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RESUMEN

Los escasos trabajos de interaccion planta-herbivoro en ambientes severos han concluido que los herbivoros
tienen un rol menor sobre el proceso de colonizacién en los estados tempranos de la sucesién. Aqui se
documentan los efectos de defecaderos de un herbivoro ungulado (Lamma guanicoe) sobre los patrones
vegetales en una intermorrena glacial reciente. Se evalud la composicion floristica, frecuencia y sindrome de
dispersion de las especies presentes sobre los defecaderos y sitios control. Pardmetros de suelo fueron
analizados en ambos substratos. La riqueza y diversidad de especies vasculares fueron significativamente
mayores sobre los defecaderos. El sindrome de dispersién dominante es la anemocoria en la vegetacion de
ambos tipos de substratos. Los defecaderos presentan valores superiores de materia orgdnica, nitrégeno y
fésforo, indicando condiciones localmente mds favorables para el establecimiento de plantulas en este
ambiente pobre en nutrientes y materia orgdnica. Finalmente, se discute acerca de los posibles mecanismos
que originan la mayor riqueza y diversidad de especies sobre los defecaderos de guanaco, concluyendo que
constituyen una fuente potencial de propdgulos que puede acelerar el proceso de colonizacién en morrenas
glaciares.

Palabras clave: defecaderos, sindrome de dispersioén, Lamma guanicoe, sucesion primaria.

ABSTRACT

The few studies of herbivore-plant interaction in severe environments have concluded that the herbivores have
a minor role on the process of colonization in the early states of the succession. This paper describes the
effects of camelid (Lamma guanicoe) dung heaps on vegetation patterns on a recent glacial moraine. Floristic
composition, diversity, abundance and dispersion syndrome spectra of the vegetation growing on dung heaps
was compared with that of control sites unaffected by camelid defecation. Soil parameters of both substrates
were analyzed. Vascular species riches and diversity were significantly higher on dung heaps. Anemochory
was the dominant dispersion syndrome on both substrate types. Dung heaps had higher levels of organic
matter, nitrogen and phosphorus, suggesting more favorable substrate conditions. Thus, dung heaps appear to
offer favorable sites for seedling establishment in an otherwise resource-poor environment, and their role as
seed sources could accelerate the process of colonisation of glacial moraines.

Key words: dung heaps, dispersion syndrome, Lamma guanicoe, primary succession.
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INTRODUCCION

La colonizacién de terrenos recientemente ex-
puestos producto del retroceso de ventisqueros
es controlada por diversos factores y procesos
biolégicos (Crocker & Major 1955, Chapin
1993). La presencia de grandes herbivoros y su
posible influencia sobre el proceso de estableci-
miento vegetal en estos ambientes es un factor
bidtico atin escasamente investigado (Matthews
1992).

Histéricamente los herbivoros han sido con-
siderados solo ejerciendo un rol negativo sobre
el establecimiento vegetal, por lo tanto impor-
tantes agentes de disturbio a través del pasto-
reo, pisoteo y excavaciones (Pickett & White
1985, Meadows & Meadows 1991). Conside-
rando su impacto negativo, Walker & Chapin
(1987) senalan que la herbivoria tendria un rol
menor en el proceso de colonizacién en am-
bientes severos. Los escasos trabajos de inte-
raccién planta-herbivoro en ambientes glaciales
concluyen que estos tendrian un rol menor en la
distribucién de propagulos (Dollenz 1991, Cha-
pin 1993), pero mayor en la mortalidad de plan-
tulas en los estados sucesionales primarios (Ed-
wards & Gillman 1987).

