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RESUMEN 
La interacción entre plantas ocurre naturalmente en el paisaje y puede generar efectos 

positivos conocidos como “facilitación” o efectos negativos relacionados con la 

“competencia”. El efecto neto no solo depende de la capacidad competitiva de las especies 

sino también de factores externos como el estrés biótico (ej. animales) y abiótico (ej. clima), 

entre otros. En Tierra del Fuego algunos bosques de Nothofagus antarctica (ñire) fueron 

incendiados para aumentar la pastura para el ganado. Como resultado, la regeneración 

arbórea que logra establecerse es principalmente agámica debido al escaso remanente de 

árboles productores de semillas y a la constante presión que ejercen los herbívoros. En estos 

sitios se establecieron arbustos de Berberis microphylla (calafate), especie espinosa poco 

palatable que podría proteger a la regeneración de ñire del estrés ambiental (ej. excesiva 

radiación fotosintéticamente activa, mayor temperatura del aire) y del estrés producido por 

los animales (ej. herbivoría, compactación del suelo). El calafate es un berry nativo que 

ofrece frutos para la fauna local como aves y zorros y además tiene un gran potencial 

agronómico debido a que produce frutos con una alta capacidad antioxidante. El objetivo de 

esta tesis fue evaluar la asociación entre N. antarctica y B. microphylla en bosques 

disturbados por fuego y ganadería, para determinar si existe una interacción que favorezca la 

regeneración de la especie arbórea, y al mismo tiempo evaluar la producción de frutos 

provenientes de la especie arbustiva en el centro de Tierra del Fuego. Para ello, en el Capítulo 

I se relevó la densidad de calafate en el centro-norte de la provincia de Tierra del Fuego y en 

zonas afectadas por fuego se evaluó la intensidad y la altura de ramoneo en renovales de ñire 

(altura> 10 cm) creciendo solos y en asociación con calafates. En el Capítulo II se evaluó la 

disponibilidad de semillas de ñire bajo la copa del arbusto y se caracterizó climáticamnete y 

edafológicamente el micrositio. En el Capítulo III se evaluó las supervivencia, morfología, 

potencial hídrico y biomasa de las plántulas de ñire creciendo bajo-fuera la copa del arbusto 

y en ausencia-presencia de la ganadería, es decir con clausura o sin clausura. En el Capítulo 

IV se determinó los mecanismos de competencia del calafate sobre plántulas de ñire (a través 

de la densidad de individuos y de distintas concentraciones de raíces y rizomas de calafate 

en el sustrato). Por último, en el Capítulo V se evaluó la productividad del calafate a través 

de sus frutos (cantidad y calidad), en bosques de ñire afectados por fuego y con ganadería. 

Los resultados demostraron que: (I) La mayor densidad de arbustos de calafates se encontró 
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en lugares con cobertura forestal menor al 60%, en el borde y en el interior de los bosques de 

ñire siendo significativamente mayor en aquellos que estaban afectados por fuego. Por otro 

lado, el daño por ramoneo ocurrió a mayor altura y con menor intensidad en la asociación 

árbol-arbusto. La altura de ramoneo se correlacionó positivamente con la altura del arbusto. 

(II) La copa de los arbustos de calafate atenúan las condiciones rigurosas del ambiente 

generada por la reducción del dosel forestal y el impacto de los herbívoros (menor 

temperatura máxima del aire y del suelo durante el verano, mayor temperatura del suelo en 

el invierno, menor radiación fotosinteticamente activa, menor compactación del suelo y 

menor cobertura de suelo desnudo). El número de semillas de ñire que cayo bajo la copa del 

arbusto se correlacionó positivamente con la cobertura del dosel arbóreo. (III) El calafate 

provee una protección mecánica que le permite sobrevivir a las plántulas de ñire que crecen 

bajo su copa de manera similar a las plántulas que crecen con clausuras y además, evita la 

forma arbustizada que generan las plántulas de ñire que están totalmente expuestas. La 

plasticidad fenotípica del ñire en estado de plántula le permite generar cambios en su 

morfología según el ambiente (ej. aumentar su altura, y área foliar cuando necesitan 

interceptar más luz).  (IV) Se observó que a bajas densidades el ñire y el calafate compiten 

cuando crecen juntas, pero a mayor densidad las especies logran generar cambios en la 

morfología y biomasa lo cual les permite coexistir. Se observó cierto efecto de inhibición del 

crecimiento en sustratos con raíces+rizomas de calafate, pero no quedan claros los 

mecanismos ni el efecto de las diferentes concentraciones por lo que este aspecto merece más 

desarrollo. La producción de frutos de calafate se vió reducida en sitios más degradados y se 

observó una gran variabilidad interanual, sin embargo la calidad de la fruta (ej. peso 

individual del fruto) mantiene su característica, incluso se observaron frutos más dulces en 

sitios con menor área basal. Los frutos de calafate proveen el servicio ecosistémico de 

provisión de fruto como alimento para los animales y además, pueden ser utilizados como un 

producto forestal no maderero. Se concluye que la interacción árbol-arbusto es de gran 

relevancia en la dinámica de los bosques de ñire degradados. El calafate protege la 

regeneración avanzada de los herbívoros, actúa como barrera física protegiendo al ñire en 

estado de plántula y además su copa atenúa las condiciones edafoclimáticas rigurosas de los 

sitios degradados. La coexistencia de estas especies es de gran importancia para asegurar la 

funcionalidad del sistema en términos ecológicos y productivos. 
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Resumen gráfico 

 

En los bosques quemados de ñire, se establecieron arbustos de calafate los cuales 

coexisten con la regeneración arbórea brindándoles protección contra los herbívoros. El 

calafate además, genera bajo su copa condiciones climáticas y edáficas menos estresantes 

que podrían favorecer a las semillas de ñire que caen bajo su copa. Las plántulas de ñire que 

crecen bajo la copa tienen una supervivencia similar a cuando crecen con clasura. La 

coexistencia ñire-cañafate también ocurre en estado de plántula debido a que las especies son 

capaces de generar cambios morfológicos.  El calafate además de proveer benéficios para 

favorecer la regeneración arbórea, ofrece frutos que proveen de alimento para la fauna. Las 

estancias ganaderas podrían utilizar la asociación ñire-calafate para recuperar el bosque de 

ñire quemado e implementar medidas de manejo para maximizar la producción de frutos y 

conservar los recursos en el tiempo. 
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ABSTRACT  

The interaction between plants occurs naturally on the landscape and can generate positive 

or negative effects known as “facilitation” and “competition”. The net effect of inter-specific 

interactions depends not only on the competitive capacity of the species but also on external 

factors such as biotic (animal) and abiotic (climate) stress. In Tierra del Fuego, some 

Nothofagus antarctica (ñire) forests were burned to increase pasture for cattle. As result, the 

forest cover was reduced drastically, and the regeneration is mainly agamic due to the scarce 

remnant of seed-producing trees, and the constant pressure exerted by animals. In these sites, 

regenerated Berberis microphylla (calafate) shrubs, a not palatable thorny species, which 

could protect ñire regeneration from environmental stress (eg. excessive photosynthetically 

active radiation, higher air temperature), and stress produced by animals as herbivory and, 

soil compaction. In addition, calafate is a native berry that provides fruits for local fauna like 

birds or foxes, and has great agronomic potential due to the antioxidant capacity of its fruits. 

The objective of this thesis was to evaluate the ñire-calafate association in burned areas with 

livestock use (degraded) in Tierra del Fuego, to determine if there is a positive association 

on that favors the regeneration of the tree species and the diversification of products from the 

silvipastoral systems. To this end, in Chapter I, the density of calafate was estimated in the 

center-north of the province. In areas affected by fire and cattle grazing, the browsing 

intensity, and the browsing height were evaluated in ñire regeneration (height> 10 cm) 

growing alone, and in association with calafates. In Chapter II, the availability of ñire seeds 

under the canopy of the shrub was evaluated, and the microsite was characterized 

edaphoclimatically. In Chapter III, the survival, morphology, water potential, and the 

biomass of ñire seedlings growing under-outside calafate shrub, and in the absence-presence 

of livestock, that is with or without exclosure, was evaluated. In Chapter IV the competition 

mechanisms of calafate on ñire seedlings were determined through the density of individuals 

and different concentrations of roots and rhizomes of calafate in the substrate. Finally, in 

Chapter V the productivity of calafate was evaluated through its fruits (quantity and quality), 

in ñire forests affected by fire and with livestock. Results: (I) The highest density of calafate 

was found in places with forest cover of less than 60 %, on the edge of forests and inside the 

ñire forest, being significantly higher in forests with fire disturbance. In adidtion, browsing 

damage occurred at higher height and with lower intensity when ñire tree were associated 
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with calafate shrub. In addition, browsing height was positively related to shrub height. (II) 

The number of seeds under the shrub was positively correlated with the tree canopy cover. 

Calafate shrub attenuates the harsh environmental conditions generated by the reduction of 

the forest canopy, and the impact of herbivores (lower maximum air and soil temperatures 

during summer, higher minimum soil temperatures, less photosynthetically active radiation, 

less soil compaction, and less bare soil cover). (III) Calafate provides a mechanical protection 

that allows ñire seedlings to survive in a similar porcentage to seedlings that grow with 

exclosures, and prevents the bushy morphology generated by ñire seedlings that are fully 

exposed. The phenotypic plasticity of ñire seedlings allow them to generate changes in their 

morphology according to the environment (eg, increase their height and leaf area when they 

need to intercept more light). (IV) It was observed that at low densities, ñire and calafate 

compete, but at higher densities, the species manage to generate changes in morphology and 

biomass, which allows them to coexist. A certain growth inhibition effect was observed in 

substrates with calafate roots+rhizomes, but the mechanisms and the effect of the different 

concentrations are not clear, so this aspect deserves further development. The production of 

calafate fruits was reduced in more degradated sites, and it showed a great interannual 

variability. However the quality of the fruit (eg. individual weight of the fruit, number of 

seeds) was maintained, even fruits were observed sweeter in sites with less basal area. 

