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RESUMEN

Se ha propuesto que en climas tan estresantes como las zo-
nas drticas y alpinas, pequeias variaciones microtopogrificas
que generen condiciones microclimaticas menos rigurosas
que su entorno proporcionarian sitios adecuados para el re-
clutamiento de plantulas. Las plantas en cojin modifican el
patron de velocidad del viento, temperatura y disponibili-
dad de agua. Estas modificaciones podrian significar que
las plantas en cojin actien como plantas nodrizas y por lo
tanto debieran encontrarse mas especies creciendo asocia-
das a plantas en cojin que fuera de ellas. En este trabajo
documentamos el grado de asociacion a cojines de Azorella
trifurcata que presentan las especies que crecen a 1400 m
s.n.m. en el sector Laguna del Laja Andes de Chile central
(37° S). 22 especies de plantas se registraron creciendo so-
bre A. mrifurcara. A pesar de que en promedio se encontra-
ron mds especies creciendo sobre el cojin que fuera de él,
solo algunos taxa (19%) fueron mas frecuentes sobre coji-
nes que fuera de ellos, sugiriendo que el efecto nodriza de
los cojines es un fenomeno especie dependiente.

PaLaBras cLavis: Cojines, facilitacion, efecto nodriza,
interacciones positivas y Andes.

INTRODUCCION

Los ambientes de alta montana son alta-
mente estresantes para las plantas (Billings &
Mooney 1968; Billings 1974; Bliss 1971, 1985).
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ABSTRACT

It has been proposed that in the harsh alpine and arctic
climate zones, small microtopographic variations that
ameliorate the physical environment could act as safe
sites for seedling recruitment. Cushion plants can modify
wind pattern, air temperature and water availability. Such
modifications imply that cushion plants could act as
nurse-plants facilitating the recruitment of other spe-
cies in the community. In this study we report the asso-
ciation of species with the cushion Azorella trifurcara
at 1400 masl in Laguna del Laja, Andes of central Chile
(37°S). A total of 22 plant species were found growing
inside cushions. Despite the fact that number of spe-
cies growing within cushions was higher than species
growing outside, only few species (19%) were found
more frequently within the cushions, suggesting that
cushion’s nurse effect is a specie-dependent phenom-
ena.

Kevworps: Cushion plants, facilitation, nurse effect, posi-
tive interactions, alpine.

Las bajas temperaturas del aire y del suelo, los
fuertes vientos, la inestabilidad del sustrato, la
escasez de nutrientes y la corta duracién del
periodo favorable para el crecimiento de las
plantas son las principales caracteristicas de es-
tos hdbitats (Korner 1999, 2000). Se ha propues-
to que en estos ambientes, pequenas variacio-
nes microtopogrificas que generen condiciones
microclimaticas menos rigurosas que su entor-
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no, proporcionarian sitios adecuados para la
germinacion de semillas y el establecimiento de
plantulas (Billings 1972; Callaghan & Emanuelsson
1985; Callaghan 1987).

Las plantas en cojin constituyen una de
las formas de vida mejor adaptadas a las extre-
mas condiciones de las zonas de alta montana
(Armesto et al. 1980:; Alliende & Hoffmann
1985; Pysek & Lyska 1991). La gran mayoria
de las plantas que crecen en forma de cojin son
caméfitas o hemicriptoéfitas, caracterizadas por
una alta densidad de ramas y hojas, y la forma-
cion de internodos muy cortos que modelan la
generacion de organismos de baja estatura y
muy compactos (Gibson & Kirkpatrick 1985). Esta
particular arquitectura afecta significativamente
las condiciones microclimaticas que se generan
sobre y bajo el cojin (Korner & DeMoraes 1979;
Korner & Cochrane 1982; Nobel 1988; Korner
1999). Por ejemplo. se han registrado disminu-
ciones de hasta un 98% de la velocidad del vien-
to al interior de plantas en cojin (Hagger &
Faggi 1990), lo que permite a los cojines dismi-
nuir su pérdida de calor por conveccion, produ-
ciendo que la temperatura del aire en la superficie
del cojin sea mayor que en el ambiente que los
rodea (Schulze 1982; Korner & Larcher 1988). Por
otro lado, la disminucion del viento evita su efec-
to desecante, disminuyendo la evapotranspiracion
permitiendo la mantencion de una mayor hume-
dad al interior del cojin (Pysek & Lyska 1991;
Cavieres et al. 1998). El efecto combinado de los
procesos anteriormente descritos facilitan a su vez
otros procesos como la formacion de humus
(Covarrubias & Contreras 1980) y el reciclaje de al-
gunos nutrientes (Ruthsatz 1978).

