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1. INTRODUCCION

Las praderas naturales cubren aproximadamente el 25% de la superficie
terrestre, estando distribuidas en los seis continentes en un amplio rango de
condiciones ambientales, fisingraficas y climaticas. Las regiones en ias gue mas
comunmente aparecen estes biomas presentan valores de temperatura media
anual que oscilan entre 0y 20° y registros pluviométricos anuales que se ubican
en el rango de 250 a 1000 mm. Se han identificado distintos tipos de praderas, a
pesar de lo cual todas se caracterizan por un paisaje de campo abierto, que
consiste principalmente en un tapiz herpaceo, perenne, compuesto por
gramineas, hierbas de hcia ancha y en ocasiones algunas especies lefiosas gue

se disponen aisladamente (MacFadden, 1987).

Las comunidades vegetales de este ecosistema se encuentran bajo e
continuo efecto de la seleccion natural y adaptacion en respuesta a
interacciones bidticas y factores abidticos (Hendrix, 1388} Si bien los
ecosistemas terrestres caracterizados por una cobertura vegetal can sus
correspondientes herbivoros han existido desde hace 300 millones de anos, la
coevolucién de las praderas naturales y la ganaderia, lo que se conoce como
historia del pastoreo, es muchoe mas reciente (MacFadden, 1997). Estas
interacciones restiltan en diversas modificaciones de las relaciones bioldgicas,

alterando |a flora y el potencial productivo del sistema (Hulme, 1996).

La importancia de este ecoststema para la produccion ganadera, ha
suscitado el desarrollo de numerosos estudios. Ei principal objetivo de la
mayoria de las investigaciones en este tema ha sido evaluar la respuesta del

sistema, en términos productivos, a las diversas actividades que el hombre



realiza, como el manejo del ganado, siembras y fertilizaciones. Por otro lado,
son pocos los estudios basicos tendientes a entender los patrones espacio -

temporales que presentan |as especies de pradera natural.

Las praderas naturales en Uruguay, conocidas comunmente como campo
natural, representan el mayor ecosistema, csupando el 87% de la superficie
nacional {aproximadamenie 14 millones de ha). Constituyen ta principal oferta de
forraje para la explotacién ganadera de ovinos y vacunoes, actividad que

representa la base de ‘a economia nacional (Millot et af., 1987).

En condiciones de pasioieu, son curmunidades veyelaies con predorminio
de gramineas de bajo y mediano porie, compuestas, cyperaceas y numerosas
familias que aparecen con menor frecuencia (Millot et al., 1987). Una de las
caracteristicas mas impertantes de la pradera actual es el elevado numerc de
especies y la diversidad de caracteres vegetativos y productivos representados.
El niimero total de especies que componen las praderas naturates de nuestro
pais es de casi 2.000 (del Puerto, 1887).

Otro aspecto a resaltar de las praderas templadas del Rio de la Plata es
que constituyen uno de los centros mas importantes de origen de plantas
forrajeras y de diversificacion de especies forrajeras templadas. Esto ha dado
fugar a innumerables poblaciones de gran valor agronomico, a la vez que
encierra un enorme potencial para el desarroflo de mejoramiento genético (Millot
et al., 1987).



Segun del Puerto (1987), son dos los factores principales de
diversificacion de la pradera natural uruguaya :
1) suelos y topografia

2) influencia de la ganaderia.

La ganaderia ocupa practicamente ia totalidad del territorio desde hace
mas de 300 afos y se ha acentuado desde hace 140 por ia introduccién de los
ovinos. L.a intensidad del pastcrec parece ser la causa principal ae modificacion

del tapiz vegetai.

Los efectos mas notorios producidos por el pastoreo se dan a través de la
defoliacion, de las deyecciones y del pisoteo animal {(Grubb. 1986; Edwards &
Gillman, 1987). Estas actividadas producen claros en la vegetacion cuyo tamafio
y dinamica determinan en gran parie el tipo de especies que persisten en la
comunidad (Fenner, 1985}, Asimismo, existe una presion selectiva a nivel de la
planta individuai, o cual conduce a que algunos genoctipos se vean mas
favorecidos que otros bajo determinadoe régimen de pastorec (Crawley, 1983;
citado en Edwards & Gillman, 1987).



Estudios realizados en praderas naturales de Argentina han registrado
un cambio en la estructura de la vegetacion hacia una progresiva
miniaturizacion de las estructuras fotosintéticas y concentracién de biomasa en
la superficie del suelo a medida que se incrementd la intensidad del pastoreo
(Sala et al., 1986; Diaz et al.. 1992).

Estas respuestas también han sido reportadas en nuestro pais {(Callinal
at a/, 1938; Rosengurtt, " 042 M~ ot gl 1987, del Puertc 1987) Altescr o
al. (1987) analizaron los efecios de 55 anos de pastoreo continuo en praderas
naturales de Cerro Largo (Palleros). Observaron una disminucion de ias
especies cespitosas que son altamente preferidas por el ganado, un incremento
de especies de porte rasirero, y fundamentalmente la aparicion de varias
gspecies colonizadoras nativas, consideradas malezas desde el punto de vista
forrajero. Muchas de estas colonizadoras corresponden a lo que Rosengurtt
(1979) denomind “malezas enanas” refiriendo a sus reducidas dimensiones.
Varias de ellas presentan organos subterraneos de reserva que aseguran st
perennidad y posibilitan las coionizacion de claros que se generan en la matriz

formada principalmente por gramineas.

A pesar de la importancia de las especies colonizadoras nativas en las
comunidades de campo natural de nuestro pais, muy poco se conoce acerca

de su ecologia y atributos que les permiten su gran dispersion y persistencia.

El objetivo central de este trabajo es la descripcién de las estrategias de
exploracion espacial que contribuyan a expiicar el éxito de las especies

colonizadoras en las praderas naturales sometidas a pastoreo. Se plantea



estudiar en una comunidad de pradera natural bajo pastoreo continuo y a
través del seguimiento a peguena escala de sitios de muestreo permanentes:
1) el comportamiento espacial de espeacies colonizadoras de alta frecuencia;
2} la relacion entre las estrategias de exploracion espacial y los siguientes
atributos de la historia de vida:

- forma de vida (Raunkiaer, 1934)

- mecanismo de reproduccion vegetativa (Abrahamson, 1980).



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 Antecedentes

Como se menctond en la introduccidn, son pocos los estudios enfocados
a entender los patrones espacio - temporales que presentan las especies de
pradera natural. En particular, en nuestro pais no existe ningun antecedente de

trabajos en sitios permanentes a pequefia escala espacial en ei campo natural.

2.2 Un enfoque espacial a pequena escala

De acuerdo a 1o detallado anteriormente, las praderas naturales de zonas
templadas se caracterizan por ser cornunidades glie presentan alta diversidad
especifica. Esto ha centrado el interés de muchos trabajos de investigacion,
tendientes a encontrar tos mecanismos gue explican la coexistencia de las
especies. Muchos estudios no consideran las interacciones espacio -
temporales que existen en estas comunidades. Para ello es necesario conocer
el comportamiento espacial de las especies individuales y la dinamica espacial

interespecifica (Herben et al.,1993b; van der Maarel & Sykes,1993).

En las comunidades de pradera se han observado cambios divergentes
en su estructura, que han resultado impredescibles {(Herben et al, 1993a).
Dichos cambios resultarian de por lo menos tres mecanismos, los cuales no

son mutuamente excluyentes:



a) diferencias en la composicion de la comunidad entre sitios a escala
mMacroscopica,

b) variaciones ambientales, las cuales pueden ser temporales o espaciales;

¢} dinamicas internas, o sea procesos a pequefa escala que operan dentro de
la comunidad. Estos procesos pueden ser tanto auténomoes como dirigidos por
variables forzadoras externas, y pueden incluir cambios de dominancia a
pequefia escala temporal, o procesos fuera del equilibrio a pequefia escala

espacial.

En el caso particular de las praderas, las dinamicas internas parecerian
tener un rol importante, a pesar de ia aparente estabilidad que muestran estos
sistemas a escalas mayores. Herben et a/. (19932a) trabajandc en praderas
pastoreadas de Checoslovaguia, demostraron gue la movilidad espacial de ias
especies es un importante componenie de ia dinamica a pequefa escala.
Observaron ademas, que esta dinamica varia en el espacio y en el tiempo.
Resultados similares se obiuvieron para otros sistemas de pradera en fos
paises bajos (Lippe et al.,1985; citados en Herben ef al, 1993a) y en Gran
Bretana (Usher, 1987).

Van der Maare! & Sykes (1993) realizaron estudios a pequenfa escala
sobre la distribucién de especies en comunidades de praderas naturales en
Suecia. Observaron que la composicion de especies en parcelas de 0.25 m’ era
constante, mientras que en cuadros pequefios (0.01 mzy menores) ocurrian
cambios importantes. A pequefa escala la tasa y el grado de movilidad de las
especies variaba individualmente, e implicaba la aparicion y desaparicidén de

especies de los cuadros. Propusieron el *modelo carrusel” para ambientes



homogeneos, sometidos a pastorec, con deficiencias de agua y nutrientes. En
este modelo las especies pueden alcanzar cualquier parte del area de la
comunidad. La principal diferencia entre las mismas radica en la habilidad
individual para establecerse o persistir en micrositios creados en una trama de
alta complejidad espacio - temporal. Este modelo contribuye al entendimiento
de la coexistencia de especies y el mantenimiento de altas densidades en

comunhidades de praderas.

