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DESARROLLO DE ESPECIES LENOSAS NATIVAS Y EXOTICAS EN
CIPRESALES PATAGONICOS
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Summary: Development of native and exotic woody species in the Patagonian cypress forests. The
growth and architecture of forest-dwelling woody plants affect the dynamics of these communities. The
present study was aimed at improving our understanding of the dynamics of Argentinean Austrocedrus
chilensis forests through the study of length growth and architecture of some of the most frequent native
and exotic woody species in these communities (natives: Aristotelia chilensis, Berberis microphylla,
Lomatia hirsuta, Maytenus boaria, Myoschilos oblongum and Schinus patagonicus; exotics: Juniperus
communis, Prunus avium, Pseudotsuga menziesii and Rosa rubiginosa). During the study period (2012-
2014), the length growth of the main axis was not necessarily related to the height growth of labeled
plants. Reductions in height were found for individuals of all species but P. menziesii and P. avium, which
are exotics in Patagonia. The majority of plants presented notable deviations of the main axis from the
vertical; the extent of this deviation was negatively correlated with both the length of the distal main-axis
shoot and the height variation of the plant. The species under survey may be categorized in four functional
groups according to their architecture. The invasion of these cypress forests by exotic species such as
P. menziesii y P. avium, which belong to functional groups different from those of the most frequent co-
existing native species, may promote the competitive replacement of native species by exotic species.

Key words: Annual shoot, architecture, functional groups, invasions, main axis, reiteration.

Resumen: El crecimiento y la arquitectura de las especies lefiosas que habitan los bosques inciden
en la dinamica de estas comunidades. El objetivo principal de este estudio fue mejorar la comprension
de la dinamica de los cipresales patagonicos a partir del analisis del crecimiento longitudinal y de la
arquitectura de las especies lefiosas mas abundantes en esas comunidades, las nativas: Aristotelia
chilensis, Berberis microphylla, Lomatia hirsuta, Maytenus boaria, Myoschilos oblongum y Schinus
patagonicus; y las exoticas: Juniperus communis, Prunus avium, Pseudotsuga menziesii y Rosa
rubiginosa. El crecimiento longitudinal del eje principal no se relaciond necesariamente con el aumento
en altura de las plantas durante el periodo de estudio (2012-14). Se registraron decrecimientos en altura
en todas las especies excepto en P. menziesii y P. avium, exéticas para Patagonia. La mayoria de los
individuos presentaron notables desviaciones de su eje principal de la vertical, las que se correlacionaron
negativamente con la longitud del brote distal y con la variacién en altura de las plantas. Se agruparon
las especies en cuatro grupos funcionales, de acuerdo a su arquitectura y crecimiento. La invasion de los
cipresales por parte de especies exoticas como P. menziesii y P. avium, asociadas a grupos funcionales
distintos a los de las especies nativas mas frecuentes, podria impactar significativamente en la dinamica
de esas comunidades promoviendo el reemplazo de las especies nativas por las exéticas dominantes.

Palabras clave: Brote anual, arquitectura, grupos funcionales, invasiones, eje principal, reiteracion.
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INTRODUCCION

Cada una de las especies lefiosas que conviven en
un bosque posee atributos morfoldgicos, fisiologicos
y fenologicos que la asocian a un determinado
grupo funcional, por vincularse tales atributos
a las respuestas de la especie a las condiciones
ambientales e incidir en las interacciones intra- ¢
inter-especificas (Reich er al, 1998; Diaz et al.,
1999; Cornelissen et al., 2003; Diaz et al., 2016). Por
ejemplo, en una comunidad boscosa pueden habitar
especies que favorecen la regeneracion de otras
(Connell & Slatyer, 1977; Henriquez & Lusk, 2005;
Lediuk er al, 2014) y especies que incrementan
la probabilidad de generacion y propagacion de
incendios (Kitzberger et al., 1997; LaRade &
Bork, 2011). Dentro de este esquema, las especies
exoticas pueden ocupar “nichos vacantes” dentro
de la comunidad o asemejarse a las especies nativas
respecto de sus grupos funcionales, compitiendo
con éstas en mayor o menor medida por los recursos
disponibles. Estas diferencias y similitudes entre
las especies que coexisten en un bosque pueden ser
fundamentales en el inicio de nuevas invasiones
por parte de las especies exoticas (Lockwood et al.,
2007; Wolkovich & Cleland, 2011; Lediuk et al.,
2014, 2016).