Calafate fruits provide food for the gray fox during the summer, and can be used as a non-

timber forest product. It is concluded that the tree-shrub interaction is of great relevance in 

the dynamics of degraded ñire forests. Calafate protects ñire regeneration from herbivores, 

act as a physical barrier to protect the ñire in the seedling stage, and attenuates the 

edaphoclimatic conditions of degraded sites. The coexistence of these species is of great 

importance to ensure the functionality of the system in ecological and productive terms. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La coexistencia de especies vegetales es un fenómeno que sucede naturalmente en la 

naturaleza y se lo relaciona con efectos de competencia-facilitación (Carpenter et al., 2009; 

Schulze et al., 2019). Sin embargo, la presencia y abundancia de las especies en un 

derterminado sitio es un proceso multifactorial. Depende de las características ambientales, 

las relaciones inter e intra-específicas así como de procesos estocásticos como la llegada de 

semillas. En el caso de las plantas, depende en gran medida del estrés biótico causado por el 

clima y la edafología (e.g., temperaturas extremas, compactación del suelo, disponibilidad 

de agua), así como por relaciones tróficas con los animales (ej. daño por herbívoros) (Kim y 

Ohr, 2020). Determinar cómo se relacionan estos procesos permite entender el 

funcionamiento del ecosistema y generar medidas de manejo para que sus componentes 

permanezcan en el tiempo (Newton, 2007; Cuevas-Reyes, 2010; Vásquez-Grandón et al., 

2018; Raffaele et al., 2014; Gowda, 2020). 

El efecto neto entre la facilitación y la competencia depende de si las condiciones 

ambientales son favorables o estresantes. La hipótesis del gradiente de estrés propone que un 

incremento en el estrés provoca un aumento en la facilitación respecto a la competencia 

(Bertness y Callaway, 1994). Entonces es de esperar que la facilitación sea más importante 

cuando las plantas crecen en ambientes severos (Bertness y Callaway, 1994; Callaway, 2007; 

Brooker, 2006; Soliveres y Maestre, 2014), como por ejemplo ambientes con gran radiación 

solar, déficit hídrico, con presión de herbívoros, etc. Por otro lado, la facilitación también es 

conocida como el síndrome de la planta nodriza (Ren et al., 2008), ya que algunas especies 

pueden ofrecer micro hábitats bajo su dosel, y facilitar el crecimiento y el desarrollo de otras 

especies de plantas que crecen en su cercanía. 

Los arbustos son altamente reconocidos como plantas facilitadoras ya que pueden 

minimizar los impactos negativos de la radiación solar excesiva, la compactación del suelo, 

la temperatura del aire y el viento; también puede aumentar la disponibilidad de nutrientes 

del suelo, el espesor de la hojarasca, la cantidad de materia orgánica, entre otros beneficios 

(Veblen et al., 2004; Heinemann y Kitzberger, 2006; Oliet y Jacobs, 2007; Callaway, 2007; 

Cortina et al., 2011; Mosquera-Losada et al., 2015; Valenzuela et al., 2016; Al-Namazi et al., 

2020; Arroyo et al., 2021; Parajuli et al., 2021). Incluso existen antecedentes de que la 
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densidad de semillas bajo arbustos es mayor que en áreas abiertas (Marone et al., 2004). En 

consecuencia, el establecimiento de matorrales en zonas que antiguamente estaban ocupadas 

por formaciones arbóreas puede alterar los procesos del ecosistema formando islas de 

fertilidad (Zavaleta y Kettley, 2006; Eldridge et al., 2011). Las islas de fertilidad se forman 

cuando las semillas, detritos y nutrientes transportados por el viento y el agua, se acumulan 

debajo de los arbustos, aumentando los recursos y la capacidad de infiltración del suelo 

(Bhark y Small, 2003). 

Los arbustos también pueden proteger a las plántulas de especies leñosas de lento 

crecimiento del impacto de los herbívoros. La teoría del refugio asociativo sugiere que las 

plantas vecinas poco palatables, especialmente aquellas que poseen estructuras físicas como 

las espinas (Hanley et al., 2007) pueden favorecer la supervivencia y el crecimiento de las 

plántulas al protegerlas del consumo y el pisoteo de los herbívoros (Pugnaire et al., 1996; 

Gómez- Callaway et al., 2000; Rebollo et al., 2002; Castro et al., 2002; Pugnaire et al., 2004; 

Aparicio et al., 2004; Padilla y Pugnaire, 2006). No obstante, encontrarse cerca de otra planta 

puede generar otros inconvenientes como la competencia por los recursos (Gause, 1934). 

Para compensar el costo de la proximidad y obtener un beneficio neto de la facilitación las 

plantas pueden generar cambios en su morfología lo que se conoce como plasticidad 

fenotípica (Wang et al., 2021a). La plasticidad fenotípica es la capacidad de los individuos 

de generar cambios en su morfología ante distintos ambientes, como por ejemplo aumentar 

su altura y área foliar en condiciones limitantes de luz (Bebre et al., 2020). 

En el centro de Tierra del Fuego se encuentra una zona de transición entre el bosque y 

y la estepa denominada Ecotono (Camacho et al., 2010). Allí crecen los bosques 

monespecíficos de Nothofaghus antarctica (Foster) Oerst (ñire) ocupando una gran 

diversidad de ambientes con distinta morfología (Santos Biloni, 1990 Peri y Collado, 2009). 

El ñire se puede propagar por semilla y por reproducción vegetativa (raíz, tocón y acodo) 

(Veblen et al., 1996; Steinke et al., 2008), lo cual representa una ventaja reproductiva frente 

a otros Nothofagus (Soler, 2012). La superficie ocupada por bosques de ñire en Tierra del 

Fuego es de 181.370 ha (Collado, 2001), de los cuales aproximadamente el 70% son 

destinados al uso silvopastoril (Ormaechea, 2012). Los sistemas silvopastoriles combinan en 

una misma unidad de superficie árboles, pasturas y ganadería (Peri y Collado, 2009). La 



12 
 

madera del ñire se utiliza para producir cercas y como leña para los establecimientos 

ganaderos locales. Sus hojas son cada vez más utilizadas para producir licores, infusiones y 

cosméticos debido al contenido de aceites esenciales que le otorgan un aroma característico 

(González et al., 2016; Salinas y Uribe, 2021). 

Algunas áreas de bosque de ñire fueron quemadas intencionalmente entre las décadas 

del '30 y '50 para maximizar la producción ganadera (Fajardo y Gundale, 2015). En estos 

sitios además se implantaron especies forrajeras para aumentar la biomasa de alimento para 

el ganado (Peri et al., 2013). Desde entonces y en la actualidad el manejo ganadero se practica 

de forma extensiva y continuamente en grandes potreros (~ 500 ha) sin un manejo adaptativo. 

El manejo adaptativo consiste en un diseño estratégico basado en el conocimiento científico 

y que tiene como objetivo principal la conservación y el uso sostenible de los recursos a 

través de la toma de desiciones y posterior monitoreo (Williams et al., 2009). La falta de este 

manejo como, por ejemplo, determirar el stock de animales en los potreros según la 

variabilidad anual del forraje, acentúa el daño en la regeneración de los árboles (Ormaechea, 

2012; Echevarría et al., 2014). En consecuencia, más de 6000 hectáreas de bosques nativos 

se encuentran actualmente en estado de degradación con baja cobertura de copa y con escasa 

regeneración lo que constituye un peligro para la continuidad del bosque (Peri y Collado, 

2009; Peri et al., 2016a, Vásquez-Grandón et al., 2018). 

En estos sitios disturbados se establecieron naturalmente arbustos de Berberis 

microphylla G. Forst (calafate), arbusto erecto, siempre verde que puede llegar hasta los 4 m 

de altura. Esta especie se distribuye a lo largo del gradiente altitudinal, desde el nivel del mar 

hasta los 3000 m de altitud (Moore, 1983; Orsi, 1984). Se caracteriza por producir frutos de 

gran valor nutricional que son utilizados para elaborar dulces artesanales, helados y cerveza, 

entre otros (Arena et al., 2018a; Lemoine et al., 2021). El calafate se dispersa por semillas 

(Arena y Martínez Pastur, 1994) a través de los animales que consumen sus frutos como 

zorros y aves. El calafate también tiene la capacidad de reproducirse vegetativamente por 

rizomas, lo cual le permite establecerse en sitios afectados por fuego y con ganadería (Arena 

y Martínez Pastur, 1995, Gowda y Raffaele, 2004; Raffaele et al., 2011; Rusch et al., 2017; 

Bustamante et al., 2020). Es una especie poco palatable para los herbívoros, en consecuencia, 

es mayormente consumido en situaciones de baja oferta forrajera (Vila y Borelli, 2011; 
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Quinteros et al., 2017). Éste arbusto posee berberina en sus hojas, rizomas y raíces, y 

abundantes espinas en sus tallos lignificados que pudieron haber surgido de la presión 

ejercida por el pastoreo de herbívoros nativos a modo defensa (Golluscio et al., 2011). Por lo 

tanto, es de esperar que las especies que crecen en su cercanía se vean favorecidas por los 

beneficios que pudiera brindar esta especie arbustiva (ej. protección de condiciones 

ambientales extremas, impacto de herbívoros). Sin embargo, se conoce muy poco sobre la 

interaccion árbol-arbusto que pudiera determinar la dinámica vegetal y favorecer la 

recuperación del bosque de ñire afectado por fuego y con ganadería  
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OBJETIVO 

El objetivo de esta tesis fue evaluar la asociación entre N. antarctica y B. microphylla en 

bosques disturbados por fuego y ganadería, para determinar si existe una interacción que 

favorezca la regeneración de la especie arbórea, y al mismo tiempo evaluar la producción de 

frutos provenientes de la especie arbustiva en el centro de Tierra del Fuego. 