El seguimiento de parcelas permanentes brinda informacion sobre los
patrones espacio - temporales de las comunidades vegetales. Particularmente
el estudio de procesos que involucran relaciones intarespecificas, las cuales no
podrian analizarse a través de un Gnico muestreo. A pesar de estas ventajas,
los muestreos mediante parceias permanentes han sido poco usados en este
contexto (Herben, 1996).

Esta herramienta de relevamiento puede aportar informacidn muy
detallada cuando las unidades de muestreo son de tamario pequefio. En estos
casos los datos sobre el comportamiento de las especies pueden usarse para
inferir procesos a nivel de cada planta individual, particularmente permiten
analizar el comportamiento espacial de las mismas. Uno de los resultados mas
atrayentes de este tipo de estudio es |a consiruccion de graficos de
reemplazamiento de especies, que rednen los posibles estados transicionales
por los que puede atravesar la estructura de determinada comunidad (Usher,
1987).



Es bien reconocido el valor del seguimiento de parcelas permanentes en
cuanto a la posibilidad que ofrecen para generar hipotesis. Si bien esta
herramienta no provee informacion sobre el mecanismo imperante, permite
descartar modeios que no se ajustarian en principio a los patrones espacio -

temporales detectados (Herben. 1996).

2.3 Reproduccion vegetativa

En comunidades pastoreadas las especies que conforman el tapiz ven
reducidas sus posibilidades de reproduccion por semilla, y en consecuencia
existe una fuerte tendencia a la seleccién de las especies rizomatosas y
estoloniferas (Baker, 1974, Abrahamson, 1980). En el area de estudioc se ha
observado que varias especies presentan distintos mecanismos de reproduccion
vegetativa. A continuacion se describiran los mecanismos de reproduccion
vegetativa y algunas caracteristicas ecologicas sobre este atributo de historia de

vida de las plantas.

Segun Abrahamson {1980) los mecanismos de reproduccidn vegetativa

S0

1) ESTOLONES: tallos postrados, largos, que crecen sobre la superficie del

suelo, y producen raices adventicias y nuevos tallos.



2) RIZOMAS: tallos subterraneos que producen raices adventicias y tallos

(renuevos aereos).

3) TUBERCULOS: engrosamientos de las porciones terminales de los rizomas.

Poseen tejido de reserva y yemas axilares,

4) BULBOS: yemas subterraneas modificadas que consisten de un tallo y hojas

camosas (catafics). Eltgjide de rezznvz zsta enas hiojas.

5) CORMOS: tallos verticales subterraneos, engrosados, cubiertos por una o mas

capas de hojas. E! tejido de reserva esta en el tallo.

8) RAICES: muchas especies producen largas raices horizontales que originan

renuevos aereons.

7) TALLOS: algunas especies producen raices adventicias y nuevos talios cerca
de los extremos de las ramificaciones, mieniras que otras producen renuevos

desde la base de los tallos.

8) HOJAS Y YEMAS ADVENTICIAS: los renuevos se criginan desde tejidos
meristematicos situados en los bordes de las hojas, en los apices foliares o en las

inflorescencias.

9) FRAGMENTACION: consiste en la dispersion y establecimiento de modulos a
partir de partes de plantas como hojas y tallos. Este método de propagacion

puede ocurrir a través de porciones de material subterraneo.



10) ROSETAS CAULINARES: es un mecanismo muy raro, que implica la
formacion de una roseta de hojas sobre el escapo de la inflorescencia, luego de

la produccién de semillas.

Algunos autores (Harper. 1977, Abrahamson, 1980) han senalado la
similitud que existe entre el mecanismo de crecimiento de las plantas y lo gue se
denornina "reproducciin vegeiativa . Noimanments, o crecimicnto vegatal es-
modular, y si alguno de los modulos es capaz de independizarse, entonces
corresponderia a reproduccién vegetativa. Debido a esta semejanza, Harper
(1977) ha sugerido considerar tates formas de propagacion como crecimiento

clonal, mientras que el término reproduccion quedaria reservado para la

progenie originada por mecanismos sexuados. Considerando que &l mecanismo
asexuado genera propagulos genéticamente idénticos al material parental,
mientras que ia reproduccion sexuada origina renuevos genéticamente diferentes
de ambos progenitores, pareceria mas logico referirse a la propagacion asexuada
como “reproduccion” (re- Latin: repeticion}, y a la sexuada llamarla
“neoproduccion” (neo- Latin: nuevo) (Weiner, 1988). Esta terminologia no ha sido

adoptada, y ambos mecanismos son considerados tipos de reproduccion.

La reproduccion vegetativa es mas comuan, aunque no exclusiva, de
plantas perennes. Estas plantas pueden ser tanto herbaceas como lefiosas. Si
bien las perennes se definen como aquellas plantas que viven mas de dos
‘estaciones (ciclos) de crecimiento, resulta dificil determinar 1a edad actual de las

mismas, ya que sus distintos médulos pueden tener diferente edad.

-



De acuerdo a la terminologia propuesta por Harper (1977) una unidad de
origen clonal se denomina ramet, mientras que individuos genéticamente

diferentes son genets.

Grime {(1982) denomina gxpansion vegetativa a todos los mecanismos

regenerativos que implican la expansion y subsiguienta fragmentacién de la
planta vegetativa por ta formacion de rizomas persistentes, estolones o
vastagos: El rasgo mas consistents de 12 eveansion vegetative eg el bain rieegn
de mortalidad del vastago. Esto es posible a través de la prolongada unioén con
la planta madre y del fiujo de materiales de la planta inicial al brote en
cantidades suficienies para mantenerio durante la etapa de establecimiento.
Debido a esto, esta estrategia tiene a menudo exito en ciertos tipos de
vegetacion en los que el establecimiento a pariir de semilia se ve impedido por

la presencia de una densa cobertura.

Schaffer & Gadgil (1975, citados en Abrahamson, 1980) sugieren gue es
mas probable encontrar reproduccién vegetativa en situaciones de aita
competitividad y relativa estabilidad. La reproduccion vegetativa puede ser mas
ventajosa cuando las condiciones ambientaies son relativamente estables y la
posibilidad de perturbacion es poco frecuente o predecible, por ejemplo en
habitats acuaticos y en comunidades influidas por fuego (Radosevich y Holt,
1984). Se ha senalado que el crecimiento clonal no sole mejora la habilidad
competitiva de las plantas, sino que también les confiere mejores condiciones

para la interaccion con patdgenos y herbivoros (Waller, 1988).

12



Por otra parte, Waller (1988) afirma que el crecimiento clonal se asocia a las
primeras etapas de un proceso sucecional y a habitats reciente o constantemente

perturbados, donde permite una rapida exploracion y ocupacién del espacio.

Se ha sefalado que muchas especies de amptia dispersidn tienen
multiplicacion vegetativa cemo una alternativa a la produccion de semillas
(Abrahamson, 1880). Se sugiere que Ia reproduccion vegetativa como la
reproduccidn sexuada en nlantas non flores espacialmente en aspecies
colonizadoras, son ventajosas en condiciones ambientales dptimas. Sino lo
fueran, los procesos evolutivos habrian eliminado aquel modo de reproduccién
de menor valor para las especies. Aunque muchas especies perennes utilizan
ambos mecanismos, indicando que en términcs de batance ce energia el retorno
por unidad invertida es aproximadamente equivalente para ambos procesos
reproductivos. Aungque, ambos mecanismos no resultan estrictamente
comparables en terminos de costo energético para la planta, ya que tas
estructuras vegetativas que producen ramets no estan especializadas para ese
inico propésito. Por ejemplo, los rizomas cumplen funciones de absorcion,
reserva, enraizamiento y propagacion; los estolones pueden ser
fotosintéticamente activos y participan en la fijacién de la pianta, asi como
también permiten la exploracién y colonizacion del espacio, produciendo ramets

{com.pers. Marchesi, 1997).

Las reservas de yemas vegetativas representan clones de una planta que
es exitosa en un microambiente, mientras gue la poblacidon de semillas
representa una reserva de genotipos no probados. Cuando ambos mecanismos

reproductivos ocurren simultaneamente, la estrategia vegetativa se desarrolla

ener - e

L
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rapidamente para mantener la poblacion local. Por otro lado, la reproduccion
sexual provee 1as semillas que posibilitaran la colonizacién de otros

microambientes o sitios (Abrahamson, 1980).

| a reproduccion vegetativa puede también considerarse como un
mecanismo de bajo riesgo para la regeneracion de genets, mediante la
generacidn de ramets fisioldgicamente independientes. La poblacion de ramets
se puede contraer o expandir denendiendo de tas gondicinnes ambientales
existentes (Sarukhan, 1976; citado en Abrahamson, 1980j. Otra ventaja de este
mecanismo de propagacion €s el aumento de la longevidad y perennidad del
genet, lo cual a su vez implica menores tasas de cambio genético en la poblacion
(Waller, 1988).