En la tltima década se ha reconocido que
la identificaciéon de grupos funcionales de las
especies que coexisten en los bosques aporta
significativamente en la comprension de la dindmica
de esas comunidades y la prediccion de su desarrollo
(e.g. Poorter et al., 2006; Diaz et al., 1999, 2016).
Hasta el momento, los estudios que proponen la
clasificacion de las plantas en grupos funcionales
han incorporado pocas caracteristicas arquitecturales
(Reich et al., 2003; Cornelissen et al., 2003;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Entre estas
caracteristicas se encuentra la formacion de un tronco
vertical bien diferenciado de sus ramas, un atributo
que puede condicionar la abundancia de esa especie
al incidir en sus relaciones de competencia con otras
especies por el recurso luminico (Givnish, 1988;
Canham, 1988; Millet et al., 1998; Vester, 2002;
Nagashima & Hikosaka, 2011; Ford, 2014). Dado
que el grado de diferenciacion del tronco respecto
de sus ejes laterales puede variar entre plantas de la
misma especie debido a factores ontogenéticos y/o
ambientales (Edelin, 1991; Barthélémy & Caraglio,
2007; Stecconi et al., 2010; Hérault et al., 2011), el
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registro de la diferenciacion del tronco a partir de la
observacion de plantas en un Ginico momento puede
no ser suficiente para determinar el grupo funcional
de la especie (Millet et al., 1998; Stecconi et al.,
2014). Por ejemplo, dos especies de sotobosque
que desarrollan un tronco vertical dominante en
fases ontogenéticas tempranas, pueden diferenciarse
entre si con posterioridad si una de ellas conserva
esa arquitectura, pudiendo acercarse al dosel del
bosque, y la otra no. Es posible lograr una mejor
comprension de los cambios en las relaciones
inter-especificas y en la estructura de la comunidad
a lo largo del tiempo a partir del seguimiento del
desarrollo de individuos marcados (e.g. Hallé et al.,
1978; Aguiar & Sala, 1994; Rodriguez-Garcia et al.,
2011; Zalamea et al., 2012). El conocimiento del
desarrollo de las especies de sotobosque desde la
perspectiva arquitectural puede aportar herramientas
en el manejo sustentable del bosque y el resguardo
de los servicios ecosistémicos (Sekercioglu, 2010).
Los bosques de ciprés de la cordillera,
Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic. Ser. et Biz.
(Cupressaceae; en adelante denominado ciprés)
ocupan unas 141.000 ha en Argentina (Bran ef al.,
2002; Pastorino & Gallo, 2009) y 45.000 ha en
Chile (CONAF 1997 en Pastorino & Gallo, 2009).
En Argentina estos bosques abarcan un amplio
rango del gradiente E-O de precipitacion, desde
la estepa, con 600 mm anuales, hasta el bosque
lluvioso, con mas de 2500 mm anuales (Donoso,
2006). Los bosques compactos y monoespecificos
de ciprés se encuentran en la ecoregion Complejo
Bosque de Transicion Ciprés- Lenga, con niveles
de precipitacion entre 600 y 1700 mm anuales
(Dezzotti & Sancholuz, 1991; Morello et al., 2012).
Los bosques de ciprés, tanto en Argentina
como en Chile, son afectados por actividades
humanas, como la extraccion de madera, los
incendios y la presencia de ganado (Donoso,
2006; Tortorelli, 2009; Morello et al., 2012). Estas
actividades disminuyen la tasa de regeneracion de
los cipresales, contribuyendo a su fragmentacion y
pérdida de diversidad (ver Carabelli ef al., 2006).
Varios estudios analizaron los efectos de disturbios
y de las variaciones climaticas sobre la dinamica
de los bosques de ciprés (Veblen et al., 1989, 1992;
Kitzberger et al., 1997, 2000; Villalba & Veblen,
1998; Letourneau et al., 2004; Amoroso et al.,
2012). Se ha demostrado que algunas especies
lefiosas que habitan en estos bosques generan
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condiciones mas favorables para el establecimiento
del ciprés luego de disturbios (Gobbi & Schlichter,
1998; Gyenge et al., 2007; Steinke et al., 2008;
Nuiiez et al., 2009). Entre estas especies con
funcién “facilitadora” se encuentran las nativas
Schinus patagonicus (Phil.) .M. Johnst. ex Cabrera,
Maytenus boaria Mol., Lomatia hirsuta (Lam)
Diels y Berberis microphylla G. Forst., y la exotica
Rosa rubiginosa L. (Kitzberger et al., 2000; Svriz
et al.,2013), que abundan en el estrato arbustivo de
los bosques patagdnicos, aunque las tres primeras
pueden alcanzar porte arboreo (Dimitri, 1978). Se
ha documentado que los cipreses superan en altura
a sus plantas facilitadoras, recomponiendo el dosel
arboreo, tras lo cual las plantas facilitadoras menos
tolerantes a la sombra mueren (Letourneau ef al.,
2004; Nufiez et al., 2009). Por otro lado, no se
conocen registros sistematicos sobre el crecimiento
de los arbustos bajo la cobertura de ciprés y sobre
sus posibles efectos en el desarrollo de esos
bosques. En el presente estudio se analizan las
variaciones temporales del tamafio y arquitectura, y
la fenologia de las plantas lefiosas que habitan bajo
el dosel del ciprés con el objetivo de caracterizar
grupos funcionales y aportar al conocimiento de la
dinamica de estos bosques.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de muestreo

