Revista Chilena de Historia Natural
70: 465-479, 1997

ARTICULOS

Formas de crecimiento en los bosques
patagénicos del sur de Argentina y Chile

Growth forms in patagonian forests of southern
Argentina and Chile

MARIA A. DAMASCOS

Departamento de Ecologia, Universidad Nacional del Comahue,
Casilla de Correo 1336 (8400) Bariloche, Argentina

RESUMEN

Se estudiaron los patrones morfolégicos y floristicos de las hierbas y arbustos de los bosques perennifolios y
caducifolios ubicados a lo largo de un gradiente decreciente de precipitaciones en direccién oeste-este, en la Patagonia
austral (51° S). Se analizaron las posibles consecuencias de factores histdricos, tales como el diferente régimen de
perturbaciones, sobre la composicion floristica (especies y familias) de los diferentes bosques y el nivel de definicién de
los patrones morfolégicos. Los bosques estudiados difieren en la representaciéon de los caracteres morfolégicos de sus
especies componentes, asi como en la amplitud distribucional de las mismas a lo largo del gradiente analizado. En los
bosques perennifolios cuyo dosel estd dominado por Nothofagus betuloides (Mirbel) Oerst, la morfologia dominante estd
asociada a la menor disponibilidad de luz, menor estrés hidrico y térmico y las especies poseen escasa amplitud geogra-
fica este-oeste. En los bosques caducifolios de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser o de Nothofagus antarctica
(Forst. f.) Oerst, las formas de las plantas se relacionan con hdbitats abiertos y climas mdas rigurosos. Sus especies
poseen amplios rangos de distribucién en el gradiente y son tolerantes a la deficiencia hidrica. Dada su posicién
transicional, el bosque caducifolio sufre la invasién de especies estrés tolerantes provenientes de comunidades adyacen-
tes y el patrén morfolégico estd influenciado por el componente herbéceo.

Palabras clave: caracteres morfolégicos, sotobosque, bosques caducifolios, bosques perennifolios, desertificacion.

ABSTRACT

The floristic and morphological patterns of herbs and shrubs in evergreen and deciduous forests located along a
gradient of decreasing precipitation from west to east in Southern Patagonia (51( S) were studied. The
consequences of historical factors such as the different disturbance regimes, on the floristic composition (species
and families) and on the definition morphological patterns were analyzed. Forests differed in the representation of
different morphological attributes and in the geographical and ecological range of their component species along
the precipitation gradient. In the evergreen forests with a canopy dominated by Nothofagus betuloides (Mirbel)
Oerst, the dominant morphology is associated with low light availability, lower thermic and hydric stress and the
species have narrow west-east ranges. In deciduous forests dominated by Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.)
Krasser or Nothofagus antarctica (Forst. f.) Oerst, the forms of the plants were typical of more open habitat and a
more rigorous climate. Species have broader distribution ranges in the east-west gradient and are more tolerant to
water deficit. Because of their transitional position between forest and steppe, these deciduous forests suffer the
invasion of stress-tolerant species from adjacent communities and the morphological patterns are influenced by the
herbaceous component.

Key words: morphological traits, understory, deciduous forests, evergreen forests, desertification.

INTRODUCCION tan, considerando uno o mds caracteres in-
dependientemente o en forma multivariada.
Varios autores han analizado la correspon-  Estos estudios se han realizado en comuni-

dencia entre los caracteres morfolégicos de  dades boscosas (Beadle 1966, Webb 1968,
las plantas y el ambiente fisico en que habi-  Knigth & Louks 1969, Horn 1971, Sejzer
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1973, Givnish 1978, 1979, 1984, Givnish &
Vermeij 1976, Popma et al. 1992, Turner &
Tan 1991) en matorrales y desiertos (Par-
sons & Moldenke 1975, Kumerow et al.
1981, Steward & Webber 1981, Romane
1987, Floret et al. 1987, Campbell & Wer-
ger 1988, Cody 1986, 1989 y 1991) y pasti-
zales (Knight 1965, Golubev 1987, Montal-
vo et al. 1991).

En otros trabajos un complejo de caracte-
res ha sido utilizado para la clasificacién de
grupos funcionales y morfolégicos de espe-
cies (Raunkiaer 1934, Rauh 1940, Danse-
reau 1951, Barkman 1987, 1990, Ruthsatz
1978, Hallé et al. 1978, Golubev 1987,
Ponce 1982, Halloy 1991, Blanc 1992, Gi-
nocchio & Montenegro 1992, Leishman &
Westoby 1992).

El analisis morfolégico de las plantas a
nivel de comunidades tiene su utilidad
como complemento del andlisis floristico
(Orloci & Stofella 1986, Montalvo et al.
1991, Keddy 1992), y permite realizar infe-
rencias sobre los factores fisicos y bidticos
que determinan la estructura de una comu-
nidad (Diaz et al. 1992) e identificar carac-
teres que deberdn someterse a mayor inves-
tigacién (Orsham 1986).

Sin embargo, la bisqueda de disefios
morfolégicos Optimos para los organismos
que habitan cada tipo de ambiente ha sido
criticada pues no siempre puede establecerse
una relacién de causalidad entre la morfolo-
gia y el ambiente fisico. Ademas, el valor
adaptativo de ciertos caracteres es a veces
incierto (Montalvo et al. 1991). Segin He-
rrera (1992), ademds del ambiente, la com-
posicién de las floras locales es determinada
por factores histéricos y filogenéticos.

En el oeste de la Patagonia argentina y en
Chile (51° S) se encuentran bosques domi-
nados tanto por especies perennifolias, No-
thofagus betuloides, como caducifolias, No-
thofagus pumilio y Nothofagus antarctica.
Estos bosques se desarrollan en areas con
condiciones diferentes de clima, suelos y al-
titud (Pisano 1981) y se distinguen no sélo
en la periodicidad del follaje arbéreo, sino
también en su composicién floristica (Ve-
blen & Schlegel 1982), productividad y di-
namica de nutrientes (Gutiérrez et al. 1991).

