirse

que mas que evitar el arrastre en superficie, 1os propagulos se incorporan con facilidad

siendo  6ste el proceso  seleccionado.  Si  se caloulan los valores promedio  del indice de

dispersabilidad para cada tipo de dispersi6n seca se encuentra que, si bien no hay rna

diferencia muy  fuerte  entre  las  tres  categorias,  1a tendencia indicaria  que propagulos

liberados junto  con estructuras matemas  tienden a comportarse de manera indiferente

respecto al desplazalniento en la superficie y la incolporaci6n (IDH promedio = 7,8, sn.1

= 2,88,  n =  3).  Propagulos  liberados  al nivel  del  suelo presentan un comportamiento

parecido  (IDH promedio = 6,67,  sn.1 = 5,03, n = 6).  Globalmente, propagulos que son

liberados    desde    capsulas    a   rna    determinada    altura    del    suelo    presentan   un
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comportamiento  tendiente hacia  el no  arrastre y a la incoaporaci6n  ®romedio  IDH =

4,12, sn.1 = 1,07, n = 21), y al dividir estas especies por altura de liberaci6n no cambia la

tendencia.

Estas  tiltimas  especies  parecieran  ocupar  la  estrategia  de  ocupaci6n  de  "area

segura".   Existe   rna   dispersi6n  primaria  limitada,   esparciendo   las   semillas   en   el

vecindario de la planta madre, y de este sitio ya casi no se mueven mss. Las plintulas al

germinar encontrarin al menos de vez en cuando en el espacio o el tiempo las mismas

condiciones favorables que permiti6 el desarrollo de la planta madre.





C. Castor

C) Discusi6n general

110

En rna publicaci6n reciente, K6mer (1999, p 259) plante6 1a misma pregunta de

esta tesis para anibientes alpinos, pero desde un punto vista mas anplio. " How do they

@/cz73ts) manage to maintain their presence and expand their range into new open land?"

(destacado en el original). 0 sea: tc6mo las plantas alcanzan a mantener su presencia local

y expandir su rango hacia terrenos recientemente abiertos? K6mer propone tres maneras:
•    hvertir en la producci6n  y la dispersi6n de semillas: reproducci6n sexual.

•    hvertir en propagulos vegetativos: reproducci6n vegetativa.

•     Quedarse donde esta tanto tiempo como posible: estrategia de ocupaci6n de

espacio.

En la presente tesis se investigan los procesos involucrados en la mantenci6n de la

presencia local de las especies andinas a trav6s de la dispersi6n de semillas.

El sitio elegido para el estudio es particularmente adecuado por haber sido objeto de

varios  estudios  floristicos y comparativos  anteriores  (Arroyo  y col.  1981,  Arroyo y col.

1982, jinoyo y col.  1983, Villagrin y col.  1983, Arroyo y col.  1985, Rozzi y col.  1989,

Rozzi 1990, Cavieres y col.  1998, Arroyo y col.  1999, Cavieres y Arroyo 1999b, Cavieres

y col.  1999). Ademas existe rna vegetaci6n relativanente abierta con poco efecto como

trampa  de  semillas.  La  vegetaci6n  ha  sido  sometida  a perturbaciones  (glaciaciones)  y

colonizaciones sucesivas y la topografia presenta altas pendientes en toda su extensi6n.

Es  sorprendente  que  rna  zona  que  ha  sufiido  repetidas  glaciaciones  en  el

Cuatemario,   seguido  por  rna  migraci6n  repetida  de  las   especies,   contenga  tantas

especies  aparentemente  sin  sindrome  de  dispersi6n.  En  el  sector  santiaguino  de  la

Cordillera de los Andes, durante la tiltima glaciaci6n a los  18.000-20.000 afros antes del

presente, 1a linea de nieve continua estuvo a los 3400 in s.n.in. mientras que hoy esta a

los 4600 in (Clapperton 1990). Ademas glaciaciones esporadicas habrian ocurrido hasta

los 10.000 AP (Villagrin 1995). Existen trabajos en el hemisferio norte que apuntan a la

existencia de rapidas  migraciones  de  especies,  incluso  mas  rapidas  de  lo  calculado  a
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partir de distancias maximas de dispersi6n de propagulos (Green y Johnson 1995, Cain y

col.  1998, Clark  1998), y aun mss sorprendente para especies sin algtin mecanismo de

dispersi6n evidente  (Cain y col.  1998).  Sin embargo K6mer sostiene que las  especies

alpinas no migran (debido en parte a la ausencia de dispersi6n a distancia de muchos de

ellos) sino que usan rna estrategia de ocupaci6n de espacio (space holder strategy) frente

a cambios climaticos lo que deben'a llevar a especiaci6n (radiaci6n) por aislamiento de

poblaciones quayr 1963). Este efecto es observado en varios g6neros en Nueva Zelanda

a3illings  1974). Mas recientemente, mediante analisis espacial de la estructura gen6tica

de rna especie de planta alpina en cojin se encontr6 apoyo a la hip6tesis de los refugios

91aciales  «nunatcks »  en los  Alpes  Suizos  (Stehlik y col.  2001).  Tanbi6n Primack y

Miao (1992) postulan en base a experimentos en plantas anuales que probablemente la

mayoria  de  las  plantas  no  son  capaces  de  migrar  frente  a  canbios  "rapidos"  en  las

condiciones ambientales apoyando asi la teoria de K6mer.

Las evidencias en la literatura parecieran entonces apuntar a la existencia de dos

estrategias de desplazamiento  de especies de plantas :  uno  de « space holders » y/o de

explotadores  de  area  seguras,  especies  capaces  de  soportar  grandes  variaciones  de

condiciones  en un mismo  sitio  o  capaces  de distribuir su esfuerzo reproductivo  en el

tiempo  de tal forma que alguno  de sus  descendientes  encuentra el mismo  sitio  seguro

que  su  madre;  y  otro  de  migratorios  (fugitivos)  1os  cuales  si  no  disponen  de  un

mecanismo de dispersi6n de semillas a distancia, si lo logran a trav6s de la migraci6n al

azar (chance dispersal). El conjunto fmal de especies  de plantas  en un lugar y tiempo

determinado  es producto  de, por rna parte,  el azar (1os que pudieron sobrevivir z.7€ sz.fc£

por « suerte » no por algiin rasgo  de la especie,  o  1os  que pudieron migrar aunque no

tuviesen mecanismo para hacerlo) y por otra parte de los caracteres de las especies (1os

que pudieron sobrevivir por poseer gran plasticidad fenotlpica o que pudieron migrar por

poseer  un  mecanismo  de  dispersi6n).  El  azar  en  estos  procesos  pareciera  ser  un

fen6meno de mayor magnitud de lo anteriormente sospechado.