Se delimitaron cuatro parcelas de 50 x 50 m
en bosques de ciprés compactos (parcelas I-1V,
Tabla 1). Las parcelas I y II fueron delimitadas

en noviembre y diciembre de 2011 en el paraje
Las Golondrinas, provincia de Chubut (Lotes 9
y 15, bajo jurisdiccion del INTA Bariloche) y en
Cascada Escondida, Mallin Ahogado, provincia de
Rio Negro (INTA Bariloche), respectivamente. Las
parcelas III y IV fueron delimitadas en septiembre
de 2012 en la Estancia Siete Condores, Confluencia
Traful, provincia de Neuquén, separadas entre si
por una distancia de alrededor de 200 m. Para las
cuatro parcelas existen registros de incendios y
presencia de ganado y ciervos exoticos desde la
primera mitad del siglo XX (Veblen & Lorenz,
1988; Letourneau, 2006).

La abundancia de las plantas lefiosas se estimo
mediante la cobertura aérea medida por proyeccion
sobre cinco lineas de 50 m cada una distribuidas al
azar a través del método linea-intercepcion, hasta
los 3 m de altura (Mueller-Dombois & Ellenberg,
1974). Las especies lefiosas del sotobosque con
mayor cobertura aérea fueron las nativas: Aristotelia
chilensis (Mol.) Stuntz, Berberis microphylla,
Lomatia hirsuta, Maytenus boaria, Myoschilos
oblongum Ruiz & Pav. y Schinus patagonicus; y
las exoticas: Juniperus communis L., Prunus avium
L., Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco y Rosa
rubiginosa (Tabla 2). Para cada una de estas especies
se seleccionaron al azar, en cada parcela, entre
cinco y diez individuos, que fueron marcados para
su seguimiento en el tiempo. Ademas, sobre mas
de 50 individuos no marcados de cada una de esas
especies se realizaron observaciones fenologicas
y morfologicas. La edad del eje principal de los
individuos, obtenida en forma no destructiva (ver
abajo) vari6 entre 2 y 28 afios (Tabla 2).

Tabla 1. Localizacion de las parcelas de muestreo donde se midieron las plantas marcadas.

Latitud
(°S)

Las Golondrinas | 42°0022”
Mallin Ahogado Il 41°55'28”
Confluencia 1l 40°45'03”
Confluencia \Y 40°45'02”

Longitud Altitud Precipitacion
(°0) (m s.n.m.) (mm/afo)
71°32'18” 398 807,22
71°32'23” 454 1149,8 ©
71°0713” 780 800-1000°
71°07°08” 783 800-1000°

a Letourneau et al., 2016, ® Lebed O., comunicacioén personal, ¢ Barros et al., 1983.
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Tabla 2. Caracteristicas de las especies lefiosas incluidas en las parcelas del presente estudio. Se indica
el origen (Or?, n: nativa, e: exdtica), persistencia de las Hojas® (C: caduca, P: perenne, SC: semicaduca),

presencia de Reiteraciones basales* (+: presencia, -: ausencia), Altura® de las plantas segun bibliografia,

N: tamafo de la muestra.

Reit.
basales*

Aristotelia chilensis
Berberis microphylla
Juniperus communis
Lomatia hirsuta
Maytenus boaria
Myoschilos oblongum
Prunus avium
Pseudotsuga menziesii
Rosa rubiginosa
Schinus patagonicus

OTO0OO0OTUTUDTY
+

> o® ® ® 3 3 3 @@ 3 O

T

5 I, 1 10 8 16
2,5 1, IV 20 2 12
10 | 5 11 28
15 LA L1V 30 & 16
15 I, 1l 5 7 18
2 I, 1l 5 8 13
20 | 5 1 22
90 I, Il 10 8 14
3 I, 1l 10 2 6
5 LAL LIV 30 3 16

* La nomenclatura sigue el Catalogo de la Flora Argentina del Instituto Darwinion (HYPERLINK "http://www.

floraargentina.edu.ar" www.floraargentina.edu.ar).

Crecimiento

Al inicio del estudio se rotuld, para cada planta,
el eje principal (eje de mayor altura al momento
de la medicion; Fig. 1) y se midieron la altura y
el didmetro basal del mismo al inicio y al final
del estudio. Los tamafos iniciales se midieron
en noviembre de 2011 en el caso de las plantas
de las parcelas I y II, y en septiembre de 2012
para las plantas de las parcelas III y IV. Al final
de la estacion de crecimiento 2013-2014, para
cada individuo marcado se registraron: la altura
total, la longitud del segmento de tallo derivado
del crecimiento primario del eje en esa estacion
(de aqui en adelante denominado brote anual)
y la presencia de ramas desarrolladas a partir
del brote anual medido (Fig. 1). La longitud y
ramificacion del brote anual producido por un eje
son indicadores del crecimiento primario de ese eje
y permiten realizar comparaciones entre plantas de
la misma especie y de diferentes especies (Puntieri
et al., 2003; Barthélémy & Caraglio, 2007).