Comunmente en las formas de reproduccion vegetativas, ias yemas
permanecen en dormancia hasta que ocurre alguna separacion de la plania gue
la origina. En algunos casos los rizomas y tubérculos permanecen inactivos hasta
que es danado el sistema radicular o aéreo, luego de lo cual se producen

numerosos renuevos desde los fragmentos (Radosevich y Holt, 1984),

Silvertown & Lovet Doust (1993} sefalan que en muchas especies
cionales en las cuales el rizoma, estolon o cualquier otra conexiéon se mantiene
intacta, el genet se comporta como una unidad fisiologicamente integrada. Tales
especies pueden presentar lo que estos autores denominan “estrategia de
forrajeo”: es un comportamiento que incrementa ia captura de recursos en

ambientes espacialmente heterogeneos.



2.4 Estrategias de exploracién espacial

En plantas con crecimiento clonal, como es el caso de muchas de las
que componen las comunidades de pradera, Harper (1977) ha sefialado la
importancia de conecer su comportamiento espacial, ya que dicho crecimiento
implica una fuerte correlaciéon entre la ocupacion de un determinadoe parche vy la
piobabilidad de ccupar paiciics J2Linos, La coaxistencia do las copecies y e
diversidad de la comunidad dependen del valor de dicha correlacion en
especies competitivas.

Schmid (1985) sostiene que en comunidades de pradera el crecimiento
clonal tiene mayor incidencia en los cambios de abundancia de la mayoria de
las especies que la dispersion por semilias. La arquitectura de las plantas
integrantes de estas cormunidades es uno de los principales aspectos de su
biologia poblacional, ya gue dete:rmina ia tasa e intensidad potenciales de

uxpansion lateral que pueden desarroliar ias distintas especies.

Bell (1891} afirma que las diferentes caracteristicas de movilidad que
presentan las especies puede facilitar su coexistencia y mantener asi la

diversidad de la comunidad.

Los mecanismos de acceso de las plantas a un determinado sitio difieren
entre las distintas especies, y dependen de procesos espaciales complejos y de
las estrategias de ocupacidn espacial de las plantas. En los Gltimos afios se

han identificado dinamicas espaciales activas en las plantas, especialmente en



aquellas que poseen estoionegs, como mecanismos de ocupacion de espacio y

captura de nutrientes (Herben et al., 1993b).

Dependiendo del large de la conexidon y de su frecuencia de ramificacion,
el crecimiento clonai puede producir arregios lineares de los ramets, en tramas
o formando grupos. Las especies perennes de tas comunidades de pradera que
presentan algun mecanismo de expansion vegetativa pueden agruparse en dos
categorias, existiendc una continuicad 2e formas de crecimiento entre ambas.
Una de ellas consiste en un frente de avance continuc de unidades modulares,
por efemplo macollos, ramificaciones ¢ rosetas, en la ¢cual las conexiones entre
estas unidades tienen pocos entrenudos y/o son muy cortos (Schmid & Harper.
1985). En la otra categoria los modulos estan espaciados, infiltrados en ta
vegetacidn circundante, y 1as conexiones se realizan a través de numerosos
antrenudos, los que a su vez pueden ser muy largos (Schmid & Harper, 1385).
L.Lovet Doust (1981) ha denominado modo fatange v modo guerrilla
respectivamente a cada uno de estas estrategias de exploracién espacial
(Silvertown & Lovet Doust, 1893). El primer modo se caracteriza por ser un
mecanismo de crecimiento clonal lento, en el cual cada genet presenta una alta
densidad de modulos asegurando de esta forma su espacio, mientras que gl
segundo permite una rapida exploracion y explotacidn de nuevos espacios,
siendo {a densidad de modutos de cada genet menor que en las especies
falange (Schmid & Harper, 1985, Waller, 1988).

Herben et al. {(1993b) en su trabajo en praderas pastoreadas de
Checoslovaquia registraron algunas especies que no se ajustaban a ninguna

de las dos estrategias propuestas. Dichas plantas fueron fas mas estables en el



tiempo analizado ya que presentaron altos valores de persistencia y baja
capacidad de exploracién espacial a larga distancia. Los autores denominan a
esta nueva estrategia sedentaria, aunque teniendo en cuenta la terminclogia

mititar propuesta podria llamarse fortificada.

No existe una explicacidn clara de la existencia de este amplio rangoe de
comportamiento clonal. Una posible explicacion se basa en el compromiso
entre dos aspectos funcionales relacionados al crecimiento cional: ei grado de
dependencia fisiolégica entre los ramets, y el grado en que este cresimiento
ayuda a las plantas a obtener recursos. Una de las mayores ventajas del modo
guerrilia es permitirle a las plantas el forrajec de recursos en ambientes donde

estos se distribuyen fragmentadamente (Silvertown & Lovet Doust, 1983).

Esta diferenciacion de formas de crecimiento clona!l fue anticipada por
Salicbury (1942; citado en Waller, 1988), quien distinguié entre “organos de
migracian” {por gjernplo estolones delgados) y estructuras que permiten la
"continuidad de ocupacidén de un sitio y la imposibilidad de colonizacion de este
por otras especies” {por ejemplo rizomas y bulbes dispuestos en forma
compacta} Tales patrones de crecimiento clonal interfieren directamente con su
biclogia reproductiva. En especies falange los ramets interiores, mas viegjos,
usualmente florecen y fructifican, mientras que los ramets penféricos conguistan
el espacio contiguo asi como también “cubren el flanco” de los interiores. Esto
sugiere que los nuevos ramets estarian siende subsidiados y representan el
“capital de inversion” para testear la conveniencia del habitat cercano, mientras
que los ramets interiores constituyen érganos de persistencia en el sitio, y

producen semillas (Waller, 1988).



La clasificacion de las especies en funcion de su comportamiento
espacial permite el estudio de fas plantas de acuerdo a su dinamica dentro de

la comunidad.

2.5 Forma de vida

Los conceptos formas de vida y formas de crecimiento que se refieren &l
aspecto externo de las plantas, fueron los primeros que usaron ios
exploradores naturalistas y gedgrafos para describir y definir la vegetacion;
aparecen en la literatura desde von Humboldt en 1808. Estos conceptos o
criterios han variado con el transcurso del tiempo. Algunos autores han usado
ambos términos como sindnimos. Sin embarge, es preferible diferenciarlos,

reservando la expresion forma_de vida para indicar una connotacion adaptativa

y forma dg ¢recimieto pard designar 1as siluavivnes &it 1as ue No 3€ aidde a
una relacion causa-efecto de la arquitectura de la planta (segun Vareschi:

biotipo vy fisiotipo, respectivamente) (Mateucci y Coima, 1982).

Las clasificaciones segun forma de crecimiento que se conocen

corresponden a von Humboldt (1808), Grisebach (1875) y Huit (1881), mientras



que las clasificaciones segun forma de vida fueron realizadas por Warming
(1809), Raunkiaer (1934) y Schmidt {(1963).

De todas estas clasificaciones, la mas usada hasta la fecha es la de
Raunkiaer (1934), y sera la empleada en este trabajo. Este sistema se bhasa en
la posicion de las yemas vegetativas gue persisten, lo cual es un caracter
adaptativo porque de estas estructuras depende ia regeneracion luego de un
periodo de condiciones ambientales desfavorables (Mcintyre et al.,1995).
Raunkiaer (1934) clasifica las plantas en cinco categorias principales que
indican una secuencia de tolerancia creciente a situaciones climaticas
adversas:

1) Fanerdfitos: plantas cuyas yemas vegetativas se encueniran en ias partes
aéreas por encima de los 28 cm de altura;

2) Caméfitos: plantas cuyas yemas vegetativas se encuentran en las partes
aéreas pero debajo de los 25 cm de altura;

3) Hemicriptofitos: plantas cuyas yemas vegetativas se encuentran al nivel de ia
superficie;

4) Criptofitos: plantas cuyas yemas vegetativas se encuentran por debajo del
nivel del suelo;

5) Terdfitos: planias andaies, que pasaii @i pawwas adverso en estado de

semiila.

Cada categoria comprende subdivisiones, lo que hace un total de 26

tipos principaies.



Basados en el sistema de Raunkiaer, Ellenberg & Mueller-Dombois

propusieron en 1967 un sistema modificado y ampliado.

Las especies que se estudian en este trabajo corresponden a las
categorias hemicriptéfitos y criptofifos, por lo cual solo se describiran en detalle
dichos grupos, de acuerdo a Ellenberg & Mueller-Dombois (1967b; citados en
Mueller- Dombois & Ellenberg, 1974).

