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RESUMEN

Las plantas de ambientes andinos (alpinos) estan expuestas a un fuerte estrés
ambiental y elevados niveles de perturbacion del sustrato. En tales circunstancias es posible
esperar, a nivel de los procesos de regeneracion de la vegetacion, que dos estrategias de
dispersién en particular estén favorecidas: una baja dispersion de los propagulos, lo que
permitiria que éstos exploten un ambiente conocido y menos estresante cercano a la planta
madre y, por otro lado, una dispersion a larga distancia, lo que permitiria una explotacion de
los sitios nuevos que se van generando producto de la perturbacion.

Los ambientes andinos estin caracterizados por fuertes pendientes. Los sustratos de
estas pendientes estan sujetos a los efectos del deshielo anualmente por lo cual las plantas que
poseen propagulos sin caracteristicas morfologicas que favorezcan la dispersion estarian
sujetas al arrastre de éstos en favor de la pendiente. En este caso seria esperable encontrar:
una fenologia de germinacién que evita los periodos de arrastre, una morfologia de los
propagulos que minimiza el arrastre y/o una morfologia que maximiza la incorporacion al
suelo.

En esta tesis se estudid, en un sitio andino de Chile central (33°S), el espectro de
sindromes de dispersion de las especies presentes, los mecanismos de dispersion secundaria de
propégulos de algunas especies sobre y dentro del suelo, tanto en otofio como en primavera,
la relacién de la dispersion con algunos caracteres morfologicos de los propagulos y patrones
de germinacion.

Se encontrd que 42% de especies muestran algiin mecanismo de dispersion por viento
y otro 42% no presenta ninguna adaptacién morfologica para la dispersion siendo estas dos
categorias las mas importantes. Al comparar espectros alpinos, las diferencias radican en
elementos relacionados al entorno. Entre comunidades chilenas hay diferencias significativas
que son atribuibles a diferencias en el espectro de forma de vida de cada comunidad. Al
comparar 9 especies pertenecientes a las estas dos categorias anemocoras y propagulos sin
sindrome de dispersion, dentro de una familia, las que no poseen una morfologia que facilite

su dispersion 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 11 tipos de propagulos sin estructuras para la dispersion
de diversas familias y géneros, se observa que los que se arrastran menos se incorporan mas al
suelo y presentan la siguiente morfologia: son pequefios, livianos, de area frontal baja, de
forma aplanada, excéntricos, cortos y lisos. Esta tendencia se observo tanto en otofio como
durante el deshielo en primavera. Sin embargo, al considerar que los propagulos presentan una
combinacién de caracteres morfoldgicos, ciertos caracteres parecieran ser mas importantes
que otros: asi, por ejemplo, una semilla lisa y plana puede incorporarse al suelo aunque sea
grande, pesada y no excéntrica.

De 27 especies sembradas en almécigos en la zona andina, sélo 7 germinaron en
primavera. Las semillas de tres especies anuales germinaron en porcentajes por sobre el 60%.
Las semillas de cuatro especies perennes 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 través de la
fenologia de germinacion.

Al comparar directamente el desplazamiento méximo y la moda de los propagulos de
diferentes especies en funcion del arrastre y de la incorporacion al suelo no se encontré una
correlacién. En cambio al usar un indice basado en la morfologia de los propagulos se
encontrd una correlacion negativa entre arrastre e incorporacion.

Al 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 dispersion secundaria evitando el arrastre y favoreciendo la incorporacion. De entre
estas 51 especies el estudio de los propagulos pequefios y secos arrojo que no se desplazan en
general (26 de 30). Los propagulos dispersados por viento tampoco son muy dispersados (7
de 10) debiéndose probablemente a la presencia de papus caducos permitiendo la
incorporacion. 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 respectivamente).
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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
morphological 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 morphological characteristics of the propagules and/or
maximization of incorporation into the soil through propagule morphology.

In 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 morphological characters of propagules were studied.

At the community level, 42% of species were found to possess abiotic mechanisms of
dispersal while 42% lacked morphological 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 family, showed that species which do not possess a
morphology that mediates their dispersal move much less over the soil (mode at 3 cm down-
slope) than those with a mechanism that allows their dispersal (mode at more than 42 cm
down-slope).

When comparing propagules (11) without structures for dispersal from different
families and genera, one observes, at the level of their morphology, that those which are least
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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 incorporate 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
annual 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 incorporation
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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5 W INTRODUCCION GENERAL
( El ambiente alpino*, definido como ambientes de alta montafia, superiores a la linea
arborea, con vegetacion de baja estatura (Ives y Barry 1974, Kormner 1999), se caracteriza por
ser altamente estresante para la vida vegetal. Las temperaturas son bajas, la radiacion alta, el
viento fuerte, la estacionalidad es marcada, la cobertura de nieve invernal es continua y el
suelo se congela (Bliss 1971, Billings 1974, Ives y Barry 1974, Barry 1981, Bliss 1985,
Komer 1999). Ademés el sustrato presenta una gran inestabilidad por la existencia de
pendientes pronunciadas (Ives y Barry 1974), por la actividad criopedogénica (Johnson y
Billings 1962, Brink 1964), por el movimiento de masas (White 1981) y por la excavacion por
amiferos (citas en Amen 1966, Chambers 1995, Gomez-Garcia y col. 1995).

M N La rigurosidad del ambiente condiciona el tipo de vegetacion que se encuentra en las
V" zonas alpinas. En general estd compuesta por arbustos bajos o postrados, graminoides
formando champas, hierbas perennes, muchas de las cuales forman una roseta basal, y plantas
en cojin (Bliss 1971, Komer 1999). Menos frecuentes y mas variables segin la region
geografica considerada son rosetas gigantes (Andes tropicales, Africa), gedfitas (en climas
estacionales), suculentas, anuales (en general disminuye su frecuencia a mayores altitudes),
briofitas (especialmente en el hemisferio norte) y liquenes (Korner 1999). La reproduccion
sexual es un fendmeno comin en las plantas alpinas (Marchand y Roach 1980, Spence 1990,
Chambers 1993) pero irregular de un afio a otro por la variabilidad en el largo de la estacion M o '
de reproduccion (Chambers 1989, Chambers 1993) y su importancia en la flora depende de la MO
cantidad de especies dioicas o autoincompatibles (Arroyo y Squeo 1990). Se encuentran %{4

bancos de semillas a densidades desde 1350 hasta 3800 semillas por m” en Europa (citas ery

Korner 1999) de 899 m” en Los Andes de Chile central (Arroyo y col. 1999) y de 0 a 3367

m° en ambientes alpinos y articos en Estados Unidos y Alaska (McGraw y Vavrek 1989,

Ingersoll y Wilson 1993). Estos valores son comparables con otros tipos de vegetacion (Leck

y col. 1989). La germinacién es comun en la zona alpina (Bliss 1971, Marchand y Roach

* término genérico: en la Cordillera de Los Andes se suele usar “ambiente andino”.
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botella en el ciclo de vida de las especies (Bliss 1971, Billings 1974, Ingersoll y Wilson 1993

~—

1980, Roach y Marchand 1984, Chambers y col. 1991) pero también es el mayor cuello dj

Chambers 1995).
Por todo lo anterior, a nivel de los procesos de regeneracion de la vegetacion en
ambientes alpinos se podria esperar que dos estrategias en particular estén favorecidas.
Por una parte, una estrategia de ocupacién de “drea segura” que permitiria el
establecimiento de nuevas plantas en un ambiente conocido cercano de la planta madre, y
por otra parte, la colonizacion, que permitiria explotar los sitios nuevos abiertos que s
van generando producto de la perturbacion (Howe y Smallwood 1982). Para la primera
estrategia se verlan particularmente favoremdas especies con propagulos que no se
dispersan y para la segunda, especies con propagulos que se dispersan a larga

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

En esta tesis se usa “4drea segura” para especies cuyos sitios seguros (Harper
1977) estan relativamente aglomerados alrededor de las plantas madres, posibilitando la
sobrevivencia de la poblacién en él tiempo a través de la explotacion de estos sitios
gracias a una distancia de dispersiéon normal baja.\El sitio seguro es el lugar fisico que
permite la germinacion y el establecimiento de la planta y también estq libre de
predadores y patogenos. El efecto nodriza, el cual se podria considerar un caso extremo
de aglomeracion de sitios seguros, ha sido documentado en comunidades alpinas (Welden
1985, Pugnaire y col. 1996, Cavieres y col. 1998, Wied y Galen 1998, Nufiez y col. 1999,
Molina-Montenegro y col. 2000). Su importancia radica en que la sobrevivencia de
plantulas es mayor debajo o dentro de una planta adulta (la cual puede o no ser la mism
planta madre) debido a la disminucion de los extremos ambientales en esos medios.

Se ha observado que en ambientes altamente perturbados la colonizacion inicial a
menudo es realizada por plantas con mecanismos de dispersion a larga distancia, lo que
ha recibido mucho interés en el marco de las teorias de sucesion (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 dispersion para este ambiente llamado

||
_
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atelecoria, en donde las inflorescencias no liberan los propagulos hasta haberse curvado W
hacia el suelo, debajo de la planta madre. Kerner, hace mas de 130 afios (1871, citado en :LUL
Korner 1999, p 274), estudio las estrategias de dispersion en plantas alpinas dividiéndolas
en transportadas a distancia versus los no transportadas, encontrando que las primeras se
encuentran en sitios sucesionales tempranos y las segundas en sitios sucesionales tardios/
Estudios mas recientes avalan este resultado (ej: Stocklin y Baumler 1996, Wood y Dgl
Moral 2000).

Al hablar de dispersion se hace mencion generalmente a la dispersion primaria, es
decir, la dispersion desde la planta al suelo. Sin embargo, existe otro componente de la
dispersion que consiste en el desplazamiento de los propagulos después de llegados al sustrato

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

separan estas dos fases, definiendo en cambio sindromes de dispersion miiltiples (por ejemplo
Simpson y Todzia 1990) que pueden afectar distintos momentos de la dispersion, tanto como
que lleguen a ser realmente opciones paralelas.

La distancia recorrida y el tipo de sitio alcanzado en ambas fases de la dispersion son
diferentes y contribuyen a la dispersion total. Chambers y MacMahon (1994) postulan que la
dispersion secundaria es més importante que la primaria debido a que en la dispersion primaria
muchas semillas no se mueven muy lejos de su planta madre (curva leptocurtica, Harper 1977,
Kot y col. 1995) de modo que la dispersion secundaria podria ser responsable de muchos
patrones de distribucién observados en comunidades vegetales.

Los factores, tanto abidticos como bidticos, que son responsables de la modificacion
de la distribucion 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 crioturbacion (Brink 1964), la textura del sustrato (Chambers y col.
1991, modelo), las actividades animales (Westlaken y Maun 1985, Willson 1992), la pendiente
(Westlaken y Maun 1985, Scherff y col. 1994), el escurrimiento por precipitaciones liquidas
(van Tooren 1988), el agua en torrentes y rios (Bill y col. 1999) y el deshielo (Scherff'y col.
1994). Todos estos factores pueden actuar en forma independiente o en forma conjunta,
potenciandose sus efectos, particularmente cuando se incorpora el factor pendiente a

cualesquiera de ellos. ,

/
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La presencia de grietas en el suelo (Sohlberg y Bliss 1984, Chambers y MacMahon
1994) y la cobertura vegetal, en cambio, 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 concentracion de propagulos. Ademas, los caracteres de los mismos propagulos
pueden influir en su movimiento, especialmente respecto al sustrato, por ejemplo la relacion
tamafio / peso (Chambers y col. 1991), la presencia de apéndices (Sheldon 1974, Chambers y
col. 1991, Stoklin y Baumler 1996, Chambers 2000) y secreciones mucilaginosas (Chambers y
col. 1991, Chambers 2000).

Estudios de la morfologia de propagulos han mostrado el efecto de ésta en el éxito de
la germinacion, principalmente en cuanto a la impregnacion de agua e intercambio de gases.
Por ejemplo, los apéndices en las compuestas y las gramineas posicionan el propagulo en el
sustrato de tal forma que la zona de mayor permeabilidad al agua esté en contacto con el suelo
(Sheldon 1974, Peart 1984).

Chambers y col. (1991) estudiaron el efecto de la morfologia de propagulos de
especies alpinas en la retencion e incorporacion de €stos a suelos con diferentes texturas. La
retencion e incorporacion aumenta al aumentar el tamafio de las particulas del suelo (textura);
las semillas pequefias se incorporan mas que las grandes a suelos con texturas finas y las
semillas grandes se incorporan mas que las pequefas a suelos con texturas gruesas; la
excentricidad (largo/ancho) tiene mayor efecto en suelos con texturas finas (tamafio de
particulas pequefio). Una excepcion a lo anterior son las semillas que producen mucilago.
= Thompson y col. (1993) encontraron una relacion entre el tamafio y la forma de la
semilla con la persistencia de ésta en el suelo en la flora Britanica. En este estudio se mostro
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 relacion entre la morfologia de los propagulos y la formacion de banco de semilla.

Dado que los ambientes andinos estan caracterizados por fuertes pendientes, en las
especies que presentan baja dispersion, sus propagulos una vez que llegan al suclo, estarian

sujetos al efecto arrastre en favor de la pendiente. Resulta por lo tanto interesante
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determinar como especies andinas pueden mantener poblaciones en un ambiente que
tiende a arrastrar sus semillas pendiente abajo, donde eventualmente pueden ser llevadas
fuera de su nicho realizado a la extincién local o total.

En esta tesis se estudian diferentes eventos que pueden afectar el movimiento
secundario de los propagulos. Se plantea que especies andinas cuyos propagulos no
presentan adaptaciones morfologicas para la dispersion primaria presefltarén caracteres
morfolégicos o estrategias de germinacion que minimizan su arrastre en pendiente
evitando de este modo salir de la “4rea segura”. Esto podria ocurrfr bési(i:amente a través
de tres mecanismos: i) caracteres morfologicos externos que frenan activamente el arrastre
pendiente abajo, ii) caracteres morfologicos que promueven la incorporacion del propagulo al
suelo, iii) una germinacion precoz antes del periodo de deshielo que disminuye la probabilidad

del arrastre. \j

Se propone el siguiente modelo (Fig. 1) de dispersion secundaria sobre pendientes

homoggéneas y sin obstéaculos:

- Caso 0: la morfologia del propagulo no impide el arrastre. Estas podrian ser propagulos
redondos sin apéndices, los cuales por la componente gravedad y por su forma ruedan
pendiente abajo. La germinacién, cuando ésta se produce, ocurrird 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 apéndices podrian evitar el movimiento presentando una
mayor superficie de contacto con el sustrato. La germinacion se produce en el mismo lugar
donde aterrizd la semilla o propagulo, es decir, cerca de la planta madre.

- Caso 2: el propagulo presenta una morfologia que promueve la incorporacion al sustrato
evitando asi el arrastre superficial. Propéagulos pequefios con un extremo en punta o de textura
lisa pueden deslizarse mas entre las particulas del suelo. La germinacion se produce en el
mismo lugar donde aterriz6 la semilla o propégulo cerca de la planta madre y ademas permite
su mantencion en el tiempo a través de un banco de semillas.

- Caso 3: existe una modificacion de la fenologia de germinacién, que evita, mediante la
germinacion 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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poblacion de plantulas se mantendrd 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 climético que actiia sobre los propagulos y su intensidad varia con la
estacion; en verano y otofio predominan el viento y precipitaciones ocasionales, en invierno
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 la zona andina a lo largo del afio en una
situacion con pendiente y nieve invernal. Caso 0: Desplazamiento sin freno excepto en invierno donde los
propédgulos estdn tapados de nieve; Caso 1: No existe desplazamiento a favor de la pendiente debido a
caracteristicas del propdgulo que lo anclan al sustrato; Caso 2: No existe desplazamiento a favor de la
pendiente debido a que caracteres morfolégicos del propdgulo facilitan la incorporacién al suelo; Caso 3: No
existe desplazamiento a favor de la pendiente debido a la germinacién en otofio previo a la acumulacién de
nieve o muy poco desplazamiento debido a la germinacién 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 (Fig.1) de la siguiente manera:

En el Capitulo 1 se describe el espectro de sindromes de dispersion de los propagulos en
una comunidad andina.

En el Capitulo 2 se estudia el fenémeno de arrastre en la superficie del suelo para dos tipos
de propagulos: aquellos con alguna estructura que facilita la dispersion a larga distancia y
aquellos que no poseen ninguna estructura aparente que la facilita. Ademas, se determinan
los rasgos morfologicos que impiden o favorecen el arrastre.

En el Capitulo 3 se estudia la incorporacion de los propagulos al suelo y se determina
cuéles rasgos morfologicos impiden o favorecen la incorporacion.

En el Capitulo 4 se determina el efecto que tiene la fenologia de germinacion en la evasion
de los periodos de mayor arrastre.

Finalmente en el Capftulo 5 se analiza, se discute e integra la informacion anterior,

realizando comparaciones entre los resultados de los capitulos anteriores.

Objetivo general

Determinar como i) la morfologia de los propégulos, considerando las interacciones

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

andinas pueden influir en los procesos de dispersion secundaria (definido como dispersion

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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Objetivos especificos

1. Describir los propagulos de las especies presentes en una comunidad de plantas
andinas en funcién de la morfologia y del sindrome de dispersion.

2. Comparar el espectro de dispersion con otros sistemas alpinos y con otras
comunidades chilenas.

3. Determinar si la fenologia de germinacién influye en la probabilidad de dispersion
secundaria durante los periodos de arrastre.

4. Evaluar el desplazamiento sobre el suelo, de propagulos con y sin morfologia
relacionado con la dispersion a distancia.

5. Determinar la distancia y la direccion del desplazamiento sobre el suelo de los
propagulos sin morfologia adaptada a la dispersion después de la dispersion en otofio y
durante el deshielo en primavera (cuando existe arrastre).

6. Determinar cémo caracteres de los propagulos que pueden explicar las
diferencias de desplazamiento entre especies.

7. Determinar la magnitud y la importancia relativa de la incorporacion de
propagulos con caracteres morfologicos contrastantes en suelos de diferentes texturas y
en dos estaciones del afio.

8. Determinar qué caracteres morfologicos de los propéagulos facilitan su

incorporacién a suelos de diferente textura y en diferentes estaciones del afio.
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Capitulo 1: Analisis Comparativo de Sindromes de Dispersion de Propagulos.

INTRODUCCION

El enfoque que se ha dado al estudio de la dispersion ha sido en identificar los
medios que ocupan las plantas para diseminar sus propagulos y describir la forma de la
sombra (perfil) de diseminacion asi producida (Clark y col. 1999, Emig y col. 2000, Nathan
y col. 2001). Estudios muy detallados de la capacidad de flotacion en el aire de diferentes
propagulos han sido llevados a cabo en la bisqueda de la optimizacion de Ia dispersion a
larga distancia (p.ej. Matlack 1986, Emig y col. 2000). Debido a inconsistencias
encontradas entre la sombra de dispersion local y la capacidad migratoria de muchas
especies después de la desglaciacion en el Holoceno del Hemisferio Norte se han recurrido
a analisis de la estructura genética de las poblaciones para determinar la velocidad de la
dispersion (Ouberg y col. 1999, Cain y col. 2000 y citas en ambas). También con Ila
creciente informacién de floras fosiles, se especula sobre la evolucion de modos de
dispersién (Eriksson y col. 2000). Sin embargo, tradicionalmente se ha recurrido a la
morfologia de los propagulos para inferir su modo de dispersion mas probable y para
clasificar gruesamente en propégulos dispersados a larga distancia y no dispersados o
dispersados localmente. Van der Pijl (1982) describe detalladamente los llamados
sindromes de dispersion como conjuntos de caracteres morfologicos de los propagulos
asociados a un medio de transporte més probable. Por ejemplo la anemocoria, dispersion
por viento, es identificable por la presencia de alas o estructuras plumosas, las cuales
aumentan la flotabilidad del propagulo-en el aire.

En el marco de la teoria de la seleccion natural, una especie es mas apta mientras
mas descendientes tiene. En las plantas, el aumento de la descendencia es funcién de la
produccion de propagulos, la dispersion de éstos, la germinacion, el establecimiento y la
sobrevivencia de los descendientes hasta la edad reproductiva. Como las plantas son
organismos en general inméviles, la fase de dispersion (diseminacion) pasa a tener mucha

importancia (Webb 1998, Nathan y Muller-Landau 2000).
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Se han formulado tres grandes hipdtesis para explicar la evolucion de los
mecanismos de la dispersion: la hipétesis del escape, la hip6tesis de la colonizacion y la
hipétesis de la dispersion dirigida (Howe y Smallwood 1982, Howe 2000, Wenny 2001).

La hipétesis del escape postula que la capacidad de dispersion 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 patdgenos,
intensificacion de la herbivoria, la alelopatia y los factores genéticos negativos asociados
con eventos como el entrecruzamiento con parientes cercanos.

La hipétesis de Ia colonizacion propone que el motor de la evolucién de la
dispersion 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 hipdtesis, la dispersion dirigida, postula que las condiciones de
regeneracion son tan particulares que se necesita un modo de dispersion que lleve a la
semilla directamente al lugar més adecuado para su desarrollo.

Sin embargo, existe todo un conjunto de especies cuyos propagulos no poseen una
morfologia que asista a la dispersion y en donde no ocurre dispersion aparente. Willson
(1992) plantea explicitamente las siguientes preguntas: ;porqué existen tantas especies que
parecen carecer de mecanismos de dispersion?, ,como se dispersan estas especies? y jes |
dispersion menos ventajosa para estas especies?. Estas preguntas siguen atin sin respuesta.

Los caracteres morfologicos de los propagulos dentro de familias, géneros e incluso
especies son lo suficientemente variables que Willson (1992) lo considera como una
demostracion de que las restricciones a un modo de dispersion no son universales ni
totalmente confinadoras (también Lord y col. 1995). Sin embargo la capacidad de
adaptacién a un modo de dispersion nuevo es diferente entre los taxa y depende del entorno
competitivo (Lord y col. 1995), pudiendo ésta ser muy rapida como en el caso de la
colonizacion de islas (Cody y Overton 1996). Para determinar las restricciones sobre la
evolucion del propagulo se debe determinar la ocurrencia y magnitud de seleccién sobre
rasgos de los propégulos. Se puede realizar esto de dos maneras: 1) realizando experimentos

explicitos para determinar el efecto de pequefias diferencias morfologicas entre propéagulos
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en su capacidad dispersora y ii) comparando el espectro de sindromes de dispersion entre
comunidades (Willson 1992).

El primero de estos métodos ha sido aplicado en el estudio de dos compuestas
Lactuca muralis e Hypochaeris radiata, en los cuales se ha documentado el cambio de
tamafio del propagulo en un lapso de 8-10 afios frente a la presion selectiva de la reduccién
de la dispersion (Cody y Overton 1996).

El segundo de estos métodos ha sido aplicado al analisis de convergencia en modos
de dispersion entre ambientes mediterraneos indicando que el medio seleccionaria, en
parte, los atributos (Hoffinann y Armesto 1995). Sin embargo, no se debe de subestimar la
influencia de la historia del sitio como es evidenciado en los bosques de Chiloé, en donde
muchas especies lefiosas presentan sindrome de dispersion por aves (ornitocoria) y se
postula que la recolonizacién de Chiloé después de las glaciaciones cuaternarias se efectud
por estos medios (Villagran y col. 1986).

Varios trabajos han presentado evidencias que parecen indicar que la forma de
vida influye en el sindrome de dispersion (Frantzen y Bouman 1989, Westoby y col 1990,
Oakwood y col. 1993, Westoby y col. 1997). Hughes y col. (1994) encontraron que los
espectros de dispersién en las comunidades raramente reflejan los atributos fisicos
ambientales excepto de manera indirecta a través de su influencia en la estatura de las
plantas y el tamafio de las semillas.

En la zona andina de Chile central la vegetacion por encima de la linea arborea es
abierta, expuesta al viento, compuesta por arbustos bajos, hierbas perennes, geofitas,
cojines y anuales (Arroyo y col. 1981). Un trabajo preliminar indicaria que los sindromes
de dispersién mas comunes en los Andes serfan anemocoria, y la ausencia de sindrome de
dispersion (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 ambiente deben por lo tanto estar “adaptadas”
a tales regimenes de perturbacion y el sindrome mas apropiado para la colonizacion es la
anemocoria. Por otro lado, debido a las condiciones estresantes a nivel del suelo, también
se esperaria una tendencia a la no dispersion de los propagulos como una manera de

optimizar sus condiciones de germinacion.
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La ausencia de dispersion a distancia puede ser una estrategia para no alejar las
futuras plantas de un sitio donde ya se comprob6 en un tiempo determinado Ia posibilidad /(/
de germinar y sobrevivir hasta la reproduccién. El vecindario de una planta madr
constituye una “4rea segura”. El caso més extremo de sitios seguros en ambientes donde la
competencia planta-plant no supera los beneficios obtenidos es el efecto nodriza.

El efecto nodriza ha sido documentada en sistemas desérticos y en sistemas andinos
(Alliende y Hoffmann 1985, Cavieres y col. 1998, Nifiez y col. 1999) a pesar de que la
importancia real de ésta puede ser dudosa en el presente sistema (Cavieres y col. 1998). De \ + &cjl
hecho la vegetacién andina en la zona de Chile central no muestra una distribucién en [ffecst,
parches compuestos de varias especies juntas como han sugerido Aguiar y Sala (1994) para A o
areas en donde ocurre frecuentemente el fenc')rlr{eno de facilitacién y como se encuentra M Lo
frecuentemente en el matorral de Chile central (Holmgren y col. 2000). Sin embargo, como HarTo
Aguiar y Sala (1994) recalcan, pueden haber diferentes fases de la facilitacion, funcionando
ésta durante la germinacion y el establecimiento de las plantulas, seguido por una fase

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

espacial no reconocible como de nodriza. Ademas, no necesariamente una planta viva da la
proteccién necesaria, sino como en el caso del estudio de Weid y Galen (1998), el detritus
de la planta materna.