Con el fin de evaluar el grado de diferenciacion
del tronco de cada una de las plantas marcadas,
en marzo de 2014 se registrd la desviacion del eje
principal respecto de la vertical (DV; Fig. 1). Dicha
estimacion se obtuvo a partir de la medicion de la
distancia horizontal entre la proyeccion vertical del
extremo distal del eje principal de la planta en la
superficie del suelo y el punto de contacto del eje
principal con el suelo. En ese momento se estimo
la edad del eje principal de cada planta mediante
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Fig. 1. Representacion de un individuo de Maytenus
boaria de alrededor de 14 afios del estrato arbustivo
de un cipresal. Se indican los dos brotes anuales
mas recientes del eje principal, la altura y el
diametro basal del eje principal, la desviacién de la
vertical (DV) del eje principal.
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el conteo de brotes anuales sucesivos, desde el
nivel del suelo hasta el extremo distal. Para ello se
emplearon marcadores morfologicos identificados
a lo largo del primer afio de muestreo: longitud
de entrenudos, presencia de catafilos, posicion de
las ramas principales sobre el tronco y color de la
superficie externa del tallo (Fig. 2; Barthélémy et
al., 1999; Puntieri et al., 1999).

Se evalu6 el ambiente luminico en forma
indirecta mediante fotografias hemisféricas del
dosel superior tomadas a la altura del eje principal
marcado de cada planta. La camara digital (Nikon
Coolpix 950) estaba provista de un lente “ojo de
pez” y sujeta a un tripode. Todas las fotos fueron
tomadas en cada parcela en un dia nublado, con
igual orientacion respecto del norte magnético y
niveladas horizontalmente mediante un nivel de
burbuja. Se estimo el valor de luz incidente sobre
cada planta empleando el programa Gap Analyzer
(Frazer et al., 1999).

Fenologia

El estudio fenoldgico de las plantas marcadas
solo se realizo en las parcelas [ y II. Entre noviembre
de 2011 y abril de 2013 se realizaron observaciones
periddicas de la fase fenologica en la cual se
encontraba el brote anual distal del eje principal de
cada planta y se midio la longitud de ese brote. La
frecuencia de observacion y medicion fue mensual
de agosto a marzo durante las temporadas de
crecimiento 2011-12 y 2012-13. Se definieron las
siguientes fases fenologicas: 1) reposo, sin 6rganos
nuevos ni variacion de longitud entre mediciones,
2) brotacion, agrandamiento notable del tamafio
de las yemas e inicio del alargamiento de nudos
y entrenudos del brote anual y 3) crecimiento,
alargamiento de nuevos nudos y entrenudos
del brote anual. Solo se observaron estructuras
reproductivas en siete individuos de R. rubiginosa,
cuatro de M. oblongum, tres de P. avium, dos de B.
microphylla y uno de J. communis.

Andalisis de datos

Las relaciones entre: altura de la planta al
final del estudio, longitud de los brotes anuales
producidos en la estacion de crecimiento 2013-
2014, variacion en altura en el periodo 2012-2014,
DV y radiacién incidente, se evaluaron mediante
correlaciones de rangos de Spearman debido a
que las distribuciones de las variables estudiadas

se desviaron significativamente de la normal (atn
luego de aplicar transformaciones de los datos). Se
graficaron las relaciones entre (1) la altura de las
plantas y el diametro basal del eje principal al final
del periodo de crecimiento (2014), (2) la altura de
la planta al final del periodo de crecimiento 2013-
2014 y la variacion en altura entre 2012 y 2014,
(3) la longitud del brote anual mas distal del eje
principal y la DV, y (4) la variacion en altura entre
2012 y 2014 y la DV. La longitud del brote anual y
DV se graficaron en escala logaritmica para mejorar
su visualizacion.

REsuLTADOS

Tamanio, crecimiento y radiacion incidente

Al final del periodo de estudio las plantas tenian
una altura de entre 10 cm y 380 cm, y un diametro
basal de entre 1,0 cm y 6,8 cm (Fig. 3A). La altura
y el diametro basal se relacionaron estrechamente.
Rosa rubiginosa se diferencid claramente de las
restantes especies por la mayor longitud de los
brotes para un diametro determinado (Fig. 3A). La
variacion de altura en el periodo 2012-2014 fue muy
dispar e incluyd valores negativos (decrecimiento
en altura) para varios individuos de B. microphylla,
R. rubiginosa, S. patagonicus, L. hirsuta'y P. avium,
y en un individuo de M. oblongum, M. boaria, A.
chilensis y J. communis (Fig. 3B). Pseudotsuga
menziesii fue la Gnica especie en la cual la totalidad
de los individuos marcados incrementaron su altura
en el periodo de estudio. Considerando todas las
plantas, la variacion en altura en el periodo 2012-
2014 se correlaciond positivamente con la altura
alcanzada por la planta en 2014 (Fig. 3B) y con la
longitud del brote anual desarrollado en el periodo
2013-2014 (Tabla 3).