Hemicrptofitos: mantienen sus yemas muy proximas a la superficie del suelo, a

una altura no mayor a 1 cm. Frecuentemente se encuentran protegidas por
restos aéreos secos. Son plantas tipicamente herbaceas, que presentan una
reduccion periddica dei sisterna aéreo permaneciendo el remanente contra el
suelo. El vastago maduro puede presentar engrosamiento secundario
(lignificacion), por ejemplo en varias especies bianuales. Este grupo incluye

muchas gramineas.

Se distinguen los siguientes subgrupos:
* Cespitosas: con tallos agrupados formando una mata densa o matas
circulares.
*Rastreias: pucuen sor licpadoras v fuiaiar i1aids.
* Escapiferas: pueden ser: - plantas sin roseta
- arrosetadas
- semi - arrosetadas.
* Acudticas: pueden ser: cespitosas, rastreras o escapiferas.
Ctra posible subdivision es de acuerdo a la altura:

* Hemicriptofitas muy pequefias: < 3cm.



* Hemicriptofitas pequenas: 3 - 10cm.
* Hemicriptofitas medianas: 10 - 30cm
* Memicriptofitas altas: 30 - 1G0cm.

* Hemicriptofitas muy altas: > 100cm.

Mcintyre et af. (1995) distinguen los siguientes grupos en la categoria
hemicriptofitas escapiferas:
* Rosetas planas o versatiies: todas las hojas radicales, aplastadas o erectas,
dependiendo de las condiciones de crecimiento.
* Rosetas erectas: todas las hojas radicales, siempre erectas. Igual que en el
caso anterior, el tallo erecto solo poria flares.
* Plantas parcialmente en roseta: generalmente bianuales, con hojas radicales
o del tallo (caulinares), fas hojas mas largas se ubican en las partes mas bhajas.
* Protohemicriptofitos: todas las hojas caulinares, 'as mas largas se ubican en

posiciones intermedias.

Criptofitos 0 gedfitos: plantas herbaceas con sus érganos de sobrevivencia

(yemas) protegidos debajo de la superficie del suelo o del agua.
Periédicamente el sistema aéreo se reduce totalmente permaneciendo organos
de ieserva sublen diicus. OGN tpias we Chimas con astaciones claramernite
desfavorables. Aungue, también pueden ocurrir en climas menos severos,
pudiendo ocupar un nicho temporario como especies complementarias en

ciertas comunidades de plantas (Ellenberg & Mueller- Dombois, 1974} .

Se distinguen los siguientes subgrupos:

* Gedfitos “root-budding”: yemas que se originan en las raices.
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* Gedfitos bulbosos: se regeneran a partir de bulbos o cormos.

* Geofitos rizomatosos: se regeneran a partir de rizomas, 10s cuales pueden ser
variables en longitud.

* Gedfitos acuaticos: pueden ser: “root-budding”, bulbosas o rizomatosas.
Se pueden también agrupar de acuerdo al habito de crecimiento:

* cespitosas

* escapiferas

* rastreras.

Otra posible subdivision es en funcion de la altura:

* Gedfitas muy pequenas: < 3cm

* Gedfitas pequenas: 3 - 10cm.

* Geodfitas medianas: 10 - 30cm.

* Gedfitas altas: 30 - 100cm.,

* Gedfitas muy altas: 1 a 3m.

* Geofitas extremadamente altas: > 3m.

2.6 Caracteristicas generales de las ecpecies colonizadoras

Las especigs en estudIo se caracterizan por su capaclaad de
colonizacion de pequefos, y en ocasiones muy pequefios espacios que
aparecen en los intersticios de la matriz que forma la comunidad,
principalmente integrada por gramineas, segun Jo cbservado en las distintas

gpocas del ano.
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Lewontin {(1965) define golonizacion como el establecimiento de

poblaciones de especies en espacios geograficos o ecoldgicos que no
estaban ocupados por esas especies. El mismo autor propone que es mas
apropiado considerar episcdios de colonizacion mas que especies
colonizadoras. Dichos episodios refieren a instancias de colonizacion por
algunas poblaciones de las especies en cuestion, lo cual refleja claramente
el comportamiento de las especies seleccionadas en el area analizada. En
este sentido, Lloyd (1880) también denomina como “episodios de
colonizacidn y de establecimiento” cuando metapoblaciones de especies de
habito colonizador originan nuevos propagulos en el area circundante. Estos

renuevos constituyen extensiones del pool génico existente.

Mas recienternente Grubb (1986) define como especies colonizadoras
aquellas yue tiengn capacidad de invadir zunas en las cuaies no son neaiivas, o
que se vuelven muy abundantes en donde son nativas debido a la influencia
humana. En el caso de ia comunidad de campo naturai, esta influencia se
manifiesta principaimene a través de la introduceion del ganado y ¢l manegje de

la comunidad vegetal en funcién de fa demanda de forraje.

Las especies colonizadoras que se estudian en este trabajo son plantas
herbaceas, perenrnes y que corresponden a la flora nativa de tas praderas
uruguayas. Se caracterizan por su habiiidad de colonizar tapices vegetales bajo
pastoreo, y se conocen en la comunidad de campo natural como “malezas
menores y enanas” {Rosengurit, 1979). Esta denominacién hace referencia a
su porte rastrero, a sus reducidas dimensiones aun en condiciones de fertilidad,
y particularmente a su muy baja productividad como especies forrajeras. Tales

caracteristicas determinan que estas especies no sean particularmente



afectadas por la herbivoria. Como resultado se ven favorecidas en condiciones
de pastoreo intenso, ya que la seleccion del ganado de las especies mas
productivas modifica las relaciones de competencia a favor de las
colonizadoras, que adquieren la capacidad de cubrir densamente el suelo.
Cuando esto ocurre, impiden el contacto de las semillas de otras especies con
el suelo, y si éstas germinan dificuitan su arraigamiento. Por otro lado, esa
cobertura densa protege el suelo del lavado o erosiéon que provocan las lluvias

sobre el suelo desnudo {Rosengurtt, 1979).

El comportamiento que presentan las especies en estudio refleja su
caracter de malezas de acuerdo a la definicién propuesta por Baker (1574):
corresponden a especies de {a flora nativa y naturalizada que por sus
caracteristicas fisioldgicas, mecanismos de sobrevivencia, formas de
reproduccién y capacidad adaptativa han podido coienizar los ambientes
perturbados. Se sugiere que la habilidad competitiva de estas especies podria
relacionarse con su caracter de “oportunistas” para celonizar habitats

perturbados. En este sentido, Harper (1977) denomina a las especies que

presentan tales comportamientos como celonizadoras oportunistas.

Noy Meir (1973, citado en Grirne, 1982) ha descrito a estos componentes
distintivos de la vegetacion perturbada, pero improductiva, agrupandeias como
"las efemeroides perennes”. Muchas de estas plantas se asemejan a pequefas
anuales invernales que abundan en suelos someros e improductivos. Para
sobrevivir la estacién de condiciones desfavorables para su crecimiento se
forma un organo subterraneo de aimacenamiento, como bulbo, tubérculo o

rizoma. También es caracteristico de estas gedfitas el pequefio tamanio, las



tasas relativas de crecimiento algo lentas, y las semillas de tamafio diminuto.
Estas tres caracteristicas parecen estar relacionadas con la baja productividad
del habitat (Grime, 1982), lo cual podria estar ocurriendo en el area de estudio,

de acuerdo a la informacién disponibie.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1 Descripcidn del area de estudio

El drea de estudio de! presente trabajo pertenece a un
establecimiento lechero del departamento de San José, préximo a la
localidad de Mal Abrigo. El predio posee una superficie total de 237 ha. en
tas cuales se realizan diversos cultivos, destinados principalmente a cubrir la

demanda de forraje del ganado.

El sitio de muestreo corresponde a una superficie de pradera natural
ubicada en un potrero que se encuentra bajo pastoreo continuo de bovinos
fundamentaimente, y que no ha sido alterado por laboreo y/o siembra en los

ultimos 25 afos (com.pers. Sr. administrador, 1997).

Esta zona corresponde a la unidad de suelos tsla Mala, de acuerdo a
la clasificacidon propuesta por la Direccion de Suelos del Ministerio de
Agricultura y Pesca (1978). Los materiales generadores de estos suelos son
sedimentos limo - arcillosos de la Formacién Libertad sobre basamento
cristalino. El relieve caracieristico presenta lomadas fuertes apianadas,
asociadas a colinas cristalinas, algo rocosas. Los suelos dominantes de esta
unidad son Brunosoles Eutricos Luvicos y Tipicos y Vertisoles Rupticos
Luvicos. Los suelos asociados son Brunosoles Subéutricos Haplicos, y entre
los suelos accesocrios se mencionan Fluvisoles, Gleysoles, Planosoles y
Argisoles. Los suelos dominantes ocupan los interfluvios, mientras que los

accesorios ocupan las concavidades y planicies. En esta unidad se describe



como vegetacion caracteristica la pradera predominantemente invernal de
espartillal de tapiz denso, a veces algo abierto, con parque de talas (suelos
asociados) y selva fluvial tipica hacia las cursos de agua. En esta zona la
ganaderia es el principal rubro de explotacion, ocupando mas de! 85% de la
superficie (MAP, 1973).