Los objetivos específicos fueron: 

 Determinar la distribución de calafate en el ecotono de Tierra del Fuego y evaluar su 

rol en la protección de la regeneración de ñire (plantas >10 cm de alto) contra la 

herbivoría en sitios afectados por fuego y con ganadería.  

 Caracterizar el micro-clima, las condiciones edáficas y la disponibilidad de semillas de 

ñire bajo el dosel de los arbustos de calafate comparado con la condición fuera de la 

copa. 

 Evaluar la respuesta (supervivencia, morfología, potencial hídrico y biomasa) de las 

plántulas de ñire creciendo bajo-fuera de la copa del arbusto y en ausencia-presencia 

de la ganadería mediante el uso de clausuras en bosques de ñire afectados con fuego y 

bajo ganadería. 

 Analizar los mecanismos de competencia del calafate a través de distintas densidades 

de individuos y del posible efecto alelopático que pudieran producir las raíces+rizomas 

de calafate sobre plántulas de ñire. 

 Evaluar la productividad de frutos de los arbustos de calafate en términos de cantidad 

y calidad, en bosques de ñire afectados por fuego y con ganadería como servicio 

ecosistémico de provisión. 
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CAPÍTULO I: Distribución del calafate en el centro-norte de la provincia de Tierra del 

Fuego, Argentina y su rol en la protección de la regeneración de ñire 

INTRODUCCIÓN  
El área de distribución de las especies se define como el espacio geográfico donde una 

especie está presente e interactúa de forma permanente con otras especies y el ecosistema en 

su conjunto (Zunino y Palestrini, 1991). La presencia o ausencia de éstas se define por 

factores históricos, ecológicos, fisiológicos y por distintas condiciones bióticas y abióticas 

que varían a lo largo de la distribución (Maciel-Mata et al., 2015). Es de esperar que especies 

con requisitos similares coexistan en ambientales comparables y pertenezcan a una misma 

región (Carpenter et al., 2009; Schulze et al., 2019). La coexistencia de especies puede 

generar efectos de facilitación o competencia dependiendo si las condiciones ambientales son 

favorables o estresantes. La hipótesis del gradiente de estrés propone que un incremento en 

el estrés provoca un aumento en la facilitación respecto a la competencia (Bertness y 

Callaway, 1994). Es de esperar, entonces, que la coexistencia sea más frecuente en ambientes 

estresantes como aquellos bosques que han sufrido fuertes alteraciones en su estructura 

(Bannister et al., 2020; Chillo et al., 2022). 

Las perturbaciones naturales y antrópicas como los incendios forestales y la 

introducción del ganado producen pérdidas de estructuras vegetativas y reproductivas, 

amenazan la supervivencia de la regeneración arbórea (Raffaele et al., 2011; Blackhall et al., 

2015; Ruggirello et al., 2023). La recuperación del bosque luego de un incendio se ve 

limitada por la pérdida de los individuos maduros y su descendencia (ej., semillas en el suelo) 

(Landesmann et al., 2016; Blackhall et al., 2017; Ruggirello et al., 2022). Por otro lado, la 

constante presión ejercida por los herbívoros detiene o retrasa el crecimiento de renovales y 

la recuperación del bosque (Blackhall et al., 2015; Martínez Pastur et al., 2016a). Así, el fuego 

y el ganado modifican la estructura del bosque favoreciendo la predominancia de la capa 

arbustiva, por lo que la recuperación del dosel depende en gran medida de la interacción 

planta-planta en dicho estrato (Cuesta et al., 2010; He et al., 2013; De Paz et al., 2021) como 

por ejemplo, la asociación árbol-arbusto que permite proteger a las especies de lento 

crecimiento al disuadir a los herbívoros (Smit et al., 2007; Cazelles et al., 2016). En general 

los arbustos son poco palatables y poseen distintas estrategias para disuadir el consumo de 
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los herbívoros (Hanley et al., 2007). Por ejemplo, algunos arbustos aumentan el nivel de 

espinas (Golluscio et al., 2011) lo que los hace menos palatables para el ganado. Es decir, 

que los arbustos podrían actuar como una barrera física contra los herbívoros y proteger a las 

especies leñosas que son palatables (Baraza et al., 2006). 

En Tierra del Fuego algunos bosques de ñire fueron quemados intencionalmente entre 

las décadas del '30 y '50 y posteriormente destinados y hasta la actualidad a la producción 

ganadera (cargas variables) produciendo la pérdida completa de parches forestales (Peri y 

Collado, 2001). En estos sitios llamados “capados” la regeneración de ñire se ve limitada por 

el pisoteo y el ramoneo de los herbívoros y por las condiciones microclimáticas rigurosas 

generadas por la reducción casi total de la cobertura del dosel forestal. Incluso los árboles 

jóvenes que logran sobrevivir se desarrollan en forma arbustiva debido a que el constante 

ramoneo de los animales afecta el crecimiento en altura (Fig. 1.1a). En estas zonas donde el 

ramoneo es evidente, suelen establecerse vigorosamente arbustos de calafate, juveniles de 

ñire y otros arbustos de menor abundancia como la mata negra (Chiliotrichum diffusum). El 

calafate tiene hojas coriáceas (Landrum, 1999), con un alcaloide llamado berberina 

(Manosalva et al., 2014, Fajardo et al., 2021), y abundantes espinas en su tallo lignificado 

(Fig. 1.1b), cualidades que lo hacen poco palatable para los herbívoros (Bustamante et al., 

2023). Es un arbusto que se consume en invierno y primavera cuando hay poca oferta 

forrajera (Soler et al., 2012). Por lo tanto, es de esperar que los árboles de ñire que crecen en 

asociación espacial con el calafate resulten protegidos del ramoneo de los herbívoros (Fig. 

1.1c). 

El calafate habita en una gran amplitud de nichos ambientales (Moore, 1983; Rosas et 

al., 2019). Se lo puede encontrar sobre cuestas o laderas, valles, ribera de ríos, lagos, lagunas, 

claros de bosques, incluso bosques umbrosos y húmedos de Nothofagus (Moore, 1983; Orsi, 

1984). Al ser una especie cultivable, existe información sobre las condiciones ambientales 

que maximizan su productividad (Arena et al., 2020). Sin embargo, existe poca información 

sobre su densidad poblacional en diferentes ambientes y se desconoce en qué medida 

comparte el hábitat con otras especies leñosas como el ñire y la interacción planta-planta  

como por ejemplo el efecto de facilitación que pudiera exitir entre el ñire y el calafate en su 

área de distribución. Estudiar y comprender la coexistencia de especies permite planificar el 
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uso de los recursos naturales de manera eficiente, como así también identificar zonas de 

productividad y/o de conservación. Los objetivos de este Capítulo fueron determinar la 

distribución del calafate en la zona del ecotono de Tierra del Fuego, y evaluar el posible 

efecto de protección que podría generar el calafate sobre la regeneración natural de ñire. Por 

ello, se plantearon las siguientes hipótesis: 

 Hipótesis 1: La cobertura del dosel forestal en el ecotono bosque-estepa de Tierra del 

fuego favorece una mayor densidad de arbustos de calafate ya que atenúa las 

condiciones climáticas rigurosas de la zona. 

Predicción: Mayor densidad de arbustos de calafate en sitios con cierta cobertura forestal en 

comparación con zonas sin cobertura forestal donde los arbustos están totalmente expuestos. 

 Hipótesis 2: En los sitios con bosques disturbados, al aumentar el ingreso de luz, se 

favorece el establecimiento de arbustos de calafate.  

Predicción: Mayor densidad de arbustos de calafate en sitios afectados por incendios, en 

comparación con sitios con volteo por viento, desmoronamiento por envejecimiento o cortes. 

 Hipótesis 3: La presencia de arbustos de calafate, al ser poco palatable para los 

herbívoros, favorece la protección del ñire contra el ramoneo de los herbívoros en 

zonas afectadas por fuego. 