La longitud del brote distal del eje principal varid
entre pocos milimetros y mas de 70 cm (Fig. 3C).
En promedio, los brotes de mayor longitud fueron
los desarrollados por P. menziesii y los de menor
longitud los de P. avium y B. microphylla. Dos
individuos de L. hirsuta y uno de S. patagonicus
no desarrollaron brote anual en el periodo de
muestreo, de modo que no presentaron crecimiento
longitudinal del eje principal, a pesar de que ese eje
no mostraba signos de necrosis y conservaba hojas
verdes y yemas axilares. La DV presentd notables
variaciones inter- e intra-especificas (Fig. 3C). Su
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Fig. 2. Fotografias de los limites entre brotes anuales (flechas blancas) para cada especie. A. Aristotelia
chilensis. B. Berberis microphylla. C. Juniperus communis. D. Lomatia hirsuta. E. Maytenus boaria.
F. Myoschilos oblongum. G. Prunus avium. H. Pseudotsuga menziesii. |. Rosa rubiginosa. J. Schinus
patagonicus. Notese la presencia de entrenudos cortos, catafilos o las cicatrices dejadas por éstos sobre
el tallo.
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Fig. 3. Relacién entre (A) la altura de las plantas y el diametro basal del eje principal al final del periodo
de crecimiento (2014), (B) la altura de la planta al final del periodo de crecimiento (2014) y la variacién en
altura entre 2012 y 2014, (C) la longitud del brote anual mas distal del eje principal y la desviacion de ese
eje de la vertical (DV) y (D) la variacién en altura entre 2012 y 2014 y la DV, para cada una de las plantas
marcadas. Las variables longitud del brote anual y DV se representan en escala logaritmica. Se muestran

las lineas de tendencia de los datos.

valor fue muy bajo o nulo en la mayoria de los
individuos de P. menziesii y J. communis; sélo en
un individuo de cada una de estas especies la DV
fue mayor debido a que el tronco fue impactado
por la caida de ramas de cipreses del dosel durante
una tormenta de viento. En comparacioén con estas
dos especies, la DV fue mayor en A. chilensis, L.
hirsuta, M. boaria, M. oblongum y S. patagonicus
y, en especial, en B. microphylla, R. rubiginosa'y P.
avium. Al considerar a la totalidad de las plantas, la
DV se correlacioné negativamente con la longitud
del brote distal desarrollado por el tronco y con la
variacion en altura (Fig. 3C, D; Tabla 3).

Laradiacion incidente estimada fue menor al 33 %
para todas las plantas marcadas; su mediana fue del
11 %. Excepto para B. microphylla'y S. patagonicus,
mas de la mitad de los individuos marcados de cada
especie se desarrollaron con niveles de radiacion
incidente mayores al 14 %. Al combinar los datos de
todas las parcelas y especies, la radiacion incidente
estuvo negativamente correlacionada con la altura de
la planta pero no se correlacion6 con sus variaciones
en altura durante este estudio o con la longitud del
brote del eje principal (Tabla 3).

Entre las plantas incluidas en este estudio,
solo aquellas correspondientes a B. microphylla
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Tabla 3. Coeficientes de correlacion de Spearman y sus niveles de significacion entre las variables: altura
de la planta, desviacion del eje principal de la vertical (DV), longitud del brote anual del eje principal (long.
brote), variacion en altura de la planta y radiacion incidente, considerando la totalidad de las plantas

lefiosas de sotobosque (N = 130). ***: p < 0,001, *: p < 0,05, ns: p = 0,05.

Radiacion 1 -0,187 *
Altura -0,187 * 1

DV 0,061 ns 0,124 ns
Long. brote 0,114 ns 0,124 ns
Var. altura -0,165 ns 0,499 ***

0,061 ns 0,114 Ns -0,165 ns
0,124 ns 0,124 Ns 0,499 ***
1 0,424 ** 0,415 **
-0,424 * 1 0,443 *
0,415 = 0,443 *** 1

desarrollaron ramas a partir de la mayoria de los
nudos de los brotes anuales en crecimiento (ramas
inmediatas; Barthélémy & Caraglio, 2007); todas
esas ramas constituyeron braquiblastos con nimero
de nomofilos poco variable (entre 3 y 6 nomofilos
por braquiblasto). En el caso de J. communis se
desarrollaron ramas inmediatas en dos a cuatro
nudos del brote anual de tres de las plantas medidas.
En las restantes especies no se desarrollaron ramas
inmediatas en los brotes anuales medidos.