El hecho que los ensambles de taxa han sido incolporados a rna comunidad en

momentos hist6ricos diferentes y que ciertas especies han persistido a pesar de cambios
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en las condiciones climaticas (Simpson y Todzia 1990, Herrera 1992, Aizen y Ezcurra

1998, Perez y col. en preparaci6n) pareciera ratificarse ademas por la conclusi6n de que

los sindromes de dispersi6n en los Andes estin mas correlacionados con atributos de

historia de vida, como la forma de vida que con caracteres de la morfologia a la escala

del propagulo. La importancia relativa de la dispersi6n primaria vers#s la secundaria

hace que procesos al nivel del suelo pueden limitarse a fen6menos de incorporaci6n y de

germinaci6n.

Caracteres morfo16gicos como la textura, 1a forma, el peso, el tamafio, etc. de los

propagulos no s61o tienen importancia en la dispersi6n y en la interacci6n con el suelo

en cuanto  a movimiento  de arrastre o incoxporaci6n.  Algunos  caracteres son producto

del   efecto   filogen6tico,   otros   tienen   que   ver   con  procesos   fisiol6gicos   como   la

germinaci6n. Por e].emplo el posicionamiento en la superficie (Sheldon 1974, trabajos de

Baskin y Baskin  1998)  donde el contacto  con el  sustrato  en cierta posici6n facilita la

absorci6n  de  oxigeno  o  del  agua.  Tambi6n  la  incorporaci6n  al  banco  de  semillas

(Thompson  y  col.  1993,  Bekker  y  col.  1998)  por  requerimientos  de  maduraci6n  en

condiciones hinedas  o requerimientos  de oscuridad para germinar.  Otro  factor puede

ser mimetismo para evitar la depredaci6n por aves, roedores y tal vez homigas.

En conclusi6n,  1a dispersi6n de propagulos  sobre  el  suelo  en los Andes  es  en

general bajo,  efectivamente los propagulos que caen de la planta (D)  sin asistencia de

ningtin  mecanismo  dispersor,  no  se  mueven  mucho  mas  alla  de  la  planta  madre

manteni6ndose en el vecindario y ocupando un area que en esta tesis se ha llanado "area

segura" que concentra sitios seguros para la germinaci6n y el desarrollo de las plantas.

A  rna  escala  de  estudio  de  superficie  pendiente  abajo  de  30  cm  o  de  la

incolporaci6n  al  suelo  se  notan  pequefias  diferencias  entre  propagulos  de  especies

diferentes  agrupindose  los  caracteres  grande,  pesado,  de  drea  alta,  redondeado,  no

exc6ntrico,  largo  y  rugoso  entre  los  que  se  dispersan  mas  sobre  la  superficie  y  se

incoaporan memos  en el suelo.  Aqui se podria estar presenciando un trade-off entre el

tamafio grande de las semillas que les confireria mayor sobrevivencia en el momento de

germinar y el tamafio mss chico que les confireria mayor posibilidad de incoxporarse al
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suelo   escapando   asi  de  las   condiciones  mas  estresantes   de  la  superficie.   La  alta

recuperabilidad de los propagulos en la mayoria de los casos sugiere que en efecto los

patrones   de   distribuci6n   espacial   de   los   propagulos   en   cuanto   a   sus   caracteres

morfo16gicos son validos. Sin embargo queda la duda de qu6 pas6 con los propagulos no

recuperados.  tFueron destruidos, no  se detectaron al realizar el experimento,  o  fueron

llevados mas lejos por hormigas u otro agente? En este tiltimo caso su dispersi6n puede

haber sido bastante mas considerable y haber tenido consecuencias para la estructuraci6n

poblacional evitando el establecimiento de un patr6n etario de cohortes en funci6n de la

pendiente o posibilitando la colonizaci6n de un nuevo sitio.

o&     aQ     o&     o&     o&     cts
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Anexo I

Lista de especies del sector de Farellones - Valle Nevado - La Parva.

Especies de la vegetaci6n zonal Or = 139) y algunos de sus caracteristicas biol6gicas.

Categoria     Forma
Especie                                                                                 Fam!]ja                                        propdaegu]o           vT:a                    P£S°S

GYENOSPERMAE
EphedraandinaPoeyp.ExC.A.May.

ANGI0SPERMAE-MONOCOTYLEDONEA
Zoellnerallium andiioum (P oapp .) Closa.
Alstro emeria p allida G[aham
AlstroemeriaspathulataK:P[€sl
Hhodophiala rhodolirion ®zlkeD TTa:"to
Bromus sp.
Hordeum sp.
Pod spl
Stipa spl
O/a)/H[.#m/.w#cez{m (E.Meyer ex K Presl) Goldbl.
0lsynium philippii Q£1att) Gofdbl.
Oky#z.win scj.rpo!.de#m (PoepF) ` Goldbl.

Lueula alopecurus A.IN . DesN .
Tristagma nivalis
Tristagma bivaive

ANGIOSPERMAE-DICOTYLEDONEA
O;#a#chwm m#croHa£#m (Dcne.) Reich
Cynancham nummulariifoliwm Hook. ct Am
B erberis empetrif ;olia CIA:in.)
Berberis montana Gay
Cryptantha sp.
Plagiobothrys sp.
Err.otyce c#rw.spz.#a (Bert. ex Colla) Katt. var.
curvispina
Ivasfa#ffe#s caespz./osws ¢hil.) Reiche.
Nastanthus spathulatus ¢".) M:ie:rs.
Sz.JeHe ch[./ensz.a (Naudin) Bocquet
Cerastium arvense L.
Chenopodium phtlippiamm AleMhen
Calopappus acerosus Meyen.
Chaetanthera euphrasiodes @C.) Meigf:n
ChaetantheralycopodioidescREmryr)Cab;hr.
Chaetanthera micropkylla (Cass.) Hook. ct Am

`    Chaetanthera pentacaenoides a?Nil.) Ha:uman
ChaetantheraplanisetaCa.ha.

