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RESUMEN

Se estudi el crecimiento aéreo de los brotes vegetativos del amancay (Alstroemeria qurantiaca D. Don; Alstroemeria-
ceae) dedos poblaciones naturalesdelas proximidades de San Carlos de Bariloche (41°12°S), cuyas comunidades son: (1)
bosque de lenga (Nothofagus pumilio), donde el amancay es la especie dominante del sotobosque; (2) artbustal bajo, en
el cual convive con varias especies de arbustos y hierbas. Los brotes del ambiente boscoso desarrollaron mayor area
foliar por la mayor expansion de sus hojas (drea foliar especifica, AFE). La biomasa total por vistago fue similar en las
dos poblaciones durante la primera mitad del crecimiento, debido a que el mayor peso caulinar en el sotobosque fue
compensado por el mayor peso foliar en el ambiente abierto. Posteriormente, los pesos caulinar y foliar fueron mayores
en el ambiente boscoso. La asignacién de biomasa a las hojas (relacién de peso foliar, RPF) fue mayor en el ambiente
abierto, a pesar de que la relacién de drea foliar (RAF = AFE * RPF) fue mis alta en el sotobosque. Las producciones
de biomasa por unidad de 4rea foliar (tasa de asimilacion neta) y por unidad de biomasa (tasa de crecimiento relativo)
fueron similares y decrecientes en las dos poblaciones, Se concluye que el ambiente boscoso es mas apto que el
ambiente abiérto para el crecimiento de los vdstagos vegetativos del amancay.

Palabras claves: Biomasa aérea, drea foliar, eficiencia de crecimiento.

ABSTRACT

Aboveground growth of the vegetative shoots of amancay (Alstroemeria aurantiaca D. Don; Alstroemeriaceae) was
studied in two natural populations near San Carlos de Bariloche (41912°S), one from lenga (Nothofagus pumilio) forest
where amancay dominates the understory, and a second from low strubland where amancay co-exists with several
species of shrubs and herbs. Leaf area was greater in the understory shoots due to the greater leaf expansion (specific
leaf area, AFE) than in the shrubland shoots. Total dry weight per shoot was similar in both populations during the first
half of the growing season because the greater stem biomass of the understory shoots was counterbalanced by a greater
leaf biomass in the open-site shoots. Later, both stem and leaf weights were greater in the understory shoots. Biomass
allocation to leaves (leaf weight ratio, RPF) was greater in the shoots of the open site, although leaf area ratio (RAF =
AFE * RPF) was greater in the understory shoots. Biomass productions per unit leaf area (net assimilation rate) and per
unit biomass (relative growth rate) were similar and decreasing in both populations. It was concluded that the forest
environment is more favorable than the open site for the growth of the vegetative shoots of amancay.

Key words: Aerial biomass, leaf area, growth efficiency.

ambientes que ocupan (Kvet et al 1971,
Evans 1972). Esta técnica se basa en me-
diciones periodicas de la biomasa y del 4rea

INTRODUCCION

El analisis cuantitativo del crecimiento de
individuos en poblaciones vegetales permite
una descripcion ripida y precisa del desa-
rrollo v de las variaciones morfologicas y
fisiologicas que se dan en los distintos

foliar, a partir de las cuales se obtienen
distintos parametros del crecimiento. Con
estos datos es posible estimar la eficiencia
del crecimiento y la productividad primaria
neta (Kvet et al. 1971, Larcher 1977).

(Recibido el 24 de marzo de 1987. Aceptado el 25 de julio de 1988).
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Por su caricter integrador, una de las
medidas mas estudiadas en este contexto es
la tasa de crecimiento relativo (TCR,
produccién de biomasa relativa a la bio-
masa inicial), que depende de factores tanto
ambientales como genéticos (Evans 1972) y
contribuiria a determinar el tipo de am-
biente que puede ocupar una especie
(Parsons 1968, Grime & Hunt 1975,
Burdon & Harper 1980, Newman 1983). La
TCR se interpreta también como el pro-
ducto entre parametros que evaluan la
morfologia y la fisiologia del crecimiento,
y que pueden tener importancia en la per-
sistencia de una especie en una comunidad.
Es conveniente analizar el comportamiento
de los pardmetros mismos, ya que pueden
compensarse entre si bajo distintas con-
diciones ambientales, de manera que el
cambio resultante de la TCR sea reducido
(ver Blackman & Wilson 1951, Blackman &
Black 1959).