3.2 Descripcion del proyecto marco

Esta propuesta se plantea en el marco de un proyecto desarroliado
desde 1995 por la Unidad de Ecologia Funcional de ta Facultad de Ciencias
titulado “Lsfudio de la dinamica espacial y temporal de una comunidad de
pradera”, financiado por la Comision Sectorial de Investigacion Cientifica
(CSIC).

Se estudio la comunidad vegetal a pequefa escala para lo cuat se
realizaron muestrecs estacionales 2n sitios permanentes. Para ello se
escogid un area homogénea en cuanto a su cobertura vegetal en el potrero
descrito. Esta area presenta un taniz denso de una altura no mayor a los 5
cm., aungque hacia fines de prirnavera se ha observado un porte mayor de
muchas de las especies integrantes de ia comunidad, encontrandose en

etapa de floracion.

En noviembre de 1995 se realizd el primer relevamiento para
determinar el area minima fitosociolégica de la comunidad vegetal en

estudio (pradera natural). Se construyd la curva especie - area



correspondiente, y se ajusto un valor de 0.16 m?. Esta superficie
correspondio al area de muestreo de cada una de las cinco réplicas. Se
delimité una superficie de 15m x 12m, la cual fue subdividida en pequenas
parcelas cuadradas de 0.16 m2, entre las cuales se seleccionaron al azar las

¢inco parcelas en estudio.

Los muestrecs se realizaron en febrero,' mayo, agosto y noviembre; el
primero se {levd a cabo en febrero de 1996. Un mes antes de cada
relevamiento se excluia el area que comprende a las réplicas para evitar las
deyecciones del ganado en ef sitio. Se utilizd una rejilla con marco de
aluminio de 0.4m x 0.4m de lado, dividida en 256 celdas de 2.5cm x 2.5cm.
En cada una de estas celdas s registro la presencia de las especies. Se
cuantificd el numero de celdas en las cuales la especie en estudio
permanecia, el numero de celdas colonizadas {nuevas ocupaciones} y el
numero de desapariciones. asi como su ubicacion dentro de la rejilla.
Posteriormente. con los datos del relevamiento de campo se elaboraron

planillas electrénicas para analizar la informacion.

Se eliminaron las especies presentes en un soio cuadro y aquellas
que presentarcn muy bajas recuancias. Fara determinarias el criernoe
utilizado fue eliminar todas aquelias especies gue presentaron un valor
esperado por debajo de cuatro 2n ia tabla de frecuencias. £ valor esperado
se calculd a través de una tabla de contingencia (es decir, total de la fila %
total de la columna / suma total
de ia tabla; Everitt, 1977).



Con esta metodologia se determinaron 24 especies que comprenden
gramineas, graminoides y compuestas entre otras. Ei 50% de este grupo de
especies mas abundantes en la comunidad son especies colonizadoras. De
este grupo se seleccionaron: Chaptalia exscapa, Chaptalia piloselloides,
Chevreulia sarmentosa, Carex phalaroides, Bulbostylis juncoides y Oxalls

macachin,
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3.3 Descripcion de las especies

Chaptalia exscapa (Pers.) Baker

Familia: Compositae

Hébito: herbacea, perenne, arrosetada

Ciclo: invemnal

Hojas: en roseta, elipticas; acaule (o casi acaule). Glabras en el haz,
densamente blanco-tormentosas en el envés; 4 a7 cm de largo, 2a 4 cmde
ancho.

Raiz: fasciculadas, gruesas

Reproduccion: florece desde junio a octubre. Flores blancas. Escapode2a3
cm de largo. Semillazén de mayo a junio.

Productividad: minima

Apetecibilidad: no apetecida

Tipo productivo: maleza menor 0 enana

Distribucién: especie frecuente en las praderas naturales del sur de Brasil,
Uruguay y centro y este de Argentina.

(Cabrera, 19R2: Paity 1972 Rurkart 1974: Rosengurtt, 1979 Lomhardo
1982).
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Chaptalia piloselloides (Vahl) Baker

Familia: Compositae

Habito: herbacea, perenne, amrosetada

Ciclo: invernal

Hojas: en roseta, oblanceoladas, acaule. Glabras en el haz, blanco-
tormentosas en el envés; 3.5 a 9 cm de largo y 0,7 a 1,5 cm de ancho.
Raiz: fasciculadas, gruesas

Reproduccion: florece en primavera y verano. Fiores blancas o rosadas;
escapos lanosos. Semillazén de mayo a julio.

Productividad: minima

Apeteciizllidad: no apetecida

Tipo productivo: maleza menor o enana

Distribucion: especie frecuente en las praderas naturales del sur de Brasil,
Uruguay y NE de Aregentina

(Cabrera, 1963; Reitz, 1973; Burkart, 1974; Rosengurtt, 1979; Lombardo,
1982).
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Chevreulia sarmentosa (Pers.) Blake

Familia: Compositae

Habite: herbécea, perenne, estolonifera, que puede formar césped

Ciclo: invemnal

Hojas: en roseta, espatuladas, sésiles, integras, con mucrén apical; 1Ta2cm
de largo. Glabras en la cara superior, argénteo-tormentosas en la inferior.
Tallos: muy corios

Reproduccion: florece en noviembre y diciembre. Capitulos solitarios,
sostenidos por pedunculos que se alargan al fructificar. Flores femeninas
numerosas, 2 ¢ 3 masculinas.

Produciividad: minima

Apetecibilidad: no apetecida

Tipo productivo: maleza enana

Distribucién: especie que vive en varios paises sudamericanos. En nuestio

pals es muy com(n en campos, rastrojos y céspedes.

{Cabrera, 1963; Correa, 1971; Burkart, 1974, Rosengurtt, 1979; Lombardo,
1982).
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Carex phalaroides Kunth

Familla: Cyperaceae

Habito: herbacea, perenne, rizomatosa

Hojas: de lamina plana, de 2,5 mm de ancho

Tallos: mas cortes que las hojas, trigonos

Rizoma: de largo variable, lefioso, de 2,5 mm de diametro

Reproduccién: fiorece de setiembre a diciembre

Productividad: baja

Apetecibilidad: baja

Tipo productivo: maleza menor

Distribucién: especie de América dej Suy, desde Brasil y Ecuador al sur. En

nuestra flora vive en campos y serranias de casi todo el pals.

(Rosengurit, 1979; Lombardo, 1984)
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Bulbostyfis juncoides (Vahi) Kikenthal

Familia: Cyperaceae

Habito: herbacea, perenne, cespitosa, con rizoma horizontal de entrenudos
cortos

Hojas: de Y4 a %4 del largo de los tallos,; {amina de 0.4 mm de ancho
Tallos: de hasta 40 ¢m de altura, surcados

Reproduccidn: florece de setiembre a marzo. Inflorescencia en cabezusla.
Productividad: baja

Apetecibilidad: muy baja a baja

Tipo productivo: maleza menor

Distribucién: espacie que se encuentra desde el sur de los tsiados Unidos
nuestro pais y Argentina.

(Rosengurtt, 1979; Lombardo, 1984)




Oxalis macachin Arechavaleta

Famllia: Oxalidaceae

Habito: herbacea, perenne, bulbosa, acaule, de 10 - 15 cm de altura

Ciclo: invernal

Hojas: numerosas, trifoliadas, por lo comun glabras, de ambito redondeado;
peciolos glabros, largos

Buibo: simple, globoso, escamoso, de 1 cm o poco mas de didmetro, con ral:
gruesa, reservante, blanca (macachin). Puede originar algunos bulbifllos unido
por una pequefia conexion similar a un gstolén (observado en material de
Herbario de Facultad de Agronomia).

Reproduccion: florece a fines de invierno y primavera. Flores
rosadas.Semillazén de mayo a agosto.

Productividad: minima

Apetocibilldad: minima

Tipo productivo: maleza enana

Distribucidn: vive en terrenos algo himedos, campos, lugares arenosos,

siefras y cerros.

(Mulgura de Romery, 1272, Rosengurlt, 1879; Lomwardo, 1583)

1%



3.4 Forma de vida y mecanismo de reproduccién vegetativa

Se clasificaron las especies seleccionadas de acuerdo a su forma de
vida, segun la clasificacion propuesta por Raunkiaer (1934). Para ello se
realizé una revisién bibliografica sobre cada una de las especies. Se
complementd la informacion existente con observaciones a campo y colecta
de muestras herborizadas y en macetas, que luego se compararon con

materiales de la coleccidn del Herbario de la Facultad de Agronomia.

Siguiende la misma metodoiogia, se estudic el mecanismo de
reproduccion vegetativa que presenta cada especie, de acuerde a la

descripcidn propuesia por Abrahamson (1980).