Considerando que las plantas en cojin
ofrecen condiciones microclimdticas mads fa-
vorables para el establecimiento de plantulas
de otras especies que el ambiente que las ro-
dea, éstas podrian actuar como nodrizas, fa-
voreciendo asi la regeneracion en las zonas de
alta montana. De acuerdo con lo anterior, se-
ria esperable que en dreas equivalentes debie-
ra existir un mayor nimero de especies crecien-
do sobre cojines que fuera de ellos. Callaway
(1998) ha sugerido que cuando el efecto no-
driza estd mediado por una facilitaciéon en el
establecimiento de otras especies a través de
una modificacién microclimatica, entonces el
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efecto nodriza debiera afectar por igual a to-
das las especies de la comunidad, y por lo tanto
no seria un fenémeno especie dependiente. En
el presente estudio someteremos a prueba es-
tas hipotesis comparando el nimero de espe-
cies que crecen sobre y fuera de cojines de
Azorella trifurcata (Gaertn.) Hook. en los An-
des de Chile central a los 37°S, determinando
a su vez si el efecto nodriza esperado es un
fenomeno generalizado o especie dependien-
te.

Sitio pE Estubpio

Este estudio se realizé a 1400 ms.n.m. en
los Andes de Chile central-sur, en el sector de
Los Barros, Laguna del Laja (37°27°51’S;
71°18°59°W) a aproximadamente 22 km al este
de Antuco (Fig. 1). En general el clima de Chile
central es del tipo mediterrineo (di Castri &
Hajek 1976) con una marcada estacionalidad
tanto en las temperaturas como en las precipi-
taciones. Dentro de la zona de clima mediterra-
neo hacia las altas cumbres de los Andes se de-
sarrolla un clima de alta montana. Las precipi-
taciones alcanzan los 2390 mm anuales, con-
centrandose durante los meses de invierno en
forma de nieve con casi el 50% del total anual
(Almeyda & Sdez 1958). El régimen térmico se
caracteriza por temperaturas que varian, en pro-
medio, entre una maxima de enero de 21,3° C y
una minima de julio de 0,7° C. El periodo libre
de heladas es de 38 dias con un promedio de 97
heladas por afo (Almeyda & Sdez 1958). Dada
su posicion de valle cordillerano alto, el invier-
no es muy frio, con régimen severo de heladas.
Por ocupar una posicién de valle encerrado, el
sitio muestra una marcada sombra de lluvias,
que lo hace mads seco que su entorno (Santibdanez
& Uribe 1990).

No existen estudios vegetacionales en la
cuenca de la Laguna del Laja, sin embargo, se-
gtin Gajardo (1993) en ella existe una comuni-
dad de arbustos bajos, generalmente pulvinados,
cuyas especies representativas son: Berberis
empetrifolia y Caltha appendiculata, las que
son acompanadas generalmente por Cardamine
glacialis, Qurisia racemosa, Ranunculus
peduncularis y Senecio fistulosus.
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Figura 1. Mapa del drea de estudio.
FIGURE 1. Map of the study area.
METODOLOGIA dentro o fuera de los cojines, se realizé una prue-