Predicción: El ramoneo ocurre a mayor altura y con menor intensidad cuando la regeneración 

(>10 cm) de ñire se encuentra en asociación con calafate, en comparación a cuando se 

encuentra sola. 
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Figura 1.1. Detalles de a) Ramoneo en renovales de ñire; b) Espinas del arbusto de calafate; 

c) Asociación ñire-calafate.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

El estudio se llevó a cabo en el centro de la isla de Tierra del Fuego (53°37'6.10"S 

68°36'24.33"O; 54°10'42.80"S 68°36'24.88"O, 53°50'37.47"S; 67°32'31.61"O; 54°27'3.14"S 

66°28'56.18"O). Como se mencionó en la introducción general, el ecotono es la zona de 

transición bosque-estepa (Camacho et al., 2010), donde se distribuyen naturalmente los 

bosques de ñire, pastizales naturales y parches de Nothofagus pumilio (lenga). En el ecotono 

existen zonas donde el bosque se quemó intencionalmente y está conformado por varias 

estancias productivas que se dedican a la producción de ganado doméstico con una densidad 

variable de animales domésticos (0,6 y 1,0 ind.ha-1.año-1). Además se encuentra el camélido 

herbívoro conocido como "guanaco" (Lama guanicoe) como componente natural de estos 

bosques patagónicos australes (Bonino y Fernández, 1994; Pulido et al., 2000). La 

temperatura media mensual descrita para la zona varía entre -2,5ºC en julio y 10ºC en enero 

(Soler, 2012). La precipitación media anual es de 400-600 mm, y la velocidad del viento es 

de 13,5 km.h-1 alcanzando ráfagas de hasta 100 km.h-1 (Frangi et al., 2004). 

Distribución y densidad de arbustos de calafate en el ecotono 

Para relevar la densidad de arbustos de calafate, en primer lugar, se realizó un trabajo 

de gabinete donde a través del software de sistema de información geográfica QGis, se realizó 

una grilla de hexágonos en el ecotono de la provincia de Tierra del Fuego (archivo 

compartido por la Dirección de Ordenamiento Territorial y Gestión de Ambientes Forestales, 

Secretaría de Ambiente de Tierra del Fuego). Se marcaron en total 50 hexágonos de 140,59 

km2 (14.059 hectáreas) cada uno, dentro de los cuales se seleccionaron 4 puntos de muestreos 

(sitios). Los puntos de muestreos se seleccionaron tratando de representar la variabilidad de 

los ambientes y según el acceso de rutas y caminos, sin considerar turbales y bosques cerrados 

(>60% de cobertura de copa) (Fig. 1.2). En cada punto de muestreo se estableció una faja de 

50×2 m (100 m2) (Fig. 1.3), donde se cuantificó el número de arbustos de calafate. Además 

se relevó el tipo de ambiente: bosque abierto (ya sea de ñire o lenga), borde de bosque, o sin 

cobertura forestal. Por otro lado, la cobertura árborea de cada sitio se determinó visualizando 

la copa de los árboles y se categorizó en sin cobertura (0%), baja cobertura (1-30%) y media 

cobertura (31-60%) considerando que los sitios presentaban una cobertura homogénea. Por 

otro lado, en los sitios que presentaron cobertura forestal se registró la presencia y el tipo de 
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disturbio (bosques afectados por fuego, cortes para aprovechamiento forestal o cortes 

producidos por Castor canadienses, animal introducido por el hombre, y el distubio 

producido por causas naturales, ya sea desmoronamiento por envejecimiento o volteo por 

viento). Cabe destacar que los puntos relevados no presentaron más de un disturbio a la vez. 

 

Figura 1.2. Distribución de hexágonos para los muestreos en la zona del ecotono de Tierra 

del Fuego. Los rombos en rojo esquematizan los puntos de muestreo en cada hexágono. 
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Figura 1.3. Transecta de 50 m en bosque de ñire afectado por fuego donde se observa un 

calafate en floración a la izquierda y residuos leñosos. 

Asociación ñire-calafate y protección contra los herbívoros 

A partir de la infomación relevada, se seleccionaron nuevos sitios forestales (n=16) con 

las siguientes características: (i) evidencia de incendios pasados (ej., árboles quemados en 

pie, restos leñosos quemados en el suelo), (ii) < 60% de cobertura de dosel (estimada 

visualmente in situ), (iii) presencia de arbustos calafate, y (iv) presencia de ganado. Para ello, 

en cada sitio se estableció una parcela de 20×5 m (100 m2), en la que se seleccionaron 

aleatoriamente diez árboles de ñire con altura mayor a 10 cm creciendo sólos (ñire) y diez 

ñires en asociación con calafate (ñire-calafate), en adelante considerados “tratamientos”. 

Cabe aclarar que se consideró asociación espacial ñire-calafate cuando la cobertura de dosel 

arbustivo era ˃10% del perímetro de los árboles. La altura del árbol y del arbusto fueron 

medidos con una regla de madera. La altura del arbusto se consideró como el promedio de 

las ramas más altas (debido a su estructura irregular sin dominancia apical) (Fig. 1.4).  
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Figura 1.4. Gimena Bustamante (tesista) y Paula Blazina (técnica) midiendo altura de ñire en 

los sitios de estudio.  

Por otro lado, se determinó si los árboles de ñire estaban ramoneados o no (1-0). 

Además, se midio la intensidad de ramoneo en las ramas de los árboles jóvenes de ñire 

recientemente comidas. La intensidad de ramoneo se midió como la proporción de ramas 

dañadas por planta: sin ramoneo (0% de daños en el dosel), ramoneo ligero (1-25% de daño), 

ramoneo moderado (26-60% de daño) y ramoneo severo (61-80 % de daños). Cabe aclarar 

que esta última categoría no llegó a un 100% de ramoneo debido a que no se observaron 

plantas totalmente ramoneadas debido al manejo ganadero extensivo de la región, como se 

observó en otros lugares de la Patagonia (Echevarría et al., 2014). Además, se midió la altura 

promedio de ramoneo y se estimó visualmente el porcentaje del arbusto que cubría a los 

árboles jóvenes en la asociación ñire-calafate (10-100%). Además, en cada parcela se relevó 

la frecuencia de uso de herbívoros mediante el conteo de heces (Swanson et al., 2008) durante 

el verano 2018 y se diferenció entre vaca, gauanaco y caballo. 
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Análisis estadístico 

Distribución y densidad poblacional de calafate en la zona del ecotono. 

La densidad de arbustos se analizó mediante Modelos Lineales Generalizados Mixtos 

(MLGMs) con distribución negativa binomial y función de enlace log debido a la sobre 

dispersión de los datos. Se consideraron como factores fijos el ambiente (borde de bosque de 

ñire (n=48); bosque de ñire (n=82); bosque de lenga (n=10); pastizal (n=60)) y la cobertura 

(sin cobertura n=60; cobertura baja n=108; cobertura media n=32). Como factor aleatorio se 

utilizó el hexágono. Por otro lado, se determinó la densidad de arbustos según los distintos 

disturbios mediante MLGMs con distribución gamma y con función de enlace log. Se 

consideró el grado de disturbio (cortes n=15; incendios n=19, natural n=46) como factor fijo 

y el hexágono como factor aleatorio. Para las comparaciones por pares se utilizó el test LSD 

(Zar, 2010). 

Asociación ñire-calafate y protección contra los herviboros  

Para analizar la presencia o ausencia de ramoneo en los ñires creciendo solos y en los 

ñires en asociación con calafate se realizó con MLGMs con distribución Bernoulli con 

función de enlace logit. La altura de ramoneo también se analizó con MLGMs pero con 

distribución gamma y función de enlace log. En los dos análisis se utilizó como factor fijo el 

tratamiento (ñire n=157; ñire-calafate n=150) y como factor aleatorio el sitio. Se incluyeron 

como covariables la cobertura del calafate, la altura del calafate y la frecuencia de uso animal. 

Además, se elaboraron dos tablas de contingencia para representar la frecuencia de 

las alturas del ñire de acuerdo a la intensidad de ramoneo en términos de frecuencia absoluta 

para los distintos tratamientos (ñire y ñire-calafate). Para el análisis se consideró la altura de 

ñire en rangos y la intensidad de ramoneo (sin ramoneo, ramoneo leve, ramoneo moderado 

y ramoneo severo). La importancia relativa de los diferentes niveles dentro de los factores se 

evaluó calculando el estadístico de Pearson chi-cuadrado (Zar, 2010). 

Por otro lado, se evaluó en la asociación ñire-calafate si el porcentaje de cobertura de 

calafate y la altura del mismo afectaron intensidad de ramoneo (sin ramoneo n=12; leve n=48; 

moderado n= 66; severo n=24). Los análisis se realizaron mediante MLGMs utilizando 

distribución beta con función de enlace logit para el porcentaje de cobertura y la distribución 
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Poisson con enlace log para la altura. Se utilizó como factor fijo la intensidad de ramoneo y 

como factor aleatorio se utilizó el sitio. Para las comparaciones por pares se utilizó el test 

LSD (Zar, 2010). Con la finalidad de ver cuan relacionadas o no estaba la altura de ramoneo 

con la altura de las especies, se calculó el coeficiente de correlación de Spearman entre la 

altura de ramoneo y (i) la altura de calafate, y (ii) la altura de ramoneo con la altura de ñire. 

Además, se calculó el coeficiente de correlación de Spearman para la intensidad de ramoneo 

y (iii) la proporción de calafate rodeando al ñire, y (iv) con la frecuencia de uso de herbívoros.  

Los MLGMs, las correlaciones de Spearman, y la tabla de contingencia se realizaron 

con el software estadístico InfoStat (Di Rienzo et al., 2018). Los análisis de MLGMs se 

ajustaron usando los paquetes del lenguaje de R nlme (Pinheiro et al., 2018) y lme4 (Bates et 

al., 2015) a través de la interface Infostat (R Core Team, 2020).  
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RESULTADOS 

Distribución y densidad de calafates en el ecotono 

La densidad de calafate varió significativamente con el ambiente y la cobertura del 

dosel forestal (Tabla 1.1). Los resultados demostraron que la densidad de calafate fue 

significativamente mayor en interior y en el borde de los bosques de ñire (<60% cobertura), 

mientras que el pastizal abierto presentó la menor densidad de arbustos. Además, la densidad 

de calafates fue significativamente menor en sitios totalmente abiertos (0% de cobertura), 

seguido de coberturas intermedias (31-60%), y por último la mayor densidad de calafate se 

observó en los sitios con baja cobertura de dosel arbóreo (1-30%). No se observó una 

interacción entre el ambiente y la cobertura de copa. 