A pesar de algunos cuestionamientos
(Warren Wilson 1981, Hardwick 1984), esta
técnica es apropiada para estudios tanto de
laboratorio como de campo. No obstante,
son relativamente pocos los trabajos orien-
tados al estudio de poblaciones naturales,
por medio del analisis cuantitativo del cre-
cimiento (ej., Kawano & Masuda 1980,
Reinartz 1984).

En el presente estudio se analiza el cre-
cimiento del amancay (Alstroemeria au-
rantiaca D. Don; Alstroemeriaceae), especie
herbicea rizomatosa que habita desde los
sotobosques de lenga (Nothofagus pumilio)
hasta lugdres abiertos y aun areas afectadas
por accidn antropica. Se evalia la hipotesis
de que los sotobosquesumbrios de lenga son
mas propicios para el crecimiento de los
véstagos vegetativos del amancay que los
ambientes abiertos, comparando las carac-
teristicas morfologicas y fisiologicas del
crecimiento, sus interrelaciones y los me-
canismos de compensaciéon del crecimiento
en dos poblaciones de ambientes contras-
tantes.

MATERIALES Y METODOS

Se seleccionaron dos ambientes contras-
tantes sin efectos antrépicos aparentes, en
las proximidades de San Carlos de Bari-
loche (Rio Negro, Argentina): (1) bosque
denso monoespecifico de lenga (Nothofagus
pumilio) en la ladera norte del cerro Ca-
tedral (lat. 41°12°S, long. 71930°0; 1.330
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m s.n.m.; pendiente media 44°). Excepto
en algunos sectores donde aparece Vicia
nigricans, el amancay conforma un estrato
herbiceo monoespecifico alto (1 m apro-
ximadamente) y muy denso (216 vista-
gos/m?; E.S. = + 20; n = 10 cuadrados de
0,25 m? ubicados al azar; el 99+ de los
vastagos son vegetativos). La precipitacion
media anual es de 1.400 mm, de los cuales
350 mm caen en primavera y verano
(Barros et al. 1983). El suelo es un
dystrandept tipico (A. Marcolin, INTA
Bariloche, comunicacién personal); posee
materia organica superficial en descompo-
sicibn y un contenido del 7% de la misma
en los primeros 30 cm del perfil. La re-
tencion de agua a 15 bares es del 26%
(materia organica y retencidén de agua de-
terminados por el INTA Bariloche).
(2) arbustal bajo abierto en la ladera sudo-
este del Cerro Carbon (lat. 41°912°S, long.
71018°0; 1.360 m s.n.m.; pendiente media
2290). Los brotes de amancay son pequefios
(0,2 m aproximadamente), de baja densidad
(55 vastagos/m?2 ;E. S. =+ 13;el 83% de los
vastagos son vegetativos) y se asocian con
Mulinum spinosum, Senecio bracteolatus,
Berberis buxifolia, Ribes cucullatum, Vi-
cia nigricans, Acaena splendens, Acaena
pinnatifida y Cerastium arvense. La preci-
pitacién media anual es de 1.100 mm, de
los cuales 275 mm caen en primavera y ve-
rano (Barros er al 1983). El suelo es un
vitrandept tipico, carece de materia orga-
nica superficial y contiene un 7% de la
misma en los primeros 30 cm del perfil. Su
retencion de agua a 15 bares es del 12%.

En cada ambiente se delimitd6 una par-
cela rectangular (8 x 13 m en el bosque y
18 x 22 m en el arbustal donde el amancay
es menos denso). Cada semana, durante la
estacion de crecimiento (desde mediados de
noviembre de 1984 hasta fines de febrero
de 1985) se cosecharon, al nivel del suelo,
entre 10 y 20 vastagos vegetativos, selec-
cionados al azar de la siguiente forma:
primero se determiné al azar la direccidén de
una linea que atraviesa la parcela; luego, a
partir de cada metro de dicha linea, se eli-
gieron, también al azar, dos distancias
opuestas perpendiculares a la misma; fi-
nalmente se cosecho el vastago més cercano
al extremo de cada distancia.