Fenologia

Considerando al conjunto de las plantas marcadas
en las parcelas I y II, el periodo de crecimiento
comprendié desde agosto hasta febrero (Fig. 4A).
La brotacion fue maxima entre los meses de agosto
y octubre, en tanto que el mayor alargamiento
de los brotes anuales se produjo entre octubre
y diciembre (Fig. 4A). Las brotaciones de R.
rubiginosa, P. avium, M. oblongum 'y J. communis
se iniciaron entre agosto y septiembre (Fig. 4B). En
M. oblongum, la brotacion se produjo al final del
periodo de floracion. El inicio del crecimiento fue
en septiembre para A. chilensis y entre octubre y
noviembre para P. menziesii, M. boaria 'y L. hirsuta
(Fig. 4B). En el caso de S. patagonicus, la brotacion
de las plantas marcadas present6 amplia dispersion
a lo largo de la estacion de crecimiento, abarcando
desde agosto hasta noviembre.

La duracion del crecimiento de los brotes de
las parcelas [ y II vari6 entre 1 y 8 meses. Lomatia
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hirsuta fue la especie con menor duracion del
crecimiento: hasta 1 mes en todos los individuos
marcados excepto uno (con duracion de 2 meses);
en dos individuos no se registrdé crecimiento
primario en el periodo de estudio. La duracion del
crecimiento en todos los individuos de P. avium fue
de 2 meses. En las restantes especies la duracion
del crecimiento mostro los siguientes rangos de
variacion (Fig. 4B): 3-4 meses en A. chilensis
y P menziesii, 3-5 meses en M. oblongum y R.
rubiginosa, 1-3 meses en M. boaria, 1-4 meses en
S. patagonicus y 4-8 meses en J. communis.

DiscusioN

Patrones arquitecturales en el sotobosque

En este estudio se encontrd que el crecimiento
longitudinal del eje principal no necesariamente
se tradujo en un incremento proporcional en la
altura de las plantas, algo no observado en estudios
previos sobre la arquitectura de especies arboreas
patagonicas (Puntieri et al., 1998; Barthélémy et
al., 1999; Grosfeld, 2002; Stecconi, 2006; Torres
et al., 2009, Magnin et al., 2014). Para la mayoria
de las especies estudiadas aqui, el eje principal
de los individuos de sotobosque tiende a curvarse
desviandose de la vertical conforme aumenta el
nimero de brotes anuales que se adicionan en su
extremo distal (Niklas, 2007). Esta curvatura resulto
en desviaciones del eje principal respecto de la
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Fig. 4. (A) Periodos de reposo, brotaciéon y crecimiento primario del conjunto de plantas lefiosas, y (B)
periodo de crecimiento primario de cada una de las especies lefiosas del sotobosque de ciprés (parcelas |

y Il) para el periodo noviembre 2011 — abril 2013.

vertical (DV). De esta manera, entre las especies
lefiosas del sotobosque de cipresales predomina un
bajo nivel de diferenciacion del tronco (es decir alta
DV) por sobre un nivel de diferenciacion elevado
(baja DV). Esto implica que tanto las especies que
comunmente presentan desarrollo arbustivo (M.
oblongum, B. microphylla y R. rubiginosa) como
aquellas capaces de desarrollarse como arboles (4.
chilensis, L. hirsuta, M. boaria y S. patagonicus)
no podrian alcanzar el dosel en caso de mantenerse
las condiciones ambientales actuales. En este
sentido, las correlaciones negativas entre la DV y
la longitud del brote del eje principal y entre la DV

y la variacion en altura de la planta indican que
la curvatura del eje principal va acompafiada de
disminuciones en el crecimiento longitudinal de ese
eje y en la altura de la planta.

Entre las especies con bajo nivel de diferenciacion
del tronco se registran variaciones funcionales
asociadas al patron de crecimiento. Numerosas
observaciones realizadas en el transcurso de este
estudio permitieron verificar el inicio del desarrollo
de brotes vigorosos a partir de porciones de tallo
cercanas al nivel del suelo (“complejos reiterados”
sensu Barthélémy & Caraglio, 2007) en una alta
proporcion de individuos de varias de las especies
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estudiadas aqui (Tabla 2). Este tipo de brotacion
sugiere que, en estas plantas, el eje principal es
reemplazado por otro luego de varios afos o
décadas de crecimiento (Fig. 5A; Ishii et al., 2007).
El periodo de tiempo durante el cual un eje puede
sostener el crecimiento vertical sin curvarse y los
sitios a partir de los cuales se inician los complejos
reiterados de reemplazo podrian ser fundamentales
en las relaciones de dominancia y supresion del
sotobosque y deberian investigarse con mayor
detalle. En contraste, en P. avium no se observod el
reemplazo del eje principal por complejos reiterados
verticales (Fig. 5B). Durante su crecimiento en
el sotobosque, el eje principal de las plantas de P,
avium se curva, adoptando un desarrollo horizontal
que se mantiene por varios afios mediante la
produccion de brotes muy cortos (braquiblastos de
pocos centimetros de longitud) y no ramificados.
Respuestas arquitecturales al sombreo similares
a ésta se han registrado en especies arboreas de
los géneros Fagus y Nothofagus. Los individuos
de estas especies responden a la formacion de
claros en el dosel curvando sus ejes horizontales y
retomando el crecimiento vertical (Puntieri ez al.,
1999; Nicolini et al., 2000; Stecconi et al., 2010).
Puede suponerse que, en el caso de que P. avium
presentara una respuesta similar se incrementaria
notablemente su importancia al producirse claros en
el dosel de los cipresales.