En el presente capitulo se propone determinar cual es el espectro de dispersion en
una comunidad andina de Chile y como es influenciado por el espectro de formas de
vida. De este modo se hace la pregunta:

,Como se constituye la vegetacion andina de la Region Metropolitana de Chile respecto
a otras floras chilenas y otras floras alpinas en el mundo en cuanto a los sindromes de

dispersion?.
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Hipdtesis:

1) Las condiciones ambientales que predominan en los Andes selecciona a plantas
sin sindromes de dispersion y plantas con sindromes de dispersion a larga distancia del
tipo anemocora.

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

ambiente y refleja el espectro de formas de vida.

Objetivos:
1. Describir los propagulos de las especies presentes en una comunidad de plantas
andinas en funcion del sindrome de dispersion.
2. Comparar el espectro de dispersion con otros sistemas alpinos y con otras
comunidades chilenas.
3. Comparar los espectros de dispersion de diferentes formas de vida en comunidades

distintas.
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MATERIALES Y METODOS
1) Sitie de estudio

Se trabajo en un sector de la Cordillera del Cepo, Region 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 rea (Arroyo y col. 1981, Arroyo y col. 1982): 1) un piso subandino
que se encuentra desde los 2200 m s.n.m.(en el cual esta el limite arboreo en este sitio)
hasta los 2500 o 2700 m s.n.m. segin la exposicion de la ladera; 2) un piso andino inferior
que se encuentra desde los 2500 (2700) hasta los 3100 m s.n.m. y 3) el piso andino superior
que se encuentra desde los 3100 hasta los 3600 m s.n.m. en el limite de la vegetacion. Cada
piso estd caracterizado por una composicién 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 vegetacion muy esparcida con hierbas
perennes y algunas anuales ambas creciendo a ras del suelo (<5 cm).

Datos climatoldgicos, generalizados por Santibafiez y Uribe (1990), clasifican a la
zona bajo estudio como clima "templado mediterraneo microtermal subhimedo y la altitud
determina inviernos muy fiios con heladas todo el afio y veranos frescos". Las temperaturas
varian, 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 afio. La
precipitacién media anual es de 774 mm y el periodo seco alcanza un promedio de 6 meses
(Santibafiez y Uribe 1990). La duracién de la nieve invernal 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 afios respectivamente a los 2600
m. A los 3150 m las temperaturas promedio variaron entre —2,1y 7,1 y entre 3,0 y 7,6

para 1995 y 1996 respectivamente.
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Sector de Farellones, La Parva y Valle Nevado, 33°S, Regién Metropolitana.
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2) Descripcion del espectro de sindromes de dispersion.

Se colectaron del 4rea de estudio los propagulos y muestras vegetales del mayor
nimero de especies posible. Entre los afios 1995 y 1999 en los meses de noviembre a
mayo se realizaron 441 colectas de propéagulos, lo que corresponde a 191 especies. Los
propéagulos 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 transicion (2100-2200 m.s.n.m.) y especies de vegetacion azonal
(vegas andinas) (Anexo I), fueron clasificadas segiin el esquema de Hoffimann y Armesto
(1995) (Tabla 1.1) y segin observaciones en terreno. También se agregé informacion
sobre la forma de vida y el piso altitudinal de donde fueron colectadas u observadas las
especies.

Se optd por usar el sistema de Hoffmann & Armesto (1995) para clasificar los
propagulos ya que existe mucha subjetividad al atribuir un sindrome de dispersion a una
especie usando el sistema de Van der Pijl (1982). En este ultimo sistema, ademas del
criterio del investigador, la clasificacién depende del grado por el cual el investigador se
deja influir por su conocimiento de la dispersion real de los propagulos (la cual no
necesariamente es reflejado por su sindrome) y de la flora que él conoce efectivamente.

Al sistema de Hoffinann y Armesto (1995) se agreg6 la categoria “multiple” (M) ya
que algunas especies, como algunas del género Adesmia presentaron dos tipos de
propéagulos en la misma planta: plimulas en un extremo del lomento 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
clasificacion fue adaptado al usado aqui. Las especies que se categorizan como sin
sindrome de dispersion son usualmente aquellas que poseen propéagulos sin alguna
estructura visible que medie la dispersion. 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 segiin Sokal y Rohlf
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(1995).para detectar el origen de diferencias significativas.

Tabla 1.1: Esquema del sistema de clasificacion de propigulos y su sindrome de dispersion
correspondiente, tomado de Hoffmann y Armesto (1995).

Tipo de propagulo Sindrome de dispersion asociado
F: Pequeiio y carnoso (<15 mm) Endozoocoria

D: Pequeiio y seco (<15 mm) Ninguno

L: Grande (>15 mm) Endozoocoria

W: Con alas o pliimulas Anemocoria

B: Dehiscentes explosivos Balocoria (Autocoria)

H: Con ganchos o espinas Epizoocoria

A: Con eliosoma o arilo carnoso Mirmecoria

M: Mas de un tipo de morfologia en la misma planta Mixta
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RESULTADOS

Anélisis de una comunidad andina de Chile central

En el Anexo I se da la lista de especies estrictamente zonales y cuya distribucion
incluye por lo menos a un piso andino, junto con la categorizacion de sus propagulos.
Las ciento treinta y nueve (139) especies se distribuyen en 83 géneros y 42 familias. Hay
pocas familias con muchos integrantes a nivel de género y de especie. La familia més
comun es Asteraceae (26,6%) seguido por las Papilionaceae (8,6%), las Iridaceae (5%) y
las Umbelliferae (4,3%). Las Gramineae estan 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 afios del estudio.

Al analizar los espectros de dispersion (Tabla 1.2) al nivel de especie, se
encuentra que los propagulos con morfologias atribuibles a la dispersién por viento (W)
mas aquellos sin sindrome de dispersién (D) componen mas del 80% de la flora, siendo
encontradas en proporciones semejantes. A nivel de género y de familia disminuye el
porcentaje atribuido a la dispersion por viento, debido a la gran contribucion (57,6% de
las especies analizadas) de las Asteraceae a este sindrome. A la vez, las especies sin

sindrome de dispersion son repartidas entre una gran variedad de familias y géneros.

Tabla 1.2: Distribucién porcentual de las especies andinas, géneros y familias segin tipo de
propigulo (N = 139). Simbolos segin Hoffmann y Armesto (1995) ver Tabla 1.1. No se muestran
categorias con valores cero.

Alaso Pequeiioy  Pequefioy Dehiscentes Ganchos o Mixto
plimulas seco carnoso explosivos espinas
W D F B H M
N <\\ TN
Especie 42,4 41,7 43 65 \3,2> \/1}1)
Genero* 35,6 47,1 5,7 6,9 3 I,
Familia* 27,8 44 4 9,3 11,1 5,6 1,9

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

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

de la flora chilena y se manifiesta aqui también en la flora andina. Sélo algunos géneros
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dentro de las Asteraceae (Chaetanthera, Nassauvia y Senecio) tienen altos mimeros de
especies (6, 5y 8 respectivamente) asi como un género de las Papilionaceae (Adesmia, con
5 especies). Las Gramineas, como se mencion6 anteriormente, fileron subestimadas en esta

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

Anélisis comparativo de floras alpinas
En sistemas alpinos de diferentes regiones del mundo (Tabla 1.3) se ha observado

el patron de porcentajes elevados de especies con anemocoria y especies sin estructura
morfolégica para la dispersion a larga distancia (en esta tabla las barocoras podrian ser
asimiladas a las categorias L y/o D de Hoffmann y Armesto (1995), ya que éstos
propagulos caen simplemente al suelo o son grandes). Willson y col. (1990) encontré por
ejemplo 28, 14 y 26% anemoécoras y 44, 63 y 59% de especies sin sindrome de dispersion
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 anemécoras (recalculado sobre la base de floras totales de 448, 273 y 207 especies
respectivamente) y 23, 34 y 40% de especies sin sindrome de dispersion para comunidades
en Colombia, Argentina y Tierra del Fuego respectivamente.

Los datos de la zona andina mediterranea de Chile recopilados en la presente tesis
muestran una tendencia semejante pero con un mayor porcentaje de especies sin sindrome
de dispersion (41,7%) al comparar con Argentina, una comunidad geograficamente cercana
a Chile central, aunque no sea significativa la diferencia (Zc = 1,492, ns.) y 42,4% de
anemocoras lo que si esta de acuerdo con la latitud.

Cada region presenta sus particularidades historicas. De esta forma es notable una
mayor proporcion de plantas con frutos carnosos en Nueva Zelanda, una mayor
importancia de Mirmecoria (A) en Australia, una mayor proporcion de frutos grandes (L)
en Colombia, y proporciones altales de propagulos con ganchos e espinas en Tierra del
Fuego y algunas comunidades de Australia.

Cabe hacer notar que la categoria mixta (M) no es equivalente entre estudios,
siendo utilizado p.ej por Simpson y Todzia (1990) para propagulos para los cuales se sabe

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

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

Tabla 1.3: Espectros de dispersién en hdbitats alpinos. Porcentaje de propagulos en cada categoria
morfoldgica. Para simbolos vedse Tabla 1.1. Se agrego la categoria H,O para la dispersion mediada por agua,
la hidrocoria, no usada por Hoffinann y Armesto (1995) y no detectada en este estudio. N spp. = Niumero de
especies. Ref: 1) Willson y col. 1990, 2) Simpson y Todzia 1990, 3) presente estudio.

Ref. | W D F A B H H,0 L M | N spp. Region
/
1) 28 44 16 5 2 6 - - - 173 N. Zelanda
23 40 5 18 0 13 - - - 58 Australia
7 66 3 7 0 4 - - - 40 Australia
14 6- 3 8 1 5 - - - 88 Australia
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 - - - 75 Alaska
2) | 44,1 Q27 ,W 10,7 - - 7,1 0,2 10,7 4,0 448 Colombia
425 33,} . 6,6 - - 4.4 0 4 8,8 273 Argentina
31,4 @b © 58 - - 9,7 2,9 3.4 6,8 207 Tierra del Fuego
3) | 424 41,7 43 - 6,5 3,6 - 0 1,4 139 Chile central

Comparacion con otras floras chilenas

Para comparar la base de datos andinos con una comunidad chilena de Chiloé
Insular (Villagran y col. 1986) se tuvo que adecuar la clasificacion a la usada en la presente
tesis (Tabla 1.4). Se eliminaron de la base de datos de Chiloé todas las especies
introducidas y las acuéticas o especies de humedales. Ademas se reevaluaron los sindromes
de dispersién usando el mismo critero que en la flora Andina. Se observa una diferencia
significativa entre ambientes para los sindromes de dispersion por viento (W), por frutos
carnosos (F) y para especies sin sindrome de dispersion (Prueba de proporciones: Zc =
2.4392, 53627 y 2.4051 respectivamente). Hay mayores porcentajes de especies con

propéagulos dispersados por viento y sin sindrome de dispersion en los andes y hay mas
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especies con propagulos carnosos en Chiloé insular. Los ofros sindromes no son
significativamente diferentes en porcentaje.

Un problema con esta comparacion es que no considera diferencias en las formas de
vida y se sabe que sindromes de dispersion y formas de vida se correlacionan mas
frecuentemente (Frantzen 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 Villagran y col. (1986) las especies herbaceas (incluyendo

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

-2

-

Comparacion con otras floras chilenas separado por forma de vida
N

Al dividir la flora andina en sus componeites lefiosos y herbaceaes (incluyendo
anuales) se obtienen 16 y 123 especies respectivamente. Al comparar el espectro de
dispersion andino_entre las dos formas de vida, la Unica que arroja diferencia significativa
mediante la prueba de proporciones (Sokal y Rohlf 1995) es la dispersion por frutos
carnosos (Zc = 5,7048) siendo este sindrome més comuin para especies lefiosas.

Para la flora de Chiloé Insular (Villagran y col. 1986) la misma division arroja 109
y 150 especies (excluyendo previamente especies introducidas y especies de humedales) y
al comparar los espectros de dispersion entre formas de vida se diferencian para propagulos
secos (D, Zc = 2,9652), frutos (F, Zc = 8,3304), propagulos balisticos (B, Zc = 3,0069) y el
stndrome dispersado por viento (W) estd muy cercana a ser significativo (Zc = 1,9015). De
estos cuatro sindromes los secos (D), balisticos (B) y dispersados por viento (W) son mas
frecuentes en herbaceaes y los frutos (F) son mas frecuentes en los lefiosos.

Al comparar elementos herbaceaes entre comunidades diferentes (andino y Chiloé)
no existe, en general, diferencia significativa entre nimeros de especies por sindrome de
dispersién indicando que las diferencias de espectro de dispersion observado entre
comunidades se debe a las diferencias en composicién de formas de vida. La excepcion en
esta comparacion es la mayor cantidad de especies herbaceas con frutos carnosos que se
encuentran en Chiloé (F, Zc = 2.4888).

Para la comparacion de especies lefiosas, ademés de las bases de datos de los Andes

de Chile central y de la flora de Chiloé Insular se analizd la flora lefiosa de de la zona

i
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mediterranea de Chile central. Las tnicas tendencias significativas son para frutos y los
propégulos grandes entre la flora de Chile central y Ia flora de Chiloé (Zc = 3,4366 y L, Zc
= 3,5651). No habia diferencia entre Chiloé y los Andes y entre la zona mediterranea y los
Andes.

El hecho que los espectros de dispersion, 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 estan
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
géneros.

En la zona andina entonces se concluye que el espectro de dispersion es altamente

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

Tabla 1.4: Espectros de dispersion de otras comunidades de la flora chilena y espectros separados por
forma de vida. Porcentaje de propigulos en cada categoria. Para simbolos refiérase a Tabla 1.1. N sp =
nimero de especies. (-) simboliza ausencia de datos.

w D F A B H H20 L M |[Nsp Region
Flora completa .
29,7 286 282 08 69 42 0 04 0 259 Flora insular de Chiloe%
424 410 50 0 65 3.6 0 0 14 139 Andino mediterrzineo/
Herbaceaes

34,7 22 8 0,7 11,3 6,7 113 0 2,67 | 150 Flora Insular de Chiloé/4«)/
423 439 0,8 0 73 4,1 0 0 1,6 123 Andino Chile central )/

Leriosas
229 183 559 09 09 09 73 09 6,7 109 Flora Insular de Chiloé 4) _.

P

297 19,8 342 - 14,4 - 169 Flora Chile central 6)
e
438 188 375 0 0 0 16 Andino Chile ceutrz}l~/5)

4)Villagran y col. 1986 (adaptado al presente sistema de categorizacion y excluyendo especies introducidas y
de humedales)
5) datos de la presente tesis ~ 6) Hoffinann y Armesto 1995
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DISCUSION

En esta tesis se aplicd el criterio descrito tanto por Hoffmann y Armesto (1995),
como por Willson y col. (1990), en cuanto a usar solo los caracteres morfologicos
observables en el propagulo para su clasificacion en una o otra categorfa de dispersion. Sin
embargo hay casos problematicos y podria existir discrepancia en la clasificacion que se le
atribuy6 en este trabajo. Algunos casos son Nototriche compacta y Phacelia secunda, las
cuales presentan semillas pequefias y secas pero se dispersan frecuentemente como fiuto
seco, desprendiéndose todo el calyx con las semillas, arrastrandose éste por el suelo. Sin
embargo, fueron clasificadas como sin sindrome de dispersion (D) por no poseer alguna
estructura en la semilla que de un indicio de su forma de transporte. Lo mismo ocurre con
Astragalus arnottionus, donde primero se dispersa la vaina seca inflada con aire y solo al
abrirse ésta, después de moverse hasta unos metros, se dispersan las semillas.

Por esta misma razon, en el presente estudio no se observé hidrocoria (ademas se
excluyeron las especies de vega). Sin embargo por lo menos una especie (Nassauvia
pinnigera) por las caracteristicas de su semilla (lisa y cerosa, probablemente impermeable)
podria haber sido clasificada asi por otro autor. La dispersion por agua en general es un
sindrome complejo que incluya muchas formas de dispersién (como lavado o balismo por
lluvia, transporte por corrientes de agua dulce o salado, asociado a flotabilidad o
impermeabilidad) (van der Pijl 1982). Sin embargo no est4 claro en muchos casos que sea
una adaptacion, como lo es claramente el poseer papas o alas promoviendo la dispersion
por viento, o que sea simplemente una forma circunstancial de dispersién (Brandes y col.
1999). Otros propagulos en cambio combinan estructuras que aumentan la flotabilidad (en
el aire o el agua) con la impermeabilidad al agua.

En muchos trabajos (por ejemplo en Villagran y col. 1986, Frantzen y Boumann
1989) se aplica el sistema de van der Pijl (1982), el cual, si bien es muy correcto en cuanto
a criterio ecoldgico y de identificacién de las multiples 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. Ademés se pueden confundir procesos

colaterales, como el transporte de semillas por depredadores (sinzoocoria), con eventos que
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usualmente promueven la dispersion de los propagulos y las cuales en un sistema
desconocido requieren de estudio antes de poder afirmar que es dispersion y no
depredacion (ver criterios de Willson y col. 1990).

La dificultad en homogeneizar la interpretacion de la dispersion de las plantas hace
que en esta tesis se recurre al esquema simplificado de Hoffimann y Armesto (1995) el cual
si bien puede ignorar formas mas sofisticadas de dispersion, o ocultar en circunstancias
particulares formas multiples de dispersion, permite establecer una base de datos
comparable entre floras e independiente del criterio e experiencia del investigador.

En los datos de Simpson y Todza (1982), no se consideraron las especies sin
sindrome de dispersion y ellos simplemente los eliminaron de su analisis. En este estudio se
considerd a estas especies eliminadas como las especies D (pequefias y secas sin estructuras
obvias que faciliten la dispersion).

En ambientes islefios es notable la reduccion de la capacidad de dispersion (Cody y
Overton 1996) de los propagulos. Los ambientes alpinos se han comparado a islas por su
relativo aislamiento de la vegetacién de alturas menores. Se podria esperar por lo tanto
encontrar casos de reduccidn de dispersion en ambientes andinos. Efectivamente existen
Jdos casos curiosos del genero Nassauvia las cuales crecen a grandes alturas y presentan
ausencia de sindrome de dispersion. Las Nassauvia en general son Compositae con papus
caduco, pero bien desarrollado, permitiendo la dispersion por viento. N. pinnigera en
cambio, presenta aquefios pequefios y lisos sin ninglin rastro de papus al caer de la planta.
Al igual que N. pyramidalis, la cual si bien presenta unas muy cortas prolongaciones
costales semejante a alas, éstas son tan pequeflas en la mayoria de los aquefios que no
alterarian mucho la sombra de dispersion. En términos mas generales, la ausencia de
sindromes de dispersiéon en plantas andinas es un fendmeno que se proyecta hasta la linea
superior de la vegetacion. De hecho los unicos dos modos de dispersién que existen a esa
altura extrema son ésta 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 dispersion esperables: 83 % de propagulos anemocoras y

propagulos sin morfologia adaptada a la dispersion 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 medio, al no
detectar un efecto facilitadora no se podria a este nivel de analisis determinar su influencia.

Resalta claramente en los resultados que el espectro de dispersion depende—del
hébitat, pero a través de las formas de vida presentes. Es evidente que si la forma de vida
influye en el tipo de dispersion que presenta una especie, existirdn diferencias entre
comunidades que son descritas en base a las formas de vida predominantes (gj. bosques).
Luego, las diferencias entre los espectros de dispersion entre comunidades semejantes (por
ejemplo diferentes bosques) tendran su origen en la historia del sitio y el conjunto de
especies disponibles en ella como, por ejemplo, la alta contribucion de mirmecoria en la
flora Australiana la cual esta casi ausente en Chile. La disponibilidad de especies en el
entorno y las radiaciones suftidas por algunas de ellas ser4 el origen de mas diferencias. En
el presente estudio, a nivel de género y de familia (Tabla 1.2), la contribucion del sindrome
de dispersion por viento disminuye por efecto de taxa con muchos integrantes,
especialmente las Asteraceae. En cambio en sindromes como endozoocoria (frutos
carnosos) este cobra més importancia ya que son géneros con pocos integrantes (maximo
2).

Los otros fendmenos que pueden afectar al espectro de dispersion son la
historia del sitio y la filogenia. Herrera (1992) a través del andlisis del espectro de
dispersién en conjunto con datos de registros fosiles pudo determinar que en la flora de la
peninsula Ibérica existen basicamente dos floras: una relicta y antigua y una méas moderna.
La presencia de especies en un sitio determinado depende de la disponibilidad de especies
en el entorno, de su sobrevivencia diferencial y eventualmente de su adaptacién. Con este
antecedente se pueden interpretar los espectros de dispersion de diferentes comunidades
considerando su historia y las caracteristicas de las especies disponibles en el entorno.
Aizen & Escurra (1998) usando como indicador de edad de los géneros la distribucion
geogréfica 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

Gondwana y Neotropical.
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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 Ia flora chilena actual son neotropical,
pantropical, austral asiatico-antartico y amplio-cosmopolita (Villagran y Hinojosa 1997) en
orden de importancia. Las diferencias en la influencia de la fuente y en el clima actual hace
que Simpson y Todzia encuentran un gradiente norte a sur en la preponderancia de los
sindromes en su estudio a lo larco 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 dispersion
como una dispersion dirigida. La mantencion de la ausencia de dispersion puede deberse a
que, o, es un caracter neutro en la evolucién de la especie, o le confiere alguna ventaja
selectiva a la especie. Se propone que existe una estrategia de ocupacion de “sitio seguro”
mediado a través de la poca dispersion de los propéagulos para aprovechar un ambiente y
relativamente conocido. O para expresarlo de otra forma, que existe una dispersion dirigida
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

dispersion aparente.

CONCLUSION

En la zona andina existen altas proporciones de especies sin sindromes de
dispersion y con sindrome de dispersion por viento (83% en conjunto). La mayorfa de las
zonas alpinas estudiadas presentan patrones similares haciendo pensar en algtin 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, éstas desaparecen en su mayoria. En Chile las flora herbaceas de los Andes de
Chile central y de Chiloé Insular no difieren excepto por su cantidad relativa de plantas con
frutos carnosos. Al considerar el componente lefioso no hay ninguna diferencia, sin
embargo se encontr6 una leve diferencia con una flora mediterranea de baja altitud en

cuanto a frutos carnosos 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
Mediterranea son géneros Unicos a ese sistema.

La ausencia de sindrome de dispersion en tantas especies andinas no puede
atribuirse directamente a una estrategia de ocupacion de “sitios seguros” en el vecindario
“conocido” de las plantas madre. Mas bien esta condicion 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 dispersion, producto de la
composicién de formas de vida, representa una condicion que permite la ocupacion de
“sitios seguros”, lo que en el ambito estresante de la zonma andina seria altamente

favorecido.
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Capitulo 2: Fenologia de germinacion y su relacion con la dispersion.

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 reproduccion sexual
no es infrecuente (Marchand y Roach 1980, Callaghan y Emanuelsson 1985, Arroyo y
Squeo 1990, Korner 1999).

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

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

embargo, en el caso de zonas alpinas colindantes con ambientes 4ridos, la proporcién 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 germinacion de las especies refleja las condiciones ambientales a
los cuales estan expuestos (Vander Valk 1992, Baskin y Baskin 1998). Basado en datos
de zonas montafiosas del hemisferio norte, los puntos mas relevantes de la germinacién
son (Korner 1999):

- poca germinacién antes del invierno

- alta germinacion después de un periodo de dormancia (en general después del

invierno)
- una germinacion rapida después del deshielo

-y una distribucion en el tiempo de los siguientes eventos de germinacion.

El capitulo 1 de la presente tesis documento la alta incidencia que presentan las
especies con sindromes de dispersion anemocoras (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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dispersion aparentemente ha sido favorecido en estos ambientes (van der Valk 1992, y
citas).

La formacioén de banco de semillas también ha sido documentada en la literatura
para zonas alpinas (Bliss 1985, McGraw y Vavrek 1989, Ingersoll y Wilson 1993,
Arroyo y col. 1999, Kérner 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 mediterraneo seco (Arroyo y col.

1981) también influye en la presencia del banco de semillas ya que muchas plantas de
origen arido presentan dormancia (Freas y Kemp 1983).

La fenologia de germinacion a corto plazo ha sido investigada en la zona alpina
por Marchand y Roach (1980) encontrando que muchas especies son colonizadoras con
capacidad de germinacion rapida. También Bliss (1971), Roach y Marchand (1984) y
Chambers y col. (1990) documentaron la presencia de germinacién en zonas alpinas.
Este aspecto es estudiado en la presente investigacion en el marco de la importancia que
tiene para la estructura espacial de la regeneracion de la vegetacion. Mientras mas
tiempo pasan los propagulos sin germinar en el medio, més posibilidad tienen de sufrir
dispersion secundaria y una forma posible de evitar esto es mediante la germinacion en
un periodo del afio adecuado. —

Sin embargo, el estudio de los sitios seguros de las zonas articas y alpinas arroja
que éstos son bien particulares. Se han 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 éxito (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 afio. Un periodo cuya duracion 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 duraciéon. El
invierno con una capa de nieve continua‘que dura entre 4-7 meses segun el afio (Arroyo

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

\
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suelo se satura de agua por un periodo de tiempo que fluctia entre 2 semanas a 1 mes,
también seglin la altitud (observaciones personales).

Para una especie con un banco de semillas transitorio (sensz Thompson citado en
Baskin y Baskin 1998) mientras més temprano germina, aprovecha mejor la humedad y
se arrastra menos. Las especies que forman banco de semillas, en cambio, si no se
incorporan al suelo, estaran expuestos al arrastre.