Tabla 1.1. Valores medios (±EE) de la densidad de calafates (arbustos.ha-1) en distintos 

ambientes y coberturas de dosel. 

Densidad calafate 

Ambiente 

Pastizal 350±77,0 b 

Borde bosque ñire 927±131,9 a 

Bosque de ñire 1020±108,4 a 

Bosque de lenga 380±119,1 b 

X2 187,49 

p <0,001 

Cobertura 

Sin cobertura 350±77,0 c 

Baja cobertura 1006,5±97,5 a 

Media cobertura 728±103,5 b 

X2 13,58 

p <0,001 

Ambiente*cobertura 
X2 1,10 

p 0,294 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas (p < 0,05) mediante el 
test LSD. 
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La densidad de calafates varió significativamente según los distintos disturbios 

observados en el bosque (Tabla 1.2). La densidad de calafates fue significativamente mayor 

en los bosques con presencia de fuego en comparación con aquellos que presentaron cortes 

o con disturbio natural (volteo por viento o desmoronamiento por envejecimiento). 

Tabla 1.2. Valores medios (±EE) de la densidad de calafates (arbustos.ha-1), según los 

distintos disturbios observados en el bosque. 

Disturbio Densidad calafate  

Natural 972±121,4 b 

Corte 807±153,8 b 

Fuego 1226±349,5 a 

X2 8,65 

p 0,013 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas (p < 0,05) mediante test 
LSD. 

Con los datos obtenidos, se realizó un mapa de distribución potencial en la zona del 

ecotono a partir del promedio de la densidad de arbustos por hectárea en cada hexágono 

muestreado y considerando cuatro rangos de densidad: ≤500; 501-1000; 1001-1500; 1501-

3000 arbustos por hectárea (Fig. 1.5). Se observó que las zonas con mayor densidad (4 de 50 

hexágonos) se ubicaron sobre la costa atlántica de la isla de Tierra del Fuego, zona donde 

ocurrió un incendio forestal de gran superficie. Mientras que las zonas con menores 

densidades de arbustos se ubicaron de manera dispersa (18 de 50 hexágonos). 
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Figura 1.5. Densidad de calafates en la zona del ecotono de la provincia de Tierra del 

Fuego. Los colores de los hexágonos representan diferentes rangos de densidad indicadas 

en la leyenda del mapa. 

Asociación ñire-calafate y protección contra los herviboros 

Los resultados demostraron que el ñire en ausencia del calafate presentó significativamente 

mayor intensidad de ramoneo en comparación con la asociación ñire-calafate (Tabla 1.3). 

Además, la altura de ramoneo fue significativamente mayor en la asociación ñire-calafate en 

comparación con los ñires que se encontraban solos (Tabla 1.3). Por otro lado, la frecuencia 

promedio de uso de herbívoros se estimó en 1480 heces.ha-1 siendo más abundantes las heces 

de bovinos (1146 heces.ha-1), seguida de las de guanacos (294 heces.ha-1) y por último las de 

caballos (40 heces.ha-1). 
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Tabla 1.3. Valores medios (±EE) del ramoneo (0=ausencia, 1=presencia) y la altura del 

mismo (cm) según los distintos tratamientos (ñire, ñire-calafate). 

 Ramoneo Altura de ramoneo 
Ñire 0,99 a 46,0 b 

Ñire-calafate 0,92 b 54,7 a 

X2 11,98 13,87 
p p<0,001 p<0,001 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas (p < 0,05) mediante test 

LSD. 

La tabla de contingencia (Tabla 1.4) no mostró una relación significativa entre la altura 

del ñire y la intensidad de ramoneo en los ñires que se encontraban solos. El ramoneo severo 

fue la categoría más frecuente, y por último la categoría sin ramoneo, en la cual se registró 

únicamente un ñire perteneciente a la categoría de altura más baja (10-50 cm). En las primeras 

tres categorías de altura (10-50 cm; 51-100 cm, 101-150 cm) el ramoneo severo fue la 

categoría más frecuente, mientras que en la categoría de ñires más altos (151-300 cm), el 

ramoneo moderado fue la categoría más frecuente.  

Tabla 1.4. Tabla de contingencia de frecuencia de la intensidad de ramoneo en árboles de 

ñire creciendo solos, según diferentes rangos de altura del árbol (cm). 

  Intensidad de ramoneo 
Altura ñire Sin ramoneo Leve Moderado Severo Total 

 10-50 1 11 15 17 44 
 51-100 0 8 26 27 61 
 101-150 0 5 16 20 41 
 151-300 0 4 5 2 11 

Total 1 28 62 66 157 
X2 10,15 
p 0,339 

En cambio, la tabla de contingencia (Tabla 1.5) mostró una relación significativa entre 

la altura del ñire y la intensidad de ramoneo.  Los ñires que crecieron en asociación con el 

calafate, el ramoneo moderado fue la categoría significativamente mas frecuente, seguido del 

ramoneo leve, en tercer lugar, el ramoneo severo y por último la categoría sin ramoneo. En 
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la menor y en la mayor categoría de altura (10–50 cm y 151-300) el ramoneo leve fue más 

frecuente, mientras que en las categorías de altura intermedia (51–100 cm y 101–150 cm) el 

ramoneo moderado fue más frecuente. Cabe destacar que en la asociación ñire-calafate se 

encontraron un total de 12 árboles de ñire sin ramoneo. 

Tabla 1.5. Tabla de contingencia de la intensidad de ramoneo en árboles de ñire creciendo en 

asociación con calafate en diferentes rangos de altura del árbol (cm). 

  Intensidad de ramoneo 
Altura ñire Sin ramoneo Leve Moderado Severo Total 

 10-50 6 14 12 1 33 
 51-100 5 20 29 6 60 
 101-150 1 7 22 12 42 
 151-300 0 7 3 5 15 

Total 12 48 66 24 150 
X2 27,50 
P 0,001 

La altura del arbusto de calafate varió entre 5 y 132 cm (54,5 ± 25,8 cm en promedio), 

mientras que la altura de los árboles jóvenes de ñire varió de 11 y 335 cm (91 ± 52,1 cm en 

promedio). En la asociación ñire-calafate, el arbusto cubrió 52,9 ± 21,4% del perímetro del 

ñire en promedio. Se observó que, en algunos casos, los arbustos de calafate rodearon la 

totalidad de los ñires (100%), mientras que en otros casos, los calafates solo cubrieron una 

pequeña proporción del árbol jóven (10%). Los resultados demostraron que la altura del 

calafate afectó significativamente la intensidad de ramoneo (Fig. 1.6 a). Los árboles que no 

presentaron ramoneo fueron aquellos que estaban en asociación con arbustos más bajos. Las 

intensidades leves y moderadas de ramoneo estuvieron asociadas con arbustos de altura 

intermedia, mientras que los árboles más ramoneados estuvieron asociados con arbustos más 

altos. Con respecto al porcentaje de calafate cubriendo al ñire, no se observó que el porcentaje 

de cobertura sí afectó significativamente la intensidad de ramoneo (Fig. 1.6 b). El porcentaje 

de cobertura afectó significativamente la intensidad de ramoneo, generando mayor 

protección a mayor cobertura.  
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Figura 1.6. a) intensidad de ramoneo según la altura de los arbustos de calafate (cm), d) 

Intensidad de ramoneo según el porcentaje de cobertura de los arbustos de calafate (%). 

La altura de ramoneo se correlacionó positiva y significativamente con la altura de 

calafate (rho = 0,74; p < 0,001) y con la altura de ñire (rho = 0,85; p< 0,001) (Fig. 1.7). Sin 

embargo, la intensidad de ramoneo no se correlacionó con la frecuencia de uso de los 

herbívoros (rho = 0,01; p = 0,94). No se encontraron relaciones entre la intensidad de 

ramoneo y el porcentaje de calafate alrededor de ñire (rho= -0,16; p = 0,06), ni entre la 

frecuencia de uso de los herbívoros y la intensidad de ramoneo (rho= -0,008; p = 0,88). 
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Figura 1.7. Correlación de Spearman entre la altura de ramoneo y la altura de calafate (puntos 

violetas) o la altura del ñire (puntos verdes).  
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DISCUSIÓN 

Distribución y densidad de calafates 

Los resultados permiten aceptar la hipótesis 1, ya que la cobertura del dosel forestal 

determinó la densidad de arbustos de calafate. La mayor densidad de arbustos de calafate se 

observó en bosques abiertos y en borde de bosques ñires, mientras que el pastizal tuvo 

significativamente la menor densidad de arbustos. Esta información resulta muy valiosa 

considerando que estudios anteriores sólo indicaban las preferencias ambientales del calafate 

a grandes rasgos (Moore, 1983; Orsi, 1984), pero se desconocía la variabilidad del tamaño 

poblacional (densidad o abundancia) para esta especie de arbusto en el ecotono de Tierra del 

Fuego. Por otro lado, se observó que los bosques de lenga también presentaron 

significativamente menor densidad de arbustos. Este resultado coincide con un estudio previo 

en el que se describe una mayor frecuencia de ocurrencia de calafate en bosques de ñire en 

comparación con los bosques de lenga (Martínez Pastur et al., 2016b). Sin embargo, los sitios 

con presencia de bosque de Lenga en este estudio fueron muy escasos y se sugiere realizar 

estudios específicos en estos bosques. La mayor densidad de arbustos de calafate se observó 

en bosque de ñire con apertura de 1 a 30% y la menor densidad de arbustos de calafate se 

observó en zonas con 0% de cobertura, indicando que el calafate como otras especies 

arbustivas de la Patagonia como por ejemplo Schinus patagonicus (Raffaele y Veblen, 1998), 

pueden crecer en sitios abiertos, pero el calafate prefiere cierta cobertura forestal para 

establecerse. 