I   Chaetanthera pusilla (D.Don)Hock. ct Am
Chuquiragaoppositif;oliaD.Don
Erigeron andicola DC.
Gamochaeta sp.
Haplopc[ppusanthyloidesM!eyenctwok.kp.
Hclp/opapp#s sch#ma##[.I. Q[untze) Br. et Clark
Haplopappus sp.
Hypochaeris sp.
LoucheriafooribundaDC
Leucheria salinae (F\e"y) Hie[on

EPHEDRACEAE

ALLIACEAE
AI,STROEMERIACEAE
AI,STROEMERIACEAE
AMARYLLIDACEAE
GRAMINEAE
GBAMINEAE
GRAMINEAE
GRAMINEAE
IRIDACEAE
rmACEAE
IRIDACEAE
IRIDACEAE
HunACEAE
IRIDACEAE
HunACEAE
JUNCACEAE
LILIACEAE
LILIACEAE

ASCLEPIADACEAE
ASCLEPIADACEAE
BERBERRIDACEAE
BERBERRIDACEAE
BORAGINACEAE
BORAGINACEAE
CACTACEAE

CALYCERACEAE
CALYCERACEAE
CARYOPHYIACEAE
CARYOPHYLIACEAE
CHENOPODIACEAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
cormosITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAI
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE

fArb

d              Hp-geo
b              Hp-geo
b             Hp-8eo
w            Hp -geo
Wan
Wan
Wan
\V

d              Hp-geo
d              Hp-8eo
d              Hp-geo
d             Hp -geo
d              Hp-geo
d              Hp-geo

i       Ii!;I,;

Hp
Hp
Hp-coj
an
an
Hp-coj
an

Hp-coj
Hp
Hp-coj
Hp
Hp
Hp
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Lencheria sp.
Madia saliva Mof .
Mutisia sinuata Caw .
Mulisia subulata R:wiz ctpa.w. i. rosmarinif elia
¢oepp. et Endl.) Cabr.
Nardopkylhamlanatumqueyen)Ctlha.
IvaLrs'a#vz.a ac"Jeaf¢ (Less) Poepp. et Endl.
Ivas'saz/vl.a /agascae (D.Don) Meigen.
Nassaavia looseri CtrbIT.
NassouviapinnigeraD.Don
Nassaavia pyramidalis Meyen.
Perezz.a car/feamo}.des' (D.Don) Hook. et Am.
Perezia nutans Trf ess.
S enecio bustillosianus The:ray .
Senecio critlrmoides H:oak. e!t Am.
Senecio davilae Phil.
Senecio erucaef ormis BJ¢rny
Seneciofirancisciphi\.
Senecio looseri Cat]I.
Senecio pentapkyllus P".
Senecio renif ifo anus Phil.
Tarcixacum of f icinale  ¢exwiss) W char.
Convolvulus demissus Choisry
Cardemine glacialis (a. Forster) DC. Cruc.
Draba .gilliesti Hook. ct Am.
Menonvillea hookeri Rchlins.
Menorrvillea linearis DC
Thlaspi magellanicum Co:mm. expofl.
EEeprhaon%%sceos,::ZtSop#kcav.

Phacelia cumingii @eath.) A. C3ray
Phacelia secunda I .I .G"ct.
Stackysphilippianava.rkJke
Wendtia gracilis Meyen
Caz.opfoor4 coroHafa (Gill. ex Am.) Hook. et Am.
£oasa caespz./os4 Phil.
Loasa pallida GTI1. ex Am.
Nototriche compacta (A.GlayD A.W ITm
Gayophytwm humile A.H.L.lass
Oxalis sp.
I oxalis squamata Z;rvcc.

Adesmia capitellata (C\os) Harm.
Adesmia conif erla  Hook. et Am
Adesmia hyslrix Phil.
Adesmia montana Phil.
Adesmia radicifolta Chos
Anarlhrophyllum oumingii (Hock.et Am.) Phil.
Anarthrophyllum gayanun (AhGray) Iacke.
i4sfragr/ws ar#offz.a#ws (Gilles) Reich
Astragalus curvicaulis (Clos) Reich
i4sfrog¢Jus /ooserz. I.M. Johnston
Latkyrus subandinus Phil.
Lupinus microcaipus Sires
Anisomeria coriacea D. Don
PlantagouniglumisWaNkl.ExWti+p.
CoJJomz.a Z}z/7oro (Ruiz et Pav.) Brand.
A41j.crosferz.s gr4cz.Jz.s (Dougl. ex Hook) Green
Calandrinia uspallatensis
A4lo#£z.opsz.a aHdl.co/a (Gillies ex Hook. et Am.) D.I.
Ford
A4lo#f!.opris cz.sJi/7oro  (Gillies ex Am.) D.I. Ford
A4lo#!z.ops!.a modesfa @hil.) D.I. Ford
"o#fj.ops[.s ser!.cefl!  (Hook et Am.) D.I. Ford
B arneoudia chileusis Gay
Barmeoudia mayor Phil.
t4caena aJpi.#a Poepp. Ex Walpers
Acaena splendens Hook. ct Am.

COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE

COMPOSITAE
COMPOSITAI
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAI
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
CONVOLVULACEAE
CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
CRUCITERE
CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
EUPHORBIACEAE
GERjENIACEAE
HYDROPHYLIACEAE
HYDROPIIYLIACEAE
I.ABIATAE
LEDOCARPACEAE
LOASACEAE
LOASACEAE
LOASACEAE
MALVACEAE
ONAGRACEAE
OXALIDACEAE
OELIDACEAE
PAPILI0NACEAE
PAPILIONACEAE
14APILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILI0NACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PHYTOLACCACEAE
PIANTAGINACEAE
POLEMONACEAE
POLEMONACEAE
PORTULCACEAE
PORTULCACEAE

POR"CACEAE
pORTurACEAE
PORTULCACEAE
RANINCUIACEAE
RA~CUIACEAE
ROSACEAE
ROSACEAE

wEp
d
w            alb-vol
w             aLb -vol

aife
IIp-coj
Iip

i:

ii

Col

P-8eo
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AcaenapinnatiifidaE`uizetpav.
Tetraglochin alatum (Gi"es ex Hook. et
Am.)Kuntze
Galium gilliesii Hook. ct Am.
Oreopo lus glacialis a?oepp.) Richaldi
QuinchamalitLm maj or
Quinchanaliumparvifloiunphil.
Ribes polyanthus Phil.
CalceolariaarachnoideaGrarfu,ha:rn
CalceolariapurpureaG[aha.ha:in.
Melosperma andicola Ben+h.
Nicotiana corymbosa Fte:ray
Schizanthus grahami Gill. Ex Hoc)k.
Schizanthus hookeri Gftl. Ex Ctraham
Tropaeolumpolypkyllumcav.
Tropaeolum sessiliiflolium Poepp. ct End\.
Azorella madreporica Chos.
Azorella monantha Chos.
Bowlesia tropaeolifolium Gi+1. ex Hook.
£aref!.a aca#/j.s' (Cav.) Gill. ex Hook.
Pozoa coriacea TAB.
Sanicula graveolens Poe:pp. exDC.
Valeriana graciliceps Chos
ValerianahornscJouchianawat.p.
Dz.osJe¢/.##cea (Gill. et Hook.) Miers
Junelia sp.
Viola atropapurea rtyb.