De ahi surgen las preguntas:

(Existen especies que evitan que sus propagulos se arrastren a favor de la
pendiente mediante su fenologia de germinacién? ;Existen especies que presentan una
fenologia de germinacion que les permite evadir los periodos de mayor arrastre en otofio

y durante el deshielo en primavera?

Hipdtesis
Existe una fenologia de germinacién que evita el arrastre (la germinaciéon ocurre en
otofio antes del establecimiento de la cobertura de nieve continua y/o por debajo de la nieve

en invierno o principios de primavera).

Objetivo:

Determinar si la fenologia de germinacidon influye en la probabilidad de

dispersion secundaria durante los periodos de arrastre.
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MATERIALES Y METODOS

Se eligieron dos sitios para este estudio. Uno a los 3300 m s.n.m. (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 (III) e inferior (II) y
otro sitio a los 2500 m s.n.m. (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 informacion biologica en Anexo I, ver también 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 solo en 1 cm la superficie del
suelo. Se rellenaron las celdas con tierra del mismo sitio, tamizada con una malla de 2
mm’ y compactada. En cada celda de la base de almacigo se sembraron 25 semillas 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 exogenas.
Se us6 esta densidad para evitar posibles efectos de competencia entre plantulas en
germinacion. Se establecieron 8 réplicas en cada uno de los sitios sembrando en total
200 semillas por especie y 100 semillas para 3 de las especies para las cuales falté
material repartiendo éstas s6lo en 4 réplicas.

El experimento se inici6 antes de la caida de nieve y se termind un mes después
del deshielo. La germinacién se sigui6 en el tiempo: antes de la nieve, debajo de la nieve
y durante el deshielo a intervalos de 5-7 dias. Las plantulas germinadas se retiraron en
cada conteo. El deshielo no fue simultaneo en las ocho replicas, siendo tres réplicas
afectados por ello dos o tres dias antes de los demas.

Los valores de germinacion fueron corregidos por la viabilidad determinados en
el laboratorio en un conjunto de semillas (25 semillas en réplicas de 2 o 3 segiin el
niimero 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) (Booth y Hendry
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1993) al 5% a temperatura ambiente por 2 a 24 horas seglin la especie. Se consideraron
viables semillas cuyos embriones al ser expuesto al TTC se colorearon enteramente de
rojo, color caracteristico de la reaccion en tejidos vivos. También se analizo la dindmica
de la germinacién entendiéndose por esto la germinacion en el tiempo de las diferentes
especies. Después de terminar el experimento se trasladaron los almécigos al laboratorio
8 meses después del inicio, en donde se determiné la viabilidad de las semillas que
quedaron sin germinar para dos réplicas clasificAndolas como perdidas, viables (reaccion
positiva al TTC, coloracion homogénea) o muertas (reaccion negativa al TTC o

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

probable de la especie en condiciones naturales.
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RESULTADOS

De las especies sembradas en el piso vegetacional superior (3300 m
s.n.m.) no hubo germinacion en el curso del experimento (Tabla 2.1). En cambio en el
piso vegetacional subandino, 7 de las 18 especies sembradas germinaron. En ningln
caso se observd germinacién en las unidades de alméicigo no sembradas, y en ningin
caso se observo desplazamiento de semillas fuera de la unidad donde fueron sembradas.
En el curso del experimento no se observo depredacion de las plantulas, pero existe un
alto nimero de hormigas las cuales pueden afectar la calidad del sitio o modificar la

posibilidad de germinacion.

Las especies que presentaron el mayor porcentaje de germinacion (corregido por
el valor de viabilidad obtenido en laboratorio) fueron las anuales: Madia sativa,
Collomia biflora y Microsteris gracilis con 99, 65 y 62,8 % respectivamente. Las cuatro
especies restantes, todas hierbas perennes, germinaron en bajos porcentajes:12% para
Adesmia radicifolia; 7% para Astragalus curvicaulis; 5% para Senecio davilae y 2%

para Valeriana gracileps.

Al detallar la dinamica de la germinacion (porcentaje de germinacién en funcion
del tiempo, Anexo I) 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 correspondi 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 perennes que
germinaron mayoritariamente inmediatamente después de quedar descubiertas por la
nieve mientras haya agua liquida en la superficie (el agua se congela cada noche antes
del 15 de septiembre) y prolongandose 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 germinacién en terreno
corregida. %VI = porcentaje de viabilidad segiin la prueba de TTC; %G/VI = porcentaje de germinacion

corregida por la viabilidad en laboratorio; (SE) = error estandar.

Especie Porcentaje de Viabilidad Porcentaje de germinacién
corregida por la viabilidad
%Vl %G/V1 (SE)
Piso superior (3300m)
Azorella madreporica 64 0
Draba gilliesii 30 0
Loasa caespitosa 90 0
Nassauvia lagascae 60 0
Nassauvia pinnigera 100 0
Nastanthus spathulata 68 0
Nastanthus caespitosa 88 0
Nototriche compacta* 90 0
Pozoa coriacea 58 0
Piso inferior (2500m)
Adesmia radicifolia 86 12,2 (3,39)
Astragalus curvicaulis 42 7,2 (4,67) -
Calceolaria arachnoidea 100 0
Cerastium arvense 80 0
Collomia biflora* 100 65 (22,7)
Convolvulus demissus 96 0
Cynanchum nummulariifolium # 100 0
Madia sativa 60 99 (16,04)
Microsteris gracilis 98 62,8 (9,87)
Phacelia secunda 98 0
Senecio erucaeformis 98 0
Senecio davilae 49 5,1 (5,1)
Silene chilensis 75 0
Sisyrinchium arenarium 92 0
Sisyrinchium striatum 96 0
Stachys philippiana 79 0
Valeriana gracileps* 51 2 (1,95)
Zoellneriallium andinum* 88 0

* especies para las cuales se realizaron 4 en'vez de 8 réplicas para la germinacion, # nimero de semillas
probadas para viabilidad menor de 50 unidades.
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Tabla 2.2: Porcentaje de germinacién en funcién del tiempo y del periodo de nieve. El periodo de
nieve invernal fue desde el 13 de junio al 13 de septiembre de 1996. Ver también el Anexo IL.

Periodo de nieve: 13 junio 13 sept.
Siembra
Fechas de revision: 20 mayo 11 junio 15 sept. 20 sept. 28 sept. 02 oct. 18 oct.
Especies perennes
Adesmia radicifolia 0 0 100 0 0 0 0
Astragalus curvicaulis 0 0 83 0 17 0 0
Senecio davilae 0 0 0 100 0 0 0
Valeriana gracileps 0 0 0 100 0 0 0
Especies anuales
Collomia biflora 0 0 65 0 0 0 0
Madia sativa 0 0 49 0 0 1
Microsteris gracilis 0 0 1 73 0 1 0 0

Al realizar un analisis de varianza de la din
germinacion corregido por la viabilidad) considera:
grupos de perennes), la fecha del control (del 10
factor que es la fecha de retiro de la nieve de las

vida y la fecha del control afectaron significativ

amica de germinacion (porcentaje de
ndo la forma de vida (anuales y dos
septiembre al 18 de octubre) y otro
réplicas, se observa que la forma de

amente (a0 = 0,05, p << 0,001) la

dindmica de germinacion (Tabla 2.3). No asi la fecha del retiro de la nieve (p = 0,5649),

pero ésta si interactiia con la fecha de los controles (p << 0,001) y globalmente con los

resultados (p << 0,001). Al realizar una prueba de Tukey con N desiguales (Statistica

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

de vida en su momento de la germinacion. La germinacion de las anuale

s tanto para el

10 de septiembre (p << 0,001 para todos) como p'ara el 15 de septiembre (p << 0,001

para todos) fue significativamente diferente a tod
Solo entre si se parece la germinacion de las anuales

dos grupos de perennes no muestran diferencias sign

ificativas entre si (p = 0).

as las otras combinaciones posibles.

en estas dos fechas (p = 0,841). Los
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Tabla 2.3 Analisis de varianza para el porcentaje de germinacién corregido por la viabilidad segiin
la forma de vida, la fecha del deshielo en las réplicas y la fecha de la germinacién. Prueba de
heterogeneidad de las varianzas p = 0,0427. Ajuste a la normalidad de la distribuciéon: Kolmogrov-
Smirnov d = 0,5771, p < 0,01, Chi cuadrado = 1032,5, df = 7} p = 0,000.

'Variables df MS Df MS

A Effect Effect Error Error F p-level
Forma de vida (FV) 2 5632,10 Zlb 159,32 35,35 << 0,001 {
Fecha del deshielo (D) 1 52,95 21p 159,32 0,33 0,5649
Fecha de germinacion (G) 4 2530,93 le 159,32 15,89 << 0,001,
[nteraccion FV - D 2 103,19 210 159,32 0,65 0,5243
Interaccion FV - G 8 2385,90 210 159,32 14,98 << 0,001
[nteraccion D - G 4 3578,55 21;0 159,32 22,46  <<0,001
Interaccion FV-D -G 8 422547 210 159,32 26,52 << 0,001

El analisis de las semillas no germinadas (Tabla 2.4) mostré que muchas

semillas no germinadas permanecieron viables en el suelo después de 8 meses en
!
terreno. Es posible que algunas de éstas no sobrevivan hasta la estacion de crecimiento
siguiente conformando asi un banco de semilla_'s transitorio, pero sobrevivieron la
estacidon de crecimiento (y dos periodos de arrastre, ver Capitulo 3, Tabla 3.3)
inmediatamente después de su dispersion. Basicamente se pueden observar tres tipos de
fenologias de germinacion: especies que no germinan y mantienen un alto porcentaje de
semillas viables en el suelo (e.g. Convolvulus demissus, etc.) las cuales por lo tanto son
muy probablemente formadoras de banco de semillas (criterio numérico de germinacion
< 5% y germinacion después de un afio o viabilidad alta sin germinacion); especies que
germinan pero mantienen semillas viables en el suelo presentan una estrategia mixta
(Adesmia radicifolia,,etc., referirse también a la Tabla 2.1); y finalmente, las especies
que no mantienen semillas viables en el suelo habiendo éstas germinado o no formando
el grupo de los transitorios (Collomia biflora, etc.) (> 75% germinacion inicial). Para
algunas especies no se puede decidir a qué categoria pertenece, ya que sus semillas

sufrieron una alta pérdida en terreno (Calceolaria arachnoidea).
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Tabla 2.4: Porcentaje de semillas germinadas y porcentaje de semillas viables recuperadas post-
experimento y fenologia de germinacién probable. Datos basados en dos réplicas. Fenologia de
germinacion probable: T = transitorio, BS = banco de semillas, M = mixto, o sea germinan algunas y otras
permanecen en el banco de semillas, G = 100% germinadas, P = 100% perdidas. Referirse también a la
Tabla 2.1.

% % % % Fenologia de
Especies Germinado Recuperado  Perdido Viable Germinacion
Post-terreno  Probable

Convolvulus demissus 0 98 2 97,96 BS
Cynanchum nummularifolium 0 100 0 98,00 BS
Phacelia secunda 0 54 46 96,30 BS
Silene chilensis 0 20 80 100,00 BS
Sisyrinchium arenarium 0 90 10 100,00 BS
Sisyrinchium striatum 0 94 6 100,00 BS
Stachys philippiana 0 64 36 81,25 BS
Zoellneriallium andinum 0 88 12 50,00 BS
Adesmia radicifolia 16 20 64 100,00 M
Astragalus curvicaulis 0 84 16 57,14 M
Cerastium arvense 0 58 42 72,41 M
Microsteris gracilis 74 14 12 85,71 M
Senecio davilea 0 28 72 28,57 M
Senecio erucaeformis 0 58 42 41,38 M
Collomia biflora 100 0 0 G T
\Madia sativa 82 8 10 0,00 T
Valeriana gracileps 0 84 16 0,00 T
Calceolaria arachnoidea 0 0 100 P ?
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DISCUSION

Mediante el experimento de germinacion se pudo comprobar que existen

fenologias de germinacién diferentes segin las especies. Ninguna de las especies

- . . . . / - ~ .
germind antes del inicio de la temporada de nieve de invierno durante el afio de estudio

(g%), la cual durd en forma excepcional s6lo 3 meses (4-7 meses seria méas normal,
A?royo y col. 1981). Las tinicas tres anuales usadas en este experimento fueron capaces
de germinar debajo de la nieve, lo cual se comprobd una semana antes del deshielo. Sin
embargo, una de ellas, Microsteris gracilis, mantiene un porcentaje de semillas viables
en la tierra a los 8 meses después de la siembra, indicando una estrategia mixta de
germinacion-banco semillas. Las especies perennes son relativamente abundantes en
este sistema andino y el hecho de que muchas no hayan germinado puede deberse a que
las condiciones en este afio no hayan sido las adecuadas para su germinacion; que las
condiciones en las bases de almacigo hayan inducido su muerte antes de ser detectada; o,

que éstas especies forman banco de semillas.

La formacion de bancos de semillas es relativamente frecuente en sistemas
alpinos (Amen 1966, Morin y Payette 1988, Chambers 1993, Arroyo y col. 1999, y citas

en Cavieres 1999) lo que es interesante en el contexto de la interaccion 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 estan expuestas a ser lavados cerro abajo
si es que no se incorporan al suelo. Por otra parte se ha encontrado que en sistemas
alpinos (Morin 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
seleccion de caracteres de los propagulos para su interaccion con el suelo: deben evitar

la dispersion 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 (piso I), la fenologia de germinacion hace que la morfologia de las
semillas no esté sujeta a presiones del ambiente debido a su desplazamiento en o sobre el

suelo. No asi las especies de mayores altitudes (pisos II y II) las cuales pueden formar

banco de semillas (datos no publicados Arroyo; Arroyo y col. 1999). Las perennes no
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germinan 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 seran tan grandes los movimientos secundarios al menos de existir
mucha erosién que remueva las capas de tierra. El formar un banco de semillas asociado a

la incorporacion protege la semilla y permite explotar la “4rea segura” en el tiempo.

CONCLUSION

De las 27 especies investigadas para su comportamiento de germinacién en
terreno sdlo 7 germinaron. De éstas, las tres anuales fueron capaces de germinar debajo
de la nieve al iniciarse el deshielo y 4 perennes germinaron en forma diferida al
completarse la liberacion del suelo de la cobertura de nieve o una semana después de

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

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

INTRODUCCION

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 dispersion. La morfologia
afecta la impregnacion de agua y por lo tanto el éxito de la germinacion (Sheldon 1974,
Peart 1984). También se ha observado que la morfologia de los propagulos se relaciona con
Ja retencién e incorporacién de éstos a suelos con diferentes texturas (Chambers y col.
1991, Bekker y col. 1998) y con la persistencia de éstos en el suelo (Thompson y col. 1993,
Bekker y col. 1998).

La relacion entre el mecanismo de dispersion y la morfologia de los propagulos
ha sido ampliamente discutida en la literatura (recopilacion de sindromes de dispersion
en van der Pijl, 1982). Al hablar de dispersion se hace mencioén generalmente a lo que se
denomina dispersion primaria, es decir la dispersion desde la planta madre al suelo. Sin
embargo, existe otro componente de la dispersion el cual considera los movimientos de los
propagulos una vez llegados a un sustrato (generalmente el suelo) llamado dispersién
secundaria (Fig. 3.1). Pocos trabajos separan estas dos fases en el tiempo (Vander Wall y
col 1998, Hoshizaki y col. 1999, Béhning-Gaese y col.1999).

La distancia recorrida y el tipo de sitio alcanzado en ambas fases son diferentes y
contribuyen a una dispersiéon total. Chambers y MacMahon (1994) postularon que la
dispersion secundaria es mas importante que la primaria debido a que muchas semillas no
se mueven muy lejos de su planta madre (curva leptoctrtica, Harper 1977, Kot y col. 1995)
y que la dispersion secundaria podria ser responsable de los patrones de distribucion
observados en comunidades vegetales. Factores abidticos tanto como bibticos son
responsables de la modificacion de la distribucion de los propégulos, tanto en el sentido
horizontal como vertical. Entre estas se han descrito el viento, la pendiente, el deshielo, Ia
crioturbacién, el escurrimiento de precipitaciones liquidas, la textura del suelo, la actividad

animal y la arquitectura de las plantas.
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En teoria, las 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 depresion (Harper 1977). Stocklin y Baumler (1996) encontraron que propagulos

de tamafio distinto y con o sin apéndices de 6 especies alpinas, no dispersaban mas alla
de 14 cm llegando algunos propéagulos mas livianos y con mayor apéndice, a mayores
distancias. En otro estudio se concluye que las especies dispersadas por viento son
afectadas por la velocidad del viento, la altura del propéagulo en la planta madre y la
eficiencia de la estructura dispersora (Sheldon y Burrows 1973).

Westlaken y Maun (1985) encontraron que la sombra de dispersion radial, para
una especie sin estructuras accesorias no es simétrica. Explicaron este hecho por la
direccién y la fuerza del viento, la pendiente y la accion de animales. Aun asi, la
mayoria de las semillas no se dispersaron més alld de un metro alrededor de la planta
madre.

La dispersion secundaria para especies alpinas ha sido poco estudiada. Chambers y
col. (1991) estudiaron en el Beartooth Plateau en Montana (45°N, 109°30°E) US.A. la
interaccion del sustrato con la morfologia de los propégulos (tamafio, apéndices) en una
situacién donde los principales agentes de dispersion “secundaria son el viento y la lluvia.
Encontraron que el tamafio del propagulo y la presencia de apéndices influyen en el
movimiento horizontal y vertical sobre particulas del sustrato de distinto grosor. Scherff y
col. (1994) demostraron el arrastre de semillas de Ranunculus adoneus por escurrimiento
de agua durante el deshielo sobre una distancia de 10 cm. Van Tooren (1988) demostrd en
una pendiente no alpina la disminucién del arrastre de semillas al aumentar la cobertura
vegetal.

En Los Andes, a pesar de una cantidad sustancial de trabajos en fenologia,
polinizacién, dispersion y bancos de semillas (Arroyo y col. 1981, Arroyo y col. 1982,
Arroyo y col. 1983, Villagran y col. 1983, Arroyo y col. 1985, Arroyo y col. 1988, Rozzi y

col. 1989, Arroyo 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
dispersién secundaria y resulta interesante iniciar una investigacion al respecto ya que, a

diferencia de otros ecosistemas estudiados las pendientes son un factor importante, lo que
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nunca ha sido considerado explicitamente como condicion experimental para explicar
patrones de distribucion local.

Rozzi (1990) midi6, en una Papilionaceae, Anarthrophyllum cumingii y una
Asteraceae, Chuquiraga oppositifolia, distancias de dispersion, encontrando para la
primera, la cual expulsa explosivamente sus semillas, que la distancia maxima de
dispersion fiue de 2 metros y para la segunda especie, la cual tiene papus, que éstos caen a
una distancia de 0.75 m., pero son arrastradas hasta 1.35 m 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 vegetacion es de baja estatura con espacios abiertos
entre los individuos. Aunque las laderas en el sitio de estudio son abruptas, frecuentemente
las piedras presentes estan 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 germinacion o establecimiento de la plantula tanto a nivel del ecotono
como a nivel local donde actiia 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 algun caracter morfologico que limite el efecto de arrastre.

Producto de observaciones del sistema de estudio, en cuanto a la inestabilidad del
sustrato, se elaboré un esquema de factores previsibles e imprevisibles en el tiempo
(Tabla 3.1), justificando la necesidad de estudiar los fendmenos que pudiesen afectar la
dispersion secundaria en dos periodos del afio: otofio y primavera, donde la probabilidad
de dispersion es mayor. Las estaciones de verano y otofio son muy semejantes entre si,
pero se eligio trabajar en otofio como la estacion en la cual se produce la dispersion

normalmente.
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Tabla 3.1 : Factores que influyen en la inestabilidad del sustrato a lo largo del afio. A escala local,
tomando como modelo el sistema andino en la Cordillera del Cepo del presente estudio. Las cruces indican la
intensidad con que actia el factor. Factores previsibles ocurren en todo el sector todos los afios; Factores
imprevisibles ocurren en sitios y momentos no conocidos. (+ indica presencia del fenémeno, -+++ presencia
muy notable).

Factores* Verano - Otofio Primavera
Previsibles:
Viento +++ +
Lluvia + +
Deshiclo -+
Crioturbacion + -+
Imprevisibles:
Movimiento de masas + +H+
Accién animal + +

* Todos estos factores son afectados por la pendiente, €l tipo de sustrato y la cobertura vegetal.

Al considerar propagulos de diferentes especies provenientes del sitio de estudio
surgen las siguientes preguntas: !
1) ;Cuén variable es la dispersion secundaria de semillas en pendiente entre especies con
sindromes de dispersion y sin sindromes de dispersion evidente?

2) /Cual es el efecto de la morfologia de los propagulos en la magnitud de la dispersion
secundaria?

3) Cuaél es el efecto de la estacion del afio (otofio y primavera) en la distancia arrastrada

(dispersion secundaria) de los propagulos?

Hipotesis:

1) Al establecer contacto con el suelo en pendiente, los propagulos con
morfologia adaptada a la dispersion a larga distancia (anemocoras) se dispersan mas
sobre éste que los propéagulos sin adaptaciones morfologicas para la dispersion.

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
dispersion a un conjunto de caracteres morfologicos que reducen la distancia de arrastre de

los propéagulos en la superficie del suelo.
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Objetivos:

1) Evaluar el desplazamiento sobre el suelo de propagulos con y sin morfologia
relacionado con la dispersion a distancia.

2) Determinar la distancia y la direccion del desplazamiento sobre el suelo de los
propagulos sin morfologia adaptada a la dispersion después de la dispersion 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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MATERIALES Y METODOS

1) Experimento de dispersion seciundaria de propdgulos con y sin estructuras para la

dispersion

A los 2500 m.s.n.m., a 70°16°15”’W y 33°21°50°’S se establecio un sitio de trabajo
experimental (Fig. 1.1). La vegetacion corresponde a la transicion entre el piso subandino
y el piso andino inferior con mezcla de elementos caracteristicos de ambos. Existe una
variedad también de texturas de sustratos, desde rocoso en las laderas mas fuertes hasta
limoso en los sectores més planos. La exposicion es Sur-este y la cantidad y duracion 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 (réplicas) de suelo limoso con escasas
gravas en una ladera con pendiente aproximadamente de 25° (evitando en lo posible la
pseudoreplicacion (Hurlbert 1984)) homogeneizando la superficie con rastrillo y
compactandola levemente 2 semanas antes 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 4rea donde se retird
posteriormente la tierra (Fig. 3.2). Al comparar los valores promedios de las pendientes
entre las pistas de experimentacion, éstas muestran diferencias estadisticamente
significativas (p = 0,0002, homogéneo y normal). Sin embargo éstas diferencias
presentan escasa relevancia bioldgica en un sistema natural, ya que se traducen en
pendientes promedios que varian desde los 23,2° hasta los 25,4° 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 réplicas.

Los propéagulos de especies con y sin estructuras que les facilite la dispersion
(Tabla 3.2,) fueron colectados en verano en el area de estudio y mantenidos a temperatura
ambiente en bolsas de papel. Se sembré en la superficie, 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 propégulos en cada una de las 6 pistas. Las pistas se dejaron sin
malla cobertora para evitar el efecto de ésta en el flujo de aire al nivel del suelo
modificando asi la dispersion de los propagulos.

Las caracteristicas de las especies estudiadas y de sus propagulos se enumeran en
la Tabla 3.2 (ver también Anexos Iy III). Se eligi6 usar propagulos de una sola familia
(Compositae) para minimizar efectos filogenéticos, a pesar de que los diferentes géneros

presentes en el sitio del estudio tienen una variada morfologia y fenologia.

Tabla 3.2: Caracteres biolégicos 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 altitudes donde se
encuentra: I = zona vegetacional sub andina (2200-2500 0 2700 m s.n.m.), II = andino inferior (2500 0 2700
— 3100 m), III = andino superior (3100-3600 m). Dispersién: V = dispersado por viento por medio de un
papus, SSD = sin sindrome de dispersion al no presentar ni papus ni otra estructura que facilite una

dispersion a mayor distancia.

Formade Piso Sindrome de

Especie Vida Andino  Dispersion Comentarios

Chaetanthera euphrasioides An I-II v Papus caduco y mucilago
Chaetanthera microphylla An I \" Papus permanente y mucilago
Chaetanthera planiseta An I v Papus caduco y mucilago
Haplopappus schumannii Hp I \'/ Papus permanente

Madia sativa An I SSD Sin papus

Nassauvia pinnigera Hp i SSD Sin papus

Nassauvia pyramidalis Hp 1 SSD Sin papus

Senecio davilae Hp I \" Papus caduco

Senecio erucaeformis Hp I \Y Papus caduco
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Fig. 3.2: Esquema de una pista experimental, nomenclatura del diseiio experimental y diseiio de las
mediciones.
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Fig.3.3: Propagulos usados en experimentos de arrastre. De izquierda a derecha: Madia sativa,
Chaetanthera microphylla, Chaetanthera planiseta, Chaetanthera euphrasioides, Haplopappus schumanii,
Nassauvia pyramidalis, Nassauvia pinnigera, Senecio erucaeformis, Senecio davilae. Cuadrante corresponde
a un centimetro con graduaciones de 1 milimetro.