Es concebible que los herbivoros también
tengan algunos efectos positivos en el estable-
cimiento vegetal de los terrenos recientemente
deglaciados; sin embargo esta posibilidad ha
recibido menos atencién. El ingreso de semillas
y nutrientes en fecas son dos posibles aportes
positivos en sistemas en donde ambos son esca-
sos. Los escasos estudios en valles glaciares se-
falan la anemocoria como el principal sindro-
me de dispersion de semillas (Matthews 1992).
Recientes estudios han documentado un rol més
significativo de los herbivoros, especialmente
por endozoocoria, en el transporte de semilla en
sitios sucesionales (Gill & Beardall 2001,
Pakeman et al. 2002) influyendo sobre la diné-
mica vegetal (Malo & Suarez 1995, 1998), aun-
que no existen estudios similares en ambientes
severos. Por otro lado, la presencia de fecas
aporta un substrato rico en materia orgdnica y
nutrientes favoreciendo el desarrollo y evitando
la desecacion de las plantas (Tilman 1988). Es
posible, por lo tanto, esperar que la presencia
de fecas en valles glaciares, hipotéticamente,
favoreceria la incorporacién de semillas y esta-
blecimiento de pldntulas en un medio donde el
ambiente es adverso y el suelo escaso, siempre
y cuando signifiquen la importaciéon desde si-
tios sucesionalmente mds antiguos.

En Tierra del Fuego, el guanaco (Lamma
guanicoe) es el dnico ungulado nativo (Raede-
ke 1979) y su presencia en los valles glaciares

del lado noreste de la Cordillera de Darwin ha
sido documentada (Raedeke 1978). Una intere-
sante caracteristica de su comportamiento, a ba-
jas densidades poblacionales, es la tendencia a
defecar habitualmente en el area (Raedeke
1979), formando pequefios depdsitos localiza-
dos que visitan periédicamente. En pastizales,
se ha observado alrededor de los defecaderos
una aceleracién del desarrollo del suelo y de la
sucesion de especies o, en su defecto, el incre-
mento del crecimiento y desarrollo de las plan-
tas presentes en las cercanias (Raedeke 1979,
Franklin 1982a). En sitios descubiertos, libres
de vegetaciéon y con suelos en desarrollo, se
desconoce el impacto que estos defecaderos
puedan tener sobre los patrones vegetales.

En el glaciar Nueva Zelandia, Tierra del
Fuego, Chile, la presencia de defecaderos de
guanacos en las etapas sucesionales tempranas
conlleva el desarrollo marcado y diferencial de
la vegetacion con relacién a los sitios control.
El presente estudio tiene como objetivo evaluar
el posible efecto de los defecaderos de Lamma
guanicoe sobre la riqueza y abundancia de
plantas vasculares en una intermorrena glaciar
recientemente derretida.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El estudio se realiz6 en el valle del glaciar Nue-
va Zelandia (54°42’ S, 69°21° O), Fiordo Parry,
en la vertiente norte de la cordillera Darwin en
la Isla de Tierra del Fuego, Chile. El clima pre-
dominante es de Tundra isotérmica (clasifica-
cién de Koeppen), con precipitaciones anuales
cercanas a los 1.000 mm, distribuidos unifor-
memente durante el afio sin periodo seco (Pisa-
no 1971). La temperatura media anual a nivel
del suelo es de 5,4 °C, siendo el mes mas hela-
do Agosto con -0,8 °C y el mds caluroso di-
ciembre con 12,3 °C (J.M. Henriquez resulta-
dos no publicados).

La geomorfologia es de un valle glaciar en
U, conformado por morrenas frontales y latera-
les en proceso de colonizacién vegetal, produc-
to del derretimiento y la accién erosiva de la
masa de hielo. Bosques siempreverdes de No-
thofagus betuloides ocupan los sitios sucesio-
nales mds antiguos, aunque son frecuentes los
bosquetes y brezales mixtos con drboles cadu-
cifolios pioneros (principalmente de Nothofa-
gus antarctica) en los sitios intermedios. En los
sitios cercanos al frente de hielo arbustos ras-
treros, herbaceas y suelo descubierto son pre-
dominantes. La morrena lateral mas reciente,
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donde se realiza la presente investigacidn, se
ubica a menos de 50 m de la masa de hielo y
estd conformada principalmente por arena, pol-
vo de arcilla y ripio, la cobertura vegetal no
supera el 1 %.