Aunque existen estudios de los caracte-
res foliares de las especies arbéreas domi-

nantes de estos bosques (Mac Queen 1976,
Weinberger 1973, Gémez et al. 1987,
Rush 1993), de las variaciones en sus ha-
bitos de crecimiento (Ramirez et al. 1985,
Prémoli 1991), de las formas de vida (Am-
brosetti & Méndez 1983, Pisano 1985) y
los tipos de frutos (Armesto et al. 1987),
no existe un andlisis multivariado de la re-
lacién entre las formas de las plantas y el
ambiente en las distintas comunidades
boscosas de la Patagonia.

En este trabajo se identifican los patrones
morfolégicos que caracterizan el conjunto
de especies que integran los bosques patagé-
nicos a los 51° S y se evalian los factores
que influyen en su definicién. Para este ané-
lisis se postulé que: 1) los pronunciados gra-
dientes ambientales de precipitacién y tem-
peratura en la regién patagdénica imprimen
morfologias particulares al conjunto de es-
pecies, que son independientes del tipo fo-
restal dominante, 2) la posicién de los bos-
ques caducifolios en esta latitud en zonas
mas 4ridas que en otras latitudes de la regién
patagénica (Schmaltz 1991) afecta la morfo-
logia dominante. Se analiza la relacién entre
las formas de crecimiento dominantes en el
conjunto de especies de los bosques y: i) el
clima, i1) la posicién de la comunidad en el
gradiente ambiental y vegetacional, iii) los
factores histéricos que determinaron cam-
bios en la intensidad de uso, iv) los rangos
ecolégicos de las especies, v) la semejanza
floristica entre dos comunidades, y vi) los
grupos taxondémicos representados por las
especies dominantes a nivel de familias.

METODOS
Area de estudio

Se analizaron las caracteristicas de la flora
de los bosques templados de la Regién Sub-
antértica (Cabrera & Willink 1980) de Ar-
gentina y Chile, en el area comprendida en-
tre los 51° 15'-51°44' S y los 71°y 75° W,
ubicada en Santa Cruz (Argentina) y Ultima
Esperanza y Archipiélago austral (Chile). En
esta region, el aumento de precipitaciones
hacia el oeste permite el desarrollo de los
bosques perennifolios de Nothofagus betu-
loides, mientras que hacia el este, se desa-
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rrollan los bosques caducifolios de N. pumi-
lio y de N. antarctica.

Los bosques de N. betuloides se presen-
tan en las dreas con menores extremos de
temperatura y mayor humedad y muestran
cierta tolerancia a suelos saturados de hu-
medad (Frangi & Richter 1992).

Segiin Roig et al. (1985a) los bosques de
N. pumilio del area considerada en Argentina,
se desarrollan entre los 300 a 700 m de alti-
tud, mientras que los del sector chileno se

extienden entre 50 y 900 m. Los bosques de
N. antarctica ocupan las areas mas bajas y
con menor drenaje (Seibert 1985). Roig et al.
(1985a, 1985b) identificaron para la zona 13
asociaciones de bosques. Estas asociaciones
se enumeran en la Tabla 1 conjuntamente con
las correspondientes a estepas, matorrales y
comunidades de altura ubicadas a igual lati-
tud, pero entre los 68° y 75° W, consideradas
a fin de conocer la amplitud en la distribucién
de las especies de los bosques.

TABLA 1

Ubicacidén geogréfica y caracteristicas ambientales de las comunidades analizadas
a partir de los datos floristicos de Roig et al. (1985a, 1985b). (n: nimero de relevamientos;
SC: Santa Cruz, Argentina; U: Ultima Esperanza, Chile; A: Archipiélago, Chile).

Geographic location and abiotic features of communities analyzed. Floristic data from the Roig et al. (1985a, 1985b).
(n: plot numbers; SC: Santa Cruz, Argentina; U: Ultima Esperanza, Chile; A: Archipiélago, Chile).

Fisonomia/localidad Ubicacién Precipitacién Temperatura
media anual enero julio
(mm) 0 €O
Bosques caducifolios (n=42)
Bosque de N. pumilio,SC 72°06'-72°15' 375-400 8-9 1-2
Bosque de N. pumilio, U 72°20'-72°28' 400-800 4-6 1-2
Bosque muy xérico de N. antarctica, SC 71°56' 350-375 10 1-2
Bosque xérico de N. antarctica, SC 72°06'-72°15' 375-400 8 2
Bosque hiimedo de N. antarctica, U 72°20'-72°28' 400-800 6-8 1-2
Bosque muy himedo de N. antarctica, U 72°25'-72°30° 800-1 000 5-8 2-4
Bosques perennifolios (n=43)
Bosque de N. betuloides con Embothrium coccineum, U 73°11" 2 200 6 4
Bosque de N. betuloides con Lomatia ferruginea, U 73°11" 2200 6 4
Bosque de planicie aluvial de N. betuloides y Baccharis nivalis, U 73°11" 2200 6 4
Bosque normal de N. betuloides, A 74°54'-74°58' 3000 7-8 4
Bosque de N. betuloides con Escallonia serrata, A 74°54'-74°58' 3 000 7-8 4
Bosque litoral de N. betuloides y Tepualia stipularis, A 74°54' 3 000 8 4
Bosque de drenaje de N. betuloides y Pseudopanax laetervirens, A 74°54'-74°56 3000 8 4
Matorrales (n=56)
Matorral himedo, U, A 73°11'-74°54' 2 200-2 900 6-8 4
Matorral de laderas, SC, U 68°57'-72°39" 250-800 4-12 1-2
Matorral secundario, SC, U 71°35'-72°39' 300-1 000 8-10 0-4
Matorral estepario, SC 68°27'-70°47' 200-375 9-12 1-2
Pastizales (n=62)
Pastizales himedos, SC, U 71°28'-72°19" 200-600 9-10 0-2
Estepas xéricas, SC 68°57'-70°21" 200-250 10-12 0-1
Comunidades de altura (n=54)
Murtillar tipico, SC 60°00'-72°20' 200-400 6-12 0-2
Desierto andino, SC 72°04'-72°20" 300-400 6-10 0-1
Tundra montana pulvinada, U, A 73°11'-74°54' 2 200-3 000 2 -1
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Relevamientos floristicos