ROSACEAE
ROSACEAE

RUBIACEAE
RUBIACEAE
SANTAIACEAE
SANTAIACEAE
SAXIFRAGACEAE
SCROPHUIAREACEAE
SCROPHUIAREACEAE
SCROPHULAREACEAE
SOENACEAE
SOENACEAE
SOIENACEAE
TROPAEOIACEAE
TROPAEOIACEAE
"BELLIFERAE
UMBELLHERAE
UMBELLIFERE
"BELLIFERAE
"BELLIFERE
UMBELLIfERAE
VALERENACEAE
VALEBENACEAE
VEREENACEAE
VEREENACEiRE
VIOLACEAE
VIOIACEAE

an
Ian
Ian

gnp
-geo

qoj

a:I.
Goj
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Leyenda:
Categoria de propagulo f = pequefro camoso

(segth Hoffimm & Amesto 1995) d = pequefio seco
w = con alas, plumulas etc...
b = bali{stico
h = ganchos, espinas etc...
in = mditiple en una planta

Forma de Vida an = hierba anual
Hp = hierba pererme
arb = arbustivo
geo = ge6fita
coj - cojin
vol = voluble

Piso:  1 = sub andino (2200-2500/2700)
2 = andino inferior (2500-3100)
3 = andino superior (3100-3600)
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Anexo 11

Dinamica de germinaci6n de especies germinadas.

124

Especies germinadas en experinento de germinaci6n
Replicas: repeticiones del experimento.
N germinados de 25 por replica: ninero de semillas germinadas de un total de 25 para cada replica.
% germinado corregido por viabilidad: N germinados dividido por 25,  multiplicado por la viabilidad en

laboratorio y multiplicado por 100.
Promedio y desviaci6n estandar calculado por fecha y por especie.
Fechas de registro de germinaci6n: sep. = septiembre de 1996; oct. = octubre de 1996. Solo se muestran
fechas donde hubo germinaci6n.



(:.  (:`.astor 125

3Eaa,diLCb
a a 'i§f? a a a •i!f§
g!3g ! ! ±' ! g ! 3- ?

`E  § ;  § 'E  a 3 !

a a a a a

•iojo 0 aEo±o a .a a

io:aio!o
'E8;:

Eofo Eo±oa
a 0 e a a a a'Eof® 'E=;5

Eo±o !o3o E5±= E®=o Eo±oadea 1 E>

? a a .e 0 a o a

i£ Eo;a ?ofo Eo!o io±o Eo±o i:!: i:±:a 4
ea

i:j=
a

i?!§
a .a a .a

!§

'ES±:

i?3S I?f3 1o!o io!o
a      £d

a 0 .a .0 a a a'E a ! a 'E a j o

i&f€ ¥?3i Eaji i- o ; o io5oa a

i¥t) SsS5!S§£
~0 §?i! :?isis?a S§Sgi§g! §§?§!§!: !5!!:=!§§§*§

88888888 8???8??§ ???8 ??8?3§!! !!3§33§! !:393!:! E8?80????a??a 3 e o c.  e e a e 0  a  a  t> eooe

8888c56c5c5:a 3§???S?? 8888 ??::!:!: ii!!:!!i :!i!!:!i
i*

a  e  c>  o  c.  a  a  c> a  c)  o  c>  a  a a  a 0000 00

i! a 8 ? 8 ? ? ? E! ??a?3?8? ?888 3!!§!:Ei !!§!!§g! i:g!i!§i !E!!a e a a  o a e  c. oooooooo 0000 a

isSd!c;
a?§§Ss?§ as?88§=? s§!: i?isi§!! !§!S§§§¥ §§§§!!i! !!!!-+-~t®O« a  o`  C>  a  a  a  n  a Oo_ \0   ,A  ®                     I-

??a???8§ ???883?8 ??!! ? ! ! ! § ? S- ! S!8!:!¥! :!!!!!!! !!i!oooooooo a  a a a  a  o e  c> 00® ®

addig*igifI8 -------- a ®oeee-ee ®e®ooooe a  o  a  a  c>  a  a  o 0  C,  e  C,eoooo®oo o®e®eoeo-e eecaeC,  C'

c>  a  o  e  a  o  e  a -ooooooo ®  o  o  o  ®  c>  o  o 0000e  cl  a  a  c>  o  o  ae a  a  c>  a  a      aaaaoc>aa  a

0000 oooooooo oooooooo a  e  `r> e  o  a  a  e a-00c>  a  a  a  o  o  o«Oe

a -- a a a a ` o a - a r' a  t`  ch  e  ®  0  e  - e.®O-oo® a a a a a c] a a 0000a  -  ®  \0  -oc>aoo  a o  a

c]  a a a  o  a o  a

-~c>aao 0-aaoo0`~a -  - rl  a,          -rac>aoa.na

c}  a  o  a a  a  o a 0000-~

£a!I) §§==5
I..

§§==Ei§§§§§S==i§ §§§§§§==i §§§§§§=g,ii  §  § § §  §  = =± §§§§=§=ga

®i
?

ig ai Ci to



C. Castor 126

Anexo Ill

Descripci6n morfol6gica de propagulos de la zona andina de Farellones a partir de
fotografias digitales.

Leyenda:
Ninero de colecta: ndmero de colecta de la muestra estudiada para esta especie
Largo: promedio del eje mayor de propigulo de vista frontal en mm.
SD : desviaci6n estandar de la muestra para N unidades muestreados.
Ancho: promedio del eje menor de propigulo de vista frontal en mm.
Area: promedio del area del propagulo en vista fi.ontal en mm2.
Alto: promedio del eje menor de propagulo de vista lateral en mm.
Excent. : excentricidad calculado dividiendo el largo por el ancho.
Volumen: calculado con el area de la cara lateral del propagulo por el ancho en mm3
Peso: peso promedio en gramos de una muestra de en general 100 propagulos de la especie.
Textura: textura de la superficie del propagulo seg`in metodologia Capitulo 3
Forlna: foma del propfgulo seg`in metodologia Capitulo 3.
IDH: segrin texto en Capitulo 5.
Especies marcadas en amarillo son las usadas en experimentos de arrastre e incoxporaci6n.
Chadrantes marcadas en damasco conesponden al estado de caricter que es arrastrado o no incolporado
seg`in las Tablas 3.8 y 4.3.
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Especie Nthmero de
colecfa

Alstroemeria pallida
Anarthropkyllum cumingii
Anarthrop_kyllum gayanum
Astragalus arrrottianus
Astragalus lcoseri
Azorella ndreporica
Calceolaria arachnoidea
Cerastiun arveusis
Chaetanthera euphrasioides
Chaetanthera planiseta
Collomia big lora
Coniibivulus demjssus
Cynanchurn oummulariif ;olium
Draba giliesii
Ephedra andina
Euphorbia collina
Geranium sessilif lorum
Leueheria salirrae
Loasa caespitosa
Lupinus microcaxpus
Lueula alerocarpus
Media sativa ++