Por otro lado, la hipótesis 2, la cual se refiere a una mayor densidad de calafates en 

bosques fuertemente disturbados fue aceptada ya que los resultados demostraron una mayor 

densidad de arbustos en sitios afectados por fuego. Esto coincide con la bibliografía citada, 

ya que la instalación de matorrales post-incendio en Patagonia es un fenómeno ampliamente 

reconocido (Kitzberger et al., 2005a; 2005b; Blackhall et al., 2015; Urretavizcaya et al., 

2018). Por otro lado los resultados evidencian que la magnitud del disturbio en el bosque es 

determinante para el establecimiento de los arbustos, ya que el disturbio producido por una 

dinámica natural del bosque (desmoronamiento por envejecimiento o volteos por viento) 

tuvo valores similares a los disturbios producidos por cortes, debido a que ambos mantienen 

una cobertura del dosel forestal y no hay un reemplazo casi total del parche forestal como en 

el caso de los incendios. 
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Asociación ñire-calafate y protección contra los herviboros 

Los resultados evidenciaron que los arbustos de calafate protegen a los árboles de ñire 

del daño generado por los herbívoros. En este sentido, se acepta la hipótesis 3) considerando 

que la intensidad de ramoneo en la regeneración de ñire disminuye cuando están protegidos 

por el calafate y el ramoneo ocurre a mayor altura. Por otro lado, se observó que en la 

asociación, el arbusto cubre más de la mitad del perímetro del árbol (el calafate rodea al ñire 

más del 50% en promedio) indicando que ambas especies son capaces de crecer 

estrechamente asociadas. Esto coincide con Luebert y Pliscoff (2006), quienes consideran 

esta convivencia como una unidad de vegetación en sí misma. Esta estrecha proximidad 

espacial también se observó entre N. dombeyi y Austrocedrus chilensis, donde la presión 

ejercida por los ciervos, genera que la especie de Nothofagus crezca dentro del dosel de 

coníferas, utilizando a estos árboles como refugio natural (Barrios García, 2005; Relva y 

Sanguinetti, 2016). Sin embargo, la intensidad de ramoneo no estuvo relacionada con el 

porcentaje de arbusto que rodea al ñire. En otras palabras, si una parte del árbol queda sin 

protección arbustiva, aunque sea mínima, estará expuesta a sufrir un ramoneo severo. Estos 

resultados coinciden con Zamora et al. (2008) y Bruno et al. (2003), quienes observaron que 

el efecto protector del arbusto de calafate es más efectivo cuando el mismo rodea la totalidad 

del árbol. 

El daño por ramoneo ocurrió con menor intensidad y a mayor altura en la asociación 

ñire-calafate, lo cual evidencia que el calafate actúa como una barrera contra el ramoneo de 

los herbívoros. Otro ejemplo de barrera física se observó en bosques de Pinus spp. en Suecia, 

donde los residuos leñosos después de los incendios funcionan como obstrucciones físicas y 

visuales contra los mamíferos herbívoros, permitiendo que los árboles jóvenes crezcan en un 

área relativamente libre de ramoneo (Chantal y Granstrom, 2007). Se encontró un resultado 

similar para el álamo (Populus tremuloides) después del incendio en el Parque Nacional 

Yellowstone, donde los desechos leñosos gruesos posteriores al incendio crearon “zonas 

seguras” libres de ramoneo (Turner et al., 2003). Se ha demostrado que los arbustos además 

de actuar como un obstáculo físico, si son poco palatables o poseen espinas, como el calafate, 

generan un efecto disuasorio contra la herbivoría (Smit et al., 2007; Saixiyala et al., 2017). 

Aunque el calafate no evita por completo el ramoneo, la presencia de los mismos en los 

bosques de ñire afectados por fuego atenúa el impacto del ramoneo en la regeneración. 
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Si bien la dieta del ganado y el guanaco en Patagonia sur incluye al ñire (Vila y Borrelli, 

2011; Soler et al., 2012; Quinteros et al., 2012; Soler et al., 2013; Arias et al., 2015) y el 

ramoneo ocurre indefectiblemente en presencia o no del arbusto, los resultados evidenciaron 

que en la asociación ñire-calafate, favorece el establecimiento de la regeneración del ñire al 

reducir el daño durante la regeneración temprana, etapa más susceptible de la planta (Van 

Uytvanck et al., 2008). Hansen et al. (2008) y Echevarría et al. (2014) afirman que el ganado 

afecta principalmente la regeneración de tamaño pequeño-mediano (˂1,5 m de altura). La 

protección de los árboles en las primeras etapas es clave para asegurar la continuidad del 

bosque, ya que la regeneración necesita 20 años de crecimiento promedio para escapar del 

ramoneo del ganado (Echevarría et al., 2014). En este sentido, es necesario que los estudios 

a futuro evalúen cómo el entorno afecta esta interacción ya que el ramoneo también se ve 

afectado por el número de árboles jóvenes, mortalidad de árboles maduros, distancia a 

caminos, acumulación de residuos leñosos, disponibilidad de forraje, prácticas de manejo y 

la temporada estacional, entre otros (Szwagrzyk et al., 2020; Pfeffer et al., 2021). 

Padilla y Pugnaire (2006) sugieren que la interacción árbol-arbusto podría utilizarse en 

acciones concretas de restauración de áreas degradadas con ganado. Es decir, se podrían 

plantar ñires cerca de arbustos de calafate que actúen como barreras protectoras. Moser y 

Greet (2018) consideran que este tipo de acciones es más amigable con el medio ambiente y 

para los productores locales si se compara con los altos costos de implementar clausuras 

individuales y, en el caso de Patagonia, los largos periodos que conlleva la respuesta de la 

vegetación a la exclusión ganadera (Blackhall et al., 2008; Peri et al., 2013; Echevarría et al., 

2014). Otros autores afirman que plantar debajo de los arbustos favorece la supervivencia de 

los árboles juveniles al reducir la radiación solar y el ramoneo de los herbívoros (Castro et 

al., 2004). Se ha comprobado que las plantas nodrizas en ambientes semiáridos y áridos 

mejoran el ambiente de luz y la humedad del suelo para los árboles jóvenes (Oesterheld y 

Oyarzábal, 2004) y que las plantas menos apetecibles actúan como refugio natural (Callaway 

et al., 2000; Milchunas y Noy-Meir, 2002; Rebollo et al., 2002).  
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CONCLUSIÓN 

En los sistemas silvopastoriles de Tierra del Fuego, los arbustos de calafate crecen con 

mayor densidad en bosques de ñire disturbados por fuego. Los arbustos de calafate 

constituyen un componente importante en la protección de la regeneración de ñire (>10 cm), 

ya que reducen el daño por ramoneo generado por los herbívoros. Además, los arbustos de 

calafate aumentan la altura a la que ocurre el ramoneo en las plantas de ñire, la cual se 

relaciona lineal y positivamente con la altura de estos árboles. Esto resulta relevante 

principalmente para la regeneración de ñire de menor altura, ya que es una etapa clave para 

la instalación de la misma y la recuperación del bosque. Finalmente, cuanto mayor es la 

cobertura del calafate, mayor es la protección que ejerce sobre la regeneración del ñire. Esta 

protección podría ser utilizada para restaurar el bosque en sistemas degradados y con presión 

ganadera. 
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CAPÍTULO II: Arbustos de calafate como potencial micrositio para la 
regeneración de ñire en zonas disturbadas: influencia sobre el micro-clima, el 

suelo y la disponibilidad de semillas de ñire 

INTRODUCCIÓN 
La regeneración de un bosque luego de un incendio depende de varios factores como, 

por ejemplo, la severidad y la intensidad del fuego (Gómez et al., 2022) que determina la 

cantidad de árboles adultos que sobrevivieron al fuego, la capacidad de los árboles 

remanentes para producir semillas, o incluso si la especie tiene o no la capacidad de rebrotar 

(Ruíz et al., 2009; Cavallero et al., 2015; de Dios, 2018; Landesmann y Morales, 2018). Si 

bien la reproducción vegetativa o asexual resulta ventajosa en sitios disturbados, la 

instalación de regeneración por semillas permite incrementar la densidad en todo el sitio y 

mantener la variabilidad genética en los nuevos individuos (Torres et al., 2001; Duboscq-

Carra et al., 2018; Azpilicueta et al., 2021), proporcionando más resiliencia al bosque frente 

a nuevos disturbios o alteraciones climáticas. Para que las semillas logren instalarse en un 

bosque quemado, las mismas deben alcanzar un micrositio que le otorgue no sólo protección 

física sino también condiciones ambientales (ej. humedad) y de suelo (ej. materia orgánica) 

óptimas para la etapa de instalación (Clark et al., 1999). 