Para las dos poblaciones se estimd: (1)
area foliar (A), utilizando la regresidon entre
el producto de la longitud (L) y el ancho
miximo (a) de cada hoja y su area medida
por conteo de cuadrados (Ondok 1971),
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obteniéndose la relacion: A=L % a * 0,594
(E.S. =+ 6,107%; n = 50 hojas de tamafios
diversos de las dos pcblaciones; r = 0,996).
Para cada vastago se sumaron las areas fo-
liares de sus hojas. (2) peso seco: las
muestras se secaron en estufa hasta peso
constante (1059C; Kvet et al 1971; alre-
dedor de 40 horas) y se pesaron tallo y
hojas por separado con una precision de 0,1
mg. Partiendo de los valores del area foliar
(A) y de los pesos foliar (Pf) y total (P) de
cada vastago, se calcularon los siguientes
cocientes: (3) relacién de peso foliar, RPF
= Pf/P; (4)drea foliar especifica, AFE =
A/Pf; (5) relacion de érea foliar, RAF =
A/P. Para detectar tendencias en el tiempo,
se calcularon los promedios moviles de 3
semanas para cada una de las caracteristicas
del crecimiento, como es practica corriente
en el analisis de series temporales (Shao
1970). Utilizando los promedios moviles se
calcularon: (6) tasa de asimilacién neta,
TAN = [(P,—P))/(A2—A))] * [(InA,
—1nA, )/(t,—t,)] (esta ecuacién es la mais
adecuada cuando la relacién entre Py A se
aproxima a la unidad (Kvet et al 1971,
Evans 1972), como se da en este caso) y (7)
tasa de crecimiento relativo, TCR =
(InP, —InP,)/(t,—t;). En las ecuaciones
(6) v (7) los sufijos 1 y 2 indican que Po A
son los promedios moéviles de los tiempos
t; y t, respectivamente. Las varianzas de
los valores semanales de TAN y de TCR se
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calcularon segin las férmulas dadas por
Kvet et al (1971).

RESULTADOS

Area foliar: En el lugar abierto, el irea
foliar aumenta durante unas 10 semanas y
luego se mantiene constante, mientras que
en el ambiente del sotobosque continua
aumentando, alcanzando a ser hasta 3 veces
mayor que en el ambiente abierto (Tabla
1). Dado que el ntimero de hojas produ-
cidas es similar en las dos poblaciones (algo
mayor en el ambiente abierto en la primera
semana de crecimiento), el area foliar
mayor en el sotobosque se debe a una
mayor expansion foliar en esa poblacion

(Fig. 1).

Peso seco. Hasta la mitad del periodo de
crecimiento estudiado, el peso de los vas-
tagos aumenta en forma similar en las dos
poblaciones, ya que el mayor peso caulinar
en el ambiente boscoso se compensa con el
menor peso foliar de los mismos (Fig. 2).
Posteriormente, la biomasa de los vaistagos
se¢ mantiene constante en el ambiente
abierto, mientras que continita aumentando
en el sotobosque, llegando a duplicarse (el
peso seco caulinar alcanza a ser 4 veces
mayor y el peso foliar 1,5 veces superior en
el ambiente boscoso que en el ambiente
abierto; Tabla 1).

TABLA 1

Promedios méviles maximos (X mdx.) de las variables medidas en los brotes de amancay cosechados
de los cerros Catedral y Carbén. Se indican los errores estindar (E. S.), nimeros de muestras (n) y
semanas en que éstos fueron obtenidos (sem.). En la columna “d.n.s.” figuran las semanas en las cuales
las diferencias entre las poblaciones no fueron significativas (P < 0,05).

Maximum running means (X max.) obtained for variables measured in amancay shoots collected at Mounts Catedral
and Carbon. Standard errors (E. S.), sample sizes (n), and weeks at which such values were registered (sem.) are also
indicated. Column “d.n.s.” shows the weeks without significant differences between populations (P < 0.05).