3.5 Dinamica espacial

Parametros usados para la determina<ion de la estrategia de

exploraciéon espacial.

a)_Estacion de maxima frecuencia: se establecid para cada especie esta
estacion, para lo cual se cuantificaron las celdas en las que aparece en cada

cuadro, calculandose el promedio por estacion.

b) Persistencia (P): en la estacion determinada en el item a se caiculd la
persistencia de la especie para cada cuadro. Se contaron las celdas en las
que la especie permanece de un afo al siguiente, y se dividid sobre el total

de apariciones dei primer ano.



¢) Exploraciones a larga distancia: manteniendo como base la estacion de

maxima frecuencia, se cuantificaron las exploraciones a larga distancia para
cada especie en las 5 réplicas. Para elio se contaron las celdas colonizadas
por ia especie sin considerar las 8 celdas que redean a las que estaban
ocupadas el afio anterior. Este valor se dividié sobre el total de posibies
celdas a ser exploradas a larga distancia en el cuadro (ceidas “libres”; LD/I).
l.as celdas libres corresponden a las celdas resultantes luego de déscontar
las celdas vecinas y las celdas de los bordes de la rejilla; esto Gltimo para
evitar considerar posibles ramets de otros individuos externos al cuadro.
Ademas, el numero total de exploraciones a larga distancia se relativizo
segun 2 variables: 1} el total de nuevas apariciones de la especie en el
cuadro (incluyendo expioraciones a corta distancia; LD/n), y 2) el valor de

presencias registradas en la primera fecha de muestreo (existentes; LD/e).

En el trabajo de Herben et &a/.(1993b) se consideraron ia persistencia (P} y la
capacidad de colonizacién a larga distancia en las celdas libres (LD/I) para

determinar |la estrategia de expioracidon espacial de cada especie.

d} Exploraciones g corta distancia: se cuantificaron las exploraciones a corta

distancia, y se relativizo este vaior segun 2 variables: 1) el total de nuevas
apariciones de [a especie en el cuadro (incluyendo exploracicnes a larga
distancia, CD/n), y 2) el valor de presencias registradas en la primera fecha

de muestreo (existentes; CD/e).

e) Indice Espacial de Colanizacion (IEC). a través de este indice se buscd
cuantificar la capacidad de colonizacion de las especies. Para ello se

relativizo para cada especie y en cada réplica, el total de nuevas

exploraciones sobre las existencias en la primer fecha de muestreo,

resultando:



IEC = nle (1)

donde n son las nuevas colonizaciones y e son las existencias en [a primera

fecha de muestreo.

Si se analiza esta relacion, se deduce que resuita de la suma de los

siguientes parameiros:

IEC = LD/e + CD/e (2)

ya que las nuevas colonizaciones pueden ser de corta o de larga distancia.

Otra forma de calcular este indice podria ser:

IEC = LD/n + CDin (3)

e

aunque el resuitado asi obtenido no es igual al calcuiado usando la relacion
2. Esto se debz 2 “ue el parametro L D/n inclove las eolonizaciones 2n las
celdas de los bordes, lo que segun se explicd en el item ¢ podria introducir

errores.

Todos estos valores se expresaron en medidas porcentuales.
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3.6 Analisis de datos

1. Se realizé un analisis muitivariado, Analisis de Componentes Principales
(ACP}), no estandarizado y centrado por variable, con una matriz formada
por las especies en las filas y los parametros de exploracién espacial en las
columnas. Este analisis se efectud para cada una de las 5 réplicas y
también con los valores promedio de los parametros.

Este método mutiivariads permitié visualizar el ordenamiento de las
especies de acuerdo a sus estrategias espaciales, y a partir de su resultado

generar hipdtesis acerca de cuales serian los parametros mas relevantes.

2. Para poner a prueba lo observado con el método de ordenamianto
multivariado, se realizé un Analisis de Varianza {ANOVA) para cada
parametro en blusqueda de diferencias significativas entre las especies.
También se hizo un ANOVA con el promedio de 1as 5 réplicas de los
parametros.

Por tratarse de medidas porcentuales, para poder realizar el ANOVA los
datos fueron previamente transformados de la siguiente forma (Little & Hilj,
1976):

valor transformado = arcsen (raiz cuadrada {porcentaje/100))

3. Con los resultados obtenidos en 1 y 2 y la revisidn acerca de la forma de
vida y mecanismos de reproduccidn vegetativa se elabord un cuadro para

relacionar todas las variables estudiadas.




4. RESULTADOS

4.1 Forma de vida y mecanismo de reproduccion vegetativa
Se presenta en el Cuadro N°1 el resumen de estos caracteres para

las 6 especies analizadas.

Cuadro N° 1 Atributos de historia de vida de seis especies ¢olonizadoras del
campo natural.

Especie Ciclo anual Habito F.de vida Rep.veq.
Chaptalia exscapa invernal arrosetada hemicriptofita no tiene?
escapifera
Chaptaifa pifoselfoides  invernali arrosetada hemicriptofita ng tiene?
escapifera
Chevreulia sarmentosa invernal estolonifera hemicriptofita estolon
rastrera subterranes
Carex phalaroides mvernal rizomatosa gedfita rizomatosa rizoma de largo
variabie
Bulbostyiis juncoides  estival cespitosa gedfita rzoma horzontat
de entrenudos
cortos
‘Oxalis macachin INVernagi puibusa - geofila Duibusa LG yue
origina bulbilos
juntos ©
separados por
pedqueno

estolon

AL



De acuerdo a la bibliografia consultada sobre las caracteristicas
anatomicas y fisiologicas de las especies, y en consultas realizadas
oportunamente en 2l Herbario de la Faculiad de Agronomia, las especies
Chaptalia exscapa y Chaptalia piloselfoides no tendrian ningun mecanismo
de reproduccién vegetativa (com.pers. Marchesi, 1967). Sin embargo, seria
necesario realizar cortes a nivel de 1a corcna y observar la existencia de
yemas, ¢ plantar fragmenws de ¢orona y raiz para investigar si se pueden

generar nuevos madules a partir de los mismos.

4.2 Dinamica espacial

4.2.1 PARAMETROS

En el Anexc 1 se presentan para cada especie y en cada uno de los

cuadros, los valores de nersistencia y exploracion a larga y corta distancia,
cajculados de acuerdo a la metodologia detallada en el item 3.5. Para cada
parametro se cal:uld el promedio de las 5 réplicas y el desvio estandar

correspondiente.

Para los analisis estadisticos se utilizaron ademas los valores
prome:dic de cada uno de los parametros para cada especie. En el Anexo 2

se presenta esta informacion.



422 1EC

En ef siguicnte cuadro se presentan los valores promedio de! Indice

Espacial de Colcaizacién de cada especie.

Cuadro N° 2 indic Espacial de Colonizacién (1ZC) de las especies

colonizadoras en estudio (promedic de tas b replicas).

Especie iEC
Chaptalia exscapa 0.58

Chaptalia pilosellcides 0.18

Chevreulia sarmeiilosa (.29

Carex phalaroides 0.85
Bulboslylis juncoicas 0.34
Oxalis macachin (.42
PROMEDIO 0.44
DESV.EST. 0.24
423 ACP

Se analizar:n los graficos resultantes de lo analisis multivariados, y
se observe que el ACP realizado con los valores promedio reflgja los
resultados obtenicos en cada réplica. Por este motivo, se presentan
solamente los resuitados correspondiantes a! analisis con los valores

promedio considerando las 5 réplicas.
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orderacién de las parametros con respecto a los dos pritneros
ejes.



Los dos prirmercs ejes de este analisis explican el 79.6% de la

varianza.

Enda Fig.2 ce muestra la ordenacion de los parameiros. El eje 1
separa con claridz:| los parametros de axploracion LIM y Cl/e, nilentras que

el eje 2 separa la persistencia (P) y LlV/e.

4.2.4 ANOVA

De la misme manera que con e; ACP, el ANOVA para los valores

promadio de los parametros reflejo 1o observadso en cada una de las

proposito de identicar las especies que presaentaban diferencias
significativas en loc valores de tos parametros se realizo un test de Tukey.
En el siquiente cuadro se presentan los resuftados del anaiisis, sefialandose

con (*7) aquellos signiicativos {p< 0.05).



Cuadro N° 3 Resuit.:dos del ANOVA. v del test de Tuksy. Lo pardretros
con (*7) mostraron diferencia significativas entre las especies

que ge indican {(p< 0.05). _

Lspecie

Especie 1 2 3 4 5.6
1
2 CDin
3 LD/n
4 L.2/e** e Lo
!
B Chie

Referencias da las especies:1- Chaptalia exscapa: 2- Chaptalia pilosellcides,
3-Chevreulia sarmentosa; 4- Carex phalaroides. 5- Bulbostylis juncoides;

6- Oxalis macachin.

La persistencia (P) mostrd diferencias significativas entre Carex
phalaroides y Bulbostylis juncuides {F= 2.927, p= 0.033, g.l.= 5). La
capacidad de exploracion a larga distancia salcuiada como LD/ y LD/e
también fueron sigaificativamente diferentes entre Carex phalaroides y
Oxalis macachin (F= 2. 835, p= (4.038; g.1.= 5), y entre Carex phalaroidesy
Chaptalia prloselloides (F= 2.965; p= 0.025; ¢.l.= §), respectivamente, Los
restantes parametras (LD/n, CD/n y CD/e) no mostraron diferencias

significativas entre las especies.