Para determinar la morfologia y la distribu-
cién del conjunto de especies de los bos-
ques se utilizaron los datos de 260 releva-
mientos floristicos, 66 correspondientes a
bosques y el resto a comunidades de altura,
estepas y matorrales, realizados por Roig et
al. (1985a, 1985b). Se seleccioné la lista de
especies presentes en cada relevamiento y
en el caso de los bosques, también la cober-
tura de cada especie estimada con la escala
de Braun-Blanquet (Mueller-Dombois &
Ellenberg 1974). En la Tabla 1 se indica el
numero de relevamientos considerados en
cada tipo de vegetacién.

Variables climdticas

Los datos de precipitacién media anual,
temperatura de enero y julio para cada tipo
de vegetacidn, se obtuvieron ubicando cada
sitio en los mapas de Burgos (1985).

Morfologia de las especies

Se estudié la morfologia de las 150 especies
de plantas terrestres, nativas, herb4ceas y ar-
bustivas (Angiospermae, Gimnospermae y
Pteridophyta) presentes en los bosques.

Para cada especie identificaron 9 carac-
teres que describen la estructura vegetativa,
los 6rganos fotosintéticos, flores y frutos
de la planta (Tabla 2). Los datos provienen
de Correa (1984-1989), Moore (1983) y
Boelcke et al. (1985). Cuando en la des-
cripcién de una especie figuraban varios es-
tados posibles para un mismo caricter, se
eligi6é el mencionado en primer lugar.

Para la definicién del tamafo de las ho-
jas compuestas se consideré el foliolo
como unidad funcional (Parkhurst & Louks
1972). Como estimador del tamafio foliar
se utilizé el ancho promedio de la ldmina.

Distribucion y rango
de tolerancia de las especies

A partir de la presencia de cada especie en
los relevamientos correspondientes a la
franja comprendida entre el océano Atlanti-
co y el Pacifico, se estimé la amplitud de
hébitat en kilémetros lineales y los niveles

de precipitacién. Para esto se usaron los da-
tos de 260 relevamientos de vegetacién
pertenecientes a Roig et al. (1985a, 1985b).
Asf se establecié también el rango de preci-
pitacién correspondiente a las distintas fa-
milias de plantas.

A partir de Moore (1983) se determiné
el rango altitudinal, el tipo de sustrato pre-
ferido y la época de floracién de cada espe-
cie (Tabla 2).

Andlisis de los datos

Para el andlisis de la morfologia dominante
se usé la cobertura como dato cuantitativo.
Se construyeron dos matrices de datos: una
matriz floristica primaria (cobertura de 150
especies X 66 relevamientos) y una matriz
morfolégica primaria (presencia de 28 esta-
dos morfolégicos x 150 especies). Ambas
matrices fueron multiplicadas, resultando
cada especie reemplazada por un vector
morfolégico constituido por los 28 estados
morfolégicos en cada relevamiento (morfo-
logia de 150 especies x 66 relevamientos).
Se sumo la cobertura de cada estado morfo-
16gico por relevamiento, obteniéndose una
matriz morfolégica secundaria (28 estados
morfoldgicos x 66 relevamientos). La cober-
tura de cada estado morfoldgico en esta tlti-
ma matriz, fue transformada a porcentaje de
la cobertura total del caracter. Los valores
de cobertura por caricter se correlacionaron
con las variables climdticas usando el Coefi-
ciente de Correlacién de Spearman, rs (Sie-
guel 1956).

Utilizando el método de Anélisis de
Componentes Principales, ACP (Reyment et
al. 1971), los diferentes tipos de bosques
fueron ordenados a partir del porcentaje de
especies por familia y de especies por ampli-
tud de tolerancia a la precipitacién, altitud,
sustrato y a la época de floracién. En todos
los casos se usaron variables independientes.

RESULTADOS
Patrones floristicos
Las diferencias climdticas que caracterizan

las 4reas en las que se desarrollan los dis-
tintos bosques se reflejan en su composi-
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TABLA 2

Caracteres de las plantas y estados usados para la clasificacién ecolégica de las especies

Plant attributes and their states used for the ecological classification of the species

Caracter

Estado o modalidad

1L

II1.

Iv.

Caracteres relacionados con la ocupacién del espacio
Direccion principal del crecimiento 1.

Formas de vida 1.

Caracteres de los 6rganos fotosintéticos
Tipo de hoja

Insercion de la hoja

Margen de la hoja

Forma de la hoja

—_—

Caracteres relacionados con la polinizacién y la dispersién
Tipo de flores 1.
Tipo de fruto 1
2.
3

Rango de tolerancia de las especies

Amplitud de su distribucién este-oeste 1
2
3
4
Amplitud de tolerancia a la precipitacién 1
2
3
Rango altitudinal 1
2
3.
Tipo de sustrato 1
2
3
4
. Fenologia
Epoca de floracién 1
2
3
4

erecto (tallos verticales desde el comienzo de su desarro-
1lo), 2. césped o mata cespitosa (tallos formando céspedes
o matas graminiformes), 3. ascendente (los tallos toman
primero direccién horizontal y luego se tornan verticales),
4. rastrera o postrada (plantas adheridas al terreno o for-
mando matas o cojines hemisféricos)

fanerdfita, 2. nanofaneréfita, 3. hemicriptéfita, 4. caméfita,
5. gedfita, 6. teréfita

. simple, 2. compuesta

. peciolada, 2. sésil

. liso, 2. aserrado, 3. dentado, 4. crenado

. entera ancha (ovada, oblonga, obovada, orbicular, deltoide,

cordada, reniforme)

. entera angosta (lineal, lanceolada, espatulada, falcada,

filiforme).