Un mes después de la siembra de las semillas se procedid 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 portétil de automévil, a partir del punto
donde fueron liberadas las semillas. Se usé 25 cm en vez de 20 cm porque en
experimentos preliminares se detecté que la mds minima variacién de pendiente a escala
de la semilla afecta su trayectoria. Se procedio a retirar 14 fajas de suelo pendiente abajo
a intervalos de 3 cm ademads de una centrada en la linea de liberacién (1,5 cm pendiente
arriba hasta 1,5 cm pendiente abajo). También se extrajo una faja de suelo pendiente
arriba de la linea de liberacién (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 réplica. No se retiraron mas fajas hacia
arriba ya que en un experimento preliminar se detecté una muy baja tasa de movimiento
en esta direccién cuando existia pendiente (2% de las semillas fueron encontradas en un
area de 20 cm hacia arriba y 60 cm hacia los lados respecto de la linea de siembra). Se
analizé adicionalmente el sector mas alld de la dltima faja de suelo hasta el borde del
drea preparada al igual que se reviso la superficie de la tierra circundante registrando la

presencia de propédgulos de origen experimental.
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En el laboratorio se procedié a secar las muestras de suelo al aire. Se tamizaron las
muestras buscando luego en las fracciones obtenidas con lupa estereoscopica para separar
los propéagulos. Los resultados se expresan en nimero de propagulos recuperadas por faja
de suelo, por especie y por pista (réplica) (Anexo IV).

Se analizaron los datos en cuanto a la recuperacion total para las especies y las
réplicas mediante ANOVA de una via expresando los datos en proporciones calculados en
base al nimero sembrado y numero recuperado verificando la normalidad de éstas y la
heterogeneidad de las varianzas. Se realizaron pruebas a posteriori de menor diferencia
significativa de Fisher (LSD) para encontrar diferencias dentro de los factores.

Luego se analizé la distribucion de los propagulos en funcién de su morfologia
(con o sin estructuras que medie la dispersion) y la distancia recorrida agrupando 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 réplicas y se determiné el nimero relativo de propagulos con o
sin estructuras para la dispersion y se determind la distribucion 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 proporcion de cualquiera de dos
estados de la morfologia a una distancia determinada tiene igual posibilidad de
encontrarse. Se eligié este estadistico mas simple ya que por la naturaleza de los datos una
ANOVA no es el método 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 utilizd el programa "Statistica" 5.0 de
StatSoft Inc. Para el calculo de la prueba de proporciones se gener6 una formula en Excel

(Office 97, Microsoft Inc.).
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2) Experimento de dispersion secundaria de propdgulos sin estructuras para la

dispersion

Se repiti6 el experimento solamente con propagulos sin sindrome de dispersion
para intentar de diferenciar entre caracteres morfologicos que pueden conferir
diferencias en la capacidad de movimiento sobre el suelo. Este experimento se realizd en
dos periodos del afio, 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 estacion. Los propagulos
fueron colectados desde la misma region el verano del afio anterior, limpiados cuando

correspondia, y conservados a seco en bolsas de papel hasta la fecha del experimento.

a) Metodologia experimental
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 dispersion a larga distancia, la morfologia de sus propagulos,
su abundancia en el terreno y en parte por ausencia de germinacion adelantada (capitulo
4). Se incluyeron, sin embargo, las semillas de Astragalus arnottianus aunque la unidad
que se dispersa primero es la vaina, Senecio erucaeformis sin papus y Madia sativa
aunque germine tempranamente, por poseer una morfologia interesante.
En el experimento de otofio se usaron 10 especies (con la excepcion de Azorella 'y

Silene) y en primavera 11 especies (con la excepcion de Silene) cuyas caracteristicas se

enumeran en la Tabla 3.3.
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Fig. 3.4: Dibujos de propigulos de especies usadas en experimentos de arrastre. a) Alsiroemeria pallida,
b) Astragalus arnottianus, ¢) Convolvulus demissus, d) Madia sativa, ) Nassauvia pinnigera, f) Pozoa
coriacea, g) Schizanthus hookeri, h) Senecio erucaeformis, i) Sisyrinchium striatum, j) Stachys philippiana
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Tabla 3.3: Caracteristicas biolégicas de las especies usadas en los experimentos. Simbolo: letras iniciales
de las especies usadas en algunos graficos. Forma de vida: Geo = gedfita, A = hierba anual, Hp = hierba
perenne, Coj = hierba perenne en forma de cojin. Piso Andino: I = piso vegetacional 2200-2500 o 2700 m
s.n.m. seghn exposicién de la ladera, IT = 2500, 2700-3100 m, III = 3100-3600 m. Sindrome de dispersion: 1=
semillas caen de la planta al suelo, 2 = semillas son dispersadas antes de caer al suelo.

Forma Piso Sindrome
Especie Familia Simbolo de vida Andino Dispersion
Alstroemeria pallida Amaryllidaceae Ap Geo I 1
Astragalus arnottianus  Papilionaceae & Aa Hp II 2
Azorella madreporica  Umbelliferae Am Coj I 1
Convolvulus demissus ~ Convolvulaceae Cd Hp I 1
Madia sativa Compositae Ms A I 1
Nassauvia pinnigera Compositae Np Hp il 1
Pozoa coriacea Umbelliferae Pc Hp II 1
Schizanthus hookeri Solanaceae Sh A I 1
Senecio erucaeformis Compositae Se Hp I 2
Silene chilensis Caryophyllaceae Sc Hp II 1
Sisyrinchium striatum  Iridaceae Ss Hp 1
Stachys philippiana Labiatae Sp Hp I 1

En otofio los sitios fueron protegidos contra herbivoros grandes y aves mediante
campanas de malla pero en primavera se dejaron sin ellos para evitar una alteracion en los
patrones de derretimiento de la nieve.

En otofio se sembraron las semillas hacia el principio de la estacion (15 febrero
1997). Por problemas logisticos, se sacaron las réplicas en dos grupos: uno al mes (3
réplicas) y otro al mes y medio (3 réplicas) después de la siembra de las semillas segin
la misma metodologia ya descrita. En primavera (19 noviembre 1997) se sembraron
aproximadamente dos semanas antes del deshielo, retirando nieve sobre las pistas
preparadas en otofio y reemplazéndola cuidadosamente de tal forma que se altera al minimo
la compactacién de la nieve. Un mes después, habiéndose completado el deshielo, se
procedio a retirar las fajas de suelo y a separar los propagulos como descrito anteiormente.

Los resultados se expresan en numero de semillas recuperadas por faja de suelo,

por especie y por réplica en base al nimero de semillas sembradas en cada réplica

(Anexos Vy 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 menciond anteriormente.

b) Caracterizacion morfologica de los propdgulos
¢ Largo, ancho, alto y 4rea: 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 camara fotografica digital marca Sony montado en un tripode y con fuente
de iluminaciéon cuatro lamparas de lupa estereoscopica (Olympus) dispuestas
ortogonalmente.
Las imagenes digitales de los propéagulos fueron introducidas en un computador (PC,
IBM compatible, a 233 Mhz y 64Mb de memoria RAM). Con la ayuda del programa
de analisis de imégenes digitales NIH-Image se procedi6 a la medicion, previa
calibracién espacial, de las variables érea, eje mayor y eje menor, tanto por su cara
frontal como lateral. La medicion de las variables se realizé utilizando una rutina de
segmentacion interactiva (umbralisacion) a nivel del histograma de la imagen y
utilizando el comando "andlisis de particulas". Se defini6 como cara frontal del
propagulo la superficie expuesta de ésta cuando es vertido en una superficie plana y sin
pendiente. La cara lateral se defini6 como Ila cara perpendicular a la anterior cuando la
semilla es girada segin su eje mayor. El eje menor del propagulo en posicion frontal se
llamé el ancho del propagulo y el eje menor de la cara lateral el alto del propégulo.
e Forma: Se evalub en forma cualitativa la forma general del propéagulo usando las
siguientes categorias (L = largo, An = ancho, Al = alto):
1.- redonda cuando los tres ejes son aproximadamente iguales, L = An = Al
2.- plana, cuando el propagulo presentaba su tercer eje (alto) pequefio respecto a los
otros dos (largo y ancho) segtin la formula (L<2An)>= An>>Al,
3.- ovalada cuando los ejes alto y ancho son semejantes pero mas pequefios que el
largo y las paredes son redondeadas, (L<2An)>An = Al
4.- alargada cuando el eje largo es muy grande respecto a los otros dos ejes, (L >

2An) > An>= Al




C. Casfor 60

e FExcentricidad: Se calculd 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 (tedricamente), una estructura
alargada.

e Volumen: Se calculd el volumen multiplicando el area de la cara frontal del
propagulo por el eje menor de la cara lateral del propagulo (alto).

e Peso: Se evalu6 el peso promedio de 16 grupos de 25 propéagulos mediante el uso
de una balanza analitica (marca Ohaus, error de medicion * 0,0002grs) y luego
dividiendo por el nimero de propagulos pesados para obtener el peso individual.

o 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.

Determinacion de la clasificacién dicotémica de caracteres morfométricos para el
analisis:

Para los variables Largo, Ancho, Area Frontal, Alto y Volumen se determiné 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 aplico un criterio més bioldgico basado en la observacion 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 direcciéon o deslizarse. Para
dividir los propagulos segiin el peso se usd 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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|

Cialculo de un “indice de dispersiéon”:

Con la informacién morfoldgica se elabord un indice que se llamo6 « indice de
dispersion». El proposito de este indice fue realizar predicciones comunitarias sobre el
posible comportamiento de los propagulos segun sus caracteres morfologicos y para
poder considerar los caracteres morfologicos en su conjunto. Para un estado de un
caracter morfoldgico se le asignd el valor 0 cuando corresponde al estado menos
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 segin la sumatoria
dé 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 dispersion secundaria,
hasta 18 para una especie con mas desplazamiento. Luego se graficaron los indices

versus las distancias méaximas y las modas de los propagulos de las diferentes especies.

¢) Andlisis de los datos

Se analizaron los datos mediante ANOVA, verificando la normalidad y la
heterogeneidad de las varianzas. Se realizaron pruebas a posteriori de menor diferencia
significativa de Fisher (LSD) para detectar diferencias entre de los factores. También se
verifico el efecto de la pendiente en la recuperabilidad de la totalidad de los propagulos
sembrados mediante una correlacion de Spearman.

Para responder a la pregunta de como las morfologias se distribuyen en funcion de
la distancia de arrastre sobre la superficie en pendiente para las diferentes situaciones
experimentales (otofio/primavera) se sumaron las réplicas y se determind el nimero
relativo de propagulos en los dos estados posibles para un caracter morfologico
determinado (Tabla 3.4). Se determino la distribucion de estos niimeros por categoria

de distancia de arrastre realizado una prueba de Proporciones entre grupos.
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RESULTADOS

1) Experimento de dispersion secundaria de propdgulos con y sin estructuras para la
dispersion

a) Factores que influyen en la recuperabilidad

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 recuperacion global de propéagulos entre
las réplicas (pistas) (Tabla 3.5) pero las varianzas en este caso si fueron altas mostrando
que muchos factores pueden estar afectando la tasa de pérdida de propagulos. No hubo
ingreso de semillas exdgenas a las pistas experimentales debido a que ninguna de las
especies usadas aqui estaba presente dentro de un radio de 2 m alrededor de cada pista
(Marchand y Roach 1980, Chambers 1995) y, por otra parte, nunca se recuperé mayor
nimero de semillas que las sembradas en las pistas.

Al realizar una correlacion de Spearman para determinar el grado de interaccidon
entre el grado de la pendiente y la cantidad de propagulos recuperados se encontro que
no existia correlacion considerando los datos estrictamente dentro de la pista (R
Spearman = 0,4286, p = 0,3965) ni tampoco al agregar los propagulos colectados en el
vecindario de las pistas (R 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.

Al comparar la recuperacion 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 segiin Kolmogrov-Smirnov). Se observaron (Tabla 3.6)
bésicamente tres grupos de especies, uno de recuperacion 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 recuperacion con la excepcion de una. La especie Chaetanthera planiseta, que

constituye la excepcion, present6é recuperacion 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 réplicas y porcentaje promedio de
recuperacién de propdgulos asociado a cada réplica. Se excluyen categorias “fuera” y “inferior”.

Pendiente % promedio N

Tiempo (grados) recuperado SD especies
Otoiio 23,3° 46,6 ° 38,4 9
1 mes 252" 493° 31,9 9
25,0% 62,7° 31,2 9
23,2° 62,2° 37,8 9
243 60,0 ° 425 9
25,4 % 68,0 ° 35,0 9
Total 24,4 58,1 35,7 54

&b.¢ = gignificativamente distintos en sentido vertical (ANOVA, o = 0,05)

Al agregar la porcion de tierra debajo de la pista y el area circundante a la
pista se observa que para las especies con papus la baja recuperacion se debia a una
dispersion secundaria a mayor distancia pendiente abajo y hacia los lados, y que para las
especies sin papus no aumenté sustancialmente este valor (Tabla 3.6). Audn
considerando estos propagulos extras, los valores de las especies con papus fue
significativamente mas bajo que las sin papus, indicando una mayor distancia de
dispersion para esta especies, con la excepcion de Chaetanthera microphylla.

Considerando solo 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 homogéneos p = 0,0860 y normalidad de p < 0,05 segin Kolmogrov-
Smirnov, o = 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, o =
0,05).
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Tabla 3.6: Porcentaje promedio de recuperacién de especies de Asteraceae en experimento de
arrastre para drea de la pista y para el drea de la pista mas dreas fuera de ella (ver texto). (N = 150

propagulos por cada especie).

Pistas Pistas + Areas externas

Especie % promedio SD % promedio SD
recuperado (N =06) recuperado (N =6)

Con papus
Chaetanthera microphylla 35,3° 85 82,4° 7,2
Haplopappus schumannii 14,0° 10.0 47,3 10,6
Senecio erucaeformis 2,7° 2,1 4,0° 2,5
Sin papus
Chaetanthera euphrasioides * 86,7° 7.4 86,7° 7.4
Chaetanthera planiseta * 52,7° 20,1 52,7° 20,1
Madia sativa 83,3% 14,2 84,7° 15.0
Nassauvia pinnigera 73,3° 35,9 74,0° 35,6
Nassauvia pyramidalis 86,0° 22,9 86,0° 22,9
Senecio davilae * 89,3° 7,4 89,3° 7.4

&b ¢ = significativamente distintos (ANOVA, datos transformados, o, = 0,05) ,
* especies usadas con papus removido.

b) andlisis del efecto de la morfologia en la distancia recorrida por el propdgulo

Al analizar con la prueba de proporciones de Student la distribucion 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 (p <<
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 propégulo en este caso). En
cuanto al movimiento pendiente arriba de propagulos con papus en ningin caso este

nimero excedid el 5% de los sembrados.
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2) Experimento de dispersion secundaria de propdgulos sin estructuras para la
dispersion

a) Factores que influyen en la recuperabilidad

De un total de 1650 propéagulos de las diez diferentes especies sembrados en
otofio se pudo recuperar 1303. Sin embargo, se analizaran solo el destino de 644 de ellos
(de 825 sembrados) ya que algunas réplicas sufrieron dafio en terreno o porque se
eliminaron del anélisis por problemas estadisticos (Amexo V). No se detecto
contaminacién exdgena de propagulos pero se detectd granivoria en algunas réplicas. En
primavera se sembraron 1325 propégulos de los cuales se recuperaron 953 (Anexo VI) y
aqui también se detectd granivoria en algunas réplicas para las especies Madia sativa,
Nassauvia pinnigera y Senecio erucaeformis.

Globalmente la recuperacion promedio de propagulos entre tiempos
experimentales (otofio 1 mes y primavera 1 mes), no presenta diferencia significativa (F =
0,3708, p = 0,5649) indicando que eventuales diferencias entre especies no se debe a una
recuperacion diferencial.

No existe relacion entre el grado de la pendiente de cada pista y el porcentaje de
propagulos recuperados considerando los dos tiempos experimentales (correlacion de
Spearman: R = 0,2381, p = 0,5702, n.s.).

El grado de recuperacion de las especies entre los experimentos no fue en
significativa (Tabla 3.7). Madia sativa presentd una muy baja recuperacion en otofio (1
mes) debido a que en una sola pista ocurrié granivoria de sus propagulos. En primavera
igualmente ocurrié granivoria. Esto se pudo determinar por restos de semillas encontrados
en el sitio y también en una ocasion observacion directa. Senecio erucaeformis fue muy
poco recuperado en primavera y se piensa que estas semillas son mas fragiles a la accion
del agua, en ausencia de condiciones adecuadas para la germinacion, perdiendo
rapidamente viabilidad haciéndolos irreconocibles, o siendo lavados fuera del area de

recuperacion.
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Tabla 3.7: Comparacion del porcentaje promedio de prop4dgulos recuperados entre los tres tiempos
del experimento y por especie.

Otoiio 1 mes Primavera 1 mes
Especie % promedio recuperado % promedio recuperado P

(SD; N =3) (SD; N=15)
| Alstroemeria pallida 97,33 (4,62) 93,60 (3,58) 0,2437
| Astragalus arnottianus 96 (4,00) 97,60 (3,58) 0,5778
Convolvulus demissus 98,67 (2,31) 96,80 (3,35) 0,4327
\Madia sativa 65,33 (53,12) 16,80 (19,06) 0,1015
Nassauvia pinnigera 65,33 (56,62) 46,40 (30,80) 0,5528
Pozoa coriacea 82,67 (18,04) 92,80 (3,35) 0,2449
Schizanthus hookeri 80 (13,86) 90,40 (6,07) 0,1809
Senecio erucaeformis 58,67 (48,22) 12,00 (14,97) 0,0803
Sisyrinchium striatum 93,33 (11,55) 92,80 (5,22) 0,9295
Stachys philippana 82,67 (19,73) 73,33 (11,55)* 0,5185

ANOVA, o= 0,05, leido en sentido horizontal. *N=3

La recuperacion de los propéagulos en funcién 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 maés 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 distribucion (kernel). La recuperacion de propagulos en cada categoria
de distancia respecto a la estacion del afio no son significativamente diferentes excepto

para los 3 cm (F = 7.2051, p = 0.0162).
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Fig. 3.5: Recuperacion de los propagulos en otofio y primavera en funcién de la distancia.
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Al comparar las distancias méximas de arrastre entre otofio y primavera, todas las
especies experimentaron mds 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 mayoria de las especies son
fuertemente retenidas en primavera (Fig. 3.6B) con la excepcion de Nassauvia pinnigera
(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: Comparacién de valores de desplazamiento miximo y mas frecuente entre primavera y
otofio 1 mes. Las especies se abrevian con sus iniciales (ver Tabla 2.3). Especies en rojo tienen
propdgulos “grandes”. El desplazamiento médximo se refiere a los valores maximos de desplazamiento
medidos y el desplazamiento mds frecuente se refiere a las modas de desplazamiento.
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b) andlisis del efecto de la morfologia en la distancia recorrida por el
propdgulo:

El anilisis mediante la prueba de proporciones de la distribucion de las
morfologias en las dos categorias de distancia ( < 15 cm y > 15 cm) arrojo los 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, livianos, 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 excéntricos y cortos se dispersan menos, pero esta tendencia no fue siempre
significativa. La excentricidad perdio importancia en el periodo méas humedo 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 detectd una tendencia
significativa. Lo sorprendente es que segin estos resultados, el largo no es el
componente de la excentricidad que le confiere sus caracteristicas de desplazamiento.
Sus tendencias son opuestas: los propagulos excéntricos pero cortos no se desplazan en
las tres situaciones experimentales, mientras no excéntricos pero largos se desplazan,
pero con grados de significancia opuestas.

iii) En cuanto a la textura, ésta 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 morfolégicos de propagulos como
funcién de la distancia de desplazamiento en el suelo y estacion del afio. Zc: el resultado de la prueba
de proporciones con o. = 0,05. Los Zc significativos destacados con cursiva. En letras mayusculas los estados
de caracter cuya tendencia a la categoria de distancia desplazada es significativa.

Estado de Caraicter por Prueba de
Caricter Experimento Categoria de distancia Proporciones
<15 cm >15 cm Zc
Peso Otofio 1 mes LIVIANOS PESADOS 3,04
(= Ancho)* Primavera LIVIANOS PESADOS 4,70
Volumen Otofio 1 mes PEQUENOS GRANDES 4,45
(= Alto)* Primavera PEQUENOS GRANDES 6,70
Area Otofio 1 mes BAJA GRANDE 2,60
Primavera BAJA GRANDE 3,38
Forma Otofio 1 mes APLANADOS REDONDOS 2,64
Primavera APLANADOS REDONDOS 4,76
Excentricidad Otofio 1 mes EXCENTRICO NO EXCENTRICO 2,79
Primavera excéntrico no excéntrico 1,28
Largo Otofio 1 mes corto largo 0,10
Primavera CORTO LARGO 3,49
Textura Otofio 1 mes 2,82
Primavera 0,19
* Ver Tabla 3.4

Para el calculo del Indice de Dispersion los estados de caricter 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, excéntricos y lisos) se les asigno el valor “0”. En primavera se encontraron
las mismas tendencias con la excepcion del caricter textura. Para cada caso, al estado de
caracter que mas promovio el arrastre se le asigné 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 dispersion vari6 entre 2,5 y 16,5. Hubo especies
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teoréticamente muy capaces de dispersién secundaria y especies con propagulos
intermedias y especies con propagulos poco dispersables

Al considerar la distancia maxima arrastrada sumada entre otofio y primavera
para un periodo de un mes en cuanto a su indice de dispersion se observo que existe una
correlacién significativa (p << 0,001) (Fig. 3.7A). Esto permite concluir que los
caracteres considerados en forma independiente en el anélisis anterior son aditivos. Al
considerar el promedio de las modas de arrastre de otofio y primavera no existio esta

relacion (p = 0,8475) (Fig. 3.7B).

Fig. 3.7: Comparacién del comportamiento de los propagulos segiin su indice de dispersion respecto
a la distancia maxima y la moda mayor arrastrada pendiente abajo. Indice de Spearman: A) R =
0,9259, p << 0,001, significativo, B) R = -0,07, p = 0,8475, n.s. Ver Tabla 2.3 para simbologia.
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DISCUSION

1) Propdgulos con y sin estructuras para la dispersion.

Existe una notoria diferencia en la dispersion secundaria de especies con y sin
estructuras para la dispersion. Las especies con papus dependerian mucho menos del
ambiente materno ya que, por el viento en la superficie del suelo, éstas pueden ser
dispersadas en cualquier direccion hasta encontrar pequefias depresiones, materia
organica, rocas o otras plantas, que en general presentan un microclima més favorable
para la germinacion (Sheldon 1974, van Tooren 1988, Korner 1999). Por lo tanto, el
componente horizontal de la dispersion secundaria para estas especies es importante.
Para las especies sin papus, dadas las condiciones del presente sistema de estudio, la
probabilidad de encontrar un micrositio adecuado seria menor y por lo tanto la
morfologia del propagulo y su interaccion 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 dispersion secundaria de estas especies.

La existencia de propagulos con mucilago, como es el caso de algunas plantas
anuales como Chaetanthera euphrasioides, C. microphylla y C. plantiseta, pone en
evidencia una dualidad en los sindromes de dispersion. En el caso de algunas de las
especies de Asteraceae estudiadas aca, el papus promueve la dispersion y el mucilago la
limita. Es una clara demostracion de la cautela con que se deben de utilizar los sindromes
ya que en este caso la produccién de mucilago probablemente se relaciona con las
condiciones de germinacion, permitiendo la retencién de un mayor volumen de agua,
ademés de crear una superficie de adherencia y de resistencia para la penetracion de la
radicula de la plantula durante su germinacion.

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 dependeran mucho de la interaccion del propagulo con el suelo al igual que

las especies sin estructuras para dispersar. Se ha investigado y documentado la funcion del

e
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papus en los pasos previos a la germinacion (Sheldon 1974) pero nunca se ha discutido la
posible funcién de un papus caduco. También existen especies de Asteraceae carentes de
papus en el sistema y es notable que dos de éstas, ambas del género Nassauvia, crecen a
las mayores altitudes. La interpretacion ecologica de la existencia de este carécter es
ambiguo. Cavieres y col. (1998) no encontraron efecto de nodriza a mayores altitudes en
este sitio de los Andes lo que excluirfa la interpretacion adaptativa de la ausencia de
estructuras que promueven la dispersion a este fenémeno. La tercera especie, Madia
sativa, 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).

Stocklin y Baumler (1996) usando trampas de semillas para determinar las
distancias de dispersion a partir de plantas fuente se encontré que la gran mayoria, tanto
especies con y sin estructuras para la dispersion, no dispersé més alla de 50 cm de su
fuente. Sin embargo, en otro experimento donde las trampas de semillas estaban
dispuestas entre la vegetacion, especies con estructuras para la dispersion llegaron a
distancias grandes (hasta 100m) y la mitad de las especies (6) sin estructuras para la
dispersion se encontraron en trampas de semillas entre 4 hasta 40 m de distancia de la
posible planta fuente mas cercana. Una conclusion importante del estudio de Stocklin y
Béumler (1996) es la magnitud del fenémeno de dispersion por azar (chance dispersal). En
el sistema andino de este trabajo no se evalué el posible efecto de la dispersion por azar,
pero dado la amplia distribucién de la mayoria de las especies por todo el sistema, parece
obvio que estos eventos de dispersion son lo suficientemente comunes como para permitir
la diversificacion del sistema en cuanto a riqueza en especies.

En un trabajo reciente de Chambers (2000) propagulos sin estructuras para la
dispersion, 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 accion del viento.
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2) Comparacion de propdgulos sin estructuras para la dispersion

La taza de recuperacion en los experimentos de desplazamiento sobre el suelo es
dependiente del sitio debido a la accion heterogénea en el espacio de animales pequefios
tanto por su pisoteo como a través de la granivoria. En el afio del presente estudio
aumentaron notoriamente las poblaciones de roedores, lagartijas y aves. Una réplica en
particular fue fuertemente afectada, la tercera pista en el tiempo otofio 1 mes
desapareciendo en forma notoria las siguientes especies: Madia sativa, Nassauvia
pinnigera y Senecio erucaeformis (Anexo V). La textura del suelo también 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 descomposicion 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 hiimedo
es resbaloso y pegajoso tipico de arcillas.