De acuerdo - los resuftados de los analisis reaiizados, ACP y
ANOVA, vy al trabajo de Herben et al. (1993b, pianieadn en el itum 3.5 de
Materiales y Métod::s), se utilizaron los parametros LD/e y CD/e para
construir el IEC. Peor otro lado, con 1os parametros correspongientes a
persistencia (P) v ¢xploracion a larga distancia caiculade en funcion de las
celdas libres (LI} =2 determinaron las estralzgias de exploracion espacial

de las espeacies. 2'a infoermacion se presenta en el Cuadro N°4.

Cuadro M” 4 Estratogias de explorac on espacial de las especies basadas

en. persistencia y capacidad de expioracion a larga distancta

(LI21) L=a especie entre paréntasis no se ajusta a la estratogia

E xpioracion a large distancia (1.0/)

Alla Uaja
Persistencia
Sedentaria:
Alta Carex phalaroides Chapftalia exscapa
Faiange:
Media Chevreulia sarmeriiosa

Oxafis macachin

(Chaptalia pifoselioides)

Guerrilla:

Baja Bulbostylis juncoides



Finaimenic, en el siguiente cuadro se reiacionan ias estrategias de
exploracion espacial con la forma de vida vy el mecanisma dn raproduccion

vegetativo que prosenta cada especie.

Cuadra N° 5 Esirategia de exploracion espacial, forma ¢¢ vida y mecanismo

de reproduccion vegetativa de seis especies colonizaderas del

Calihiz0 Ndlucan.

Gueiritla Faia nc’e Sedentaria Qira
Roseta Hi: Ch.opiloselioides nE:Clrexscapa
Rizoma larao R C.phalaroides
Rizema corte  CRUE junceides
Fstolan . Ch sarmentosa
Ruipn G3:0.macachin

Refarensias, M hemienptcfiis esroptfera
HR hemicrintéfita rastrera
Gk gediita rizomatosa

sy

i3 gediita bulboss



5. DISCUSION

En ta revision se doscribieron Ios aspectos goneralzs de las especies
colonizadoras. Las ashacies estudiadas en este irasaio colonizaron nuevos

sifios si se observan los resultados del [ndics Eapacial de Colgnizacion (IEC,

Cuadro N° 2). En todos los casos e comportamientn observado concuerda con
las descripciones presentadas por Grubb (19386, aungue se ajustan mejor a io

que Lewantin (1965) y Lioya (1830) famaron eptsodios de_gonnizacion

Asimismo, la terminclogia propuasta por Harper {(1977), colonizadoras

oportunistas, refleja el comportamiento cbservado. Podria courrir gue estas
especias, cinco de las cuales son de ciclo invernal, aprovechan los nichos gua
son liberados por las especies gue conferrian la matriz de es*s comunidad de
pradera. Varias de ins gramineas que farman esta matriz reducen su
crecimienio durante el inviermo. Aungue, esta idea reguiers un estudio

narticuiar

Pucde chaervarse gue oi bien fas soig especies pudizren colonizar
nuevos shios en el § 2ricdo que ueran analizadas, Corex phalaroides presentd
ia mavaer hebilidad colonizadora segun esie indice. Tatabidn resultd ser Ja mas
persistarns v la que nresentd los inzyeres registics da exploracion a larga
distoncia. Por otro tndo, puede lamar ta atencion ! valer del IEC de Chaptalia
exscapa, que rearesenta iundamentamenta nuevns osupaciones de la especie
a corta distancia. £¢i0 5 nhca por el tamaiic de la vnidad muestral utilizada
v la forma de crecirrianto de eaia espocin: cada genet de Chaptalia exscapa si
bien eraiza en el espucio coemniandido por una Unica celda da 2.5 cm de lado,
puede ccupar vanas de las coldas vecinas por el famafio y disnosicidn de sus

hojas. Ctra especie que pr ssania un hibito da crecimiento similar es Chaplalia



prlosefloices, aungue sus nojas son mas fnas y cubren una superticie mucho
menor & ias de Ch.e-scapa. Por esic, Ch.pilosefloides no logra ocupar lag
celdas vecinas a aquellas ¢n {as gues enraiza, v entonces pressnta menor iEC,
Los purametros de e@loracion a corta vy larga distancia con fos cuales e
construy(: el ingice fueron 10s e mayor peso on los gjes del ndtodo de

oraenacion mullivariado,

Las espacies colonizadoras estudiadas fueron clasilicudas de acuerdo a
su eztrategia de exploracion espaciai (Cuzdro N° 4). Se observaron claras
diferencias considersndo la persisiencia y ia capacidad de exploracion a larga
distancia. Como se mostrd en e Cuadro N° 3 de Resultados, los parametins de
exploracion a larga cictencia metidos como LD/ y LD/e mostraron diferencias
significativas. Sin enbargo, se ublizo LDA considerando gue &s el parametre
que reficia con mayer fidelidad la capacidad de las especios oo colonizar a
larga distancia. Esto. comoe se vio, coincide con lo sefialado en 2 frabajo de

Herben ef al (1903k). Ademds, el parametro LD/e incluye las presencias o b

colonizaciones a larua distancia.

Comao se muestra en ios Cundros N° 4y 5, se identificod a Chapialia

exscapa cCome Una especie “estable” de estrategia sedentaria o fordificada, que

,-

presenta alla persistancia v muy baja capacidad de dispersarse @ larga
distancia. Esta espesie (Cuadro N1} re presentaria ningun meganisie de
reproduccion vegetaiiva, por o guo s podria suponer gue ias nuevas
colonizaciones a larga distancia e roclicen a partir de semilias. Aungus, como
se sefialara en la revision, este mecanismo de regeneracion en un tapiz vegetal

denso que cubre casi totalmente ) suelo, camo ocurre en el area de estudic,
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es menos exiloso que el crecimiento cional (Baker, 1874; Abrahamson, 1980).
Un cormportamiento similar presentd Chaptalia piloselloides, aungue tiene
valores de persistencia menores que Ch.exscapa, y por tal motivo
corresponderia al iodo falapge. Sin embarge, ne se ajusta con a descripeion
de este tipo de crecimiento, y por este motivo aparece citada entre pnréntesis.
Otros aspecios a considerar sobre ta ecologia de estas especies es yue ambas
son compuestas, hemicriptéfitas escapiteras segun la clasificacion de
Raulaaer {1354). 21 escapt flordi 50 Sizva muy Socos conthinotros dat suslo, v
la fructificacién ocurre enseguida de la floracion. Presentan una importante
produccidn de seniillas que se dispersan Como aguenios con pappus, lo que
facilita su diseminacion por el viento (L.ombardo, 1982). Como se detalid en el
item 2.5, ia clasiiicacion segiin forma ce viga, tiene connotaciones adaptativas.
| as caracterisiicas sefaladas pedrian resultar ventajosas para la perpetuacion

de estas dos espesles en ambiantes pastoraados.

Chisvreudia carmentosa y Oxalis imacachin correspondieron a especies
falanga. La primord, es una especie hemicriptdfita rastrera, que presenta
estolones que 2 pormiien el crecimiento clonal, colorizando principaltmente los
espacios vecinos inmadiatos. Aiigual gue 1as esoecies de Chaplalia
estudiadaa, la ocuacidn a larga distancia es posinle & traves de 1as semillas
(también os una e:secie compuesta, que forma escanos ¥ sUS NUMEIosos
aguening hiznen pappus). La segunda, corresponce o una espeacie gediita
bulbesa. Como ce describld antariormeinte, 10s bulbos no soio posibilitan la
persister<ia de la slania, sino que pueden generar nuevos maduios cercanos al
ya exisiante, a través de bulbillos hijos. E2st0 egtaria deterninando un
crecimizgnto contin.:o y en oida suave (nodo fakange) que caracteriza a esta

especie. ¥n los recistros de Oxalis macachin no se cuantificd ninguna
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exploracién a larca distancia en las celdas ibres en ninguna de las cinco
réplicas. Esto pooria inicrpretarse como una rmuy baja cagpacidad de la espocie
de reproducirse & trovés a2 semillas en esie tipo de ambiente, Este
comportariento coincide nuevamenie con lo sefialado por Rasengurtt (1979) v
Grime (1982) en ~uanto a las limitantes de las semilias para garminar en

tapices densos.

Buibostylls juncoides es5 la especie que presentd estralegia espacial tino

guerriila. Scaun Herben ef a/ (19923h) corresponderia a la estrategia gyoritiars

de cortg alcangs debido 4 st escasa capacidad de oxplotacion a iarga

distencia. La forr:a opuesta, guairillers de larno alcancs {(caracioristica de
especies anualer; roficre a especies g2 baia persistencia pero alta dispersion 2
lzrga distancia. £ s neceserio precisar gue han existido preblemas enia
icentificacion de Juibostylis juncoic s, debido a su fisionomia parecida o ia do
oiras cyperaceas y algunas gramineas gue ‘ambién estaban presentes al
momento de rea.zarse los muestreos. Por esta razon podria haberse
subestimado el valor de persistencia de esta especie. Considerando ademas
que se trata de uina ospacie Cespitosa que posee rizoma corlo, se ajustaria

mejor a las caraciarisiicas del modo falanae.