. lobulada (sagitada, hastada, partida, lobada)
. trifoliada
. pinnada

solitarias, 2. inflorescencias

. seco dehiscente (foliculo, silicua, legumbre, lomento)

seco indehiscente (cipula, aquenio, cariopse)

. carnoso (drupa, baya, semillas con arilos carnosos)

. menos de 100 km

. 100-200 km

. 200-300 km

. mas de 300 km

. tolerantes (precipitacién < 800 mm)

. intolerantes (precipitacién > 800 mm)
. indiferentes

. 0-500 m

. 500-1100 m

indiferentes

. orgdnicos, himedos o inundados

. esqueléticos, rocosos, arenosos

. borde de agua (ya sea en ambientes himedos o xéricos)
. indiferentes

. primaveral (hasta el 15 de diciembre)
. estival (15 de diciembre-15 de marzo)
. otoifial (después del 15 de marzo)

. amplia (m4s de un periodo)
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cién por familias. A excepcidn de las Gra-
mineae y Compositae, familias presentes en
todos los bosques, pero con mayor riqueza
floristica en bosques caducifolios y en co-
munidades del sector xérico (Apéndice I),
la mayoria de las familias esta representada
por bajos porcentajes de especies en cada
bosque. Un 19% de estas (Epacridaceae,
Myrtaceae, Winteraceae, Desfontainiaceae,
Droseraceae, Araliaceae y Centrolepida-
ceae) estd restringido a los bosques peren-
nifolios del oeste (Apéndice I).

Los grupos ecolégicos definidos como
conjuntos de especies con requerimientos
de habitat semejante, difieren entre bosques
(Tabla 3).

En los bosques caducifolios hay mayor
diversidad de modalidades representadas,
dominando en ellos las especies con mayor
amplitud geografica e indiferentes al nivel
de precipitaciéon y que se desarrollan en
sustratos esqueléticos o son indiferentes al
tipo de suelo. Las especies de los bosques
perennifolios son en su mayoria de escasa

TABLA 3

Rango de tolerancia a diferentes factores ambientales y €poca de floracién de las especies
en cada tipo de bosque. Los valores son el porcentaje de especies presentes en cada tipo de bosque.
(Npl: Nothofagus pumilio, Santa Cruz, Argentina; Np2: Nothofagus pumilio, Ultima Esperanza,
Chile; Nax: bosques xéricos de Nothofagus antarctica, Santa Cruz, Argentina; Nah: bosques
himedos de Nothofagus antarctica, Ultima Esperanza, Chile; NbA: N. betuloides,
Archipiélago chileno; NbU: N. betuloides, Ultima Esperanza, Chile).

Range of tolerance to different environmental factors and flowering periods of the species in each forest type.
Values are percentage of species in each forest. (Npl: Nothofagus pumilio, Santa Cruz, Argentina;
Np2: Nothofagus pumilio, Ultima Esperanza, Chile; Nax: xeric forests of Nothofagus antarctica, Santa Cruz,
Argentina; Nah: humid forests of Nothofagus antarctica, Ultima Esperanza, Chile; NbA: N. betuloides,
Archipiélago chileno; NbU: N. betuloides, Ultima Esperanza, Chile).

Categorias Tipos de bosques
descriptivas

Npl Np2 Nax Nah NbA NbU
1. Rango altitudinal
0-500 m 67.0 68.4 62.0 75.0 54.0 76.0
500 - 1100 m - - - - - -
indiferentes 33.0 31.6 38.0 25.0 46.0 24.0
2. Distribucién este-oeste
< 100 km 16.0 22.0 314 41.2 55.6 76.5
100 - 200 km 9.4 9.4 8.0 10.0 11.1 9.0
200 - 300 km 344 28.1 333 21.6 5.5 3.0
> 300 km 37.5 28.1 27.5 20.0 28.0 12.0
3. Amplitud de precipitacion
200 - 500 mm 19.0 19.0 29.0 16.0 - -
500 - 1 000 mm - 10.0 2.0 20.0 - -
> 1 000 mm - 3.0 - 37.5 59.0 79.0
indiferentes 78.0 56.0 69.0 26.5 41.0 21.0
4. sustratos
organicos 3.0 6.0 4.0 12.0 29.4 30.5
esqueléticos 250 9.4 21.0 10.0 15.0 17.0
borde de agua - 3.1 8.0 4.0 18.0 -
indiferentes 25.0 25.0 274 6.0 12.0 8.3
5. época de floracién
primaveral 31.2 25.0 235 14.0 14.0 235
estival 47.0 37.0 53.0 61.0 472 47.0
otofial - - 2.0 4.0 8.3 9.0
amplia - 3.1 3.1 3.1 - 6.0
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amplitud geografica y estdn restringidas a
la zona himeda del gradiente oeste-este. El
porcentaje de especies indiferentes a la pre-
cipitacién es menor que en los bosques ca-
ducifolios. Los rangos altitudinales y la
época de floracién de las especies no difie-
ren entre bosques (Tabla 3).

El ordenamiento de los bosques a partir
de la informacién anterior muestra la sepa-
racién taxonémica y funcional a lo largo
del primer eje (Fig. 1), entre los bosques
caducifolios de N. pumilio y xéricos de N.
antarctica (coordenadas positivas) con res-
pecto a los bosques de N. betuloides (coor-
denadas negativas).