Melosperma andicola
Microsteris gracilis
ifentiopsis andicola
Montiopsis cistif fora
Montiopsis sericea
Mutisia sinuato
Naxpavia lagqscae
Ndssauviapi-nriigera          <-';.,`':`=
Nassauvia pyranjdalis
Nasanthus caespitosus
Nototrichia compacta
Olaynium scirpoideun
Oxalis compacts
Phacelia secund
Pozoa coriacea
Quinchanalium mayor
REodolpbialarhodolirgn
Schiunthus hookeri
Senecio erucaeformis      -
Senecto looseri
Silene chileusis
Sisyrinchi_urn arenariun
Sisyrinchium striatum
Stochys philippiara
Tristagma sp. 1
Tristogm sp. 2
Viola atropurpurea
Viola philippl
Zoellnerallium andinum

96018MT

96021
960210

96030
96121
96026

9802131
96024

9602111
961211

980210
960110

96007MT

4.43
2.99
0.84
1.01_  _ ,3_._4_5 _

1.89_I_~3_.Z5

4.70
5.70
I.51- _5il_2_

2.77
3.23
2.30
1.78I a_ij_3_

I.73_4_._54__

3.59
3.29
2.04
I.89
0.93_  __I-_1.56

_216
__336__

4.44
3.26
2.67
2.19
1.28
2.91___4,_86

3.26_ii_.ct

1.97__4:_Ib

3.71
1.85

2.29
1.64
2.52
2.19
3.04
2.95
2.26
2.55

4.22
1_3_._6_5_

I,3.48
I.12_lr.j6-

4.91

2.70
2.54
0.63

22.._66 _
i_.8_5  _

2.83
5.19

4.42
5.23
3.19

0.92
3.31_S:st  `

4.5_5 _

il-.-fs-
2.43
2,15
2.08
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Anexo Ill, cont.
CARA LATERAL                 CAI.CULOS                                                                                          EVALUACIONES

Alto Except. Volu men          Peso                         Texture           Forma IDH

pronrdo         SD      Nrnm pronrdo       SD        N promedio           grs              N
rm3

4
4_::_-',._F

_3

3
4
4
3
I

EL__

23.72             0.0183
32.87            0.0239
28.14             0.0172
15.97              0.0112
16.56              0.0123
5.40               0.de 1-3
0.20             0.0000
0.41              0.0002
2.85               0.0019
I.96               0.OcO9
5.37              0.0038

5_i_.o_I_          __   6.ro_3~67,

22.84            0.0087
0.54             0.0003

2_1.45  ___        0.0081

9.43              0.0014
7.88              0.0053
0.67             0.0004
I.19              0.0004-'il:3-6-----a.o2-68

2.dl              o.0017
7.46             0.0039
7.12               0.0035
15.93             0.0029
2.68               0.cO16
I.81               0.0007
0.37             0.0002

38.i-3--------a-.-oi2-9--'J
I.56              0.0007
2.45               0.0011
6.25               0.0016
6.95               0.OcO8
7.91               0.0059
6.15               0.0033
0.77             0.0004
4.cO              0.cO25
13.98             0.0049
8.14               0.0041---ZZ:7-d-----Tho-lT7--

2.74                6.fro-I-7-
I.43              0.0007
I.49              0.0007
1.93                0.0011
7.29              0.0056
3.07              0.0023
4.97              0.0022
4.81               0.0035
9.90             0.0049
7.21               0.0041
3.67              0.0022
6.01               0.0016

1.42
I.55
1.28

5_.4j_I_.41 _  _

I.98
I:28  _

I.91

I.6_i-_
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Anexo IV

Experimento de arrastre en pendiente de propagulos con y sin estructuras para la
dispersi6n.

NImero de propagulos sembrados por especie, por replica y por fi.anja de suelo. El ndmero de propagulos
sembrado por especie por cada replica es 25.
Leyenda:
Inf. > 43.5 cm: son propagulos recuperadas mas alla de la ultima faja de suelo recuperado hasta la zona de
trampa de semillas (Vea Fig. 3.2).
Lados: Propagulos recuperados en el area plano hacia los lados de la pista experimental.

Chactalithera eupl.rasioides
distancia

marca de clase              Tango cm
-3                                > -1.5

0                             -1.5-+1,5

3                              1.54.5
6                               4.5-7.5

9                               7.5-10.5

12                              10.5-13.5

13.5 -16.5

16.5  -19.5

19.5 -22.5

22.5 - 25.5

25.5 - 28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 -40.5

40.5 -43.5
> 43.5

Chaetanthera lrlicl.opky(la
distancia

marca de clase              rango cm
-3                                 > -1.5

0                              -1.5-+1,5

3                                   1.5-4.5

6                              4.5-7.5

9                               7.5-10.5

12                             10.5-13.5

15                              13.5-16.5

16.5  -19.5

19.5 -22.5

22.5 -25.5

25.5 - 28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 -40.5

40.5 -43.5
> 43 .5



replicas
H
0

18

rango cm
> -1,5

-1.5-+1,5

1.54.5
4.5-7.5

7.5-10.5

10.5 -  13.5

13.5  -16.5

16.5  -19.5

19.5 -22.5

22.5 -25.5
25.5 -28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 -40.5

40.5 -43.5
> 43 .5
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I.ados
ro'

Chaetc(Iitheraplaniseta
distancia

Marca de clase
-3

Haplopappus sc]iumaitil
distancia

marca de clase             rango cm
> -1,5

-1.5-+1,5

1.54.5
4.5-7.5

7.5-  10.5

10.5 -13.5

13.5 -16.5

16.5 -19.5

19.5 -22.5

22.5 - 25.5

25.5 -28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 -40.5

40.5 -43.5
> 43.5

Nassaaviapinnigera
distancia

marca de clase             rango cm
-3                                > -1,5

0                              -1.5-+1,5

3                               1.54.5
6                              4.5-7.5

9                               7.5-10.5
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10.5 -13.5

13.5 -16.5

16.5 -19.5

19.5 -22.5

22.5 -25.5

25.5 - 28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 - 40.5

40.5 -43.5
> 43.5

Nassauvia pyrainddalis
distancia

marca de clase              Tango cm
-3                                > -1,5

0                             -1.5-+1,5

3                                   1.5-4.5

6                               4.5-7.5

9                              7.5-10.5

12                               10.5-13.5

15                              13.5-16.5

18                              16.5-19.5

21                             19.5 -22.5

24                          22.5 -25.5

27                          25.5 -28.5

30                           28.5 -31.5

33                            31.5 -34.5

36                           34.5 -37.5

39                          37.5 -40.5

42                          40.5 -43.5

hf.                         > 43.5
|edos
ro'