Finalment:, Carex phafaroides se caracierizd por preseriiar altos valoras
de persistencia y de coiorizacion a larga distancia. £stas caracteristicas
definen una estrutcga de exploracion espacial que no ha sido descrita en
ninguno de ios trabajos anteriores en el tema (L.Lovett Doust, 1881, Herben &/
al., 1993b) La aia capacidad de colonizacion de esta especie se deberia a ia
presencia de rizoma, que presenta la particularidad de poder extenderse si fas

condiciones del sitio lo permiten {a diferencia de lo observado en la otra



cyperacea cstudi- da, Bubostylis juncoides). Esta caracicristica podria reflejar
la plasticidad de |1 espacie: la dindmica esnacial puede variar en funcion de la

cornunidad y de s condiciones abidticas (Herben -+ al., 1993bL).

En Carex phalaroiies y Chevreudia sarmentosa se obsanvG gue las
conexiones enire los ramets, rizoma y estolon respeciivamente, se manienian
activas, lo cual permite al genet comportarse como una unidad fisivlogicaments
integrada. Teles cusos podrian identificars e como estrategias e forrajeo
(Silvertown y Loveit Doust, 1293), madiante 1a cual estas espacies incrementan

la captura de nutrenies en amoien®es fragmentados.

Los provlemas para refacionur jos atributos de hisioria de vida con las
estrate¢.as da exuloracion espacial fueron cefalados por Horban ef af. (1993,
indicarido gue a peguena escala existen dificullades para podar cerrelacionar el

comportamianic espacial que presentan las especies con sus furmas de vida.

Por Oltimo, cabe resaltar que fas seis especies comparten una serie de
caracteristicas que podrian contribuir a explicar el comportamiento observado:
se trata de especigs nativas, que han evolucionado a través de una larga
historia de pasicizo. Presentan una arquitectura gue les permte escapar ge 10s
efectos del pastorso mediante [a miniaturizacién de sus estructuras
fotosintéticas. Adecmas, las yemas se ubican en el suelo (gediitas) o muy ceica
de la superficie (hemicrigidfitas) o que les permite propagarse

horizontalmente, sin ser dafiadas por el ganado.



Q. COMIEUSIONES

De acuerde o by cabjetiws nianteados, s¢ iiendlicaren las nstrategias de
expioracion espac al de scis especies colnizadoras netivas de una comunidad
de pradera nafure! cornetida a pastoreo continuo. Asimismo, sg relaciond este
comporiamiento can atributos de historia de vida de lns eapecios: forma de vida
(Raunkiner, 1034 y mecanismo de repreduccion veqetativa (Abranamecoon,
1930).

Cheplafia xscapa fue identificada coino espacie seaeniaria o fortificaga;
Chevreulia sarme:losa ¢ Oxal's macachin correspondicron 2 {a esirategia
falange mieniras cue nn Chaptaliz pivselloidas y CulbostAdis juncoides \os
ainbutos analizadss no ue aiustan adecuadamonte a lzs celrategias indicadas
(falange y guerrille respectivamente). Carex phalarcidfes mostrs aita
persistencia y alta canacidad de exploracidn a larga distancia, caracteristicas

gue definen una « nirategia que atin no ha sido definida.

Una caractoristica comin en las seis especies estudiadas €s su
CApACIGad e Luivicarn, 1w oo od SApress o ravde del 2T Este indics
permitid voservar gue las nuevas ocupacion:s de cada una de las especies
(colonizaciones) fieron mayores a ios registros de ias existencias en la primera
fecha de muestrec . Seria interasante observar en un estudioc de mayor duracion
si esta tendencia v2 mzniicne o responde de manera fluciuanio a condicienes

climaticas particulares.

Concordando con o sefiatado por Bell (1991) este trabajo permitid

observar la moviliciad de las especies, y |a existencia de dinamicas espaciales



activas (Herbenr ef 4, 10603, o ravas del seguimionto de pogueias parcelas

permanenies.

Las estraled. 1s c@ explpracidn especial presemadss por las especies
colonizadoras soturindas, junto a lis ¢emas atrivutes ceoldgiua s ¢escrios,
pueden coniribuir @ exphioar su abundancia en comunidadas pastoreadas.
Asimisrno, con esh o8 we esie tino, se podiia analizar ioaa ia comunidad, para

contribuir a entend: 7 ia cocxistencia de ia gran cantidad de eapecies presentes,

En el grea do estudio en particulsr, se sefiald que la abundancia de
esnecies colonizacorms ae las caraciesiclicas de las descriinsg on csia tesis
{malezas enanas) ..odria geociarsa con fa baja proquciividad ol habitat, Por un
lado, las colonizadras en su mayoria tiengn estructuras foliares muy reducides
pero con grar cap:cided de coeclimienic norizontal, ambas caracteristicas
podrian estar posiovamente relacionadas a una disminucion de ia productividad
primaria. Para anaiizar esta hipdtosis serian necesarios estudios sobre fa
disponibilidad y dinémica de nutrientes en el suelo, asi como sobre el papel de

lag colunizaderas on la comunidad vegetal en campos pastoreados.
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Anexo 1

9, ANEXQS

Especie Cuadro Persistencia LD/ LD/n LDie Cte CBhin
1 1 0.58 0.05 0.8z 0.37 0.05 0143
1 2 0.5i 0.04 045 0.55 0.64 0.54
1 3 0.33 0.0 0.13 .17 013 0.75
1 4 0.45 0.00 0 0.00 0.08 1.00
i 5 031 0.04 0.5 0.44 044 .50

~RCM RS Qo nan N2 a7 058
DEST 0.23 0.02 034 0.22 0.26 0.32
2 1 0.44 0.00 0.25 0.06 017 075
2 2 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0.00
2 3 0.48 0.03 0.03 0.0z 028 089
2 4 34 0.00 0 0.00 G111 1.00
2 5 0.42 0.0z 0.25 0.05 .16 0.75
PROM 0.24 0.0 01 0.02 0.1% 0.68
DEST 0.20 0.00 0.13 .43 ¢.11 0.3g
3 1 0.5 0.01 .15 0.1 0.58 g.85
3 2 0.62 0.00 0 0.00 .15 0.86
3 3 0.40 0.01 014 0.04 024 0.86
3 4 0.15 a.c1 0.33 0.03 0.08 0.67
3 5 0.59 0.00 0.25 0.06 018 G.75
PROM 041 0.00 0.17 0.05 0.24 0.80
D.EST 0.20 0.00 012 .04 0.20 0.05
4 1 0.44 0.05 0.02 ¢.01 0.72 (.89
4 2 0.23 a.03 033 0.1 0.22 0.67
4 2 0.75 0.28 018 023 0.90 0.69
4 4 0.74 0.18 C.23 044 1.22 0.63
4 3 0.69 0.00 V] 000 Q.39 1.00
PRCM 0.59 .10 015 G.18 0.69 0.78
D.EST 0.19 0.12 094 0.18 0.49 018
5 1 0.06 0.00 . 0.00 0.18 1.00
5 2 0.33 .05 0.6 G.29 019 0.40
5 3 o 0.02 0.38 0.05 .15 063
5 4 010 0.00 086 016 0.10 Q.33
5 5 0.°7 0.00 0.06 0.04 .58 0.94
PROM 0.19 0.02 0.34 010 0.24 068
D.EST 0.11 0.02 0.30 0.1 0.18 0.30
& 1 0.15 0.00 ¢ 0.00 065 1.00
5 2 0.25 0.00 0 0.00 0.25 1.00
6 3 0.33 0.00 ¢ 0.00 0.33 0.82
6 4 0.40 0.00 0] 0.00 0.44 1.00
5 5 0.35 0.00 011 .05 038 0.84
PROM 0.20 0.00 0.0z 0.01 0.41 0.83
DEST 0.10 0.00 0.05 0.02 0.15 0.09
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Referencias de las especies: 1- Chaptalia exscapa, 2- Chaptalia pifoselloides;
3-Chevreulia sarmentosa; 4- Carex phalaroides; 5- Bulbostylis juncaides; 6-

Oxalis macachin.

Anexo 2

EEE‘.’EEE.H Persi__-jw_t. LD/l iD/n | i D/e CDle CDin o
Ot ey D.E3 0.03 0.39 0.31 027 ARy

Chopi 034 0.01 .t 0.03 015 Ok

h.ser 3,41 0.01 017 0.05 0.24 U8

Cvp .59 0.1 0.15 0.16 069 078

Bulin jun .19 G.02 0.34 0.1 024 0.66

Ox.mac 03 0 0.02 .01 .41 0.93

PROM. 5.39 0.03 0.20 Q.14 0.33 C.74 o
DEST H.15 0.04 14 011 0.19 012
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