Bosque denso, cerro Catedral

Arbustal bajo abierto, cerro Carbdn

X max. E.S. n sem. X méx. E. S. n sem.  d.n.s.
Area foliar (cm?2) 374 20,9 30 13 131 89 30 10 1
NO de hojas 33 1,2 30 13 29 1,2 30 14 6-12
Peso foliar (mg) 771 50,7 30 13 565 39,6 30 10 -
Peso caulinar (mg) 543 34,6 30 14 111 11,5 30 13 —
Peso total (mg) 1.298 71,6 30 14 637 41,8 30 10 2-3y5-8
RPF (mg/mg) 0,87 0,007 60 2 0,97 0,003 60 2 -
AFE (cm?/g) 517 1,7 30 10y 11 239 3,6 56 7 -
RAF (cm? /g) 339 7,1 50 7 217 3,0 60 2y6 -
TAN (g/dm? /[semana) 0,12 0,033 60 2-3 0,15 0,035 60 2-3 1-14
TCR (g/g/semana) 0,33 0,090 60 2-3 0,32 0,079 60 2-3 1-14
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Fig. 1: Area foliar (A) y nimero de hojas (B) de
los brotes vegetativos de amancay cosechados del
bosque denso (0) y arbustal bajo, abierto (x) a
partir de la tercera semana de noviembre de 1984.
Las lineas verticales indican los intervalos de
confianza del 95% (se grafica el intervalo superior
o el inferior cuando hay superposicién).

Leaf area (A)and number of leaves (B) per vegetative
shoot of amancay collected from the understory (o) and
the open site (x) as of the third week of November 1984.

Vertical lines indicate 95% confidence intervals (either
upper or lower interval is drawn when overlap occurs).

Relacion de peso foliar (RPF): La
proporcion de biomasa foliar a biomasa
total del vdastago muestra una tendencia
decreciente en los dos ambientes en toda la
estacion de crecimiento; durante ese lapso
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la RPF es mayor (1,1 veces) en el ambiente
abierto (Fig. 3A; Tabla 1).

Area foliar especifica (AFE): El éarea
foliar relativa a su biomasa, expresion de la
expansion de la biomasa foliar en el espacio
¥, en ocasiones, del grosor de las hojas, au-
menta en el ambiente boscoso hasta bien
avanzada la estacidbn de crecimiento,
mientras que en el ambiente abierto no
varia significativamente (P < 0,05;F = 1,3;
comparando las AFE medias de los mues-
treos con el test F (Sokal & Rohif 1981)).
El AFE es siempre mayor en el ambiente
del sotobosque que en el ambiente abierto
(hasta 2 veces superior; Fig. 3B; Tabla 1).

Relacion de drea foliar (RAF): El irea
foliar relativa a la biomasa del vastago ex-
hibe un comportamiento similar al del AFE
aunque su incremento en el ambiente del
sotobosque s6lo se mantiene hasta la mitad
del periodo de crecimiento. En el ambiente
abierto es estadisticamente constante (P <
0,05; F = 12,7). Las diferencias entre las
dos poblaciones no son tan notorias como
con el AFE (1,5 veces superior en el
ambiente boscoso), debido a que las dife-
rencias en la biomasa total son mayores que
las correspondientes a la biomasa foliar
(Fig. 3C; Tabla 1).

Tasa de asimilacion neta (TAN) y tasa de
crecimiento relativo (TCR). El crecimiento
en biomasa relativo al area foliar (TAN) y
el crecimiento en biomasa relativo a la
biomasa inicial (TCR), dos expresiones de
la eficiencia del crecimiento, exhiben
tendencias decrecientes aunque fluctuantes
en ambas poblaciones; en los dos casos las
varianzas son altas y no se observan dife-
rencias significativas (Fig. 4). Sin embargo,
los valores medios de 1a TCR son sistema-
ticamente mayores en el ambiente del so-
tobosque durante practicamente toda la
estacion de crecimiento (en cuanto a los
valores maximos, ta TAN es 1,2 veces
mayor en el ambiente abierto y la TCR es
similar en ambos ambientes; Tabla 1).