Para registrar el nimero de especies pre-
sentes dentro y fuera de Azorella trifurcata se uti-
lizaron aros metdlicos de 5 tamanos diferentes
(10, 20, 30, 40 y 50 cm de diametro). Sobre cada
cojin seleccionado al azar se dispuso un aro de
tamano similar a éste y se registraron las espe-
cies presentes dentro del area demarcada por di-
cho aro. Posteriormente, ¢l aro metdlico se ubicé
al azar sobre el suelo fuera del cojin, registran-
dose las especies encontradas dentro del aro. Este
procedimiento se replic6 10 veces para cada clase
de tamano de aro. Estos datos fueron analizados
con un ANCOVA, donde la posicion dentro o fue-
ra del cojin fue el factor, el nimero de especies,
la variable respuesta y el tamafo del drea de
muestreo como covariable.

Con el propésito de determinar si alguna
de las especies se distribuye preferentemente

ba de proporciones (Kanji 1993). Para esto se
comparo estadisticamente la frecuencia con que
una especie fue encontrada dentro de los cojines
y la frecuencia con que fue encontrada fuera. En
este caso la hipdtesis nula es que si las especies
se distribuyen aleatoriamente en los dos ambien-
tes en cuestion, deberian encontrarse con la mis-
ma frecuencia tanto dentro como fuera de los
cojines.

RESULTADOS

Se registraron un total de 27 especies de plan-
tas, de las cuales 22 se encontraron creciendo sobre
los cojines y 23 fuera. El nimero promedio de es-
pecies (£ D.E.) que crece sobre los cojines fue de
3,75 £ 2,34, mientras que el promedio de especies
encontradas fuera fue de 1,38 + 1,58 (Fig. 2).
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FiGura 2. Namero de especies (£ 2 E.E.) creciendo sobre y fuera del cojin de Azorella trifurcata, a 1400 ms.n.m., en

el sector Los Barros, Laguna del Laja, Chile (37°S).

Ficure 2. Number of species (= 2 S.E.) growing within and outside Azorella trifurcata cushions at 1400 masl, in Los

Barros, Laguna del Laja, Chile (37°S).

Esta diferencia fue altamente significativa (Tabla
1), con una covarianza también significativa entre el

nimero de especies registradas tanto dentro como fuera
de los cojines en funcion del drea muestreada (Fig. 3).

TapLa 1. Tabla ANCOVA para el efecto de la posicion dentro o fuera del cojin, y el drea de éste sobre el niimero de

especies encontradas.

TaBLE 1. ANCOVA table for the effect of position within or outside cushions and sampling area on the number of

species.
FUENTE DE SUMA DE GRADOS DE CUADRADOS F-RATIO P
VARIACION CUADRADOS LIBERTAD MEDIOS
Posicion 145,5 1 145,5 75,4 <<0,0001
Area muestreo 2132 1 211552 110.5 <<0,0001
Error 101

1949

Cinco especies presentaron diferencias sig-
nificativas en las frecuencias con que fueron en-
contradas en los dos ambientes analizados
(Taraxacum officinale, Poa spl., Epilobium nivale,
Arenaria serpens y Haplopappus diplopappus),
encontrandose significativamente con mayor fre-
cuencia sobre los cojines (Tabla 2). Otras tres es-
pecies (Agrostis serranoi, Hypochaeris
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clarionoides y Gaultheria pumila) también fue-
ron mas frecuentes dentro de los cojines que
fuera de ellos, aunque las diferencias no fueron
significativas (Tabla 2). No se encontraron es-
pecies que fueran significativamente mas fre-
cuentes fuera del cojin, aunque Rumex
acetocella mostré una tendencia en tal sentido
(Tabla 2).
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TasLa 2. Frecuencia con que se encontré las especies en 2 diferentes ambientes. DENTRO significa que las especies
estdn dentro del cojin y FUERA significa que las especies estdn creciendo fuera del cojin. Z es el valor de la prueba
de igualdad de proporciones, el valor critico es Z = 1.96 (o = 0.05).

TABLE 2. Frequency at wich species were found in 2 different habitats. DENTRO means species growing within
cushions and FUERA means species growing outside cushions. Z in the value of proportion test: critical value of

7=1.96 (ot = 0.05).