A pesar de estas fuentes de variacion, fue posible comprobar que: propagulos
grandes, de 4rea frontal alto, largos, no excéntricos, rugosos, redondos y pesados tienden
a desplazarse més facilmente pendiente abajo, tanto en otofio como en primavera, que en
comparacion 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 interaccién con los otros caracteres: un propagulo excéntrico pero corto también es
pequefio, probablemente liviano, con 4rea frontal baja y de forma aplanada o alargada.
Todos estos caracteres de una forma o otra estan relacionados entre si. El inico caréacter
estudiado aqui que es (aparentemente) independiente de las demas, es la textura. Es
interesante notar la inversiéon de tendencias de desplazamiento de los propéagulos respecto
a la textura de su superficie. En condiciones relativamente secas (otofio), las lisas son
retenidas y los rugosos se desplazan. En condiciones himedas (primavera), las lisas son
Jas que se desplazan. En este estudio no se encontrd una tendencia significativa para la
primavera, pero esto puede ser por la alta depredacién que suffieron las especies con

propagulos lisos. La textura lisa posiblemente esta conectado con un sindrome de




C. Castor 76

hidrocoria. Es notable el caso de Nassuavia pinnigera (Np) (Fig. 3.6) una especie que
por su indice de dispersion bajo deberia desplazarse poco. El hecho que el propagulo sea
pequefio, liso 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 combinacion de los caracteres la cual en ultimo término determina el
comportamiento del propagulo (Fig. 3.6). También se puede concluir que dentro del
contexto de la dispersion azarosa, las condiciones en primavera son mas conducientes a
este tipo de dispersién ya que el desplazamiento méximo se produce en esta estacion
para todas las especies.

De la observacién de las tendencias de desplazamiento se concluye que los
caracteres mas utiles para una descripcion de la dinamica de la dispersion secundaria
seréan el peso, la forma y la textura. Esto es parcialmente de acuerdo con Bekker y col.
(1998) quienes encontraron una interaccion entre la masa y la forma con la profundidad
de incorporacion.

Chambers y col. (1991) encontraron que por la tasa de pérdida de propagulos en
sus experimentos de incorporacién de propagulos al suelo, los caracteres que maés afectan
al desplazamiento horizontal en suelos finos son el largo, el &rea y la excentricidad. En
este estudio se encontrd la misma tendencia, excepto por la excentricidad, siendo esta
morfologia la menos arrastrada en pendientes en otofio y s6lo moderadamente arrastrada
en primavera. Sin embargo a diferencia del presente sistema, el sitio de estudio de
Chambers y col. (1991) se realizé en un plateau (Beartooth Plateau) de poca pendiente.

Al analizar el desplazamiento de los propagulos en cuanto a su distancia maxima
y modal (Fig. 3.7), el Indice de dispersién basado en los patrones observados para este
grupo de especies, es predictivo solo para la distancia mixima pero no para la moda, por
lo menos 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, la distribucién es esencialmente leptocirtica

(Anexos IV, V, VI) con la gran mayoria de los propagulos cercanos al punto de

liberaciéon (1,5 cm promedio en Fig. 3.7B) y una cola conteniendo uno o varios
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propagulos los cuales se escapan considerablemente del entorno inmediato del punto de
liberacion (Fig. 3.7A).

Cada vez mas en la literatura actual se discute el efecto de la cola gruesa de la
distribucién leptocirtica de la sombra de dispersion de propéagulos (fat-tailed 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 teorfas de colonizacion y migraciones frente al
cambio global. Durante el Holoceno después de la retirada de los glaciares, especies de
plantas fueron capaces de migrar centenares y hasta miles de kilometros (Cain y col. 1998,
Clark 1998) y la gran interrogante siempre ha sido como son capaces de migrar tan lejos
en tan poco tiempo con tan cortas distancias de dispersion. Poco a poco, con datos
experimentales unidos a modelos de dispersion se ha podido determinar que los eventos
azarosas de dispersion (ver Cain y col 2000 para algunos mecanismos) son lo
suficientemente frecuentes como para permitir invasiones o migraciones rapidas

(Wilkinson 1997, Clark 1998).

3) Consequencias bioldgicas de la dispersion a cortay a larga distancia

En el ecosistema andino, donde las condiciones abidticas son relativamente
dificiles (relativamente ya que las especies presentes estan adaptadas a estas condiciones
segiin Korner 1999), las consecuencias de la dispersion a corta y larga distancia son
diferentes. Todos los propagulos, en un lapso de un mes, no se dispersan sobre distancias
muy grandes, la mayoria queda dentro de un radio de 15 cm. Esto implica para los
propagulos una mayor presion de depredacion (mientras mas concentrados, mas
facilmente los detecta un granivoro), para las plantulas una mayor competencia y un
mayor riesgo de herbivoria o de contagio por algun pathogeno. Sin embargo, también
puede significar protecciéon de parte de la planta madre o mantencion del propagulo en
condiciones ya probadas por la planta madre cuando la dispersion 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, la

mayoria lo hace pendiente abajo. La germinacion de las especies usadas en estos
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experimentos no se produce inmediatamente después del deshielo, sino que requieren de
més de una estacion 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 dispersion occure en febrero, que las condiciones de otofio se
prolongan hasta abril (3 meses), que en invierno 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 germinacion, podemos calcular en base a los resultados obtenidos en
estos experimentos que por ejemplo propagulos de Convolvulus demissus se desplazaran
un méximo de 150 cm (3*30 cm + 1*48 cm, o 3 meses movimiento tipo otofio més 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 tendrd menor desplazamiento
de sus propagulos es Semecio erucaeformis: maximo 50 cm y moda en 9 cm. Sin
embargo, si se supone que una especie presenta semillas dormantes y que estas no
germinarén sino hasta la siguiente primavera, esta distancia podria llegar a los 4 metros
para una especie como Comvolvulus demissus, o més conservador (usando la moda de
desplazamiento), hasta los 54 cm. Senecio erucaeformis en cambio tendria un méaximo
de 51 cm y una moda de 9 cm. Estos célculos suponen que no existen obstaculos en el
desplazamiento pendiente abajo y que en ningin momento se incorporan los propagulos
al suelo. Estas dos situaciones extremas implican que las poblaciones tienen un gran
potencial de migracién pendiente abajo y en ausencia de dispersion 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 animales) la estructura
étaria de la poblacion en una pendiente deberia ser: individuos mas antiguos a mayores
alturas e individuos mas jovenes a alturas menores. El hecho que tal estructuracion no se
observa indica que la dispersion azarosa debe ser un fenémeno lo suficientemente

importante como para oscurecer tal distribucion étaria.
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CONCLUSION

Las especies cuyos propagulos presentaban apéndices para la dispersion a larga
distancia, en este caso papus, se dispersaron a mayor distancia sobre el suelo que los
propagulos de las especies sin éstos apendices. Por lo tanto, las que no presentaban
apéndices son més dependientes de su interaccion con el suelo para potenciar o impedir
cualquier tipo de arrastre sobre la superficie del suelo o incorporacion a éste. Estas
conclusiones estan de acuerdo con la literatura.

La morfologia de los propagulos sin estructuras que promueven la dispersion
primaria influye en la magnitud de la dispersion secundaria sobre el suelo en pendientes.
Los propagulos livianos, pequefios, de area frontal baja, aplanados, excéntricos y cortos
son los que menos se desplazan tanto en otofio como en primavera. Se observo un
comportamiento dual para la textura de los propagulos ya que en otofio los lisos son los
menos 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 dispersién (15 cm
distancia modal en tres meses) precluye la existencia de un efecto nodriza. Sin embargo,
las distancias atin bajas si pueden responder a una posible estrategia de ocupacion de “area

segura” en el vecinadrio de la planta madre.
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Capitulo 4: Incorporacién de propagulos al suelo

INTRODUCCION

Dentro de los posibles destinos de los propégulos sujetos a desplazamiento
secundario est4 la incorporacién al suelo. Los vectores son miltiples, algunos activos
(por ejemplo arilos atractivos para hormigas las cuales transportan los propagulos a sus
madrigueras, Gémez y Espadaler 1998) y otros pasivos (dependiendo solo de los
atributos morfolégicos de los propagulos, de las caracteristicas del sustrato y de su
interaccién con éste, por ejemplo: Westlaken y Maun 1985). La precipitacion, la
crioturbacién y la perturbacién mecénica del suelo pueden resultar en el movimiento
vertical de propagulos en el suelo (Sheldon 1974, van Tooren 1988, Chambers y col. 1991,
Chambers y Macmahon 1994). Chambers y col. (1991) mostraron que un mayor nimero
de propagulos son retenidos en suelos de textura gruesa (tamafio de particulas mayor) y que
la retencién de propagulos grandes crece proporcionalmente més en suelos gruesos que la
retencién de propagulos pequefios. La masa y el ancho de los propagulos estan
correlacionados con la incorporacién vertical al suelo pero s6lo en suelos de textura gruesa
mientras que en suelos finos la excentricidad y el largo de los propéagulos esta
correlacionado con la profundidad de incorporacién (Chambers y col. 1991). Chambers
(2000) volvié a mostrar el efecto del sustrato en la retencién e incorporacion de semillas
con diferentes atributos morfolégicos.

La incorporacién de propagulos al suelo puede impedir la dispersién secundaria
lateral (Chambers y col. 1991). Esto puede tener importancia en ambientes estresantes al
permitir al propagulo explotar un ambiente menos riguroso bajo las plantas madres (efecto
nodriza), o en ambientes altamente perturbados y con pendiente, al evitar asi el arrastre
lateral de dichos propagulos. A una mayor escala, el arrastre puede ser potencialmente
negativo para el establecimiento de las plantulas llevandolas fuera de su nicho realizado
encontrandose con condiciones ambientales adversas o competencia con otras especies. El

ambiente andino retine ambos factores (ambiente estresante y altamente perturbado) por lo
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que es un sistema ideal para poner a prueba estas hip6tesis.

La incorporacién de propagulos al suelo es importante principalmente para la
germinaci6n a través de las condiciones abidticas (Baskin y Baskin 1998) o para formacion
de banco de semillas (Thompson y col. 1993). Si existe una correlacion entre la
incorporacién y la formacién 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 algiin tipo de proyecciones en su superficie. En un estudio posterior (Thompson y
col. 1993) donde se consideraron factores de peso, tamafio y forma, se encontré que
formas compactas de menos de 3 mg formaban un banco de semillas, mientras que las no
compactas y de més de 3 mg de peso no formaban un banco de semillas.

En este capitulo se intentard responder las siguientes preguntas: ;en Los Andes
existen propégulos que se incorporan maés al suelo que otros? ;qué rasgo o conjunto de
rasgos morfoldgicos de los propagulos pueden facilitar su incorporacién al suelo? y jcémo

influye la textura del suelo o la estacién del afio en la incorporacién?

Hipotesis:
En plantas sin sindrome de dispersion, existen caracteres morfolégicos de los

propagulos que facilitan su incorporacién al suelo.

Objetivos:
1.  Determinar la magnitud de la incorporacién de propagulos a suelos de diferentes
texturas y en dos estaciones del afio.
2. Determinar qué caracteres morfolégicos de los propagulos facilitan su

incorporacion a suelos de diferente textura y en diferentes estaciones del afio.
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MATERJALES Y METODOS

Los experimentos se realizaron en dos periodos del afio, en otofio y en primavera
durante el deshielo. El sitio fue el mismo usado para los experimentos de arrastre (capitulo
2) disponiendo los experimentos en la vecindad de los anteriores. La metodologia para
ambas estaciones del afio fue la misma con algunas modificaciones necesarias debido a la

influencia de la estacion.

a) Experimental
Otoiio

Con muestras de suelo extraidas del sitio de experimentacion se prepararon tres
tipos de suelos con diferentes proporciones de particulas de diferente tamafio
representativas de las superficies naturales del sitio de estudio. Los dos tamafios de
particulas mas frecuentes fueron limo-arcilla (particulas menores de 310 pm) y gravas de
tamafio variable. Las particulas de tamafio intermedio son proporcionalmente mucho
menores. Se usé por lo tanto un tamiz de tamafio de malla de 1 mm para separar arcilla, y
dos tamices de tamafio 0,4 y de 1,2 cm para separar gravas de ese intervalo de tamafios.

Luego se prepararon mezclas de 2 volimenes de grava con 1 volumen de arcilla
(Tratamiento 2g:la, suelo grueso), 1 grava con 1 arcilla (Tratamiento 1g:la, suelo
intermedio) y 1 grava con 2 arcilla (Tratamiento 1g:2a, suelo fino). Se prepararon
contenedores de fondos de botellas plasticas de 10 cm de diametro y 10 cm de hondo, con
6 cm de paredes rectas antes de la constriccion basal de la botella y agujeros en la base y
paredes para permitir el escurrimiento de agua. El método que resulté mas adecuado para
obtener una mezcla homogénea de las particulas de suelo en todo el volumen era llenar los
contenedores a cucharada alternando tamafio de particulas y en las proporciones indicadas.
Se dejé 1 cm de borde superior para impedir movimiento lateral de particulas y semillas.

Luego se enterraron tres contenedores a ras del suelo cada uno con una mezcla de

suelo diferente hasta 1 cm del borde superior. Se establecieron 6 réplicas dispersadas por el

sitio de estudio. Tres fueron cubiertas con una malla para evitar el pisoteo de animales

R
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grandes, y los tres restantes dentro de un sitio cercado de 30*25 m 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 tinica
especie de las estudiadas presentes fue Senecio erucaeformis y para evitar la contaminacion
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 Azorella madreporica) se esparcieron en la
superficie del suelo de cada contenedor.

Un mes después se recuperaron los contenedores y se transportaron hasta el
laboratorio. Esto fue posible porque habia llovido y la arcilla es pegajosa al humedecerse
formando una masa compacta. Se secaron en el laboratorio 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 fracciones para
aislar las semillas y anotando cuantas semillas de cada especie se encontraron en cada
fraccién. Se anot6 cuantos propagulos estaban sueltos en la superficie (categoria S) antes
de comenzar la extraccién de tierra conformando asi otra categoria. En los andlisis a
continuacién se usaran las siguientes clases de profundidad: S, 0,5 cm, 1,5 cm, 3,5 cm. Los
resultados se expresan en nimero de prpagulos recuperado por especie, profundidad, suelo

y réplica en los Anexos VIIy VIIL

Primavera

Se realizé el mismo experimento en primavera con las tmicas diferencias que se
intent6 replicar el estado del suelo de invierno mojando el suelo de los contenedores antes
de enterrarlos, y se usaron solo dos tratamientos; 2g:1a y 1g:2a con 5 réplicas. El niimero
de especies usadas fue el mismo pero Silene chilensis fue reemplazada por Azorella
madreporica ya que no se dispusieron de méas semillas de esta especie. Los contenedores
fueron enterrados debajo la nieve dos semanas antes del deshielo dejandolas hasta dos

semanas después del deshielo. Se recuperaron y se transportaron cuidadosamente al

laboratorio donde se analizaron de la misma manera anteriormente descrita.
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Caracterizacion morfolégica de los propagulos:

Se us6 la misma categorizacion que en el Capitulo 3.

Distribucion de caracteres morfologicos en profundidad:

Para responder a la pregunta de cémo las morfologias se distribuyen en funcién de
la profundidad de incorporacién al suelo para las diferentes situaciones experimentales
(otofio/primavera; suelo fino/suelo grueso) se sumaron las replicas y se usaron solo dos
categorfas 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
cardcter y se ordenaron los resultados como fue explicado anteriormente para el

experimento de arrastre en el Capitulo 3.

b) Analisis estadistico

Los resultados se expresaron como porcentaje recuperado basado en el nimero
sembrado por especie, suelo y réplica. Se analiz6 la recuperabilidad de los propagulos por
andlisis de varianza (ANOVA) verificando la normalidad de la distribucion por
Kolmogrov-Smirnov (incorporado al andlisis de varianzas en el programa “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 funcién arcoseno raiz de la

proporcién en los casos necesarios.
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RESULTADOS

De un total de 4950 propagulos sembradas en otofio se consideran solo los destinos
de unos 2700 de ellos ya que se eliminé la categoria de suelo intermedia para comparar
s6lo dos tipos de suelos, y ademds, en el terreno fueron destruidas algunas réplicas (1 en
suelo 1g:2a y 1 en suelo 2g:1a) y en dos casos contaminado por propagulos exdgenos
(Convolvulus demissus 'y Senecio erucaeformis). En primavera se sembraron 2750
propagulos y se pudieron recuperar todas las réplicas. En primavera no se detecto
contaminacién por propagulos exdgenos. Los datos del niimero de propagulos por estacién,
por especie, por réplica, por suelo, y por profindidad de incorporacién se presentan en los

Anexos VII y VIIL

Analisis de la recuperabilidad:

En general, la recuperacion de los propagulos fue solo un poco més de la mitad
de los sembrados (54,9 %) (Tabla 4.1). A pesar de que existe diferencia significativa (p
= 0.02) entre la recuperabilidad global entre tipos de suelo respecto a las estaciones, esto
no se refleja en la prueba a posteriori LSD. O sea, para cada tipo de suelo no influy6 la
estacion en la recuperabilidad global de los propégulos.

En cuanto a la diferencia de recuperacién entre especies se muestran solo los
resultados de las pruebas a posteriori por LSD (Tabla 4.1). Las tendencias de
recuperabilidad por especie son semejantes para cada tratamiento y se reflejan en la
columna de totales. Nassauvia es la tmnica especie que presenté diferencias de
recuperabilidad entre estaciones y suelos. Las otras especies fueron relativamente
homogéneas en su recuperabilidad. Las causas de la diferencia de recuperabilidad entre
especies se pueden atribuir a dos factores seglin observaciones en terreno: la granivoria
por un lado (detectién de propagulos dafiados fisicamente, principalmente Madia y
Nassauvia) y el movimiento lateral de propagulos por causas desconocidas cuando se

detectaron propagulos fuera de los contenedores. En una especie la pérdida de

propagulos puede deberse a una baja viabilidad de las semillas destruyéndose éstas al
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entrar en contacto con el medio ambiente (ver Capitulo 2 para Stachys philippiana).

Tabla 4.1: Porcentaje promedio de propigulos por especie recuperados en funcién de la estacién y del
tipo de suelo. (SD) = desviacién estandar entre paréntesis; 1g:2a = suelo fino; 2g:1a = suelo grueso. N =5

para cada dato.
% promedio recuperado (SD)

Especie Otofio Primavera Otoiio Primavera Total

1g:2a 1g:2a 2g:1a 2g:1a
Alstroemeria pallida 77,6° (154) 76,0° (12,6) 84,0° (10,2) 71,2° (14,8) |77,2*(13,2)
dstragalus arnotiianus  T44° (16,6) 81,6* (9,6)  8L6" (61) 71,2* (134) |77,2°(12,0)
Azorella madreporica 78,4 (15,9) 72,0° (14,7) -
Convolvulus demissus ~ 73,6° (10,8)  78,4° (10,5) 73,01 (5,00 68,0° (11,3) |73,3" (9,7)
Madia sativa 0,8° (1,8) 9,6° (11,5 0,8° (1,8) 64° (920 | 40° (7.8
Nassauvia pinnigera 56° (10,4) 36,0° (23,5  24,0°(13,0) 472°4(19,1) |28,2°(22,4)
Pozoa coriacea 64,8 (13,1) 78,4 (9,2) 83,2 (9,1) 664 (4,6) |73,2°(11,8)
Schizanthus hookeri 72,8° (17,1) 73,6° (10,8) 87,2° (8,7) 73,6° (16,1) |76,8°(13,9)
Senecio erucacformis  29,6° (20,5)  39,2% (21,0) 10,0° (6,9)* 34,4° (17,1) |29,3°(19,6)
Silene chilensis 27,2° (20,3) 21,6° (24,8) -
Sisyrinchium striatum  68,0° (147) 91,2 (66)  784(45) 816" (161) |79,8*(13,6)
Stachys philippiana 37.6° (151)  192%(42.9) 600" (94)  0° 29.2°(31.2)
Total 484 (31.1) 60,1 (32.1) 55.4 (33.7) _ 53.8 (29.9) (549 (31.8)

abed = diferencias significativas leidas en sentido vertical, datos transformados, o, = 0,05.

*=(N=4)

Para una base de datos comparativa de las especies, estaciones, suelos y

profundidades de incorporacién, de la cual se excluyeron las especies del género Azorella y

Silene, se realizé una analisis de varianza para determinar los factores que influyen en la

recuperabilidad de los propigulos. Solo se detectaron diferencias significativas entre

especies (Tabla 4.2) pero no entre estaciones ni suelos. La profundidad de incorporacién

también introdujé una fuente importante de variacién. En cuanto a las interacciones, casi

todas fieron significativas pero se tratard a continuacion sdlo la mas relevante para este

estudio que es la interaccién estacién*suelo*profundidad, dejando el andlisis de la

influencia de las especies y su correspondiente morfologia para més adelante.
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Tabla 4.2: Resultados de la ANOVA para la recuperabilidad de propagulos descompuesto para cada
factor experimental.

df MS Df MS
Féztores Effect Effect Error Error B p-level
1: especies 9 0.4075 632 0.0116 35.1996 0.0000
2: estaciones 1 0.0008 632 0.0116 0.0700 0.7915
3: suelos 1 0.0006 632 0.0116 0.0538 0.8167
4: profundidades 3 3.7426 632 0.0116 323.2607 0.0000
1x2 9 0.0395 632 0.0116 3.4139 0.0004
1x3 9 0.0063 632 0.0116 0.5416 0.8444
2x3 1 0.0610 632 0.0116 5.2700 0.0220
1x4 27 0.1379 632 0.0116 11.9145 0.0000
2x4 3 0.0844 632 0.0116 7.2904 0.0001
3x4 3 3.3025 632 0.0116 285.2494 0.0000
1x2x3 9 0.0071 632 0.0116 0.6140 0.7857
1x2x4 27 0.0250 632 0.0116 2.1595 0.0007
1x3x4 27 0.1167 632 0.0116 10.0812 0.0000
2x3x4 3 0.6462 632 0.0116 55.8127 0.0000
1x2x3x4 _27 0.0315 632 0.0116 2.7174 0.0000

Al considerar la recuperabilidad de los propagulos independiente de la especie pero
en funcién de la estacién, el tipo de suelo y la categorfa de profundidad (Fig. 4.1 Ay B) se
observa que en los suelos “finos” hubo diferencias significativas entre estaciones: en otofio
Jos propéagulos se incorporaron hasta la profundidad de 0,5 cm (p << 0,001) y en primavera
quedaron més en la superficie (p << 0,001). Esto se debe a que ¢l suelo fino se transforma
en limo pegajoso con la lluvia y no permite la penetracién de semillas. En cambio para el
suelo “grueso” (Fig. 4.1 B) la incorporacién se realiz6 tanto en otofio como en primavera,
siendo esta tendencia significativamente més fuerte en primavera para todas las
profundidades (S: p << 0,001; 0,5cm: p << 0,001; 1,5cm: p = 0,0078) excepto la ultima (p
= 0,6067). Lo més notable es que en primavera en suelos gruesos no queda ningin

propagulo en la superficie y que més propagulos llegan a la profundidad marca de clase de

3,5 cm.
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Fig. 4.1 A y B: Porcentaje relativo de propagulos recuperados por profundidad de incorporacion y por
tipo de suelo en funcion de las estaciones. S = superficie del suelo. N = 50 para cada categoria y 48 para la
categoria otofio suelo grueso. ** datos significativamente distintos con ¢, < 0,05.
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Distribucién de caracteres morfolégicos en profundidad

En la Tabla 4.3 se observan las tendencias de abundancia de propagulos con un
estado de carécter determinado y los valores de Zc para las dos estaciones y los tres tipos
de suelo. Por ejemplo, entre tamafio grande y pequefio para el suelo 1g:2a (“fino™) en otofio
este valor es de 6,67 a un nivel de significancia o = 0,05. De esta tabla se concluye que un
propagulo grande, pesado, de area frontal grande, redondo, no excéntrico, largo y rugoso
no se incorpora y que esta tendencia fue en general significativa. La excentricidad es el
caricter que mostré el menor mimero de casos sin tendencias de incorporacién
significativas. S6lo en suelos finos en primavera este carcter pareciera tener algtin efecto
apreciable. Todo al revés es la tendencia mostrada por el largo y la textura de los
propagulos; la 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: los
propagulos excéntricos que se incorporan tienden a ser cortos. O sea, el largo estaba mas

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 incorporacion de los estados de caracteres morfolégicos de los propigulos en
funci6n de la estacién, del suelo y de la profundidad. Zc: el resultado de la prueba de proporciones con o, =
0,05. Los Zc significativos destacados con cursiva. En letras maytsculas los estados de caracter cuya
tendencia a la categoria de profundidad de incorporacién es significativa,

Estado del caracter por
Caricter Estacion Suelo profundidad de incorporacién Zc
__Superficie __Incorporado
Volumen Otofio "fino" GRANDES PEQUENOS 6,67
(= Alto) Primavera  "fino" GRANDES PEQUENOS 3,47
Otoiio "gruesa" GRANDES PEQUENOS 5,74
Primavera "gruesa" o 0 0
Peso Otofio "fino" PESADOS LIVIANOS 4,79
(=Ancho)  Primavera "fino" PESADOS LIVIANOS 3,85
Otoiio "gruesa" PESADOS LIVIANOS 4,41
Primavera "oruesa" 0 0 0
Area Otofio "fino" GRANDE BAJA 4,22
Primavera  "fino" GRANDE BAJA 15,10
Otofio "gruesa" GRANDE BAJA 4,58
Primavera "gruesa" o o 0
Forma Otofio "fino" REDONDOS APLANADOS 3,51
Primavera  "fino" REDONDOS APLANADOS 2,69
Otofio "gruesa" REDONDOS APLANADOS 2,71
Primavera "gruesa" o o 0
Excentricidad Otofio "fino" no excéntrico excéntrico 0,83
Primavera  "fino" NO EXCENTRICO EXCENTRICO 2,63
Otofio "gruesa" no excéntrico excéntrico 0,65
Primavera "gruesa" o o 0
Largo Otofio "fino" LARGO CORTO 4,12
Primavera "fino" largo corto 1,35
Otofio "gruesa" LARGO CORTO 3,72
Primavera "gruesa" o 0 0
Textura Otofio "fino" RUGOSO LISO 3,29
Primavera "fino" ugoso liso 0,23
Otofio "gruesa" RUGOSO LISO 2,75
Primavera "gruesa" o 0 0
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Sobre la base de la informacién de la Tabla 4.3 se puede asignar un indice de
“enterramiento” a los caracteres que favorecen la incorporacién versus los que no lo hacen.
Se asign6 un valor 1 a los caracteres que no favorecen la incorporacion, 0 2 los que sy 0,5
a los estados de caracter sin tendencia significativa. Para los nueve caracteres analizados se
calculd el indice sumando los valores representativos de su cardcter en las dos estaciones.
Este indice entonces puede variar entre 18, una especie que no se incorpora, a 0, una
especie que sf se incorpora. Se calculd este Indice 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) versus el comportamiento de incorporacién real de las especies.