DISCUSION

El amancay puede comportarse como
planta “de sol’’ o ‘““de sombra’ y esta plas-
ticidad se manifiesta, al igual que en otras
especies (Harper & Ogden 1970, Abra-
hamson & Gadgil 1973, Abrahamson 1975,
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Ojala 1985, Lovett Doust 1987), por
cambios morfologicos. Asi, en el ambiente
del sotobosque los vistagos forman un
manto practicamente homogéneo, de
biomasa (en especial la del tallo) y drea
foliar (tanto absoluta como relativa a la
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mismo, la duracion del crecimiento positivo
es mayor en el ambiente boscoso. La asig-
nacibn de biomasa a las hojas es, en
cambio, mayor en el ambiente abierto.
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Fig. 2 Pesos secos foliar (A), caulinar (B) y total (C) de los brotes vegetativos de amancay cosechados
del bosque denso (o) y arbustal bajo abierto (x) desde latercera semana de noviembre de 1984. Laslineas
verticales indican los intervalos de confianza del 95% (se grafica el intervalo superior o el inferior si éstos

se superponen).

Dry weight of leaves (A), stem (B), and total vegetative shoots (C) of amancy collected from the understory (o) and
open site (x) since as of the third week of November 1984. Vertical lines indicate 95% confidence intervals (either

upper or lower when over lap occurs).
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Fig. 3: Relacién de peso foliar (RPF; A), area
foliar especifica (AFE; B) y relacion de drea foliar
(RAF; C) de los vastagos vegetativos de amancay
cosechados de bosque denso (0) y arbustal bajo,
abierto (x) desde la tercera semana de noviembre
de 1984. Las lineas verticales indican los invervalos
de confianza del 95%.

Leaf weight ratio (RPF; A), specific leaf area (AFE; B),
and leaf area ratio (RAF; C) of vegetative shoots of aman-
cay collected from the understory (o) and open site (x) as
of the third week of November 1984, Vertical lines indi-
cate 95% confidence intervals.

Fig. 4: Tasa de asimilacion neta (TAN; A)y tasa
de crecimiento relativo (TCR; B)de los brotes
vegetativos de amancay cosechados del bosque
denso (o) y arbustal bajo, abierto (x) desde la
tercera semana de noviembre de 1984. Se indican
los errores estdndar superior o inferior para evitar
superposiciones.

Net assimilation rate (TAN; A), and relative growth rate
(TCR; B) of vegetative shoots of amancay collected from
the understory (o) and open site (x) as of November

1984. Only upper or lower standard errors are indicated
to avoid overlap.
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La capacidad productiva de una planta
depende, entre otros factores, de su ex-
pansion foliar y de la distribuciéon de la
produccion a tejidos fotosintéticamente
activos o inactivos. La maximizacion del
area foliar relativa a la biomasa (RAF =
RPF x AFE) puede lograrse por un au-
mento de la expansion de la biomasa foliar
en el espacio (AFE), un mecanismo prac-
ticamente universal (Kvet et al 1971,
Bjorkman 1981), o por una mayor asig-
naciéon de biomasa a las hojas (RPF), fe-
némeno también frecuente pero no genera-
lizado (Abrahamson & Gadgil 1973,
Bjorkman 1981). En ambientes contras-
tantes, la magnitud de las diferencias en la
RPF suelen ser menores que las observadas
en el AFE (Kvet et al 1971, Bjorkman
1981). Esto se cumple para el amancay, ya
que la menor RPF en el ambiente boscoso
es compensada ampliamente por el AFE,
con lo cual la RAF es mayor en ese am-
biente que en el ambiente abierto (Fig. 5;
anatomicamente el AFE elevada se asocia
con un parénquima en empalizada de células
isodiamétricas, y el AFE reducida con célu-
las cilindricas, mis altas, en ese tejido).

En el sentido que le asignan Kvet ef al.
(1971) y Evans (1972), entre otros, las
adaptaciones del amancay serian mas
morfolégico-estructurales que fisiologicas,
ya que las eficiencias para producir bio-
masa, tanto del area foliar (TAN) como de
la biomasa (TCR; parametros relacionados
con la fisiologia) no se diferencian en las
dos poblaciones. La similitud en la TAN
compensa la diferencia observada en la
RAF en una medida suficiente como para
que la TCR (= TAN x RAF) tampoco di-
fiera significativamente entre las pobla-
ciones.