Las especies con mayor nivel de diferenciacion
del tronco dentro del grupo estudiado fueron P.
menziesii y J. communis. En el sotobosque, todos los
individuos marcados de P. menziesii mantuvieron
el crecimiento vertical del eje principal generado
a partir del estadio de plantula, con lo cual el
crecimiento primario se tradujo en un incremento
proporcional en altura. Bajo estas condiciones, los
datos sugieren que los individuos de P. menziesii
podrian alcanzar el estrato superior del dosel en
un tiempo aproximado de 20 afios (Niklas, 2007).
Los individuos adultos de P. menziesii producen
gran cantidad de semillas viables y sus plantulas
y renovales son moderadamente tolerantes a la
sombra (LeMay et al., 2009), por lo cual podrian
avizorarse cambios muy significativos en los
bosques de ciprés invadidos por esta especie. En el
caso de J. communis la diferenciacion del tronco no
va acompailada de crecimiento anual vigoroso, con
lo cual no se podria asumir que esta especie alcance
el dosel.
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Grupos funcionales

El crecimiento de especies lefiosas asociadas
a los cipresales ha sido mayormente estudiado en
relacion a su significancia en el establecimiento
post-disturbio de dicha especie (Gobbi &
Schlichter, 1998; Raffaele & Veblen, 1998; Gyenge
et al., 2007; Steinke et al., 2008; Nudez et al.,
2009). Este trabajo muestra que las especies
lefiosas que constituyen el sotobosque de los
cipresales, tomadas en su conjunto, exhiben
notables variaciones en crecimiento longitudinal
y que tales variaciones no pueden ser explicadas
aludiendo al grado de apertura del dosel por
encima de cada planta (Valladares & Niinemets,
2008). Dichas variaciones brindan informaciéon
de relevancia para comprender la dindmica del
bosque (Valladares ef al., 2002). A grandes rasgos,
en este estudio pudieron diferenciarse cuatro
grupos funcionales que se caracterizan por: (1)
ejes principales diferenciados durante un periodo
de corta duracion, reemplazados por complejos
reiterados basales (Fig. 5A); (2) sistemas de ejes
en los que el tronco se encuentra progresivamente
menos diferenciado por pérdida de verticalidad,
con produccion de braquiblastos y sin reiteraciones
(Fig. 5B); (3) ejes principales diferenciados,
persistentes y de gran vigor (Fig. 5C); (4) ejes
principales diferenciados, persistentes y de bajo
vigor (Fig. 5D). Resulta interesante destacar que
los ultimos tres grupos funcionales corresponden a
tres especies exoticas, es decir que son novedosos
para los cipresales patagonicos. El incremento de
la abundancia de los ultimos grupos funcionales
podria resultar en cambios en las tendencias
sucesionales de estos bosques.

Fenologia y crecimiento primario

El crecimiento primario de las plantas lefiosas
en el sotobosque de cipresales se produciria dentro
de un periodo de més de seis meses que abarca desde
la segunda mitad del invierno (agosto), hasta la
segunda mitad del verano (febrero). El crecimiento
temprano (de agosto a noviembre-diciembre)
de R. rubiginosa, M. oblongum y P. avium se
visualiza claramente por el caracter caducifolio de
las mismas y los catafilos de sus yemas, que dejan
cicatrices en la superficie del tallo. Es probable
que J. communis también inicie su crecimiento
tempranamente aunque, al tratarse de una especie
perennifolia y con yemas desnudas, resulta menos
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Fig. 5. Esquemas simplificados de cuatro patrones de desarrollo del eje principal que definen a cuatro
grupos funcionales de las plantas lefiosas de sotobosque: (A) con formacion de complejos reiterados que
relevan el eje principal (flechas) luego de la curvatura y pérdida de vigor de éste a lo largo de varios afios
(e.g. Aristotelia chilensis), (B) con eje principal horizontal y formado por braquiblastos, en “forma de espera”
y sin reiteraciones (e.g. Prunus avium), (C) sostenidamente diferenciado y vertical de gran crecimiento
anual, sin reiteraciones (e.g. Pseudotsuga menziesii) y (D) sostenidamente jerarquica y vertical de escaso
crecimiento anual (e.g. Juniperus communis), sin reiteraciones. Los tres esquemas que se muestran en
orden horizontal corresponden a distintas etapas de desarrollo de la misma planta.