Tanto pal‘fl suelos finos como para suelos gruesos no se encontré una correlacion
entre ambas variables cuando se considera el enterramiento méximo y la moda de
incorporacién promediada. entre otofio y primavera (Tabla 4.4), por lo cual se concluye
que la morfologia analizada a través de este indice de enterramiento no predice el

comportamiento de incorporacién a nivel de especie.

Tabla 4.4: Comparacién de la moda y mixima de enterramiento de propagulos entre otoiio y
primavera con el Indice de enterramiento para dos tipos de suelo. IEf = Indice de Enterramiento en suelo
fino; IEg = Indidce de enterramiento en suelo grueso.

Suelo "fino" Suelo "grueso"

Especie IEf Moda Miéximo IEg Moda Méximo
Alstroemeria pallida 16.5 0 1.5 13 0.5 1.5
Convolvulus demissus 16.5 0 0.5 13 0.5 15
Astragalus arnottianus 10.5 0.25 0.5 10 0.5 2.5
Pozoa coriacea 5.5 0 0.5 8 0.5 2.5
Sisyrinchium striatum 55 0.25 0.5 7 0.5 2.5
Stachys philippiana 4.5 0.25 0.5 6 - -
Schizanthus hookeri 35 0.25 1 6 0.5 25
Senecio erucaeformis 3.5 0 i 7 0.5 2.5
Nassauvia pinnigera 2.5 0.25 1 6 0.5 2.5
\Madia sativa 2.5 0 0.25 6 0.5 2
Correlacion 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
incorporacién al suelo, se graficaron (Fig. 4.2) los valores maximos y las modas de
incorporacién en otofio versus primavera para cada especie. Al considerar los eventos
“excepcionales” de incorporacién, o sea, la maxima de incorporacién para el suelo “fino”
(Fig. 4.2 A), se nota que las especies con propagulos largos (Ms, 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 (linea recta), y una
especie (Sh) se incorpord més en otofio. Para los suelos “gruesos” (Fig. 4.2 B) se
mantienen algunas tendencias y aparecen otras nuevas: los propagulos largos se
incorporaron mas en primavera pero se les agregan los pequefios. La mayoria de los
propagulos grandes se incorporaron de forma igual o mas en otofio. En cambio al
considerar los eventos “usuales”, o sea la moda de incorporacién para suelos finos (Fig. 4.2
C), se destacan dos grupos, uno con propagulos predominantemente grandes los cuales no
se incorporaron ni en otofio ni en primavera, y otro grupo de propagulos generalmente
pequefios y/o lisos los cuales se incorporaron en otofio. Para suelos gruesos (Fig. 4.2 D),
independiente de la morfologia, la moda de los propagulos fue igual para otofio y
primavera, incorporandose en 0,5 cm estos propagulos. En resumen, para suelos finos la
morfologia tiene importancia para la incorporacion, viéndose favorecidos los propagulos
lisos y pequefios en otofio después de la dispersién y en cuanto a eventos excepcionales,
propagulos como las de Alstroemeria pallida (Ap). Para suelos gruesos todas las
morfologias se incorporaron, pero eventos excepcionales favorecieron propagulos
pequefios y largos o lisos. Notar sin embargo que la recuperabilidad de las especies
incluidas en este anélisis no fueron igual. Las especies de baja o mediana recuperabilidad
como Ms, Np, Se y Sp mostraron este patrén 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 ademds es la tinica especie que present diferencia de

recuperabilidad entre estaciones para el suelo fino
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Fig. 4.2: Comparacion de valores maximos y modas de la incorporacién entre primavera y otofio. Las
especies se abrevian con sus iniciales (ver Tabla 3.3). A): Méximo de incorporacién — suelo fino; B):
Miximo de incorporacién — suelo grueso; C): Moda de incorporacién — suelo fino; D) Moda de incorporacién
— suelo grueso. Color rojo = propégulos grandes, azul = pequefios, subrayados = lisos. Linea recta indica
igualdad de incorporaci6n entre estaciones.
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DISCUSION

El hecho de que se recuperé un poco mas de la mitad de los propagulos en los
experimentos puede alterar la interpretacion de los resultados de la incorporacion en
profindidad. La perdida de propagulos fue mayor para las especies con propagulos
pequefios, posiblemente a causa de la depredacién por hormigas, pero también propéagulos
grandes se desplazaron horizontalmente, cayendo fuera de los contenedores, posiblemente
por la accién del viento. En una especie (Stachys philippiana) ademés se puede atribuir la
pérdida a la baja viabilidad de los propagulos (Capitulo 2). Sin embargo, estos fenémenos
son parte de los eventos a las cuales son sujetos los propigulos independientement del
marco experimental o natural en el cual se encuentran.

Las diferencias de incorporacion entre estaciones y tipos de suelos se debe a una
interaccién entre estos factores: El suelo fino seco es moévil y liviano, permitiendo la
incorporacién de propagulos. En condiciones hiimedas, como el suelo fino es compuesto
en gran parte de arcilla, se vuelve pegajoso e impide la incorporacién. El suelo grueso en
cambio no presenté una barrera tan fuerte a la incorporacién y la presencia de agua
aument$ la infiltracidn de los propagulos entre las particulas.

El analisis de los caracteres morfoldgicos de los propagulos supone que los
caracteres son independientes los unos de otros y que cada uno aporta una parte en la
explicacién del patrén de desplazamiento. En la Fig. 4.1 los propdgulos que mas se
incorporaron pueden ser grandes, pesados y excéntricos y esto no es limitante cuando son
lisos y planos en suelos gruesos. Este es el caso de Astragalus arnottianus cuya semilla fue
la que mas se incorporé en esas condiciones. De la misma manera, ser rugoso y no
excéntrico puede no ser limitante cuando ademas se es pequefio, liviano y plano en suelos
finos, como por ejemplo Azorella madreporica.

En el analisis de incorporacién al sustrato hay una serie de supuestos subyacentes
los cuales hay que considerar en la interpretacion 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 dispersién se podria esperar que efectivamente esto es cierto,
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sin embargo incorporarse demasiado puede limitar la posibilidad de germinar. Segundo,
puede también existir un “trade-off” con otros fenémenos como el arrastre en superficie.
Otra razén por la ausencia de correlacion puede ser la irrelevancia de los caracteres
morfolégicos y que el indice de dispersion calculado no tenga significancia. Por ultimo,
como mencionado anteriormente, pueda que los caracteres solos tengan menos importancia
que su combinaci6én con otros o que algunos sean mucho més importantes que otros. Esto
se evidencia a través 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 ver que para suelos finos
coinciden en importancia los caracteres de propagulo pequefio y de textura lisa para
incorporarse y discrepan en que el plano/largo del propagulo sea exclusivo de la categoria
incorporada. En suelos gruesos, en cambio Fig. 4.2 B), aparece ademés que el tamafio
pequefio es favorable independiente 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 términos generales fueron desde
grandes y muy excéntricos hasta pequefios y no excéntricos, ademas algunos presentaban
apéndices. En esta tesis se usaron propagulos tanto grandes como pequefios en las
categorias de excéntricos y no excéntricos y se consideraron ademés la textura y la forma
de los propagulos. Los suelos en Chambers y col. (1991) eran un gradiente de tamafios de
particulas homogéneas y no una mezcla de particulas como en este estudio. El periodo del
afio méas comparable al estudio de Chambers y col. (1991) corresponde al otofio del sistema
andino. El analisis estadistico realizado fue distinto ya que por el nimero de tratamientos y
un conjunto de datos menos variable fue posible usar anélisis de varianzas. Para suelos de
textura fina, Chambers y col. encontraron incorporacion para propagulos largos y
excéntricos, mientras que en esta tesis se encontraron tendencias significativas para
propagulos pequefios, livianos, de poco ancho, alto y largo, de formas planas y lisos. La
excentricidad no presenté ninguna tendencia significativa. En suelos gruesos Chambres y
col. encontraron mayor incorporacién de propagulos de mayor masa y de mayor ancho
mientras que en este estudio los propagulos pequefios, livianos, de poco ancho alto y largo,

de formas planas y lisos se incorporan més, al igual que en el suelo fino. La excentricidad
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no presentan tendencias significativas més allé de la superficie.

Los resultados de la presente tesis en cuanto al tamafio parecen intuitivamente mas
razonables que los de Chambers y col. (1991), ya que en un suelo de determinada
porosidad los propagulos pequefios pueden deslizarse més profundamente que los grandes.
Por otra parte, los resultados obtenidos aqui concuerdan s6lo en parte con los de Thompson
y col. (1993). Propagulos de poco peso (< 3mg) se incorporaron més al suelo al igual como
en éste estudio propagulos de menos de 5 mg lo hacen, pero en cuanto a la forma, la
tendencia observada fue contraria a la de Thompson y col.: formas compactas (redondas y
ovadas) en este estudio se incorporan menos que formas no compactas (largas y planas).
Bekker y col. (1998) también encontraron que semillas pesadas y de formas irregulares
tienden a no incorporarse al suelo. Sin embargo, Bekker y col. (1998) citan un trabajo no
publicado en donde las semillas elongadas se incorporan més que semillas esféricas lo que
esta de acuerdo con resultados de esta tesis.

Los resultados en la literatura son muy heterogéneas. Pequefias diferencias en el
tipo de suelo, condiciones climéticas, 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 comparativamente hablando.

CONCLUSION

En suelos finos se incorporaron mas propigulos en otofio que en primavera,
quedando la mayorfa de los propagulos sobre la superficie cuando el suelo estaba
impregnado de agua. En suelos con gravas, tanto en otofio como en primavera, se
incorporaron propégulos llegando a mayores profundidades en primavera debido al flujo de
liquido entre las particulas del suelo. En todas las situaciones experimentales, tienden a no
incorporarse propagulos grandes, pesados, altos, anchos, largos, no excéntricos, redondos
y rugosos. Al analizar la morfologia de los propagulos que maés se incorporan, la
combinacién de los caracteres pareciera ser mas 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 excéntrico y pesado.
Estos resultados no son del todo consistentes con resultados de otros investigadores
y pueden deberse a diferencias en el ambiente (interaccién clima-sustrato, textura del

sustrato) o diferencias no evaluables entre los propagulos.
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Capitulo 5: Discusion Global

A) Comparacion de resultados de Arrastre e Incorporacién para un tipo de suelo
semejante.

Los fendmenos de arrastre sobre el suelo y de incorporacién al suelo son
dificilmente disociables ya que son componentes vectoriales de la dispersién secundaria
de una semilla. De hecho la ausencia de arrastre puede deberse simplemente a la
incorporacién in situ al igual que la limitada distancia de arrastre. Por lo tanto se
compararin aqui los resultados de los experimentos de arrasire e incorporacién de
propagulos de especies andinas para un tipo de suelo. ’

La importancia de los valores méaximos y las modas del desplazamiento tienen
significancia semejante para ambos experimentos. Los valores méaximos 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 frecuentemente negativo para la persistencia de una especie
la zona alpina. La incorporacion a excesivas profundidades también puede considerarse
negativa ya que aleja al propagulo de condiciones adecuadas para la germinacion, o
puede impedir que los cotiledones Ileguen a la superficie una vez germinada la semilla.
Las modas en cambio (eventos usuales o mas frecuentes), representan el destino de la
mayoria de los propagulos y se puede suponer que hay mayor probabilidad de que actué
la seleccion en ellos..

Al comparar sobre un suelo fino (1g:2a del experimento de incorporacion y
representativo de los suelos de las pistas del experimento de arrastre) la magnitud del
arrastre versus la incorporacién al sustrato, se operé con el siguiente razonamiento:
como no existe impedimento para que un propagulo en una pendiente siga deslizandose,
sea cual sea la estacion, se usé la sumatoria de las méaximas de desplazamiento tanto
como las modas de desplazamiento. En cambio para la incorporacién, dado que el

propagulo se encuenira con una resistencia cada vez mayor a medida que se incorpora




C. Castor 100

més por la densidad del suelo, se prefiri6 usar el promedio de las profundidades
méaximas y modas de incorporacion.

Al graficar los valores de arrastre versus incorporcion (Fig 5.1 A)) se observa
para los méximos una nube de puntos sin tendencia (R = 0,6969, p = 0,8586). En cambio
para las modas (Fig 5.1 B)), si bien no existe correlacién (R = 0, p = 1,0000), si se puede
dividir el grafico en sectores. La morfologia de los propagulos del grupo mds
incorporado (Fig. 5.1 B)), es pequefia y/o lisa (referirse a Tabla 3.4 y 3.5). La tnica
especie lisa que no pertenece a este grupo es Madia sativa (Ms), 1a cual se agrupa por su
comportamiento con propagulos grandes y rugosos. Esto puede deberse a que esta
especie sufri¢ granivorfa durante el experimento lo que alteré su distribucién en
profundidad al disminuir el nimero de propagulos que pueden incorporarse. Las
especies que no se incorporaron, 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 incorporacién mas 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 germinacién (Venable y Brown
1988, Haig 1996, Westoby y col. 1997) aunque existen evidencias contrarias (Leishman
y Westoby 1994).

Como en este estudio no se encontré una correlacion entre los datos de arrastre e
incorporacién se puede pensar que una especie que evita el arrastre no necesariamente es
incorporada més, o sea el comportamiento de cada tipo de propigulo depende
exclusivamente de su propio conjunto de caracteres morfoldgicos. Los resultados de los
experimentos dan una visién 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
externos como elementos del clima y la actividad animal provocan efectos enormes que
oscurecen la interpretacién real en magnitud de los fenémenos estudiados. Sin embargo,
son una aproximacion a lo que podria estar ocurriendo y su interpretacion sobre el efecto

real que puedan tener en la biologia de las especies estudiadas y la extrapolacién a un

nivel comunitaria debe ser cuidadosa.
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Fig. 5.1: Comparacién de A) distancia de arrastre sumado otoiio y primavera versus profundidad
de incorporacién promediado entre otoiio y primavera y B) moda de arrastre sumando otofio y
primavera versus moda de la profundidad de incorporacién promediado otofio y primavera en
suelos “finos” experimentos de 1 mes. Los valores en profundidad corresponden a las marcas de clase en
cm. Especies en letras rojas: grandes, Especies en letras azules: pequefias. Simbologia de especies ver
Tabla 3.3. Correlacién de Spearman: A) R = 0.6969, p = 0.8586, n.s.; B) R =0; p = 1.0000; n.s..
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B) Discusion del Modelo de Arrastre en Pendientes y Proyeccion Comunitaria

El modelo propuesto al principio de esta tesis puede ahora ser discutido en
funcién de los resultados obtenidos.

Caso 0: la morfologia de los propagulos promueve el desplazamiento en la superficie del
suelo. Segiin el experimento de arrastre éstos corresponderian a propéagulos grandes,
pesados, anchos, altos, de 4rea frontal grande, redondos, no excéntricos, largos y rugosos.
Caso 1: 1a morfologia de los propégulos evita el desplazamiento en la superficie del suelo.
Segiin el experimento de arrasire éstos corresponderian a propagulos pequefios, livianos,
angostos, con poca altura, de &rea frontal bajo, aplanados, excéntricos, cortos y lisos.
Caso 2: la morfologia de los propagulos evita el desplazamiento secundario incorporandose
al suelo. Segin el experimento de incorporacién éstos serian los propagulos pequefios,
livianos, angostos, con poca altura, de &rea frontal bajo, aplanados, excéntricos, cortos y
lisos.

Caso 3: los propégulos evitan el desplazamiento pendiente abajo mediante su fenologia de
germinacién. Segiin el experimento de germinacion éstos serfan las especies anuales sin
banco de semillas.

Por lo tanto si el desplazamiento de propagulos en sentido de la pendiente es un
factor negativo deberfan encontrarse mas especies con propagulos pequefios, livianos,
angostas, con altura baja, de 4rea frontal bajo, aplanados, excéniricos, cortos y lisos
independientemente de su comportamiento de germinaci6n, y propagulos grandes, pesados,
de 4rea frontal grande, redondos, no excéntricos, largos y rugosos, pero sin formacién de
banco de semillas.

Deberia ser infrecuente la asociacién de los caracteres morfolégicos grande,
pesados, anchos, altos, de 4rea frontal grande, redondos, no excéntricos, largos y rugosos
con una fenologia de germinacién desplazada en el tiempo, o sea, con banco de semillas ya

que tendran mayor probabilidad de ser llevados pendiente abajo constantemente.
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Es interesante notar que existen especies con esta tltima morfologia, como por
ejemplo Alstroemeria pallida y Convolvulus demissus. 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 ambiente andino, aunque predomina la pendiente
como un elemento del paisaje, existen micrositios con sustratos sin inclinacién o con
texturas que limitan la dispersion secundaria sobre el suelo, creando un mosaico de
situaciones las cuales permiten la sobrevivencia local de especies. Para obtener una
respuesta més clara sobre el efecto de la pendiente se debe seleccionar un sitio con una
pendiente y sustrato homogéneo, registrar la presencia y cobertura de las especies ahi
presentes y estudiar el comportamiento y la morfologia de esas mismas en ese mismo lugar.

Fn una situacién real, ademds, los propagulos no tendrdan un conjunto de
caracteres versus otro opuesto, sino una mezcla de estos caracteres. Por eso al analizar
un conjunto de especies de la comunidad se consideraron cada uno de los caracteres
morfolégicos como independientes y como contribuyendo en parte a la dindmica de
desplazamiento.

Para elaborar un indice lo mas representativo posible de cada propéagulo se
probaron diversas formas de calcularlo y se probaron las alternativas contra las
mediciones y varias formas de resumir las mediciones para el experimento de arrastre en
pendiente y para los experimentos de incorporacién 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 ambos
estados de caracter que no resultaron significativos en una situacién experimental
particular. Esto da indices entre 0 y 9 para una estacién en particular otofio o primavera)
y entre 0 y 18 al sumar las dos estaciones. También se verificé la interaccién de los
caracteres probando su correlacién entre-si mediante una base de datos para 51 especies
(Anexo III). Mediante este procedimiento quedaron tres variables independientes: la
textura, la excentricidad junto con la forma y el peso junto con los otros caracteres
métricos. Esta informacién se usé para elaborar un indice ponderado considerando que,

i) como la textura es independiente de los demés caracteres fue ponderado en un valor de
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seis, ii) la excentricidad y la forma como son correlacionados uno con otro, a cada uno
de ellos se ponderd en tres, y finalmente iii) los seis caracteres restantes correlacionados
entre ellos se ponderd cada uno en el valor uno. Luego para las 51 especies descritas se
obtuvieron valores de indice de enire 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, O para estados no arrastrados y 0,5 para caracteres sin
tendencia significativa.

Al correlacionar los diferentes indices con las mediciones reales, la tmica
correlacién significativa era entre el indice no ponderado (por correlacién 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 incorporacién no estuvieron
correlacionados nunca con los indices.

Se eligi6 entonces este indice, que llamaremos Indice de Dispersabilidad Hipotético
(IDH), y al extrapolarlo a la base de datos de 51 especies (Anexo III) se obtuvieron los
siguientes resultados (Fig. 5.2). Treinta y ocho (38) especies de 51 (74,5%) presentaron
un IDH de 0 hasta 6, o sea presentaron una morfologia que facilita la incorporacién y
limita la dispersién sobre el suelo. Nueve (9) especies de 51 (17,6%) 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 desplazamiento en la superficie y no la incorporacion
al suelo. Solo una especie presenta frutos carnosos y ésta se encuentra en la categoria 0 -
6. O sea la mayoria de las especies estudiadas no se desplazan y estarian usando una
estrategia de ocupacién de « 4rea segura ». Al analizar la distribucién de frecuencias de
los propéagulos 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 86,7%, 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 B aumenta de 20% hasta 30% en
las categorias 6-11 y 11-18 IDH. Por lo tanto, muchas especies sin sindrome de

dispersioén y especies dispersados por viento estin ocupando una estrategia de ocupacion
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de 4rea segura. Las especies cuyos propdgulos estdn dispersados balisticamente en
cambio no son tan restringuidas y hasta un 30% de las especies estudiadas no presentan
morfologia que evita la dispersién secundaria. Para estas especies balisticas puede ser
poco importante ya que la dispersién primaria puede ocurrir en cualquier direccion,
inclusive pendiente arriba. En el caso de las especies dispersados por viento también se
hubiese esperado una independencia de la morfologia ya que la dispersion primaria
ocurre en cualquier direccién. En este caso pueda que la morfologia dependa de otros
factores como la germinacién o resticiones filogenéticos ya que predominan Asteraceae
en la base de datos. La existencia de tantas especies (Asteraceas) con un papus caduco
pueda tener su razoén en la necesidad de los propdgulos de incorporarse al suelo y en

realidad funcionan como propégulos secos (D).

Fig. 5.2: Frecuencia de especies segiin Indice de Dispersabilidad. En amarillo: categorias en que los
propégulos no se arrastran; en verde: categorfas intermedias; en azul: categorias en que los propégulos se
arrastran.
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Fig 5.3 Distribucién de los tres principales sindromes de dispersién en cuanto al IDH.
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En este punto es necesario destacar que la categoria “D” incluye una
heterogeneidad de sindromes de dispersion a un nivel de anélisis mas fino. Por ejemplo,
algunos propagulos son sacudidos desde una capsula que puede estar desde 5 cm a 20
cm sobre el suelo. Esto, a nivel de la regeneracién de la poblacién significa que la
dispersién primaria es mucho mas grande y puede ser mas importante que los fenomenos
de la dispersion secundaria.

De las 30 especies de la categoria “D” (Tabla 5.1) de esta base de datos (Anexo
III) solo 6 carecen totalmente de dispersion primaria y todos ellos son liberados a nivel
del suelo. Los indices de dispersién asociados a estas especies varian desde 3,5 hasta
16,5, o sea el comportamiento sobre la superficie del suelo es variable. Veintitn (21)
especies son dispersadas a partir de cépsulas que estan hasta 20 cm sobre el suelo.
Nueve (9) de ellos estan 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 dispersion
varia desde 2,5 hasta 5,5, todos propagulos tendientes a no arrastrarse y a incorporarse.
Por tltimo, en la tercera categoria estdn las dos especies de Astragalus las cuales tienen
vainas muy infladas las cuales se desprenden de la planta y se dispersan por viento antes
de abrir, y Nototrichia compacta la cual dispersa el calyx entero liberando las semillas a
medida que se va rompiendo éste.

Estos resultados muestran, a nivel de un universo de 30 especies, que la altura de
la inflorescencia no se relaciona con la dispersién secundaria. Incluso podria concluirse
que més que evitar el arrastre en superficie, los propagulos se incorporan con facilidad
siendo éste el proceso seleccionado. Si se calculan los valores promedio del indice de
dispersabilidad para cada tipo de dispersion seca se encuentra que, si bien no hay una
diferencia muy fuerte entre las tres categorias, la tendencia indicaria que propagulos
liberados junto con estructuras maternas tienden a comportarse de manera indiferente
respecto al desplazamiento en la superficie y la incorporacion (IDH promedio = 7,8, sy-1
= 2,88, n = 3). Propagulos liberados al nivel del suelo presentan un comportamiento
parecido (IDH promedio = 6,67, sp1 = 5,03, n = 6). Globalmente, propagulos que son

liberados desde capsulas a una determinada altura del suelo presentan un
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comportamiento tendiente hacia el no arrastre y a la incorporacién (promedio IDH =
4,12, spq = 1,07, n = 21), y al dividir estas especies por altura de liberacién no cambia la
tendencia.

Estas tltimas especies parecieran ocupar la estrategia de ocupacién de “4rea
segura”. Bxiste una dispersion primaria limitada, esparciendo las semillas en el
vecindario de la planta madre, y de este sitio ya casi no se mueven més. Las plantulas al
germinar encontrarin al menos de vez en cuando en el espacio o el tiempo las mismas

condiciones favorables que permitié el desarrollo de la planta madre.
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Tabla 5.1: Lista de especies con propigulos “D” segiin su tipo de dispersién, la altura de las
inflorescencias y el IDH. Categoria de Altura de la inflorescencia: 1 = propagulos que son liberados al
nivel del suelo; 2 = propagulos que son liberados entre un rango desde 3 —10 cm; 3 = propagulos que son
liberados en un rango desde los 10 cm hasta 1 m. IDH: Indice de Dispensabilidad Hipotético (ver texto).