Contribuyen al ordenamiento de los bos-
ques las siguientes familias: Cruciferae, Ro-
saceae, Violaceae y Gramineae, abundantes
en los bosques caducifolios del este y las

2
] & NbA
2—
1
. Nax W®Np1
EJEN -
o2
B Np2
- Nah
NEU [ ]
. [
Y S—
-3 -2 -1 0 1 2

EJEI

Fig. 1: Ordenamiento de los bosques a partir de
las variables floristicas y ecolégicas por medio
del Anélisis de Componentes Principales, ACP.
Bosques deciduos de Nothofagus pumilio de
Santa Cruz (Npl) y de Ultima Esperanza (Np2);
Bosques deciduos de Nothofagus antarctica, xé-
ricos (Nax) y himedos (Nah); Bosques perenni-
folios de N. betuloides de Ultima Esperanza
(NbU) y del Archipiélago chileno (NbA).
Ordination of forests by floristic and ecological variables
using the Principal Components Analysis, PCA.

Deciduous forests of Nothofagus pumilio of Santa Cruz
(Npl) and of Ultima Esperanza (Np2); Deciduous forests
of Nothofagus antarctica, xeric (Nax) and humid (Nah);

Evergreen forests of N. betuloides of Ultima Esperanza
{NbU) and of the Chilean Archipiélago (NbA).

Ericaceae, mejor representadas en los bos-
ques perennifolios del oeste (Apéndice II).

Los bosques caducifolios se separan de
los perennifolios por el mayor porcentaje
de especies indiferentes a la altitud, y al
tipo de sustrato, de distribucién amplia y
tolerantes a las bajas precipitaciones (coor-
denadas positivas). Los bosques perennifo-
lios son maés ricos en familias que los cadu-
cifolios y la tolerancia ecoldgica de sus
especies es mas restringida. La mayoria
prefiere los sustratos organicos, no tolera
las areas con baja precipitacién, posee es-
casa amplitud geogrifica y es de floracién
tardia (Apéndice II).

El segundo eje separa a los bosques peren-
nifolios entre si. La mayor proporcién de Pa-
pilionaceae, Iridaceae y Liliaceae y de espe-
cies indiferentes al estrés hidrico se encuentra
en los bosques de N. betuloides del Archipié-
lago (coordenadas positivas), mientras la ma-
yor proporcién de Umbelliferae y de especies
de las zonas bajas, se presentan en los bos-
ques de Ultima Esperanza (Apéndice II).

La separacién entre los bosques caduci-
folios se debe fundamentalmente a la pre-
sencia diferencial de ciertas familias y ocu-
rre a lo largo del tercer eje (Anexo II),
habiendo mayor proporcién de Oxalidaceae
y Orchidaceae en los bosques de N. pumilio
de Ultima Esperanza y de Ranunculaceae
en los de N. pumilio de Santa Cruz y en los
bosques xéricos de N. antarctica.

Patrones morfolégicos

Los bosques estudiados difieren en la impor-
tancia de ciertos tipos morfolégicos en su flo-
ra. A mayor precipitacién aumenta significa-
tivamente (rs, p < 0.05) la cobertura de
plantas erectas, caméfitas, nanofaneréfitas y
fanerofitas, de hojas simples, pecioladas, de
margen aserrado y dentado, formas lobula-
das, flores solitarias, frutos dehiscentes y fru-
tos carnosos (Tabla 4). De igual forma los
bosques caducifolios poseen mayor cobertura
de especies cespitosas y de especies de forma
ascendente, hemicriptéfitas, de hojas com-
puestas, sésiles, flores en inflorescencias y
frutos secos indehiscentes (Tabla 4).

El tamafio foliar de los arbustos se co-
rrelaciona positivamente con el aumento de
la precipitacién (rs: 0.60 *, p < 0.05).
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TABLA 4

Correlacién de Spearman de la cobertura relativa de especies representando
cada cardcter con la precipitacién media anual (mm) y la temperatura media del mes
de enero (°C). (*: p < 0.05; ns: no significativo).

Spearman’s correlation of descriptive attributes of species (assessed by their relative cover) with the annual
mean precipitation (mm) and the january temperature (°C). (*: p < 0.05; ns: not significant).

Caracter Estado Variables independientes
Precipitacién media anual (mm) Temperatura enero (°C)
Direccién del crecimiento erecto 0.57 * -0.04 ns
ascendente -0.75 * -0.09 ns
postrado 0.02 ns -0.05 ns
cespitoso -0.53 * -0.37 *
Forma de vida hemicriptéfita -0.74 * 0.19 ns
caméfita 0.26 * 0.11 ns
nanofaneréfita 0.37 * -0.18 ns
faneréfita 0.67 * -0.27 ns
Tipo de hoja simple 0.52 * -0.03 ns
compuesta -0.51 * 0.26 *
Insercién de la hoja sésil -0.57 * 0.23 *
peciolada 0.45 * -0.27 *
Margen de la hoja liso -0.43 * 0.35*
aserrado 0.57 * -0.36 *
dentado 0.57 * 0.01 ns
crenado -0.59 * 0.07 ns
Forma de la hoja entera ancha -0.51 * -0.15 ns
entera angosta 0.03 ns -0.01 ns
lobulada 0.74 * -0.18 ns
trifoliada -0.76 * -0.17 ns
pinnada -0.38 * -0.21 ns
Tipo de fruto seco indehiscente -0.74 * 0.16 ns
seco dehiscente 0.37 * -0.09 ns
carnoso 0.56 * 0.30 *
Tipo de flores solitarias 0.55* -0.12 ns
inflorescencias -0.60 * 0.10 ns
DISCUSION entre la variacién de precipitacién y tempe-

A lo largo del gradiente oeste-este de preci-
pitaciones de la region patagénica austral,
los bosques constituyen conjuntos floristicos
diferentes (Roig et al., 1985a, 1985b). La si-
militud floristica entre los bosques y entre
estos y las estepas, matorrales y comunida-
des de altura, en ningiin caso supera el 50%
(Damascos, 1996a). También se distinguen
por las familias que los integran y por las
caracteristicas morfolégicas y ecoldgicas de
las especies, habiendo una correspondencia

ratura y los patrones morfolégicos identifi-
cados. Estos tltimos patrones dependen tam-
bién de los cambios floristicos derivados de
la diferente accesibilidad y uso antrépico de
las dreas de bosques.