precisa la identificacion de su momento de brotacion Las especies nativas A. chilensis, M. boaria,
estacional. Como en otras especies de Cupressaceae, L. hirsuta y S. patagonicus crecieron en longitud
el crecimiento de J. communis podria ser de tipo  principalmente en primavera, aunque con notables
continuo (Grosfeld, 2002), lo cual es consistente con ~ variaciones intra-especificas en las tres ultimas
la gran variacién encontrada aqui en su fenologia  especies. Se destaca el hecho de que no se registrd
para una misma estacion y en el mismo sitio. crecimiento primario en el eje principal en todo el
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transcurso de este estudio para dos individuos de
L. hirsuta y uno de S. patagonicus. La ausencia de
crecimiento primario en un eje podria significar
la muerte del mismo una vez que sus hojas se
deshidrataran, algo que merece ser investigado.

En el caso de P. menziesii, el crecimiento de los
brotes del tronco tuvo lugar entre mediados y fines
de primavera, es decir que fue relativamente tardio
y breve, a pesar de que los individuos marcados
de esta especie fueron los que desarrollaron brotes
de mayor tamafio y los que mas incrementaron
su altura en el periodo abarcado por este estudio.
En comparaciones intra-especificas previas se
demostré que la duracion del crecimiento primario
se vincula positivamente con el tamafio de los brotes
formados (Puntieri ef al., 1998; Costes & Garcia-
Villanueva, 2007), pero la relacion entre duracion
del crecimiento y tamafio de los brotes se debilita
cuando el nivel de variacion inter-especifica en las
tasas de crecimiento primario es elevado (James &
Drenovsky, 2007).

Se registro cierto grado de solapamiento
fenologico inter-especifico: hacia la segunda mitad
de la primavera (en noviembre) la mayoria de
los individuos de la totalidad de las especies se
encontraban en crecimiento, en tanto que en los
meses de verano el crecimiento fue practicamente
nulo. Estudios previos en arboles caducifolios
han propuesto que las plantas de sotobosque se
benefician al desarrollar hojas con anticipacion a la
brotacion de los arboles (Valladares & Niinemets,
2008; Richardson & O’Keefe, 2009). En el presente
caso, tratindose de un bosque perennifolio, la
anticipacion de la brotacion podria interpretarse
como ventajosa en la competencia por la luz entre las
especies del sotobosque. En la region norpatagonica
de la Argentina, donde predominan las lluvias en
otoflo-invierno y el estrés por falta de agua se hace
frecuente en el periodo estival (Barros et al., 1983;
Conti, 1998), las presiones de seleccién natural
favorecerian a aquellas especies que exhiben su
crecimiento estacional entre fines de invierno
y primavera temprana (como R. rubiginosa, M.
oblongum, P. avium y J. communis). Es destacable
que la mayoria de estas especies son exdticas
invasoras en Patagonia (Schiittler & Karez, 2009),
lo cual indicaria que el uso espacio-temporal atipico
que las caracteriza podria ser uno de los componentes
de su éxito (Lockwood et al., 2007; Wolkovich &
Cleland, 2011; Lediuk et al., 2014, 2016).
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CONCLUSIONES

El periodo y la magnitud del crecimiento
longitudinal del eje principal de las plantas lefiosas
no necesariamente reflejan el incremento en altura
de esas plantas. En las especies que habitan los
sotobosques de cipresales se pudieron identificar
cuatro grupos funcionales segun el grado de
diferenciacion y persistencia del eje principal,
que determinan las posibilidades de alcanzar el
dosel superior. Es comtn que los ejes principales
de las plantas lefiosas nativas de sotobosque
se desvien de la verticalidad y que ocurra su
reemplazo a partir de complejos reiterados
basales. Este grupo funcional se desarrolla en el
sotobosque con pocas posibilidades de alcanzar el
dosel. Algunas de las especies exdticas presentes
en estos bosques exhiben patrones de desarrollo
que ameritan su ubicacidon en diferentes grupos
funcionales, uno de los cuales se caracteriza
por mantener la diferenciacion y crecimiento
del eje principal en el sotobosque, con altas
posibilidades de alcanzar el dosel. La presencia
de las especies exdticas en los cipresales puede
ser favorecida por el desarrollo de grupos
funcionales asociados a patrones arquitecturales
y/o fenoldgicos novedosos en relacion a los
que exhiben las especies nativas con las que
coexisten.
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