Categoria de Altura
Especie IDH De Inflorescencia
Semillas liberadas al nivel del suelo
\dzorella madreporica 3,5 1
Tristagma nivale 3,5 1
Melosperma andicola 4,5 1
Microsteris gracilis 4,5 1
Pozoa coriacea 7,5 1
Convolvulus demissus 16,5 1
Semillas liberadas desde capsulas en pedunculos largos sacudidos por viento o animales
Nassauvia pinnigera 2,5 2
Draba giliesii 2,5 2
Tristagma bivalva 3,5 2
Loasa caespitosa 4,5 2
Montiopsis andicola 45 2
\Montiopsis cistiflora 4,5 2
Montiopsis sericea 4,5 2
Quinchamalium major 4,5 2
Cerastium arvensis 5,5 2
Madia sativa 2,5 3
\Phacelia secunda 2,5 3
Nassauvia pyramidalis 3,5 3
\Schizanthus hookeri 3,5 3
Silene chilensis 3,5 3
Zoellnerallium andinum 3,5 3
Luzula alerocarpus 4,5 3
\Stachys philippiana 4,5 3
Calceolaria arachnoidea 5,5 3
Olsynium scirpoideum 55 3
Sisyrinchium arenarium 5,5 3
\Sisyrinchium striatum 5,5 3
Dispersién con estructuras maternas luego liberacion de semillas
Nototrichia compacta 4,5 1
\dstragalus arnottianus 9,5 1
\dstragalus looseri 9,5
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C) Discusion general

En una publicacién reciente, Komer (1999, p 259) planteé la misma pregunta de
esta tesis para ambientes alpinos, pero desde un punto vista méas amplio. “ How do they
(plants) manage to maintain their presence and expand their range into new open land?”
(destacado en el original). O sea: ;Cémo las plantas alcanzan a mantener su presencia local
y expandir su rango hacia terrenos recientemente abiertos? Korner propone tres maneras:

e Invertir en la produccién y la dispersion de semillas: reproduccién sexual.
e Invertir en propagulos vegetativos: reproduccién vegetativa.
e Quedarse donde est4 tanto tiempo como posible: estrategia de ocupacion de

espacio.

En la presente tesis se investigan los procesos involucrados en la mantencién de la
presencia local de las especies andinas a través de la dispersion 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, Arroyo y col. 1983, Villagrén 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 una vegetacion relativamente abierta con poco efecto como
trampa de semillas. La vegetacion ha sido sometida a perturbaciones (glaciaciones) y
colonizaciones sucesivas y la topografia presenta altas pendientes en toda su extension.

Es sorprendente que una zona que ha sufrido repetidas glaciaciones en el
Cuaternario, seguido por una migracién repetida de las especies, contenga tantas
especies aparentemente sin sindrome de dispersién. En el sector santiaguino de la
Cordillera de los Andes, durante la ultima glaciacién a los 18.000-20.000 afios antes del
presente, la linea de nieve continua estuvo a los 3400 m s.n.m. mientras que hoy estd a
los 4600 m (Clapperton 1990). Ademas glaciaciones esporadicas habrian ocurrido hasta
los 10.000 AP (Villagran 1995). Existen trabajos en el hemisferio norte que apuntan a la

existencia de rapidas migraciones de especies, incluso mas rapidas de lo calculado a




C. Castor 111

partir de distancias maximas de dispersién de propagulos (Green y Johnson 1995, Cain y
col. 1998, Clark 1998), y aun mas sorprendente para especies sin algin mecanismo de
dispersién evidente (Cain y col. 1998). Sin embargo Kémer sostiene que las especies
alpinas no migran (debido en parte a la ausencia de dispersién a distancia de muchos de
ellos) sino que usan una estrategia de ocupacién de espacio (space holder strategy) frente
a cambios climéticos lo que deberfa llevar a especiacién (radiacién) por aislamiento de
poblaciones (Mayr 1963). Este efecto es observado en varios géneros en Nueva Zelanda
(Billings 1974). Mas recientemente, mediante anélisis espacial de la estructura genética
de una especie de planta alpina en cojin se encontr6 apoyo a la hipétesis de los refugios
glaciales « nunataks » en los Alpes Suizos (Stehlik y col. 2001). También 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 cambios “rapidos” en las
condiciones ambientales apoyando asi la teorfa 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 4rea 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) los cuales si no disponen de un
mecanismo de dispersién de semillas a distancia, si lo logran a través de la migracion al
azar (chance dispersal). El conjunto final de especies de plantas en un lugar y tiempo
determinado es producto de, por una parte, el azar (los que pudieron sobrevivir in situ
por «suerte » no por algin rasgo de la especie, o los que pudieron migrar aunque no
tuviesen mecanismo para hacerlo) y por otra parte de los caracteres de las especies (los
que pudieron sobrevivir por poseer gran plasticidad fenotipica o que pudieron migrar por
poseer un mecanismo de dispersién). El azar en estos procesos pareciera ser un
fenémeno de mayor magnitud de lo anteriormente sospechado.

El hecho que los ensambles de taxa han sido incorporados a una comunidad en

momentos histdricos 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 preparacion) pareciera ratificarse ademas por la conclusién de que
los sindromes de dispersi6n en los Andes estan 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 dispersion primaria versus la secundaria
hace que procesos al nivel del suelo pueden limitarse a fenémenos de incorporacion y de
germinacion.

Caracteres morfoldgicos como la textura, la forma, el peso, el tamafio, etc. de los
propagulos no sélo tienen importancia en la dispersién y en la interaccién con el suelo
en cuanto a movimiento de arrastre o incorporacién. Algunos caracteres son producto
del efecto filogenético, otros tienen que ver con procesos fisioldgicos como la
germinacién. Por ejemplo el posicionamiento en la superficie (Sheldon 1974, trabajos de
Baskin y Baskin 1998) donde el contacto con el sustrato en cierta posicion facilita la
absorcién de oxigeno o del agua. También la incorporacién al banco de semillas
(Thompson y col. 1993, Bekker y col. 1998) por requerimientos de maduracién en
condiciones hiimedas o requerimientos de oscuridad para germinar. Otro factor puede
ser mimetismo para evitar la depredacion por aves, roedores y tal vez hormigas.

En conclusién, la dispersién de propagulos sobre el suelo en los Andes es en
general bajo, efectivamente los propagulos que caen de la planta (D) sin asistencia de
ninglin mecanismo dispersor, no se mueven mucho mas alld de la planta madre
manteniéndose en el vecindario y ocupando un area que en esta tesis se ha llamado “area
segura’” que concentra sitios seguros para la germinacion y el desarrollo de las plantas.

A una escala de estudio de superficie pendiente abajo de 30 cm o de la
incorporacién al suelo se notan pequefias diferencias entre propagulos de especies
diferentes agrupéndose los caracteres grande, pesado, de 4rea alta, redondeado, no
excéntrico, largo y rugoso entre los que se dispersan mas sobre la superficie y se
incorporan menos 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 €l tamafio mas chico que les confireria mayor posibilidad de incorporarse al
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suelo escapando asi de las condiciones més estresantes de la superficie. La alta
recuperabilidad de los propagulos en la mayoria de los casos sugiere que en efecto los
patrones de distribucién espacial de los propigulos en cuanto a sus caracteres
morfolégicos son validos. Sin embargo queda la duda de qué pasé con los propagulos no
recuperados. ;Fueron destruidos, no se detectaron al realizar el experimento, o fueron
llevados mas lejos por hormigas u otro agente? En este tiltimo caso su dispersion puede
haber sido bastante més considerable y haber tenido consecuencias para la estructuracién
poblacional evitando el establecimiento de un patrén etario de cohortes en funcién de la

pendiente o posibilitando la colonizacién de un nuevo sitio.
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Anexo I

Lista de especies del sector de Farellones - Valle Nevado - La Parva.

Especies de la vegetacion zonal (N = 139) y algunos de sus caracteristicas biologicas.

Categoria Forma

Especie Familia de de Pisos
propagulo Vida
GYMNOSPERMAE
Ephedra andina Poepp. Ex C.A. Mey. EPHEDRACEAE f Arb 1 2
ANGIOSPERMAE-MONOCOTYLEDONEA
Zoellnerallium andinum (Poepp.) Crosa ALLIACEAE d Hp-geo 1 2
Alstroemeria pallida Graham ALSTROEMERIACEAE b Hp-geo 1 2
Alstroemeria spathulata K.Présl ALSTROEMERIACEAE b Hp-geo 2
Rhodophiala rhodolirion (Baker) Traub AMARYLLIDACEAE w Hp-geo 1 2
Bromus sp. GRAMINEAE w an 1 2
Hordeum sp. GRAMINEAE w an 2
Poa spl GRAMINEAE w an 1 2
Stipa spl GRAMINEAE w 2
Olsynium junceum (E.Meyer ex K Presl) Goldbl. IRIDACEAE d Hp-geo 1 2
Olsynium philippii (Klatt) Goldbl. IRIDACEAE d Hp-geo 1
Olsynium scirpoideum (Poepp.)-Goldbl. IRIDACEAE d Hp-geo 1 2
Sisyrinchium arenarium Poepp. IRIDACEAE d Hp-geo 1
Sisyrinchium cuspidatum Poepp. IRIDACEAE d Hp-geo 1
Sisyrinchium striatum J.E. Sm. IRIDACEAE d Hp-geo 1
Solenomelus sisyrinchium (Grisbe) Ph ex Di. IRIDACEAE d Hp-geo 1 2
Luzula alopecurus AN. Desv. JUNCACEAE d Hp / 2
Tristagma nivalis LILIACEAE d Hp/-geo 2
Tristagma bivalve LILIACEAE d Hp-geo 2
ANGIOSPERMAE-DICOTYLEDONEA
Cynanchum mucronatum (Dcne.) Reich ASCLEPIADACEAE w Hp-vol 1 2
Cynanchum nummularifolium Hook. et Am ASCLEPIADACEAE w arb 2
Berberis empetrifolia (Lam.) BERBERRIDACEAE F arb 1 2
Berberis montana Gay BERBERRIDACEAE F arb 1
Cryptantha sp. BORAGINACEAE d an 2
Plagiobothrys sp. BORAGINACEAE d an
Eriosyce curvispina (Bert. ex Colla) Katt. var. CACTACEAE d arb 1
curvispina
Nastanthus caespitosus (Phil.) Reiche. CALYCERACEAE w Hp
Nastanthus spathulatus (Phil.) Miers. CALYCERACEAE W Hp 2
Silene chilensis (Naudin) Bocquet CARYOPHYLACEAE d Hp-coj 2
Cerastium arvense L. CARYOPHYLLACEAE d an 2
Chenopodium philippianum Aellen CHENOPODIACEAE d an 2
Calopappus acerosus Meyen. COMPOSITAE w Hp-coj 2
Chaetanthera euphrasiodes (DC.) Meigen COMPOSITAE w an 2
Chaetanthera lycopodioides(Remy) Cabr. COMPOSITAE w an
Chaetanthera microphylla (Cass.) Hook. et Amn COMPOSITAE w an 1
Chaetanthera pentacaenoides (Phil.) Hauman COMPOSITAE w an
Chaetanthera planiseta Cabr. COMPOSITAE w an 1 2
Chaetanthera pusilla (D.Don) Hook. et Atn COMPOSITAE w an
Chuguiraga oppositifolia D.Don COMPOSITAE w arb 1 2
Erigeron andicola DC. COMPOSITAE w Hp 2
Gamochaeta sp. COMPOSITAE w an 1 2
Haplopappus anthyloides Meyen et Walp. COMPOSITAE w Hp-coj 1 2
Haplopappus schumannii (Kuntze) Br. et Clark COMPOSITAE w Hp 1
Haplopappus sp. COMPOSITAE w Hp-coj
Hypochaeris sp. COMPOSITAE w Hp 2
Leucheria floribunda DC COMPOSITAE w Hp 1
Leucheria salinae (Remy) Hieron COMPOSITAE w Hp
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Leucheria sp.
Madia sativa Mol.
Mutisia sinuata Cav.

Mutisia subulata Ruiz et Pav. f. rosmarinifolia
(Poepp. et Endl.) Cabr.

Nardophyllum lanatum (Meyen) Cabr.
Nassauvia aculeata (Less) Poepp. et Endl.
Nassauvia lagascae (D.Don) Meigen.
Nassauvia looseri Cabr.

Nassauvia pinnigera D. Don

Nassauvia pyramidalis Meyen.

Perezia carthamoides (D.Don) Hook. et Arn.

Perezia nutans Less.

Senecio bustillosianus Remy.
Senecio crithmoides Hook. et Arn,

Senecio davilae Phil.

Senecio erucaeformis Remy
Senecio francisci Phil.

Senecio looseri Cabr.

Senecio pentaphyllus Phil.

Senecio renjifoanus Phil.

Taraxacum officinale (ex Wiss) Weber.
Convolvulus demissus Choisy

Cardemine glacialis (G. Forster) DC. Cruc.
Draba gilliesii Hook. et Amn.

Menonvillea hookeri Rollins.

Menonvillea linearis DC

Thlaspi magellanicum Comm. ex Poir.
J\Euphorbia collina Phil.

Geranium sessiliflorum Cav.

Phacelia cumingii (Benth.) A. Gray
Phacelia secunda J.F.Gmel.

Stachys philippiana Vatke

Wendtia gracilis Meyen

Caiophora coronata (Gill. ex Am.) Hook. et Arn.
Loasa caespitosa Phil.

Loasa pallida Gill. ex Am.

Nototriche compacta (A.Gray) A.W.Hill
Gayophytum humile A.-H.L.Juss

‘Oxalis sp.

‘Oxalis squamata Zucc.
Adesmia capitellata (Clos) Haum.
Adesmia conferta Hook. et Arn

Adesmia hystrix Phil.

Adesmia montana Phil.

Adesmia radicifolia Clos

Anarthrophyllum cumingii (Hook.et Am.) Phil.
Anarthrophyllum gayanum (A.Gray) Jacks.
Astragalus arnottianus (Gilles) Reich
Astragalus curvicaulis (Clos) Reich
Astragalus looseri LM. Johnston

Lathyrus subandinus Phil.

Lupinus microcarpus Sims

Anisomeria coriacea D. Don

Plantago uniglumis Wallr. Ex Walp.

Collomia biflora (Ruiz et Pav.) Brand.
Microsteris gracilis (Dougl. ex Hook) Green
Calandrinia uspallatensis

Montiopsis andicola (Gillies ex Hook. et Amn.) D.I

Ford

Montiopsis cistiflora (Gillies ex Am.) D.L Ford
Montiopsis modesta (Phil.) D.I. Ford
Montiopsis sericea (Hook et Am.) D.L Ford
Barneoudia chilensis Gay

Barneoudia mayor Phil.

Acaena alpina Poepp. Ex Walpers

Acaena splendens Hook. et Am.

COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE

COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE
COMPOSITAE

CONVOLVULACEAE

CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
CRUCIFERAE
EUPHORBIACEAE
GERANIACEAE

HYDROPHYLLACEAE
HYDROPHYLLACEAE

LABIATAE
LEDOCARPACEAE
LOASACEAE
LOASACEAE
LOASACEAE
MALVACEAE
ONAGRACEAE
OXALIDACEAE
OXALIDACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
‘PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE
PAPILIONACEAE

PHYTOLACCACEAE
PLANTAGINACEAE

POLEMONACEAE
POLEMONACEAE
PORTULCACEAE
PORTULCACEAE

PORTULCACEAE
PORTULCACEAE
PORTULCACEAE

RANUNCULACEAE
RANUNCULACEAE

ROSACEAE
ROSACEAE
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Acaena pinnatifida Ruiz et Pav. ROSACEAE h Hp 1 2
Tetraglochin alatum (Gillies ex Hook. et ROSACEAE w arb 1
Arn.)Kuntze '
Galium gilliesii Hook. et Arn. RUBIACEAE w Hp
Oreopolus glacialis (Poepp.) Richardi RUBIACEAE d Hp-coj
Quinchamalium major SANTALACEAE d Hp 1
Quinchamalium parviflorum Phil. SANTALACEAE d an 1 2
Ribes polyanthus Phil. SAXIFRAGACEAE f arb 1 2
Calceolaria arachnoidea Graham SCROPHULAREACEAE d Hp 1 2
Calceolaria purpurea Graham. SCROPHULAREACEAE d p 1
Melosperma andicola Benth. SCROPHULAREACEAE d }%p 2
Nicotiana corymbosa Remy SOLANACEAE d an 1 2
Schizanthus grahami Gill. Ex Hook. SOLANACEAE d an 1 2
Schizanthus hookeri Gill. Ex Graham SOLANACEAE d an 2
Tropaeolum polyphyllum Cav. TROPAEOLACEAE d Ie:Ip-geo 2
Tropaeolum sessilifolium Poepp. et Endl. TROPAEOLACEAE d an
Azorella madreporica Clos. UMBELLIFERAE d Coj
Azorella monantha Clos. UMBELLIFERAE d Coj
Bowlesia tropaeolifolium Gill. ex Hook. UMBELLIFERAE d I%Ip-vol 1 2
Laretia acaulis (Cav.) Gill. ex Hook. UMBELLIFERAE w Coj 2
Pozoa coriacea Lag. UMBELLIFERAE d Hp 2
Sanicula graveolens Poepp. ex DC. UMBELLIFERAE h Hp 1 2
Valeriana graciliceps Clos VALERIANACEAE w p 1
Valeriana hornschuchiana Walp. VALERIANACEAE W Ip 2
Diostea juncea (Gill. et Hook.) Miers VERBENACEAE d b 1
Junelia sp. VERBENACEAE d Ip 1
Viola atropurpurea Leyb. VIOLACEAE b Hp
Viola philippi Leyb. VIOLACEAE b Hp 2
Leyenda:

Categoria de propéagulo f= pequefio carnoso
(segtin Hoffmann & Armesto 1995) d = pequefio seco

w = con alas, plumulas etc...
b = ballistico

h = ganchos, espinas etc...
m = multiple en una planta

Forma de Vida an = hierba anual

Hp = hierba perenne
arb = arbustivo

geo = gedfita

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 I1

Dinamica de germinacién de especies germinadas.

Especies germinadas en experimento de germinacion

Réplicas: repeticiones del experimento.

N germinados de 25 por réplica: niimero de semillas germinadas de un total de 25 para cada réplica.

% germinado corregido por viabilidad: N germinados dividido por 25, multiplicado por la viabilidad en
laboratorio y multiplicado por 100.

Promedio y desviacion estandar calculado por fecha y por especie.

Fechas de registro de germinacién: sep. = septiembre de 1996; oct. = octubre de 1996. Solo se muestran

fechas donde hubo germinacion.
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Anexo II1

Descripcion morfologica de propagulos de la zona andina de Farellones a partir de
fotografias digitales.

Leyenda:

Ntmero de colecta: nimero de colecta de la muestra estudiada para esta especie

Largo: promedio del eje mayor de propagulo de vista frontal en mm.

SD: desviacién estandar de la muestra para N unidades muestreados.

Ancho: promedio del eje menor de propagulo de vista frontal en mm.

Area: promedio del 4rea del propagulo en vista frontal en mm’.

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 4rea de la cara lateral del propagulo por el ancho en mm’

Peso: peso promedio en gramos de una muestra de en general 100 propagulos de la especie.
Textura: textura de la superficie del propagulo segin metodologia Capitulo 3

Forma: forma del propagulo segiin metodologia Capitulo 3.

IDH: segin texto en Capitulo 5.

Especies marcadas en amarillo son las usadas en experimentos de arrastre e incorporacion.
Cuadrantes marcadas en damasco corresponden al estado de caracter que es arrastrado o no incorporado
segun las Tablas 3.8 y 4.3.
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CARA FRONTAL

Especie Nimero de Largo Ancho Area

colecta promedio SD  promedio SD promedio SD N

mm mm mm2

Alstroemeria pallida 96043MTK| 3.39 0.29 2.99 0.23 7.98 1.17 30
Anarthrophyllum cumingii 960284 4.64 041 3.83 0.44 14.02 247 30
Anarthrophyllum gayanum 9602105 422 0.31 3.39 0.26 11.25 1.35 27
Astragalus arnottianus 950301 448 0.24 3.13 0.16 11.04 1.08 30
Astragalus looseri 960263 443 0.62 37 0.38 11.17 277 30
Azorella madreporica 9601107 299 0.23 2.12 0.16 498 0.44 30
Calceolaria arachnoidea 960109 0.84 0.08 0.55 0.07 0.37 0.07 49
Cerastium arvensis 96012 1.01 0.10 0.80 0.10 0.63 0.12 30
Chaetanthera euphrasioides 96018MT 3.49 0.21 1.03 0.17 2.83 0.49 22
Chaetanthera planiseta 96026 1.89 0.19 1.35 0.19 2.02 0.44 28
Collomia biflora 960201 3925 0.24 1.64 0.12 422 0.57 30
Convolvulus demissus 96021 470 0.34 3.69 0.31 13.65 1.85 29
Cynanchum nummulariifolium 960210 5.70 0.42 3.00 0.31 13.48 211 29
Draba giliesii 96030. 1.51 0.13 0.94 0.09 1.12 0.16 30
Ephedra andina 96121 542 0.27 2.76 0.12 11.76 0.86 30
Euphorbia collina 960267 2.77 0.29 201 0.23 491 0.68 26
Geranium sessiliflorum 9802131 3.23 0.09 1.77 0.11 450 0.34 30
Leucheria salinae 960244 2.30 0.17 0.61 0.06 1.10 0.13 24
Loasa caespitosa 9602111 1.78 0.16 0.95 0.10 1.33 0.20 30
Lupinus microcarpus 961211 493 023 373 0.26 14.44 1.37 30
Luzula alerocarpus 960113 1.73 0.13 1.29 0.11 1.76 0.24 30
Madia sativa 960204 454 0.31 1.86 0.22 6.64 0.98 30
Melosperma andicola 960115 3.59 0.24 2.14 0.25 6.06 093 30
Microsteris gracilis 961101 3.29 0.30 1.96 0.22 5.10 0.90 29
Montiopsis andicola 9802107, 2.04 0.14 1.68 0.14 2.70 0.35 30
Montiopsis cistiflora 9601106 1.89 0.12 1.71 0.10 2.54 0.28 26
Montiopsis sericea 960101 0.93 0.05 0.86 0.05 0.63 0.06 30
Mutisia sinuata 960205 11.56 1.65 243 0.18 22.06 3.62 28
Nassauvia lagascae 960245 2.16 0.20 1.11 0.10 1.89 0.20 28
Nassauvia pinnigera 960306 3.26 0.19 1.10 0.11 2.83 0.38 29
Nassauvia pyramidalis 98043 444 0.29 1.49 0.17 5.19 0.76 30
Nastanthus caespitosus 96024 3.26 0.32 1.73 0.21 442 0.64 30
Nototrichia compacta 96024 2.67 0.14 249 0.16 523 0.59 30
Olsynium scirpoideum 980212 2.19 0.14 1.86 0.13 3.19 0.31 29
Oxalis compacta 980213 1.28 0.10 0.91 0.08 0.92 0.13 30
Phacelia secunda 960211 291 0.21 1.44 0.15 3.31 0.50 30
Pozoa coriacea 960211 4.86 0.50 224 0.15 8.56 1.09 30
Quinchamalium major 96027 3.26 0.29 1.77 0.12 455 0.61 30
Rhodolphiala rhodoliron 96027 11.04 1.25 8.92 0.65 745 11.69 30
Schizanthus hookeri 96007MT 1.97 0.11 1.57 0.11 243 022 30
Senecio erucaeformis 960212 4.10 0.39 0.67 0.07 2.15 0.24 30
Senecio looseri 960251 3.71 0.40 0.72 0.08 2.08 0.32 22
Silene chilensis 97010 1.85 0.18 1.50 0.15 2.18 0.35 30
Sisyrinchium arenarium 960212 229 0.19 1.95 0.21 3.51 0.61 31
Sisyrinchium striatum 96029 1.64 0.07 1.50 0.09 1.94 0.17 30
Stachys philippiana 96012 252 0.14 1.80 0.16 3.57 041 30
Tristagma sp.1 96121 2.19 022 1.73 0.15 298 0.39 30
Tristagma sp.2 960210 3.04 0.39 1.97 0.23 472 0.85 21
Viola atropurpurea 96025 295 0.22 1.78 0.14 4.14 049 30
Viola philippi 960212 2.26 0.04 1.51 0.07 2.68 0.14 6
Zoellnerallium andinum 96012 2.55 0.24 1.79 0.17 3.59 0.50 27
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Anexo III, cont.