Muestreo

En un plano intermorrénico, entre las masas de
hielo cubiertas de ripio y la primera morrena
lateral, se registro la existencia de 10 defecade-
ros de guanaco y la presencia de plantas vascu-
lares presentes creciendo sobre ellos (Fig. 1).
Los defecaderos se distribuyen, a distancias no
superiores a los 30 m uno del otro, a lo largo de
la intermorrena y son visitados anualmente por
los guanacos, aumentando en didmetro de co-
bertura. En una superficie de 8 hectdreas se re-
gistraron un total de tres defecaderos estimando
una frecuencia de 0,375 defecaderos por hecta-
rea en el drea de estudio.

Con la finalidad de determinar la composi-
cién floristica y calcular la frecuencia de las
especies vasculares presentes, en cada uno de
los defecaderos se ubicé al centro un cuadrante
de 1 m?2, subdividido en 25 cuadrados de 400
cm?. En cada subdivisién se registré las espe-
cies presentes calculando un promedio en cada
defecadero (n = 10). Se calcul6 la frecuencia de
todas las especies en cada cuadrante. De igual
forma se realizé un muestreo aleatorio para re-
gistrar la composicion floristica y frecuencia de
especies presentes en los sitios carentes de de-
positos de fecas (sitios control). En el drea de
distribucion de los defecaderos (800 x 150 m)
se sortearon 30 cuadrantes en suelos libres de
estos (control). Con los datos de frecuencia, se
calculé el indice de diversidad de Shannon-
Wiener para cada uno de los substratos.

La determinacién de las especies vasculares
se realizd in situ, siendo posteriormente corro-

borada en laboratorio. Los sindromes de disper-
sién de semillas se determinaron de acuerdo a
Howe & Westley (1986) y Villagran et al.
(1986).

Andlisis de suelos

Se tomaron muestras de suelos desde cinco de-
fecaderos y cinco sitios control. Las muestras
de suelo en cada substrato corresponden a la
mezcla de tres porciones proporcionales toma-
das al azar desde distintos puntos del sitio, a
una profundidad no superior a los 5 cm. Las
muestras fueron secadas a temperatura ambien-
te, para luego ser analizadas en el Laboratorio
de Suelos de la Facultad de Agronomia, Uni-
versidad de Concepcién. Se utilizaron técnicas
estandarizadas para cada pardmetro de suelo
medido: porcentaje de nitrégeno total (extrac-
cion con K,SO, IN, colorimetria; Longeri
1979), materia orgdnica (combustiéon himeda,
diclomato y colorimetria; Schulte 1995) y re-
tencién de agua (Peso seco: ISO 11465, 1993);
nitrégeno (extraccion en agua-colorimetria; Ro-
barge et al. 1983), fésforo (extraccién con bi-
carbonato de sodio 0.5 M, pH 8.5, colorimetria:
NCh 2058,0f 1999) y potasio (extraccién con
acetato de amonio 1M, pH 7.0-espectrofotome-
tria de emisién, United States Department of
Agriculture1996) disponible, y pH (en agua re-
lacion 1:2.5: ISO 10390, 1994).

RESULTADOS

La riqueza de especies vasculares fue mayor en
los defecaderos. En el sitio de estudio se identi-
ficaron un total de 21 especies de plantas vas-
culares, ocho de las cuales se presentaron en
ambos tipos de substratos (Tabla 1). Los defe-
caderos presentaron un total de 18 especies,

(A)

Fig. I: (a) Lamma guanicoe (guanaco). (b) Defecadero de guanaco.

(a) Lamma guanicoe (guanaco); (b) Guanaco dung heaps.
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TABLA 1

Listado de especies presentes en los sitios de estudio y su frecuencia promedio en cada sitio (valo-
res por m?). Se proporcionan los sindromes de dispersién de cada especie

Checklist of species present at the study sites and their mean frequency (values per m2). Dispersion syndromes of each
species are shown