ESPECIE DENTRO
Acaena pinnatifida e 8
Trifolium dubium 11
Rumex acetosella 9
Taraxacum officinale 26
Poa sp. | 235
Plantago lanceolata 4
Chaetanthera lycopodioides 0
Geranium sessiliflorum 2
Juncus imbricatus 3
Agrostis serranoi 6
Epilobium nivale 10
Trifolium repens 5
Arenaria serpens 15
Poa sp. 2 0
Hypochaeris clarionoides 7
Juncus stipulatus 3
Juncus bufonius 4
Berberis empetrifolia 2
Hypochaeris radicata 3
Haplopappus diplopappus 13
Erigeron andicola 4
Plagiobothrys myosotoides 11
Spergularia rubra 1
Cyperus reflexus 0
Gaultheria pumila 8
Heliotropium geissei 0
Viola subandina 0

* = Diferencia significativa P < 0,05.

DISCUSION

La presencia de especies creciendo sobre
plantas en cojin ha sido descrita con anterioridad
en viarias zonas de alta montana (Griggs 1965;
Lough er al. 1987; Pysek & Lyska 1991: Moen
1993). En Chile, este fenomeno ha sido descrito
por Alliende & Hoffmann (1985) y Cavieres er al.
(1998). quienes documentaron la presencia de 42
y 40 especies respectivamente, creciendo sobre
cojines de Laretia acaulis en la zona andina a los
33°S de latitud. De acuerdo a nuestros resultados,
un total de 22 especies de plantas crecen sobre
cojines de Azorella trifurcata.

El hecho de que se hayan registrado dife-
rencias significativas entre el nimero de espe-
cies que crecen sobre y fuera de cojines sugiere

FUERA Z
4 0,780
(0.645
-0,722
2.344%
2.912%
(.892
-(,659
0,382
-0,671
1,263
2,126%
1,089
2.633*
-0,659
1,422
0.664
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0,382
1,147
2.176%
0.544
0,828
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-0,660
1,276
-0.660
;5601

~1
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= e = —
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que existe un efecto nodriza por parte de Azorella
trifurcata. Esto también se puede observar en la
variacion del nimero de especies dentro y fuera
de cojines con el darea muestreada (Fig. 3), don-
de se aprecia que independientemente del drea,
siempre se encontraron mas especies dentro de
los cojines que fuera de ellos. Estos resultados
sugieren que los cojines de A. trifurcata produ-
cen alguna modificacion microclimatica que fa-
vorece el establecimiento de especies.

La zona de los Andes mediterraneos se ca-
racteriza por altas temperaturas y escasas preci-
pitaciones durante el verano (Di Castri & Hajek
1976). La prolongada sequia estival, que afecta
a la zona de los Andes mediterrineos provoca
un fuerte estrés hidrico en las plantas, afectando
negativamente aquellas plantas que no tienen una
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Ficura 3. Relacion entre el numero de especies que crecen sobre y fuera de cojines de Azorella trifurcata, 1400

ms.n.m. con el logaritmo del drea muestreada.

Figure 3. Relationship between number of species growing within and outside Azorella trifurcata cushions with the

log of sampling area.

adecuada disponibilidad de agua (Mooney & Dunn
1979). Se ha demostrado que el contenido de agua
del suelo es varias veces menor en los sitios abier-
tos comparado con el suelo bajo los cojines
(Cavieres et al. 1998) y que la humedad del suelo
bajo los cojines permanece relativamente constante
entre anos, aun cuando existan fuertes variacio-
nes interanuales en las precipitaciones (Gold &
Bliss 1995). Estimaciones iniciales del contenido
gravimétrico de humedad en el suelo del sitio de
estudio sugieren que la humedad del suelo efecti-
vamente es mayor bajo los cojines, aunque no se
detectaron diferencias estadisticamente significa-
tivas producto del bajo nimero de réplicas efec-
tuadas (Molina-Montenegro et al., datos no publi-
cados). Segin Chambers et al. (1990), en las zo-
nas de alta montana los micrositios con buena dis-
ponibilidad de agua y con condiciones de tempe-
ratura mas favorables que su entorno facilitarian
el establecimiento de pldntulas. El hecho de que el
suelo que estd bajo los cojines en comparacion al
suelo desnudo contenga mds cantidad de agua dis-
ponible para las plantas, sugiere que los cojines
facilitan el establecimiento de plantulas de algu-
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nas especies actuando como plantas nodrizas a tra-
vés de la disminucion del estrés hidrico.