CARA LATERAL CALCULOS EVALUACIONES
Alto Excent. Volumen Peso Textura Forma IDH

promedio SD N| promedio SD N promedio grs N

mm mm’
297 023 30 1.14 0.11 30 23.72 0.0183 700 2 1 16.5
235 025 28 1:22 0.14 30 32.87 0.0239 36 1 3 13.5
1.90 0.02 30 1:25 0.12 27 28.14 0.0172 57 1 3 11.5
1.45 0.14 27 143 005 30 15.97 0.0112 400 1 3 9.5
1.48 0.11 29 1.40 0.11 30 16.56 0.0123 125 1 3 9.5
1.06 0.12 30 1.42 0.17 30 5.40 0.0013 400 2 3 35
0.55 0.07 49 1.55 0.15 49 0.20 0.0000 100 2 2 55
0.64 0.06 30 1.28 0.15 30 0.41 0.0002 93 2 2 55
0.99 0.09 24 347 064 22 2.85 0.0019 30 2 4 35
0.97 0.10 25 141 0.17 28 1.96 0.0009 30 2 2 55
1.27 022 28 1.98 0.11 30 5.37 0.0038 100 2 2 55
3.59 0.39 30 1.28 0.09 29 51.01 0.0367 400 2 2 16.5
1.69 026 29 191 0.19 29 22.84 0.0087 100 2 3 9.5
0.48 0.10 30 1.61 0.18 30 0.54 0.0003 100 1 3 25
1.82 0.14 30 1.97 0.12 30 21.45 0.0081 46 1 3 8.5
2.13 0.16 27 1.38 0.12 26 9.43 0.0014 30 2 2 75
1.75 0.10 30 1.83 0.11 30 7.88 0.0053 97 2 2 4.5
0.61 0.06 24 3.82 055 24 0.67 0.0004 19 2 4 25
0.89 0.07 30 1.89 021 30 1.19 0.0004 100 2 2 45
2.86 0.18 30 1.33 009 30 41.36 0.0268 25 1 2 15.5
1.15 0.10 30 1.36 0.12 30 2.01 0.0017 100 1 2 45
1.12 0.17 30 247 030 30 7.46 0.0039 400 1 4 25
1.17 0.15 29 1.70 0.18 30 7.12 0.0035 100 2 3 4.5
1.01 0.18 30 1.69 0.19 29 15.93 0.0029 100 2 3 45
0.99 0.12 16 122 0.10 30 2.68 0.0016 90 1 3 25
0.71 0.12 8 1.11 005 26 1.81 0.0007 37 1 3 25
0.58 0.05 11 1.09 005 30 0.37 0.0002 86 1 3 25
1.76 028 26 478 074 28 38.93 0.0129 29 2 4 11.5
0.83 0.08 30 1.96 028 28 1.56 0.0007 100 1 3 1.5
0.86 0.08 30 298 030 29 245 0.0011 400 1 4 2.5
1.20 0.16 30 3.02 037 30 6.25 0.0016 30 2 4 3.5
1.57 022 30 1.92 037 30 6.95 0.0008 100 2 3 35
151 0.09 27 1.07 0.04 30 791 0.0059 82 1 3 45
1.93 0.11 30 1.18 0.11 29 6.15 0.0033 100 2 2 55
0.84 0.07 29 1.42 0.15 30 0.77 0.0004 100 2 2 55
1.21 0.14 30 2.03 0.18 30 4.00 0.0025 100 2 4 25
1.63 0.17 30 2.18 025 30 13.98 0.0049 400 2 4 75
1.79 0.11 30 1.84 0.15 30 8.14 0.0041 100 2 2 45
1.86 035 9 1.24 0.14 30 24.70 0.0157 31 1 3 11.5
1.13 0.08 30 1.26 0.11 30 2.74 0.0017 100 2 3 35
0.67 0.07 30 6.19 1.05 30 1.43 0.0007 400 2 4 35
0.72 0.08 22 5.24 088 22 1.49 0.0007 65 2 4 35
0.88 0.12 30 1.24 0.14 30 1.93 0.0011 400 2 3 35
2.08 0.18 31 1.18 0.13 31 7.29 0.0056 100 2 1 55
1.50 0.10 30 1.09 0.06 30 3.07 0.0023 400 2 1 55
1.39 0.13 30 141 0.12 30 4.97 0.0022 400 1 2 45
1.62 0.15 30 1.28 0.17 30 4.81 0.0035 100 2 3 35
2.10 021 21 1.56 027 21 9.90 0.0049 21 2 3 35
1.74 0.18 30 1.66 0.16 30 7.21 0.0041 64 2 2 55
1.37 007 6 1.50 0.08 6 3.67 0.0022 6 2 2 55
1.67 020 29 143 0.18 27 6.01 0.0016 80 2 3 35
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Anexo IV

Experimento de arrastre en pendiente de propagulos con y sin estructuras para la
dispersion.

Numero de propigulos sembrados por especie, por réplica y por franja de suelo. El niimero de propigulos
sembrado por especie por cada réplica es 25.

Leyenda:

Inf, > 43.5 cm: son propagulos recuperadas mas alla de la tltima 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.

Chaetanthera euphrasioides

distancia replicas
marca de clase Tango cm H I J K L M Total
-3 >-1.5 0 0 0 0 0 0 0
0 -1.5-+1,5 16 9 20 0 11 0 56
3 1.5-4.5 8 13 2 20 7 18 68
6 4.5-7.5 0 0 0 0 0 4 4
9 7.5-10.5 0 0 0 0 1 0 1
12 10.5-13.5 0 0 0 0 0 0 0
15 13.5-16.5 0 0 0 0 0 0 0
18 16.5-19.5 0 0 0 0 0 0 0
21 19.5-22.5 0 0 0 0 0 0 0
24 22.5-255 0 1 0 0 0 0 1
27 25.5-28.5 0 0 0 0 0 0 0
30 28.5-31.5 0 0 0 0 0 0 0
33 31.5-345 0 0 0 0 0 0 0
36 34.5-37.5 0 0 0 0 0 0 0
39 37.5-40.5 0 0 0 0 0 0 0
42 40.5-43.5 0 0 0 0 0 0 0
Inf. >43.5 0 0 0 0 0 0 0
Lados 0 0 0 0 0 0 0
Tot 24 23 22 20 19 22 130
Chactanthera microphylla
distancia replicas
marca de clase rango cm H I J K L M Total
-3 >-1.5 0 0 0 1 0 1 2
0 -1.5-+1,5 2 0 4 0 0 0 é
3 1.5-4.5 1 2 2 0 1 0 6
6 45-7.5 1 1 0 3 0 0 5
9 7.5-10.5 0 0 1 1 0 1 3
12 10.5-13.5 0 0 0 0 0 0 0
15 13.5-16.5 0 2 1 1 0 1 5
18 16.5-19.5 0 0 0 1 1 0 2
21 19.5-22.5 2 0 0 0 0 0 2
24 22.5-255 3 0 0 0 0 1 4
27 25.5-285 0 0 0 0 0 0 0
30 28.5-315 0 1 0 0 0 0 1
33 31.5-345 1 0 0 0 0 0 1
36 34.5-375 0 0 0 1 2 0 3
39 37.5-40.5 0 0 0 3 2 0 5
42 40.5-43.5 0 1 1 1 3 2 8
Inf. >43.5 13 12 13 4 10 14 66
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Lados 0 1 0 3 0 0 4
Tot 23 20 22 19 19 20 123

Chaetanthera planiseta

distancia replicas

Marca de clase rango cm H I J K L M Total

-3 >-1,5 0 0 0 0 0 0 0

0 -1.5-+1,5 18 0 15 0 15 1 49

3 1.54.5 1 6 2 11 1 8 29

6 45-75 0 0 0 1 0 0 1

9 7.5-10.5 0 0 0 0 0 0 0

12 10.5-13.5 0 0 0 0 0 0 0

15 13.5-16.5 0 0 0 0 0 0 0

18 16.5-19.5 0 0 0 0 0 0 0

21 19.5-22.5 0 0 0 0 0 0 0

24 22.5-255 0 0 0 0 0 0 0

27 25.5-285 0 0 0 0 0 0 0

30 28.5-315 0 0 0 0 0 0 0

33 31.5-345 0 0 0 0 0 0 0

36 345-375 0 0 0 0 0 0 0

39 37.5-40.5 0 0 0 0 0 0 0

42 40.5-435 0 0 0 0 0 0 0

Inf. >43.5 0 0 0 0 0 0 0

Lados 0 0 0 0 0 0 0

Tot 19 6 17 12 16 9 79

Haplopappus schumanii

distancia replicas

marca de clase Tango cm H 1 J K L M Total

-3 >-1,5 3 0 0 3 0 1 7

0 -1.5-+1,5 1 1 1 2 0 0 5

3 1.5-4.5 0 0 0 0 0 1 1

6 45-75 0 0 0 0 0 0 0

9 7.5-10.5 0 0 1 0 0 0 1

12 10.5-13.5 0 0 0 0 0 0 0

15 13.5-16.5 1 1 0 1 0 0 3

18 16.5-19.5 0 0 0 0 0 0 0

21 19.5-22.5 0 0 0 0 1 1 2

24 22.5-255 0 0 0 0 0 0 0

27 25.5-285 0 0 0 0 0 0 0

30 28.5-31.5 0 0 0 0 0 0 0

33 31.5-345 2 0 0 0 0 0 2

36 345-375 0 0 0 0 0 0 0

39 37.5-40.5 0 0 0 0 0 0 0

42 40.5-43.5 0 0 0 0 0 0 0

Inf. >43.5 4 7 9 3 8 0 31

Lados 2 6 0 1 5 5 19

Tot 13 15 11 10 14 8 71

Nassauvia pinnigera

distancia replicas

marca de clase rango cm H I J K L M Total

-3 >-1,5 0 0 0 0 1 0 1

0 -1.5-+1,5 16 7 20 0 12 0 55

3 1.5-4.5 6 14 3 20 7 9 59

6 45-75 0 0 0 1 1 2 4

9 7.5-10.5 1 0 0 0 0 1 2
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12
15
18
21

24
27
30
33

36
39
42
Inf.

Lados

Tot

Nassauvia pyramidalis
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Inf.
Lados
Tot

Madia sativa
distancia
marca de clase

-3

0

3

6

9

12

15

18
21
24
27

30

33

36

39

42

10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
255-28.5
28.5-31.5
31.5-345
345-375
37.5-40.5
40.5-43.5
>43.5

rango cm
>-1,5
«1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-225
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-345
345-375
37.5-40.5
40.5-435
>43.5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
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225-255
25.5-285
28.5-315
31.5-345
34.5-37.5
37.5-40.5
40.5-43.5
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Inf.
Lados
Tot

Senecio davilae
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Inf.
Lados
Tot

Senecio erucaeformis
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Inf.
Lados
Tot

>43.5

Tango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.54.5
45-15
75-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-34.5
345-37.5
37.5-40.5
40.5-43.5
>435

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-345
34.5-375
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 otoiio (1 mes).

133

Ntmero de propagulos sembrados por especie, por réplica y por franja de suelo. El mimero de propagulos

sembrado por especie por cada réplica es 25. Ver metodologia Capitulo 3.

Alstroemeria pallida
Distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Astragalus arnottianus
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Convolvulus demeissus
distancia
Marca de clase
-3
0
3
6
9
12

Tango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5

1,5-4,5

4,5-7,5
7,5- 10,5
10,5-13,5
13,5-16,5
16,5-19,5
19,5-22,5

22,5-255

25,5-28,5
28,5-31,5
31,5-34,5
34,5-37,5
37,5-40,5

40,5 - 43,5

rango cm
-4,5--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
22,5-255
25,5-28,5
28,5-31,5
31,5-34,5
34,5-375
37,5-40,5
40,5-43,5

Tango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
4,5-75
7,5-10,5
10,5-13,5

réplicas
507
0
1
12
1
11

[T — I — I — I — I T I — I — I — I — ]

N
W

réplicas
507

Neooocoocoocoooonwg~o

réplicas
507

el weoo

508

Noococoocoocoormronilounsne

508

Nococoooooocoooorvouns

=]

NWAAWWe O

509

Nococoor=mmNnRRDRwuAsNnIO =

Lh
coocn—aocce.&»—nam;ccg

[\
w

9

NN NOS SO

Total

—~ N
NWNoOoOSO~N~NNNNARGOS W~

Total

oo

N}
Noocoo~ooooh~ud

Total

13
18
17



C. Castor

15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Madia sativa
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Nassauvia pinnigera
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Pozoa coriaceae
distancia
marca de clase
-3

O oW O

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

rango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
4,5-7,5
7,5-10,5
10,5-13,5
13,5-16,5
16,5-19,5
19,5-22,5
22,5-255
25,5-28,5
28,5-31,5
31,5-34,5
34,5-375
37,5-40,5
40,5-43,5

rango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
4,5-75
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
34,5-375
37,5-40,5
40,5 - 43,5

rango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
4,5-1,5
7,5- 10,5
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12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Schizantus hookerii
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Senecio erucaeformis
distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
Tot

Silene chilensis
distancia
marca de clase
-3

A WO

10,5-13,5
13,5-16,5
16,5-19,5
19,5-22,5
22,5-255
25,5-28,5
28,5-31,5
31,5-34,5
34,5-375
37,5-40,5
40,5 - 43,5

rango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
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

rango cm
-4,5--1,5
-1,5-+1,5
1,5-4,5
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
31,5-345
34,5-375
37,5-40,5
40,5-43,5

rango cm

-4,5--1,5

-1,5-+1,5
1,5-4,5
4,5-7,5
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9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42

Tot

Sisyrinchium striatum
distancia
marca de clase
-3
0
3
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39
42
Tot

Stachys philippiana
distancia
marca de clase
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0
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39
42
Tot

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
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31,5-34,5
34,5-37,5
37,5-40,5
40,5 - 43,5
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Anexo VI

Experimento de arrastre en pendiente de propagulos sin estructuras para la
dispersion en primavera.

Ntimero de propagulos sembrados por especie, por réplica y por franja de suelo. El miimero de propagulos
sembrado por especie por cada réplica es 25. Ver metodologia Capitulo 3.

Leyenda:
42 - Inf.: son propagulos recuperadas desde la faja con marca de clase 42 hasta la zona de trampa de
semillas (Vea Fig. 3.2).

Alstroemeria pallida
Datos brutos

distancia replicas

marca de clase rango cm A B C D E Total
3 >-15 0 0 2 0 0 2

0 -1.5-+1,5 5 12 0 5 4 26

3 1.5-4.5 1 1 4 1 0 7

6 45-75 1 1 9 0 3 14

9 7.5-10.5 1 3 3 1 4 12

12 10.5-13.5 5 1 2 0 0 8

15 13.5-16.5 0 2 0 0 1 3

18 16.5-19.5 0 0 1 1 1 3

21 19.5-225 4 1 2 0 1 8

24 22.5-25.5 2 0 0 0 4 6

27 25.5-28.5 1 0 0 1 2 4

30 28.5-31.5 0 0 0 0 0 0

33 31.5-34.5 0 1 1 0 2 4

36 34.5-375 0 0 0 3 0 3

39 37.5-40.5 0 0 0 1 0 1

4?2 40.5-43.5 0 0 0 3 0 3

45 43,5-46,5 0 1 0 1 0 2
Inf. > 46,5 4 1 0 6 0 11
Tot 24 24 24 23 22 117

Astragalus arnottianus
Datos brutos
distancia replicas

marca de clase rango cm A B C D E Total
] >-1.5 0 0 0 0 0 0

0 -1.5-+1,5 7 11 5 8 3 34

3 1.54.5 3 2 9 2 1 17

6 4.5-7.5 2 1 6 4 4 17

9 7.5-10.5 2 7 3 1 6 19

12 10.5-13.5 4 1 1 1 2 9

15 13.5-16.5 1 2 0 4 0 7

18 16.5-19.5 0 0 0 1 4 5

21 19.5-225 4 0 0 2 1 7

24 22.5-25.5 0 0 0 0 1 1

27 25.5-28.5 0 0 0 1 0 1

30 28.5-31.5 0 0 1 0 0 1

33 31.5-345 0 0 0 0 0 0

36 34.5-375 1 0 0 0 0 1

39 37.5-40.5 0 0 0 0 0 0

42 40.5-43.5 0 0 0 1 1 2

45 43,5 - 46,5 0 0 0 0 0 0
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Inf.
Tot

Azorella madreporica

distancia
marca de clase

Inf.
Tot

i

Convolvulus demissus

distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
45
Inf.
Tot

Madia sativa
distancia

marca de clase
-3

N - - 7 )

> 46,5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-225
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-34.5
345-375
375-405
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-165
16.5-19.5
19.5-22.5
225-255
25.5-28.5
28.5-315
31.5-34.5
34.5-375
37.5-405
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>-1,5

-1.5-+1,5
1.5-4.5
4.5-75

7.5-10.5
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12
15
18
21
24
27
30
33
' 36
39
42
45
Inf.
Tot

Nassauvia pinnigera

distancia

VOB WUNERO®

Pozoa coriacea

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
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-34.5
345-375
37.5-40.5
40.5-43.5
43,5 -46,5
> 46,5

rango cin
>-1,5
-1.5-+1,5
1.54.5
45-75
7.5-10.5
10.5-13.5
135-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-34.5
34.5-375
37.5-40.5
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
4.5-75
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-225
225-25.5
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-345
345-375
375-405
40.5-43.5
43,5 - 46,5

WOOOOOO~L,O0OOO OO

Datos brutos
replicas

AOOOCOCOOO ~ONNOG = HHWMANO P

—

Datos brutos
replicas

COO0OCOOOR P OOWWULO VO P

MNOO R OO —HOOOOOOO0

—

COoO0CO0OO0O0OCOCCORmmNAWONO®W

[\
[=}

w

—

O OO OCOOOCOONWRMFMMO

N OO OO0 OOOOONP—

NOOCOODOOOOOOCcOoOOOoOoONMNOO o

C OO0 0000 OOOmmWUVLINN~N

OO0 O0OCOOOOO0OOCOOO0O

ho—~oOoOOoOHRH—ROOWNOWROOOOY

—

coocoowoooNNRraMOOMOU

— OO0 000000 OCO OO~

nwooooOoOooCO~oOoO0OOoONMNOoOOMOH

COO0OO0O0OCORNWWNWROWLWO M

DO~ OO NN N ~NN

N
[y

Total

— ~
W Co A~ D

N R T VN V-

v
Co

Total

[ 3
O Oo M~ M

b )
SO ODUWDDIN LN SN

139



C. Castor

Inf.
Tot

Schizantus hookerii

distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
45
Inf.
Tot

Senecio erucaeformis

distancia
marca de clase
-3
0
3
6
9
12
15
18
21
24
27
30
33
36
39
42
45
Inf.
Tot

Sisyrinchium striatum
distancia

marca de clase
-3

N -IE - W7 )

>46,5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-7.5
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-34.5
34.5-375
37.5-405
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-15
7.5-10.5
10.5-135
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
225-255
255-285
28.5-31.5
31.5-34.5
34.5-375
37.5-40.5
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-75
7.5-10.5

22 23

Datos brutos

replicas
A B
0 0
6 12
1 1
4 4
5 2
2 3
1 0
1 0
0 1
0 1
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
20 24

Datos brutos
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A B
0 0
3 9
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
1 0
0 0
0 0
0 0
0 0
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4 9
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12
15
18
21
24
27
30
33
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39
42
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Inf.
Tot

Stachys philippiana

distancia
marca de clase
-3
0
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9
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Inf.
Tot

10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
22.5-255
25.5-28.5
285-31.5
31.5-345
345-375
37.5-40.5
40.5-435
43,5-46,5
> 46,5

rango cm
>-1,5
-1.5-+1,5
1.5-4.5
45-15
7.5-10.5
10.5-13.5
13.5-16.5
16.5-19.5
19.5-22.5
225-255
25.5-28.5
28.5-31.5
31.5-345
34.5-375
37.5-40.5
40.5-43.5
43,5-46,5
> 46,5
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Anexo VII

Experimento de incorporacion al suelo de propagulos sin estructuras para la
dispersion en otofio.

Numero de propagulos por especie, por réplica y por franja de suelo en profundidad. El miimero de
propéagulos sembrado por especie por cada réplica es 25. Ver 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 una parte de grava por una parte de arcilla.

Tratamiento 3: 2g:1a, suelo con dos partes de grava por una parte de arcilla

Tratamiento 1: 1g:2a

Alstroemeria pallida
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 20 13 n 21 10 15 79
s-1lcm 2 5 n 3 4 4 18
1-2cm 0 0 n 0 0 0 0
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 22 18 24 14 19 97
Astragalus arnottianus
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 10 4 n 12 7 11 44
s-1lcm 13 17 n 7 5 7 49
1-2cm 0 0 n 0 0 0 0
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 23 21 19 12 18 93
Convolvulus demissus
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 21 9 n 16 13 7 66
s-lem 0 11 n 4 2 9 26
1-2cm 0 0 n 0 0 0 0
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 21 20 20 15 16 92
Madia sativa
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 0 0 n 0 1 0 1
s-lcm 0 0 n 0 0 0 0
1-2cm 0 0 n 0 0 0 0
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 0 0 0 1 0 1
Nassauvia pinnigera
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 1 0 n 0 0 0 1
s-lcm 5 0 n 1 0 0 6
1-2cm 0 0 n 0 0 0 0
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 6 0 1 0 0 7

Pozoa coreacea
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
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Superficie
s-lcm
1-2cm
2-5cm

Total

Schizanthus hookerii
Profundidad
Superficie
s-lcm
1-2cm
2-5cm
Total

Senecio erucaeformis
Profundidad
Superficie
s-lcm
1-2cm
2-5cm
Total

Silene chilensis
Profundidad
Superficie
s-lcm
1-2cm
2-5cm
Total

Sisyrinchium striatum
Profundidad
Superficie
s-lcm
1-2cm
2-5cm
Total

Stachys philippiana
Profundidad
Superficie

s-1lcm

1-2cm

2-5cm

Total

replicas
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Tratamiento 2: 1g:1a

Alstroemeria pallida

Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 19 9 6 14 8 21 77
s-lcm 1 7 11 7 6 0 32
1-2cm 0 0 0 0 1 0 1
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 20 16 17 21 15 21 110

Astragalus arnottianus

Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 15 2 2 14 11 10 54
s-lcm 8 15 14 6 11 9 63
1-2cm 0 2 0 0 0 0 2
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 23 19 16 20 22 19 119
Convolvulus demissus
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 16 6 3 15 17 18 75
s-lcm 1 15 8 4 0 2 30
1-2cm 0 0 0 0 0 0 0
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 17 21 11 19 17 20 105
Madia sativa
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 0 0 0 0 0 0 0
s-lcm 2 1 0 0 0 0 3
1-2cm 0 1 0 0 0 0 1
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 2 2 0 0 0 0 4
Nassauvia pinnigera
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 1 1 0 1 0 1 4
s-1lcm 1 4 2 7 0 4 18
1-2cm 1 0 0 0 1 1 3
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 3 5 2 8 1 6 25

Pozoa coreacea

Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 11 2 1 13 13 13 53
s-lcm 8 11 16 9 7 5 56
1-2cm 0 1 0 0 1 0 2
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 19 14 17 22 21 18 111

Schizanthus hookerii

Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 7 0 1 7 5 8 28
s-lcm 18 12 18 10 18 8 84
1-2cm 0 5 1 0 0 0 6
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 25 17 20 17 23 16 118

Senecio erucaeformis
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
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Superficie 3 0 0 4 1 8 16
s-1lcm 5 3 0 2 1 8 19
1-2cm 1 0 0 0 0 0 1
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 9 3 0 6 2 16 36
Stlene chilensis
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 3 0 0 0 1 0 4
s-1lcm 4 0 5 0 7 0 16
1-2Zcm 2 1 0 0 0 0 3
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 9 1 5 0 8 0 23
Sisyrinchium striatum
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 9 1 0 8 7 7 32
s-lcm 12 14 16 11 14 14 81
1-2cm 0 3 1 0 2 0 6
2-5cm 0 0 0 0 0 0 0
Total 21 18 17 19 23 21 119
Stachys philippiana
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 4 1 0 0 2 5 12
s-lcm 9 11 2 8 10 6 46
1-2cm 0 2 0 0 1 0 3
2-5cm 0 0 0 0 0 0
Total 13 14 2 8 13 11 61
Tratamiento 3: 2g:1a
Alstroemeria pallida
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 0 11 n 0 16 0 27
s-lcm 23 8 n 17 5 18 71
1-2cm 1 0 n 6 0 0 7
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 24 19 23 21 18 105
Astragalus arnottianus
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 0 6 n 0 8 0 14
s-lcm 18 11 n 10 12 22 73
1-2cm 2 1 n 11 0 0 14
2-5cm 1 0 n 0 0 0 1
Total 21 18 21 20 22 102
Convolvulus demissus
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total
Superficie 0 14 n 0 14 0 28
s-lcm 20 3 n 16 4 25 68
1-2cm 0 0 n 2 0 0 2
2-5cm 0 0 n 0 0 0 0
Total 20 17 18 18 25 98
Madia sativa
Profundidad  replicas 513 514 515 516 517 518 Total

Superficie 0 0 n 0 0 0 1
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Anexo VIII

Experimento de incorporacién al suelo de propagulos sin estructuras para la
dispersion en primavera.

Niimero de propéagulos por especie, por réplica y por franja de suelo en profundidad. El nimero de
propagulos sembrado por especie por cada réplica es 25. Ver metodologia Capitulo 4.

Leyenda:

Tratamiento 1: 1g:2a, suelo con una parte de grava por dos partes de arcilla.

Tratamiento 3: 2g:1a, suelo con dos partes de grava por una parte de arcilla.

Tratamiento 1: 1g:2a

Alstroemeria pallida
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 17 16 19 15 20 87
s-lcm 0 3 4 0 1 8
1-2cm 0 0 0 0 0 0
2-5cm 0 0 0 0 0 0
Total 17 19 23 15 21 95
Astragalus arnottianus
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 21 13 23 18 17 92
s-1lcm 0 4 0 1 5 10
1-2cm 0 0 0 0 0 0
2-5cm 0 0 0 0 0 0
Total 21 17 23 19 22 102
Azorella madreporica
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 15 18 20 12 17 82
s-1lcm 2 1 2 2 6 13
1-2cm 0 0 1 0 0 1
2-5cm 0 2 0 0 0 2
Total 17 21 23 14 23 98
Convolvulus demissus
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 20 15 22 17 21 95
s-lcm 1 2 0 0 0 3
1-2cm 0 0 0 0 0 0
2-5cm 0 0 0 0 0 0
Total 21 17 22 17 21 98
Madia sativa
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 1 0 5 0 4 10
s-1lcm 0 0 0 0 2 2
1-2cm 0 0 0 0 0 0
2-5cm 0 0 0 0 0 0
Total 1 0 5 0 6 12
Nassauvia pinnigera
Profundidad replicas 513 514 516 517 518 Total
Superficie 7 5 12 1 10 35

s-lcm 2 1 4 0 1 8
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Tratamiento 3: 2g:1
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2-5cm 2
Total 20

Stachys philippiana
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