Especie Sitio Sindrome
de dispersion
Defecaderos Arena-ripio
Senecio darwinii Hook. et Arn. 8,40 2,19 Anemocoria
Poa alopecurus Gaudich. Kunth ssp. fueguiana 14,20 0,81 Anemocoria
Gamochaeta spiciformis (Sch.Bip.) Cabr. 1,40 0,00 Anemocoria
Epilobium australe Poepp. et Hausskn. ex Hausskn. 0,40 0,00 Anemocoria
Cardamine glacialis (G.Forster) DC. 0,40 0,00 Balocoria
Cerastium arvense L. 0,90 0,00 Barocoria
Agrostis magellanica Lam. 0,10 0,06 Anemocoria
Acaena magellanica (Lam.) Vahl 0,70 0,00 Epizoocoria
Marsippospermum grandiflorum 0,90 0,16 Barocoria
Gaultheria mucronata (L.f.) Hook. et Arn. 1,00 0,00 Endozoocoria
Luzula alopecurus Desv. 0,10 0,09 Barocoria
Festuca magellanica Lam. 1,30 0,03 Anemocoria
Baccharis nivalis (Wedd.) Sch.Bip. ex Phil. 1,00 1,81 Anemocoria
Geranium magellanicum Hook.f. 0,10 0,00 Anemocoria
Phleum alpinum L. 3,30 0,00 Anemocoria
Empetrum rubrum Vahl ex Will. 0,20 0,00 Endozoocoria
Senecio cuneatus Hook.f. 0,60 0,00 Anemocoria
Gaultheria pumila (L.f.) D.J.Middlenton 0,40 0,31 Endozoocoria
Nothofagus antarctica (G.Forster) Oersted 0,00 0,06 Anemocoria
Gunnera magellanica Lam. 0,00 0,97 Endozoocoria
Luzula chilensis Ness et Meyen ex Kunth 0,00 0,09 Barocoria

Numero de especies

18 11

con un promedio de 6,8 £ 2,9 especies m~ (me-
dia = DE). Por otro lado, los sitios control pre-
sentaron un nimero total de 11 especies, con un
promedio de 1,7 = 1,6 (media = DE) especies
m-2. Al comparar el promedio de riqueza de es-
pecies por cuadrante se detectaron diferencias
significativas entre ambas substratos (Tabla 2).

Los defecaderos presentan indices superio-
res de diversidad vegetal. La diversidad especi-
fica tuvo un indice promedio de H = 1,4 £+ 0,39
(media = DE) en los defecaderos, con un mini-
mo de H,,;,= 0,65 y un mdximo de H, 4, = 2,02.
Por su parte, los sitios sin fecas presentaron un
indice promedio de H = 0,48 * 0,5 (media +
DE), con H;, = 0 y Hy 4 = 1,7. Al compararse
los indices de diversidad de ambos tipos de
substratos se detectan diferencias estadistica-
mente significativas (Tabla 2).

La mayoria de las especies presentes en los
substratos fueron herbaceas. Solo tres especies
fueron lefiosas: las arbustivas Gaultheria mu-
cronata 'y Empetrum rubrum estuvieron presen-
tes solo en los defecaderos, mientras la especie
arborea Nothofagus antarctica se presentd ex-
clusivamente en los sitios sin fecas (Tabla 1).
En los sitios abiertos y ausente en los defecade-

ros destaca la presencia de Gunnera magellani-
ca, especie fijadora de nitrégeno, con frecuen-
cias promedio de 0,97 presencias m por cua-
drante.

Los sindromes de dispersién en los dos tipos
de substratos no_presentan un grado de asocia-
cién significativo entre sus porcentajes expre-
sados (x?= 14,3; P = 0,006). Por tanto no existe
relacion entre el tipo de suelo y la frecuencia de
los sindromes de dispersiéon. La dispersién de
propégulos por el viento fue el sindrome domi-
nante en la flora total catastrada con un 52 %,
seguido por la endozoocoria y barocoria ambos
con un 19 % (Fig. 2). En los defecaderos las
especie de dispersiéon anemocora y endozoocora
no presenta mayor variacién representando el
54,6 y 16,7 %, respectivamente; al igual que en
los suelos sin presencia de fecas en donde los
valores fueron similares, 55,6 y 18,2 %.