La eficiencia en la produccion de materia
seca aérea de cada poblacion, o producti-
vidad primaria aérea neta (PA), puede es-
timarse a partir de la TAN vy el indice de
drea foliar (1AF), indicando este Gltimo el
grado de expansion foliar de la poblacion
(IAF = densidad de vastagos por unidad de
area de suelo x drea foliar media por vas-
tago). Estimando la PA (= TAN x IAF;
Kvet et al. 1971, Larcher 1977) para el
periodo en que la TAN tiene escasas
fluctuaciones y en el cual la densidad de
cada poblacién se mantiene en su valor
maximo (semanas 4-9), se obtienen valores
medios de 25 g/m?2/semana para la po-
blaciébn del ambiente boscoso y de 3,5
g/m?2 [semana para la del ambiente abierto
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(los TAF medios respectivos en ese lapso
son de 3,5 y 0,5 cm?/cm?). La diferencia
en la PA entre las poblaciones estd dada,
fundamentalmente, por la mayor densidad
de brotes y la mayor superficie asimilatoria
por brote en el sotobosque.

semanas 2 6 9

Co. Catedral

RPF tw/g)

Co. Carbdn

AFE (cm¥mg)

Fig. 5: Variacion estacional de la tasa de cre-
cimiento relativo (TCR) y sus componentes: re-
lacién de peso foliar (RPF), drea foliar especifica
(AFE), relacion de 4rea foliar (RAF) y tasa de
asimilacion neta (TAN). El valor de la TCR es
proporcional al volumen de cada cuerpo; los va-
lores de la RPF, el AFE y la TAN son proporcio-
nales a las dimensiones lineales correspondientes
(se indican valores aproximados). La RAF es
proporcional a la superficie frontal de cada cuerpo.
Seasonal variation in relative growth rate (TCR) and its com-
ponents: leaf weight ratio (RPF), specific leaf area (AFE),
leaf area ratio (RAF), and net assimilation rate (TAN).
TCR value is proportional to the volume of each figure,
RPF, AFE, and TAN values are proportional to the lineal
dimensions (approximate values are indicated). RAF is
proportional to the front surface of each figure.

El sotobosque umbrio y humedo es ¢l
mas apropiado, de los dos ambientes de
este estudio, para el desarrollo vegetativo
aéreo del amancay, evaluado por el cre-
cimiento de los vastagos en biomasa y en
area foliar, la densidad poblacional de és-
tos y la productividad aérea.

A partir de los datos obtenidos en este
trabajo no es posible determinar en qué
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medida inciden los factores ambientales y
los factores genéticos en las diferencias se-
fialadas entre las dos poblaciones de aman-
cay. Los distintos niveles de humedad
y de luminosidad que existen en los dos
ambientes y las numerosas experiencias en
las cuales se destaca la importancia de estos
factores ambientales sobre el crecimiento
vegetal (Blackman & Wilson 1951,
Blackman & Black 1959, Brougham 1960,
Patterson 1979, entre otros) permiten
suponer que las disponibilidades de agua y
de luz determinan gran parte de las modi-
ficaciones que se hallaron entre las pobla-
ciones de amancay. En el ambiente del so-
tobosque, ademas, debe tenerse presente la
posible influencia de la competencia intra-
especifica, derivada de la alta densidad de
brotes en ese ambiente, como ocurre en
otras especies (Loomis 1983, Newman
1983, Lovett Doust 1987). En cambio, en
el ambiente abierto existiria cierto grado de
competencia interespecifica, como lo su-
giere la disposicibn de los brotes de
amancay en manchones monoespecificos
mds que esparcidos entre las otras especies
de la comunidad vegetal. Para otras especies
se ha demostrado la incidencia de este tipo
de competencia sobre el crecimiento,
aunque las respuestas de las distintas es-
pecies no siguen un mismo patron (Harper
1960, Newman 1983, Schulze 1983, An-
gevine & Handel 1986).
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