Madia saliva
distancia

replicas
H
0

18

5

replicas
marca de clase             rango cm                   H

-3                               > -1,5                           0

0                              -1.5-+1,5                     14

3                                   1.5-4.5

6                              4.5-7.5

9                               7.5-10.5

12                              10.5  -13.5

15                              13.5  -16.5

18                              16.5-19.5

21                            19.5 -22.5

24                         22.5 -25.5

27                          25.5 -28.5

30                            28.5 -31.5

33                            31.5 -34.5

36                          34.5 -37.5

39                          37.5 -40.5

42                         40.5 -43.5
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hf.                         > 43.5
IJados

rot

Sei.ecio davuae
distancia replicas

marca de clase             rango cm                    H
-3                               > -1,5

0                              -1.5-+1,5

3                              1.54.5
6                               4.S-7.5

9                               7.5-10.5

12                              10.5-13.5

15                              13.5-16.5

18                              16.5-19.5

19.5 -22.5

22.5 - 25.5

25.5 -28.5

28.5 -31.5

31.5 -34.5

34.5 - 37.5

37.5 -40.5

40.5 -43.5
> 43.5

Seneclo erucaef ormis
distancia

marca de clase             rango cm
-3                                > -1,5

0                             -1.5-+1'5

3                              1.54.5
6                               4.5-7.S

9                               7.5-10.5

12                              10.5-13.5

13.5  -16.5

16.5  -19.5

19.5 -22.5

22.5 -25.5
25.5 -28.5

28.5 -31.5

31.5 - 34.5

34.5 - 37.5

37.5 - 40.5

40.5 -43.5
> 43.5
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Anexo V

Experimento de arrastre en pendiente de propagulos sin estructuras para la
dispersion en otofio (1 mes).

Ninero de propagulos sembrados por especie, por replica y por fran].a de suelo. El mimero de propagulos
sembrado por especie por cada replica es 25. Vcr metodologia Capitulo 3.

Alstroemeria pallida
Distancia

marca de clase             Tango cm
-3                         4,5--1,5
0                            -1,5-+1,5
3                            1,54,5
6                            4,5-7,S
9                             7,5-10,5
12                             10,5-13,5

15                             13,5 -16,5

18                             16,5 -19,5

21                           19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                        25,5 -28,5
30                           28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Astragalus arltottianus
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4'5--1,5
0                            -1'5-+1,5
3                            1,54,5
6                            4,S-7'5
9                            7'5-10,5
12                             10,5 -13,5

15                            13,5 -16,5

18                            16,5 -19,5

21                            19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                        25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Coltvoivulus demeissus
distancia

Marca de clase             rango cm
-3                          4,5--1,5

0                             -1,5-+1,5
3                            1,54,5
6                            4,5-7,5
9                            7,5-10,5
12                             10,5 -13,5
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13,5 -16,5

16,5 -19,5

19,5 -22,5
22,5 - 25,5
25,5 - 28,5
28,5 -31,5
31,5 -34,5

34,5 - 37,5
37'5 -40'5
40,5 -43'5

Madia saliva
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4,5--1,5

0                             -1,5-+1,5
3                            1 '54,5
6                           4,5-7,5
9                             7,5-10,5
12                            10,5 -13,5

15                             13,5 -16,5

18                            16,5 -19,5

21                           19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                         25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                        37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Nassauvla pinnigera
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4,5--1,5

0                             -1,5-+1,5
3                            1,54,5
6                            4,5-7'5
9                             7,5-10,,5
12                            10,5 -13,5

15                             13,5 -16,5

18                             16,5 -19,5

21                            19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                         25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Pozoa coriaceae
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4'5--1,5
0                            -1,5-+1,5
3                           1,54,5
6                             4,5-7,5
9                             7,5-10,5
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10,5 -  13,5

13,5 -16,5

16,5 -19,5

19,5 -22,5
22,5 - 25,5
25,5 - 28,5
28,5 - 31,5

31,5 -34,5
34,5 - 37,5
37,5 - 40,5
40'5 -43,5

S cl.izantus I.ookerll
distancia

marca de clase             Tango cm
-3                         4'5--1,5
0                             -1,5-+1,5
3                                1 '5-4,5
6                            4,5-7,5
9                            7,5-10,5
12                            10,5 -13,5

15                             13,5 -16,5

18                             16,5 -19,5

21                           19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                        25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Set.ealo erucaoformis
distancia

marca de clase             rango cm
-3                            -4,5--1,5

0                            -1,5-+1,5
3                            1,54'5
6                            4,5-7,5
9                             7,5-10,5
12                             10,5 -13,5

15                             13,5-16,5

18                             16,5 -19,5

21                           19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                         25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Silei.e cl.ilensis
distanofa

marca de clase             Tango cm
-3                         4,5--1'5

0                             -1,5-+1,5
3                            1,54,5
6                             4,5-7,5
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7'5- 10,5
10,5 -13,5
13,5 -16,5

16,5 -19,5

19'5 -22,5
22,5 -25,5
25,5 - 28,5
28,5 -31,5

31,5 -34,5
34,5 - 37,5
37,5 -40,5
40,5 -43,5

Slsyrinchium striatum
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4,5--1,5

0                             -1,5-+1,5

3                                 1,5-4'5
6                            4,5-7,S
9                             7,5-10,5
12                            10,5 -13,5

15                            13,5-16,5

18                             16,5 -19,5

21                            19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                         25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot

Staclrys pltilip|indna
distancia

marca de clase             rango cm
-3                         4,5--1,5
0                            -1,5-+1,5
3                            1 '54,5
6                            4,5-7,5
9                            7'5-10'5
12                             10,5 -13,5

15                             13,5-16,5

18                             16,5 -19,5

21                           19,5 -22,5
24                        22,5 -25,5
27                        25,5 -28,5
30                          28,5 -31,5
33                           31,5 -34,5
36                         34,5 -37,5
39                         37,5 -40,5
42                        40,5 -43,5
Tot
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Anexo VI

Experimento de arrastre en pendiente de propagulos sin estructuras para la
dispersi6n en primavera.

Ninero de propagulos sembrados por especie, por replica y por fran].a de suelo. El minero de propagulos
sembrado por especie por cada replica es 25. Vcr metodologia Capitulo 3.

Leyenda:
42 -Inf.: son propagulos recuperadas desde la faja con lnarca de clase 42 hasta la zona de trampa de
semillas (Vea Fig. 3.2).