Caracterizacion morfoldgica
de los distintos bosques

En los bosques comparados, diferentes ca-
racteres son abundantes a nivel comunitario,
dado que distintas formas se asocian a las
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condiciones de mayor humedad o al sector
méas xérico del gradiente. En el bosque de
Nothofagus betuloides los caracteres mas
abundantes entre las especies del sotobosque
se relacionan con menor estrés térmico e hi-
drico (crecimiento erecto, baja proteccién de
las yemas de renuevo) y con capacidad para
usar la escasa disponibilidad de luz bajo el
dosel (hojas simples, pecioladas, de forma
lobulada, hojas mas anchas que en los bos-
ques caducifolios, crecimiento erecto). Estos
caracteres se asocian a ambientes sombrea-
dos y himedos (Givnish 1979, Niklas 1992).
La mayor proporcién de plantas con flores
solitarias, comiinmente relacionadas a am-
bientes boscosos y mayor polinizacién por
insectos (Waller 1988) que en el bosque ca-
ducifolio, indica que la fauna juega un papel
importante en la polinizacién de las especies
en los bosques himedos. De igual forma la
variedad y abundancia de plantas con frutos
carnosos, estas tltimas asociadas, segin Ar-
mesto et al. (1987) y Donoso (1993), al
efecto de la gravedad y de las aves en la
dispersién de frutos y semillas, evidencian
la mayor importancia de agentes de disper-
sién bidtica en estos bosques.

Por el contrario, en los bosques caducifo-
lios de Nothofagus pumilio y de N. antarcti-
ca, las especies del sotobosque poseen en su
mayoria crecimiento ascendente y cespitoso,
mayor proteccién de las yemas de renuevo y
las formas dominantes en el conjunto de espe-
cies parecen estar condicionadas por la riguro-
sidad climaética debida a las bajas temperatu-
ras, la mayor exposicién al viento y condiciones
mas xéricas. La mayor proporcién de plantas
con hojas sésiles podria responder a la ausen-
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cia de limitaciones de luz, mientras que el
significativo porcentaje de plantas con hojas
compuestas se asocia generalmente a zonas
de climas estacionalmente secos (Givnish
1978). Son abundantes las especies con inflo-
rescencias, relacionadas con polinizacién
anemdéfila (Walller 1988, Fenner 1985) y los
frutos secos indehiscentes, preferidos segiin
Armesto et al. (1987) por los mamiferos o
también dispersados por el viento. La mayo-
ria de las plantas con frutos indehiscentes
asociados a dispersién por el viento, corres-
ponden a dos familias, las Gramineae y las
Compositae, que poseen estructuras tales
como semillas livianas en las primeras y pre-
sencia de papus.

Factores que afectan la relacion
forma de la planta-ambiente

Las morfologias asociadas a los bosques
caducifolios son similares a las de la vege-
tacién no boscosa de habitats abiertos y xé-
ricos. En estas comunidades las formas de
vida de las plantas no pueden ser sélo inter-
pretadas en términos de un disefio 6ptimo,
sino que dependen también de otros facto-
res: i) la composicién taxondmica de las
comunidades, ii) los grupos ecolégicos de
especies presentes, y iii) la posicién de la
comunidad en el gradiente de precipitacidn.

Los tipos biolégicos del sotobosque di-
fieren entre bosques. En los caducifolios es
mayor el mimero de especies herbiceas,
mientras que en los bosques perennifolios
tanto de Ultima Esperanza como del Archi-
piélago chileno hay una riqueza semejante
de hierbas y arbustos (Tabla 5).

TABLA 5

Porcentaje de especies de hierbas y arbustos presentes en los bosques

Percent of species of herbs and shrubs present in the forests

Especies Porcentaje de especies
B. caducifolios B. perennifolios B. perennifolios
Ultima Esperanza Archipiélago
Leiiosas 10 40 46
Herbéiceas 90 60 54
Gramineae 34 3 7
Otras familias 56 57 47
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Existe una clara relacién entre las fami-
lias que componen los bosques caducifolios
y las estepas cercanas documentada por la
importancia de las Gramineae, que a su vez
influyen en el patrén morfolégico de los
bosques, imprimiéndoles caracteres propios
de habitats abiertos y xéricos. Las caracte-
risticas morfoldgicas de las familias influ-
yen sobre el patrén morfoldgico de las co-
munidades. Conclusiones similares fueron
obtenidos por Simpson & Todzia (1990),
quienes analizaron los tipos de propdgulos
en la flora del paramo, puna y la vegetacién
austral alpina, y encontraron una alta corre-
lacién entre los grupos de plantas (familias)
y los modos de dispersién existentes.

A excepcién de los bosques xéricos de
Nothofagus antarctica, la similitud a nivel
especifico entre los bosques caducifolios y
las estepas cercanas es baja (< 10%), por lo
cual esta no es la causa de que en ambas
floras dominen caracteres morfolégicos si-
milares (Damascos, 1996a). La afinidad flo-
ristica con los pastizales himedos, podria te-
ner influencia en la morfologia dominante
entre las especies de los bosques confirien-
doles caracteres de ambientes abiertos. Los
pastizales himedos y las estepas xéricas de
la latitud estudiada difieren en la composi-
ci6n de especies pero no en la morfologia
dominante ni en los grupos ecoldgicos de
especies dominantes (Damascos, 1996a).