Los arbustos colonizadores que rebrotan después del fuego (Blackhall et al., 2015; 

Kitzberger et al., 2016; Landesmann et al., 2021) generan condiciones diferentes bajo su copa 

que podrían favorecer la germinación y el establecimiento de las especies leñosas en 

ambientes estresantes (Callaway, 2007; Oliet y Jacobs,2007; Gómez-Aparicio et al., 2004; 

Veblen et al., 2004; Heinemann y Kitzberger, 2006; Cortina et al., 2011; Mosquera-Losada 

et al., 2015;  Valenzuela et al., 2016; Al-Namazi et al., 2020; Yuan et al., 2019;Arroyo et al., 

2021; Parajuli et al., 2021; Chillo et al., 2022; Yang et al., 2022). En zonas áridas los arbustos 

dan origen a las denominas islas de fertilidad (Maestre et al., 2009b; Eldridge et al., 2011; 

Perea et al., 2014; Moncayo-Riascos y Gálvez-Cerón, 2018; Navarro-Cano et al., 2019; 

Karlin et al., 2021; Crockett y Hurteau, 2022; Sales Lucas et al., 2022). Las islas de fertilidad 

son micrositios que pueden favorecer la sucesión natural al contener semillas y al reducir el 

estrés ambiental como por ejemplo mayor humedad del aire y mayor hojarasca (Moncayo-

Riascos y Gálvez-Cerón, 2018; Karlin et al., 2021). En ambientes donde las plantas crecen 

bajo situaciones de estrés, un mejoramiento o amortiguamiento en las condiciones 
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edafoclimáticas producida por una planta vecina, puede ofrecer un beneficio que supere la 

competencia interespecífica generando una interacción de facilitación (Pugnaire et al., 1996; 

Castro et al., 2002; Galindo et al., 2017). 

En la provincia de Tierra del Fuego (Patagonia Sur, Argentina), miles de hectáreas de 

bosques de ñire en la zona del ecotono fueguino, se quemaron intencionalmente hace más de 

70 años con el fin de aumentar la superficie forrajera para el ganado, lo cual generó la 

degradación del bosque (ej, estructura forestal) y, a largo plazo, un ensamble de plantas 

herbáceas similar al de los pastizales (Ruggirello et al., 2023). Por otro lado, el fuego 

favoreció el establecimiento de arbustos de calafate en alta densidad, registrándose en 

algunos sitios hasta 5000 individuos.ha -1 (Bustamante et al., 2021). La presencia de los 

arbustos de calafate podría ofrecer condiciones microclimáticas y edáficas particulares que 

favorezcan la instalación de la regeneración arbórea a través de la reducción del estrés 

ambiental en los sitios afectados por fuego (radiación solar excesiva, temperaturas extremas, 

cobertura de suelo desnudo) y con uso ganadero actual (compactación del suelo, suelo 

desnudo). Arana et al., (2015) determinaron que un cambio en la temperatura del suelo puede 

afectar la germinación de las semillas del género Nothofagus. Santelices-Moya et al. (2022) 

determinaron que un exceso de la temperatura del aire puede inhibir la germinación de las 

semillas de ñire. Por otro lado, las condiciones climáticas afectan también a la regeneración 

del ñire en estado de plántulas. Soler et al. (2018) determinaron que el efecto acumulado de 

daños por factores bióticos (ej, ramoneo) y abióticos (ej. ápice seco) en años de sequía o 

heladas tardías puede impactar fuertemente sobre la supervivencia de las plántulas. 

En este sentido, en estos sitios disturbados, donde la remoción del dosel arbóreo 

impone condiciones ambientales más extremas para la regeneración leñosa de Nothofagus, 

las copas de los arbustos podrían ofrecer micro-condiciones óptimas de suelo al impedir el 

pisoteo (ej. menos compactación y cobertura de suelo desnudo) y del ambiente al ofrecer 

protección bajo sus copas (ej., menor radiación solar y temperaturas extremas). Asimismo, 

es esperable que la copa del arbusto favorezca la acumulación de hojarasca de su propia copa 

y de la vegetación circundante. Sin embargo, se desconoce si los arbustos de calafate 

favorecen también la acumulación de semillas de ñire como ocurre en otras especies (Bullock 

y Moy 2004). En tal caso, las semillas debajo de sus copas tendrían el beneficio de alcanzar 
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un micrositio más protegido contra herbívoros y con un microclima más favorable para su 

germinación. Por lo tanto, el objetivo de este capítulo fue caracterizar el micro-clima, las 

condiciones edáficas y la disponibilidad de semillas de ñire bajo el dosel de los arbustos de 

calafate comparado con la condición fuera de la copa. Para ello se plantearon las siguientes 

hipótesis: 

 Hipótesis 1: La copa del calafate, al atenuar las condiciones climáticas rigurosas 

generadas por el fuego y el pastoreo de los animales, genera cambios microclimáticos 

y edáficos distintos de la condición fuera de la copa del arbusto. 

Predicción: Menor temperatura del aire y del suelo durante el verano, menor radiación 

fotosintéticamente activa, menor cobertura de suelo desnudo y menor compactación de suelo 

bajo la copa del arbusto que fuera de la misma. 

 Hipótesis 2: A nivel de sitio, el área basal de los árboles adultos determina la 

producción de semillas en general, mientras que a nivel de micro-sitio los arbustos de 

calafate influyen en la cantidad de semillas de ñire que llegan al suelo, debido a la 

intercepción que genera el volumen de su copa.  

Predicción a: Menor número de semillas en sitios con menor área basal. 

Predicción b: Mayor número de semillas bajo la copa de los arbustos que fuera de la misma. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Sitio de estudio 

El estudio se realizó en el centro de Tierra del Fuego, donde dominan principalmente 

los bosques monoespecíficos de ñire. Estos bosques fueron afectados por incendios en las 

décadas del '30-'50 reduciendo la cobertura del dosel (22,6% de cobertura remanente) y la 

densidad de árboles (47-209 ind.ha -1 remanente con > 10 cm DAP) en comparación con los 

bosques no perturbados en el área (60–70% y 400–550 ind.ha-1, respectivamente según Soler 

y Peri, 2018). Además, en los mismos sitios y posteriormente al fuego, se sembraron especies 

exóticas forrajeras (ej. Holcus lanatus, Dactylis glomerata, Poa pratensis, Trifolium repens) 

para mejorar la oferta forrajera para el ganado (en el pasado ovino y actualmente bovino), 

alterando la composición natural del sotobosque herbáceo. Los incendios forestales junto con 

el pastoreo del ganado doméstico conforman un tipo de perturbación característica en zonas 

de Tierra del Fuego, que se identifican por la abundante necromasa forestal (troncos y ramas 

gruesas) remanente en el suelo (Frangi et al., 2004) y el estrato arbustivo dominado por 

calafate. Por lo tanto, todos los sitios de estudio seleccionados poseen cierta degradación en 

términos de área basal de árboles adultos de ñire, cobertura del dosel forestal, compactación 

del suelo, residuos leñosos y suelo desnudo reconocibles a simple vista. Bajo este escenario, 

se seleccionaron tres sitios degradados (S1, S2 y S3) dentro de cada sitio se realizaron tres 

réplicas de cada uno (subsitios) distanciadas al menos 100 m entre sí. En cada subsitio se 

seleccionaron al azar 10 arbustos de calafate distanciados al menos 2 m entre sí, para los 

análisis posteriores (Fig. 2.1).  
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Fig 2.1. Esquema explicativo del diseño expiremental: los rectángulos ejemplifican los sitios (S1, S2 y S3) y los círculos los subsitios 

(subsitio 1, subsitio 2, subsitio 3). Dentro de cada subsitio se esquematizan los calafates (estrellas negras). Cabe aclarar que la separación 

entre sitios varió entre 100 y 1000 m y entre los arbustos de calafate entre 1 y 50 m.
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Caracterización de los sitios 

Para caracterizar la estructura vegetal se midió la densidad de la regeneración de ñire 

y la densidad de árboles adultos en una parcela circular (6 m de radio) alrededor de cada 

calafate (Fig. 2.2) (n=90). Luego se midió la altura de la regeneración con una regla de 

madera rígida, mientras que para los árboles adultos (>1,30 m de altura y >5 cm de DAP) se 

utilizó un Telémetro láser Nikon Forestry Pro (Japan). A todos los individuos de ñire mayores 

a 1,30 m de altura, se les midió el diámetro a la altura del pecho (DAP) con una cinta 

diamétrica. La densidad de individuos de ñire y el DAP de los mismos se utilizaron para 

calcular el área basal por hectárea de los distintos sitios. 

En la mitad de las parcelas de 6 m de radio se estimó la frecuencia de uso de herbívoros. 

Para ello se cuantificó el número de bostas y se clasificó según el tipo de animal (guanaco 

(Lama guanicoe), caballo y ganado vacuno (raza Hereford). Para ello, al final de la estación 

de verano del 2018 (marzo), sólo se cuantificaron las bostas frescas descartando las bostas 

con características más viejas (secas y en estado de degradación) provenientes de estaciones 

previas. Al finalizar la medición, todas las bostas fueron removidas con palas para evitar la 

confusión en los conteos futuros durante las siguientes estaciones, ya que el procedimiento 

se repitió al finalizar el otoño (mayo), invierno (septiembre) y primavera (diciembre).  

Para calcular la cobertura del dosel arbóreo se sacó una foto hemisférica por encima de 

cada calafate, con un lente “ojo de pez” Sigma 8mm (Tokio, Japón) montado sobre una 

cámara digital Nikon de 35mm (Tokio, Japón), siguiendo la metodología empleada por Soler 

(2012). Para ello, la cámara se niveló con un trípode y las fotos fueron tomadas durante la 

mañana orientadas hacia al norte evitando la influencia directa del sol. Para el análisis de las 

imágenes se empleó el software Gap Light Analyzer v.2.0 (Frazer et al., 2001). 
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Figura 2.2. a) Arbusto de calafate en centro de parcela; b) esquema de la parcela circular 

alrededor del arbusto. 