Alstroemerla pallida

Astragalus arnottlal.us

distancia
marca de close

-3
0
3
6
9

12
15
18

21
24
27
30
33
36
39
42
45

Dates brutos
replicas

rango cm                         A
> -1.5                                0

-1.5-+1'5                             5

1.54.5                                1
4.5-7.5                                  1

7.5-10.5                                 1
10.5 -13.5                              5
13.5 -16.5                              0
16.5 -19.5                              0
19.5 -22.5                             4
22.5 -25.5                            2
25.5 -28.5                              1
28.5 -31.5                              0
31.5 -34.5                             0
34.5 -37.5                            0
37.5 -40.5                            0
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                            0

> 46,5                              4
24

Datos brutes
replicas

rango cm                         A
> -1.5                                0

-1.5-+1,5                              7

1.54.5                              3
4.5-7.5                               2

7.5-10.5                               2
10.5 -13.5                              4
13.5 -16.5                               1
16.5 -19.5                              0
19.5 -22.5                             4
22.5 -25.5                            0
25.5 -28.5                             0
28.5 -31.5                             0
31.5 -34.5                             0
34.5 -37.5                             1
37.5 -40.5                            0
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                           0

Total
2

26
7
4

J2
8
3
3
8
6
4
0
4
3
/
3
2

//
JJ7
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Inf.
Tot

Azorella il.adrep orica

Convolvulus demissus

Tot

Madla sativa

distancia
marca de c]ase

-3

0
3
6
9

> 46'5

Datos brutos
replicas

rango cm                         A
> -1,5                               0

-1'5-+1,5                             7

1.54.5                             4
4.5-7.5                               5

7.5-10.5                               3
10.5 -13.5                              2
13.5 -16.5                              0
16.5 -19.5                               1
19.5 -22.5                            0
22.5 -25.5                             0
25.5 -28.5                            0
28.5 -31.5                              0
31.5 -34.5                             0
34.5 -37.5                            0
37.5 -40.5                            0
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                           0

= 46'5                               0
22

Datos brutos
replicas

rango cm                         A
> -1,5                               0

-I.5-+1'5                            6
1.54.5                             0
4.5-7.5                               2

7.5-10.5                               0
10.5 -13.5                                1

13.5 -16.5                             0
16.5 -19.5                             0
19.5 -22.5                            4
22.5 -25.5                            2
25.5 -28.5                            2
28.5 -31.5                              1
31.5 -34.5                               1
34.5 -37.5                            0
37.5 -40.5                              1
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                             1

> 46,5                               3
24

Datos brutos
replicas

rango cm                         A
> -1,5                                0

-1.5-+1'5                              2

1.54.5                             0
4.5-7.5                               0

7.5-10.5                               0
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Nassowvia pinnigera

distancia

Poz|oa col..iacea

distancia
marca de clase

-3

0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
45

10.5 -13.5

13.5 - 16.5
16.5 - 19.5
19.5 - 22.5
22.5 - 25.5
25.5 - 28.5
28.5 -31.5
31.5 -34.5
34.5 - 37.5
37.5 - 40.5
40.5 -43.5
43,5 -46,5

> 46'5

Datos brutos
replicas

rango cm                         A
> -1,5                                0

-1.5-+1'5                             2

1.54.5                             4
4.5-7.5                                3

7.5-10.5                                 1
10.5 -13.5                                1

13.5 -16.5                             0
16.5 -19.5                              2
19.5 -22.5                            2
22.5 -25.5                            0
25.5 -28.5                              1
28.5 -31.5                             0
31.5 -34.5                              0
34.5 -37.5                            0
37.5 -40.5                            0
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                            0

> 46,5                               0
16

Datos brutos
replicas

rango cm                         A
>-1,5                                 0

-1.5-+1,5                              9

1.54.5                              0
4.5-7.5                                5

7.5-10.5                                3
10.5 -13.5                               3
13.5 -16.5                              0
16.5 -19.5                              0
19.5 -22.5                               1
22.5 -25.5                              1
25.5 -28.5                             0
28.5 -31.5                             0
31.5 -34.5                             0
34.5 -37.5                            0
37.5. 40.5                           0
40.5 -43.5                             0
43,5 -46,5                            0

B
0
7
0
3

6
2
1

1

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0

20
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Imf.
Tot

Schizantus hookeril

Tot

Senecio erucaIforlnis

distancia
marca de clase

> 46'5                              0
22

Datos brutes
replicas

rango cm                         A
> -1,5                               0

-1.5-+1,5                              6

1.54.5                                1
4.5-7.5                              4

7.5-10.5                                5
10.5 -13.5                             2
13.5 -16.5                                1

16.5 -19.5                               1
19.5 -22.5                             0
22.5 -25.5                            0
25.5 -28.5                             0
28.5 -31.5                             0
31.5 -34.5                              0
34.5 -37.5                            0
37.5 -40.5                            0
40.5 -43.5                            0
43,5 -46,5                           0

> 46,5                               0
20

Datos brutos
replicas

rango cm                          A
-3                            1               > -1,5                                  0

0
3
6
9
12

15
18

21

24
27
30
33
36
39
42
45

Imf.
Tot

Sisyrinchium strlatum

distancia
marca de clase

-3
0
3
6
9

-1'5-+1,5                              3

1.54.5                             0
4.5-7.5                               0

7.5-10.5                               0
10.5 -13.5                             0
13.5 -16.5                              0
16.5 -19.5                              0
19.5 -22.5                            0
22.5 -25.5                              1
25.5 -28.5                            0
28.5 -31.5                              0
31.5 -34.5                             0
34.5 -37.5                             0
37.5 -40.5                             0
40.5 -43.5                             0
43,5 -46,5                           0

> 46,5                               0
4

Tango cm
> -1,5

Datos brutes
replicas

A
1

-1.5-+1,5                            12

1.5-4.5                                 2
4.5-7.5                               2

7.5-10.5                               3
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Stackys philippiana

10.5 - 13.5
13.5 -16.5
16.5 - 19.5
19.5 - 22.5
22.5 - 25.5
25.5 - 28.5
28.5 -31.5
31.5 -34.5
34.5 -37.5
37.5 - 40.5
40.5 - 43.5
43,5 - 46,5

> 46,5

Datos brutes
replicas

rango cm                         A
> -1'5

-1.5-+1,5

1.54.5
4.5- 7.5
7.5- 10.5

10.5 -13.5
13.5 -16.5
16.5 - 19.5
19.5 - 22.5
22.5 - 25.5
25.5 - 28.5
28.5 -31.5
31.5 -34.5
34.5 - 37.5
37.5 - 40.5
40.5 - 43.5
43,5 -46,5

> 46'5

8
0
7
0
0
5
1

1

0
1

0
0
0
0
0
0
0
0
0

15
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C. Castor

Anexo VII

Experimento de incorporaci6n al suelo de propagulos sin estructuras para la
dispersi6n en otofio.

N`iniero de propagulos por especie, por replica y por franja de suelo en profundidad. El ndmero de
propagulos sembrado por especie por cada replica es 25. Vcr metodologia Capitulo 4.