Los defecaderos presentaron mayores nive-
les de nutrientes, materia organica y agua, que
los suelos en sitios desnudos (Tabla 3). Todos
las variables medidas presentaron diferencias
significativas entre ambos substratos, alcanzan-
do valores hasta 10 veces superiores en los de-
fecaderos. El pH en los sitios libres de fecas
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TABLA 2

Valores promedio £ DE de riqueza de especies e indice de diversidad de Shannon-Wiener para
defecaderos y sitios control. Se proporcionan probabilidades de similitud
(prueba U de Mann-Whitney)

Mean £ SD values of species richness and Shannon-Wiener diversity indices for dung heaps and control sites. Similarity
probabilities are provided (Mann-Whitney U-test)

Parametro Defecaderos (n = 10) Sitios control (n = 30) Valor de P
Biqueza de especies 6,8+2,9 1,70+ 1,6 < 0,0001
Indice de diversidad (H) 1,4+0,4 0,48 £0,5 < 0,0001
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Fig. 2: Representacion de los sindromes de dispersién de la flora vascular presente en al drea de
estudio, defecaderos y sitios control.

Representation of dispersion syndromes in the vascular flora of the study area, comparing camelid dung heaps and control
sites.

TABLA 3
Valores promedio + DE de las variables de suelo analizadas para cada tipo de substrato.
Se proporcionan probabilidades a partir de la prueba de Wilcoxon (P)

Mean values + SD) of soil variables for dung heaps and neighbouring substrates.
Wilcoxon test (P) probabilities are provided

Parametros Defecaderos (n = 5) Suelos control (n = 5) Valor de P
N disponible (mg kg!) 348,30 £ 31,10 2,53+ 1,60 0,0122
P Olsen (mg kg 205,00 £ 9,09 2,90 £ 0,99 0,0122
K disponible (mg kg'!) 412,17 £ 38,18 23,40 £ 4,98 0,0119
pH en agua 7,00 £ 0,02 6,26 £ 0,52 0,0111
Materia orgénica (%) 81,17 £ 0,64 0,21 £ 0,06 0,0119
K intercambiable (cmol kg'!) 1,08 £ 0,09 0,06 £ 0,01 0,0109
N-Total (%) 63,00 £ 1,41 0,01 £ 0,07 0,0102

Retencién de agua (%) 45,08 + 2,46 5,46 £ 1,92 0,0121
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presentan una mayor acidez que los defecade-
ros, a pesar de la orina animal presente en estos
ultimos.

DISCUSION

Los trabajos referidos al guanaco en la Patago-
nia tienen relacién con aspectos socio-ecoldgi-
cos, no analizandose los nexos entre estos ani-
males y la vegetacién (Franklin 1982a,b, Fritz
1985, Jurgensen 1985, Sarno et al. 1999). En
este contexto, los defecaderos solo han sido
analizados en funcién de estudios poblacionales
(comportamiento, territorialidad). Efectos de
los defecaderos sobre la abundancia de las es-
pecies vegetales han sido observados pero no
cuantificados en pastizales de Tierra del Fuego
(Franklin 1982a,b) y del Parque Torres del Pai-
ne (M.Ortega comunicacion personal). Los re-
sultados aqui expuestos muestran que la pre-
sencia de defecaderos de guanacos ocasionan
un efecto positivo sobre la riqueza y diversidad
de las plantas vasculares presentes en una inter-
morrena lateral sucesionalmente temprana.

Parte del efecto positivo de los defecaderos
sobre las plantas vasculares podria deberse al
rol dispersivo de los guanacos. Se ha observado
la presencia de semillas en las fecas de guana-
cos (J.M. Henriquez observaciones personales)
pero no ha sido documentada ni analizada su
composicion ni viabilidad. Sin embargo, el ana-
lisis de los sindromes de dispersién muestra
que la endozoocoria presenta bajos porcentajes
de representacion en la flora total siendo poco
probable explicar la riqueza de especies y el
proceso de colonizacién a partir de este medio.
Considerando la mayor riqueza de especies pre-
sentes en los defecaderos con relacién a los si-
tios control, es posible considerar que sea ma-
yor el nimero de especies palatables no
clasificadas como endozoocoras cuyas semillas
podrian sobrevivir a la ingestién de los herbi-
voros. Al respecto, estudios recientes conclu-
yen que probablemente la endozoocoria, en ge-
neral, juegue un rol mds importante en la
dispersion de semillas que la documentada a la
fecha (Gardener et al. 1993a, 1993b, Welch
1995, Gill & Beardall 2001, Pakeman et al.
2002).