Por otro lado, los bosques caducifolios es-
tan integrados por especies con amplios ran-
gos de tolerancia a las condiciones ambienta-
les y poseen una posicién ecotonal con la
estepa. Roig et al. (1985a) y Pisano (1975)
han sefialado que los bosques de N. antartica,
ecotonales con la estepa, son invadidos por
especies provenientes de esta ultima forma-
cién. Las causas de esta invasién han sido
relacionadas a un proceso de desertificacién
gradual en los bosques debido a la elevacién
paulatina de los promedios anuales de tempe-
ratura durante el Holoceno, que tendria entre
sus consecuencias el avance de la estepa so-
bre el bosque (Kalela 1941). Alternativamen-
te, este patrén podria ser el resultado de per-
turbaciones por la actividad humana y del
ganado (Veblen & Lorenz 1987, 1988, Ve-
blen & Markgraf 1988). A los 51° S sélo en
el drea de los bosques caducifolios y algunos
perennifolios de la zona mas préxima a la
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cordillera de los Andes existe intervencidn
humana y los bosques xéricos de N. antarcti-
ca son los mas alterados (Seibert 1985). En
consecuencia la aridizacién motivada por la
perturbacién humana podria ser la causa indi-
recta del patrén morfolégico dominante en la
flora de algunos bosques caducifolios, pro-
moviendo la invasién de especies de las co-
munidades del sector xérico.

Se ha establecido cierto paralelismo en-
tre las consecuencias del pastoreo de herbi-
voros sobre la vegetacién y la morfologia
de las plantas asociada a condiciones xéri-
cas (Gouchenour 1985). El pastoreo afecta-
ria los caracteres de mayor plasticidad fe-
notipica, entre otros la altura de las plantas,
el tipo de crecimiento, el tamaifio de las ho-
jas, la posicién de las yemas de renuevo
(Gouchenour 1985, Diaz et al. 1992). Sin
embargo varios de los caracteres morfolégi-
cos distintivos entre los bosques estudiados,
como tipo de hoja, margen de la lamina, in-
sercién, tipos de flores y frutos, no son con-
siderados caracteres plasticos (Bradshaw
1965, Schmid 1992).

Por su posicién de transicién en el gra-
diente vegetacional y climdtico bosque-este-
pa, y por el efecto de la presién humana, los
bosques caducifolios de esta regién son sus-
ceptibles a la invasién por especies estrés
tolerantes (sensu Grime 1979) provenientes
de la estepa. Estas especies capaces de so-
portar las condiciones de clima riguroso y el
impacto humano son también capaces de ex-
tender sus areas de distribucién a otros am-
bientes con climas rigurosos o a dreas degra-
dadas. La invasién por especies xeromorficas
de hdbitats alterados en comunidades de la
regién mediterranea de Chile ha sido senala-
da por Armesto & Martinez (1978).

En consecuencia, las formas de creci-
miento dominantes en los bosques caduci-
folios estarian en parte determinadas por el
proceso de degradacidn, caracterizado por
un desbalance estructural, donde el estrato
herbiceo tiene caracteristicas asociadas a
hibitats abiertos. Hay una fuerte compo-
nente taxondémica en el patrén comunitario,
debido a la influencia de los caracteres de
las familias dominantes en la flora, a la am-
plitud geografica de las especies en res-
puesta al clima y a los procesos histéricos,
a nivel regional.
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Bosques caducifolios dominados por No-
thofagus pumilio y por Nothofagus antarcti-
ca, a la latitud 41° S, bajo un clima maés
lluvioso, no presentan este cardcter transi-
cional. Las especies tolerantes a las bajas
precipitaciones son poco frecuentes y el pa-
trén florfstico-morfoldgico difiere de los es-
tudiados aqui, siendo mds similar al de los
bosques perennifolios (Damascos, 1996b).

En resumen, el clima es el factor selecti-
vo de mayor escala que actdia sobre el nivel
regional. A nivel comunitario el patrén
morfolégico del conjunto de especies deri-
va de la conformacién de grupos ecolégico-
floristicos condicionados por: i) la posicién
de la comunidad en el gradiente ambiental-
vegetacional; ii) la existencia de ecotonos
inestables (Pisano 1975), debido a la acce-
sibilidad humana y susceptibilidad a las
perturbaciones; iii) la ocupacién del gra-
diente ambiental por familias de plantas
cuyo patrén morfolégico modula el patrén
comunitario en algunas zonas; iv) la inva-
sién de especies estrés tolerantes, prove-
nientes de comunidades cercanas.

Por lo anterior, la relacién entre las for-
mas de crecimiento de las plantas y el am-
biente fisico en comunidades de bosques pa-
tagénicos no es el resultado de la formacién
de ensambles estables y fijos de especies
adaptadas a un ambiente particular, sino que
es un proceso dindmico, dependiente del
“oportunismo” de ciertas especies para inva-
dir hébitats rigurosos y cambiantes.
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APENDICE I

Numero de especies de las distintas familias en
la vegetacién presente a los 51° S. Las familias
se ordenaron segiin su distribucién en el gra-
diente de precipitacion entre 74° y 68° W.
(Bosques deciduos de Nothofagus pumilio de
Santa Cruz (Npl) y de Ultima Esperanza
(Np2); Bosques deciduos de Nothofagus
antarctica, xéricos (Nax) y hdmedos (Nah);
Bosques perennifolios de N. betuloides de Ul-
tima Esperanza (NbU) y del Archipiélago chi-
leno (NbA); matorrales himedos (Mh); mato-
rrales de laderas (Ml); matorrales xéricos
(Mx); matorrales secundarios (M2); pastizales
himedos (Ph); pastizales xéricos (E); desiertos
andinos (D); murtillares (M); tundra montana
pulvinada (T).