Leyenda:
Tratamiento 1 : 1g:2a, suelo con una parte de grava por dos partes de arcilla.
Tratamiento 2:  1g: 1a, suelo con rna parte de grava por una parte de arcilla.
Tratamiento 3 : 2g: 1 a, suelo con dos partes de grava por una parte de arcilla

Tratanriento 1: 1g:2a

Alstroe meria pallida
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                            20
s-1cm                              2
1-2cm                              0
2-5cm                             0

Total                           22

Astragalus arnottianus
Profundidad        replicas  513

Superficie                            10
s-1cm                            13
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                           23

Col.volvulus demissus
Profundidad        replicas  513

Superficie                            21
s-1cm                              0
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             21

Madia sativa
Profundidad        replicas  513

Superficie                            0
s-1cm                              0
1-2cm                              0
2-5cm                             0

Total                              0

Nassauvia pinnigera
Profundidad        replicas  513

Superficie                               1
s-1cm                             5
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             6

Pozoa coreacea
Profundidad        replicas  513
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Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Schizai.thus ho okerli
Profundidad

Superficie
s - 1 cm

replicas  513
12
11

1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                           23

Sei.echo erucaoformis
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              7
s-1cm                               4
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                               11

Silei.e chilensis
Profundidad        replicas  513

Superficie                              0
s-1cm                              0
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             0

Sisyrinchiuin striatun
Profundidad        replicas  513

Superficie                            6
s-1cm                            15
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             21

Stoclrys philippiana
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              7
s-1cm                              5
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             12
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Tratamiento 2: 1g:1a

Alstroeii.eria pa[lida
Profundidad        replicas  513

Superficie                           19
s-1cm                               1
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                           20

Astragalus arl.ottianus
Profundidad        replicas  513

Superficie                            15
s-1cm                              8
1-2cm                              0
2-5cm                             0

Total                           23

Convolvulus demissus
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                            16
s-1cm                                1
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             17

Madia sativa
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              0
s-1cm                               2
1-2cm                              0
2-5cm                             0

Total                             2

Nassauviapinnigera
Profundidad        replicas  513

Superficie                               1
s-1cm                                1
1-2cm                               1
2-5cm                            0

Total                              3

pOzoa cOTeacea
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                             11
s-1cm                              8
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                            19

Schizantl.us hookerii
Profundidad        replicas  513

Superficie                              7
s-1cm                            18
1-2cm                             0
2-5cm                            0

Total                           2 5

Sei.ecio eTucaof ;oTmis
Profundidad        replicas  513 514 Total
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Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Stlene chilei.sis
Profundidad

Superficie
s - 1  cm

replicas  513
3
4

1-2cm                              2
2-5cm                            0

Total                              9

Sisyrincl.lun. strlatum
Profundidad        replicas  513

Superficie                             9
s-1cm                            12
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                            21

Staclrys pl.tli|Ipidi.a
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              4
s-1cm                               9
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                             13

Tratalniento 3: 2g:1a

Alstroem eria palllda
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                             0
s-1cm                           23
1-2cm                               1
2-5cm                            0

Total                          24

Astragalus aTnottianus
Profundidad        replicas  513

Superflcie                             0
s-1cm                             18
1-2cm                              2
2-5cm                              1

Total                             21

Colrv olvulus demissus
Profundidad        replicas  513

Superficie                              0
s-1cm                            20
1-2cm                              0
2-5cm                            0

Total                           20

Madia sativa
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              0
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s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Nassauvia pilti.igera
Profundidad

Superficie
s - 1  cm

replicas  513
0
3

I-2cm                             2
2-5cm                            0

Total                              5

Pozoa coreacea
Profundidad        replicas  513

Superficie                             0
s-1cm                             16
1-2cm                               1
2-5cm                            0

Total                             17

Scltizantl.us I.ookeri}
Profundidad        replicas  513

Superficie                             0
s-1cm                            16
1-2cm                              6
2-5cm                             0

Total                           22
Sel.ecio erucaoformis

Profundidad        replicas  513
Sup erficie                              0

s-1cm                                1
1-2cm                               1
2-5cm                            0

Total                             2

Sileite chiei.sis
Profundidad        replicas  513

Sup erficie                              0
s-lcm                             0
1-2cm                               1
2-5cm                            0

Total                                1

Sisyrii.chium striatum
Profundidad        replicas  513

Superficie                              0
s-1cm                            13
1-2cm                              7
2-5cm                             0

Total                           20

Staclrys philippia[ra
Profundidad        replicas  513

Superficie                              0
s-1cm                             11
1-2cm                              2
2-5cm                            0

Total                             13
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Anexo VIII

Experimento de incorporaci6n al suelo de propagulos sin estructuras para la
dispersi6n en primavera.

NImero de propagulos por especie, por replica y por franja de suelo en profundidad. El ndmero de
propagulos sembrado por especie por cada replica es 25. Vcr metodologia Capitulo 4.
Leyenda:
Tratamiento 1 :  1g:2a, suelo con rna parte de grava por dos partes de arcilla.
Tratamiento 3 : 2g: 1a, suelo con dos partes de grava por una parte de arcilla.

Tratalniento 1: 1g:2a

Alstroem eria pallida
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Astragalus arnottianus
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Azorella in adrep orica
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Corevolvulus demissus
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1  - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Madia sativa
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Nassauvia pii.nigera
Profundidad

Superficie
s - 1 cm

replicas  513
17

0
0
0

17

replicas  513
21

0
0
0

21

replicas   513
15

2
0
0

17

replicas  513
20

1

0
0

21

replicas  513
1

0
0
0
1

replicas  513
7
2
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1  - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Pozoa coreacea
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Scl.izai.tl.us hookerii
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Sei.ecio erucaIforlnis
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

S lsyrliichium striaturi.
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Stackys plulippiana
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Tratalniento 3: 2g:1

Alstroelli erLa pallida
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Astragalus arnottianus
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

replicas  513
16

2
0
0

18

replicas  513
5
3
1

0

replicas  513
20

2
0
0

22

replicas  513
0
0
0
0
0

replicas   513
0

17
1

0
18

replicas  513
0

19
3
0

22
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Azorella madreporlca
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total
Coltvolvulus demissus

Profundidad
Superficie

s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Madia saliva
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Nassouvia pinnigera
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Pozoa coreacea
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Schizai.thus hookeril
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 . 2 cm
2 - 5 cm

Total

Seneclo erucaIformis
Profundidad

Superficie
s - 1 cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total

Sisyrii.chium strlatun.
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm



C. Castor

2 - 5 cm
Total

Staclrys phili|iphi.a
Profundidad

Superficie
s - 1  cm
1 - 2 cm
2 - 5 cm

Total