No obstante, s6lo un 19% (30% si se consi-
deran las especies que fueron frecuentes de los co-
jines, pero cuya diferencia no fue significativa) de
las especies reconocerian como distintos los
substratos cojin-suelo presentandose frecuentemen-
te dentro del cojin. Este bajo nivel de asociacion
entre especies al cojin es un fenémeno que también
ha sido mostrado anteriormente por Alliende &
Hoffmann (1985) y Cavieres et al. (1998). Estos resul-
tados sugieren que el efecto nodriza de los cojines de
Azorella trifiurcata no es un fenémeno generalizado y
mas bien seria especie dependiente. De hecho, se en-
contro una especie (Rumex acetosella) con mayor
frecuencia fuera de los cojines, mientras que otras (e.g.,
Chaetanthera lycopodioides, Plagiobothrys
myosotoides, Viola subandina, Poa sp. 2 y una grami-
nea) las pocas veces que fueron registradas fueron en-
contradas solamente fuera de los cojines.

i Por qué habria especies que parecen crecen
mds frecuentemente fuera de los cojines? Las rosetas
de Azorella trifurcata, son altamente compactas, por
lo cual podrian limitar el crecimiento de las raices
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de algunas especies que requieren condiciones para
un rapido crecimiento, como es el caso de especies
anuales (Chaetanthera lycopodiodes, Viola
subandina, Heliotropium geissei, etc.) y gramineas
(Poa sp. 2). Esto produciria que estas especies no
puedan crecer asociadas a los cojines.

Los ambientes de clima frio no se caracteri-
zan por una sucesion vegetacional clasica con re-
emplazo de especies y cambio direccional. De
acuerdo a Connell & Slatyer (1977), el proceso
sucesional en las zonas de alta montana se aseme-
jaria al modelo de “facilitacion™. Segin este mo-
delo, existirfa un grupo de especies pioneras ca-
paces de colonizar un sitio particularmente inhos-
pito para el establecimiento de otras especies. La
presencia de las especies pioneras genera nuevas
condiciones microclimaticas o edaficas que “faci-
litan” el establecimiento de otras especies,
sucesionalmente mas tardias. No existen eviden-
cias de que A. trifurcata pueda considerarse como
una especie pionera, sin embargo, una vez esta-
blecida facilita el reclutamiento de otras especies.
Aunque algunos autores no creen que el modelo de
facilitacion efectivamente opere en estos sistemas
(ver Chapin er al. 1984; Walker & Chapin 1986), si
es importante recalcar que las interacciones positi-
vas, como el efecto nodriza, podrian ser beneficio-
sas para el proceso sucesional en la vegetacion de
montanas (Callaghan & Emanuelsson 1985:
Greenlee & Callaway 1996). Svoboda & Henry
(1987) han propuesto que en los ambientes drti-
cos y alpinos, mientras mas riguroso es el ambien-
te la sucesion cambia de un reemplazo de especies
al simple establecimiento y sobrevivencia de los
individuos de cualquier especie que sea capaz de
colonizar dicho ambiente, no considerando la po-
sibilidad que se establezcan interacciones entre
especies que puedan afectar negativa o positiva-
mente la sobrevivencia de individuos. La presen-
cia de especies nodrizas que facilitan la sobrevivencia
de individuos de algunas especies podria ser clave
en el proceso sucesional de estos ambientes.
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