Number of species of different families
in the vegetation present at 51° S. Families
are grouped by their distribution along the
precipitation gradient from 74° to 68° W.
(Deciduous forests of Nothofagus pumilio of
Santa Cruz (Npl) and of Ultima Esperanza
(Np2); deciduous forests of Nothofagus
antarctica, xeric (Nax) and humid (Nah);
evergreen forests of N. betuloides of Ultima
Esperanza (NbU) and of Chilean Archipiéla-
go (NbA); humid scrubs (Mh); slope scrubs
(ML); xeric scrubs (MX); forest derived
scrubs (M2); humid grasslands (Ph); xeric
grasslands (E); andean desert associations
(D); heathland of Empetrum rubrum (M);
wet meadows (T).



478 DAMASCOS

Familia T NbA NbU Mh Nah Np2 Npl Nax Mx Mi M2

1. Familias representadas en la zona xérica a mésica (200-800 mm de precipitacién)

Plumbaginaceae 1 1 1 1
Rhamnaceae 1 2 1
Rubiaceae 1 1 1 1

2. Familias representadas en la zona himeda (> 800 mm de precipitacién)

Araliaceae 1 1 1

Celastraceae 1 1 1 1

Centrolepidaceae 1 1

Desfontaineaceae 1 1

Droseraceae 1 1

Escallonaceae 1 1 2 1

Epacridaceae 1 1 1

Myrtaceae 1 2 1 2

Onagraceae 1 1
Proteaceae 1 2 1 1
Winteraceae 1 1

3. Familias representadas a lo largo de todo el gradiente de precipitacion

Berberidaceae 1 1 2 2 2 2 2 1 1 2 1
Caryophyllaceae 1 1 2
Compositae 6 3 5 5 12 11 10 19 18
Cruciferae 2 3 4 5 5 3
Cyperaceae 2 1 1 2 3 1 1 1 1 1 2
Empetraceae 1 3 1
Ericaceae 1 1 2 1 1
Fagaceae 1 2 2 2 2 2 2

Gramineae 2 4 2 5 9 5 8 14 19 35 20
Gunneraceae 1 1

Iridaceae 1 1 1 1 3 2 2
Juncaceae 1 1 1 1 1 2 1 1 2
Liliaceae 1 2 I

Orchidaceae 1 1 2 1 2
Oxalidaceae 1 1 1 2 1
Papilionaceae 3 1 1 1 1 2 5 4
Ranunculaceae 2 1 1 2 2 3 2 3 5
Rosaceae 1 1 2 3 3 3 5 1 7 5
Santalaceae 1 1 1
Saxifragaceae 1 l 1 1 1 1 1
Scrophulariaceae 1 I 1 1 2 2 1 3
Umbelliferae 3 1 2 1 I 1 3 8 6
Valerianaceae 1 1 1

Violaceae 1 1 1 1 2 1 1 1 2

LS S S
NN W =
Lo S I -
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APENDICE II

Correlacién (r) de las variables floristicas,
ecolégicas y fenolégicas de los bosques

presentes a los 51° S con los ejes I, II y III
del ACP. (*: p < 0.05).

Correlation (r) of floristic, ecological and
phenological variables of forest present at 51° S
with axes I, IT and III of the PCA. (*: p < 0.05).

Cardcter Ejes del ACP

I 11 I

T r r
1. Familias
Berberidacea 0.00 -0.44 0.06
Celastraceae -0.16 -0.48 0.63
Compositae 0.12 -0.68 -0.48
Cruciferae 0.96* -0.09 0.02
Cyperaceae -0.20 -0.44 0.16
Empetraceae 0.48 0.20 -0.19
Ericaceae -0.91* -0.30 -0.70
Fagaceae -0.57 0.38 0.21
Gramineae 0.81* 0.10 -0.47
Iridaceae 0.49 0.77* 0.36
Juncaceae -0.07 0.27 -0.53
Liliaceae -0.56 0.81* 0.09
Orchidaceae 0.07 0.15 0.9*
Oxalidaceae 0.28 -0.35 0.77*
Papilionaceae 0.45 0.78* 0.40
Plumbaginaceae 0.40 0.07 -0.61
Ranunculaceae 0.21 0.09 -0.96*
Rhamnaceae 0.44 0.03 -0.22
Rosaceae 0.94* -0.30 -0.27
Rubiaceae -0.60 0.04 0.42
Saxifragacea 0.40 0.07 -0.61
Scrophulariaceae 0.46 0.32 0.69
Umbelliferae 0.37 -0.87% 0.14
Valerianaceae -0.58 0.41 0.01
Violaceae 0.75* -0.13 0.64
2. Diversidad
niimero de especies 0.07 -0.25 0.09
nimero de Familias -0.95% 0.25 0.09
3. Precipitacién
tolerantes a la baja precipitacién 0.88* -0.23 -0.13
intolerantes a la baja precipitacién -0.94* 0.01 0.01
indiferentes al nivel de precipitacién 0.50 0.82* -0.14
4. Altitud
0-500 m -0.04 -0.94* 0.02
indiferentes 0.84* 0.50 0.05
5. Sustratos
orgdnicos -0.98%* 0.50 0.10
esqueléticos 0.30 0.43 -0.68
borde del agua -0.39 -0.67 -0.24
indiferentes 0.86* 0.08 0.01
6. Fenologia
floracién primaveral 0.63 -0.20 0.40
floracién estival -0.22 -0.42 -0.15
floracién otoiial -0.95* 0.01 -0.22
floracién amplia -0.14 -0.63 -0.58
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