El efecto positivo de los defecaderos podria
deberse a la oferta de condiciones mds favora-
bles para el establecimiento de pldntulas. Los
andlisis de suelos y fecas (Tabla 3) indican que
los defecaderos proporcionan cantidades mayo-
res de nutrientes y materia organica disponible
para el desarrollo de la vegetacién. Ademas, el

mayor porcentaje de las especies presentes en
el area de estudio son anemocoras (52 %), re-
sultado coincidente con lo indicado por Dollenz
(1991) para el Glaciar Dickson, en el Parque
Torres del Paine (Chile).

Los sitios sucesionalmente tempranos, como
la geoforma estudiada, se caracterizan por dis-
ponibilidades muy bajas de nutrientes esencia-
les, sobre todo el nitrégeno (Matthews 1992,
Chapin et al 1994) y suelos descubiertos con
una fuerte exposiciéon a la radiacién solar, lo
cual provoca grandes fluctuaciones en la tem-
peratura del suelo y una rdpida desecacién de la
superficie (Chapin 1993). Diversos estudios
han sefialado que las especies que crecen sobre
fecas se ven favorecidas por la riqueza de nu-
trientes y materia orgdnica (Tilman 1988, Ma-
tthews 1992, Chapin et al 1994, Rousset & Le-
part 1999), y las plantulas son favorecidas por
la presencia de nutrientes y la proteccién a la
desecacion (Malo & Suarez 1998).

Las observaciones en terreno, referidas al
comportamiento del guanaco, sugieren que las
entradas de propdgulos y nutrientes al sistema
son escasas producto del nimero limitado de
ejemplares (poblacién residente no supera los
tres individuos) y la baja densidad de defecade-
ros (0,375 ha'! inferior a los 0,5 ha'! dada para
Tierra del Fuego (Franklin 1982b)). La baja
densidad poblacional observada probablemente
minimiza los efectos téxicos de las fecas y ori-
na en los defecaderos favoreciendo la expresion
de la vegetacién sobre ellos. En contraste, en
altas densidades poblacionales los efectos toxi-
cos de la feca fresca limitan el establecimiento
y desarrollo de la vegetacién a los bordes de los
defecaderos (Raedeke 1979, Franklin 1982a).

Por otro lado, la baja densidad de defecade-
ros es explicable al considerar lo dindmica del
terreno, expuesto a deshielos, derrumbes y so-
cavamientos. La accién de marcar su territorio
lleva a los guanacos a crear nuevos defecaderos
solo cuando nuevos sitios son denudados, pero
manteniendo actividad en los antiguos. Sin em-
bargo, a pesar de que los defecaderos son visi-
tados anualmente, nuevos y antiguos, producto
del limitado nimero de individuos, el aporte de
fecas es escaso en volumen y su expansion en
superficie es minima.

Jumpponen et al. (1999), en terrenos recien-
temente expuestos, encontraron que el estableci-
miento y sobrevivencia de plantas individuales
no es aleatoria y ocurre solo en “sitios seguros”
(Harper et al. 1961), los cuales pueden ser carac-
terizados simplemente por sus atributos fisicos,
o por las disponibilidades de recursos. Aunque
la entrada de propagulos y aporte de nutrientes
por los guanacos sea muy localizada, con un im-
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pacto menor sobre el sistema total, los defecade-
ros ejercerian una influencia positiva en la dina-
mica sucesional de los terrenos recientemente
desglaciados del valle estudiado, principalmente
por ser una fuente cercana y constante de semi-
llas. Los resultados permiten concluir que los
defecaderos de guanacos actian como microsi-
tios o sitios seguros (Harper et al. 1961) con
condiciones favorables para la germinacién y es-
tablecimiento vegetal de las semillas presenten
en las fecas o de las que arriban, produciendo el
aumento de la abundancia y diversidad de las
plantas vasculares presentes en terrenos recien-
temente derretidos.
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