Condiciones micro climáticas y edáficas 

En cada sitio, se seleccionó al azar uno de los 30 arbustos para colocar los registradores 

de datos (HOBO 88K, Onset). Para poder caracterizar variables climáticas bajo y fuera de la 

copa, se utilizaron dos registradores en cada sitio: dentro de la copa de los arbustos y fuera 

de la misma (0,5 m fuera de la influencia de la copa). Cada sensor de temperatura del suelo 

se colocó a 10 cm de profundidad y cada sensor de temperatura del aire a 60 cm encima del 

suelo. La temperatura del aire, la temperatura del suelo y la humedad relativa del aire fueron 

registradas durante enero y febrero, junio y julio de 2018 diariamente y cada 60 minutos por 

los registradores de datos mencionados. La radiación fotosintéticamente activa (PAR) se 

midió a 5 cm sobre el suelo con un ceptómetro digital (Decagon AccuPAR LP-80), bajo y 

fuera de los arbustos. La PAR y las siguientes variables climáticas y edáficas fueron tomadas 

en enero 2018 bajo y fuera y fuera de la copa de los arbustos.  

La densidad aparente del suelo se obtuvo sancando muestras de suelo con un cilindro 

(184,7 cm3) a 5 cm de profundidad eliminando la densa red de raíces (champa) para evitar 

contenido vegetal en la muestra. Luego se secaron en un horno a 70 °C por 48 horas y se 

pesaron con una balanza de precisión (±0,0001 g). La densidad aparente se calculó como la 

relación entre el peso seco obtenido (g) y el correspondiente volumen del cilindro (cm3). El 

agua en el suelo se midió con una sonda de humedad MP406 (ICT, Australia) a 10 cm de 
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profundidad y la altura del estrato herbaceoo se midió con una regla de madera. Para evaluar 

la cobertura de suelo se realizaron 4 transectas de 45 cm en las cuatro orientaciones (Norte 

Sur, Este y Oeste) dentro y fuera del arbusto para registrar cada 1 cm la cobertura de suelo 

desnudo y la cobertura de residuo leñoso mediante el método de intecepción puntal 

(Brancaleoni et al., 2003).  

Disponibilidad de semillas bajo la copa 

En la mitad de los calafates se cuantificó el número de semillas de ñire y la biomasa de 

hojarasca. Para ello se colocaron trampas circulares (recipientes plásticos con un área de 

0,007 m2). Las trampas se enterraron al nivel del suelo y se colocaron en los cuatro puntos 

cardinales (Norte, Sur, Este y Oeste) dentro y fuera de la copa del calafate. Cada muestra se 

separó en semillas de ñire y hojarasca. Se contabilizó el número total de semillas y se pesaron 

con una balanza de precisión (±0,0001 g). Para calcular el peso indivudal de las semillas se 

dividió el peso total por el número de semillas. Del total de las semillas se tomaron al azar 

15 muestras de 25 semillas cada una y se las clasificó en semillas llenas (con endosperma 

bien desarrollado) y vacías. A las semillas llenas se les determinó la viabilidad mediante la 

prueba de tetrazolium (2, 3, 5-trifenil tetretrazolium cloruro al 1%). Para ello, los embriones 

se mantuvieron embebidos en dicha solución durante 24 horas, a 25°C y en oscuridad. Las 

semillas que adquirieron coloración rojiza fueron consideradas como viables y las semillas 

sin teñir fueron calificadas como no viables (Moore, 1986). La hojarasca se secó en estufa (a 

60°C por 24 h) y se pesó con balanza de precisión (±0,0001 g). 

Análisis estadísticos 

Caracterización de los sitios:  

Estructura vegetal 

La densidad y altura de la regeneración de ñire; la densidad, altura y díametro de los 

árboles adultos (DAP); el área basal (AB) y la cobertura del dosel forestal se analizaron 

mediante modelos mixtos lineales generalizados (MLGMs). Para el promedio de la densidad 

de la regeneración de ñire y para la densidad de árboles adultos, se utilizó la distribución 

binomial negativa con función de enlace log, y para el AB. Para el porcentaje de cobertura 

de dosel se utilizó la distribución beta con función de enlace logit. El número de árboles 

adultos y el área basal fueron transformados con la raíz del valor +1 considerando que 
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algunos calafates no tenían árboles adultos alrededor. Se utilizó como factor fijo el sitio (Sitio 

1 n=30, Sitio 2 n=30 y Sitio 3 n=30). Para la altura de la regeneración, la altura de los árboles 

adultos y para el DAP se utilizó la distribución gamma con función de enlace log. Se utilizó 

como factor fijo el sitio (Sitio 1 n=6, Sitio 2 n=12 y Sitio 3 n=18). Para todos los análisis se 

utilizó como factor aleatorio el subsitio (réplica de los sitios). 

Frecuencia de uso animal 

La frecuencia de uso animal de los distintos animales (guanaco, bovino o equino) se 

analizó mediante el promedio de bostas con Modelos Lineales Generalizados Mixtos 

(MLGMs) con distribución binomial negativa y función de enlace log.  Se utilizó como factor 

fijo el sitio (Sitio 1 n=60, Sitio 2 n=60, Sitio 3 n=60) y como factor aleatorio el subsitio.  

Efecto del calafate sobre el microambiente 

Condiciones climáticas: 

Los datos de los registradores climáticos se utilizaron para evaluar la temperatura 

máxima y mínima del suelo y del aire y para calcular la amplitud térmica. Luego mediante 

MLGMs se analizó la temperatura máxima del aire y la amplitud del aire con distribución 

normal y función identity considerando que los datos presentaron una distribución normal 

según el test de Shapiro-Wilks (Mahibbur y Govindarajulu, 1997).  

En enero y febrero se evaluó la temperatura máxima del aire, la temperatura máxima 

del suelo, la amplitud térmica del aire, la amplitud térmica del suelo, y la humedad relativa 

del aire. Considerando la normalidad de los datos el análisis se realizó mediante ANOVA y 

la comparación por pares se realizó con el test de Tukey. Para ello se utilizó como factor fijo 

la ubicación dentro (n=144) y fuera de la copa (n=144) En junio y julio se evaluó la 

temperatura mínima del aire, la temperatura mínima del suelo, la amplitud térmica del aire, 

la amplitud térmica del suelo y la humedad relativa del aire. Los datos presentaron una 

distribución normal por lo que se analizaron mediante ANOVA y la comparación por pares 

se realizó con el test de Tukey. Para ello se utilizó como factor fijo la ubicación dentro 

(n=182) y fuera de la copa (n=182). Cabe destacar que en los dattalogers hubieron faltantes 

de datos por diversos motivos (ej.descarga de datos, errores). La radiación fotosintéticamente 

activa (PAR) también se analizó mediante MLGMs con distribución gamma y función de 
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enlace log. El factor fijo fue el sitio (S1 n=60, S2 n=60, y S3 n=60) y la ubicación (dentro 

n=90, fuera n=90) y como factor aleatorio se utilizó la réplica de los sitios. 

Condiciones edáficas 

La densidad aparente del suelo, el agua en el suelo, la cobertura de suelo, la altura del 

estrato herbáceo se analizaron mediante modelos lineales generalizados mixtos (MLGMs) 

utitilando como factor fijo el sitio (S1 n=60, S2 n=60, y S3 n=60) y la ubicación (dentro 

n=90, fuera n=90). Como factor aleatorio se utilizó el subsitio. La densidad aparente se 

analizó con distribución normal y función de enlace identity. El porcentaje de agua y la 

cobertura de suelo (desnudo y residuo) se analizó mediante distribución beta con función de 

enlace logit. La altura del estrato herbáceo s eanalizó mediante distribución gamma y función 

de enlace log. 

Para entender la combinación de factores que mejor explican las diferencias entre la 

ubicación bajo y fuera de la copa en los distintos sitios se realizó un análisis de componentes 

principales (ACP) usando la distancia Euclideana. Para ello se usó una matriz de correlación 

compuesta por variables edafoclimáticas. 

Hojarasca y llegada de semillas 

La hojarasca, el número de semillas y el peso individual de las mismas se analizaron 

mediante modelos lineales generalizados mixtos (MLGMs). La hojarasca y el peso individual 

de las variables fueron analizadas con distribución gamma y función de enlace log. El número 

de semillas se analizó con distribución binomial negativa con función de enlace log. Se utilizó 

como factor fijo el sitio (S1 n=60, S2 n=60, y S3 n=60) y como término aleatorio las 

repeticiones (sub-sitios) anidadas al sitio. 

Los análisis estatadísticos se realizaron con el software estadístico InfoStat (Di Rienzo 

et al., 2018), excepto las variables de porcentajes.  Los análisis de MLGMs en infostat se 

ajustaron usando los paquetes del lenguaje de R nlme (Pinheiro et al., 2018) y lme4 (Bates et 

al., 2015) a través de la interface Infostat (R Core Team, 2020). Los porcentajes se analizaron 

a través del programa Rstudio (R Core Team, 2020) y el paquete glmmTMB (Magnusson et 

al., 2017).  El ACP se realizó con el software PC-ORD 5.0 usando la distancia Euclideana 

(McCune y Mefford, 2011). 
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RESULTADOS 

Caracterización del sitio 

El sitio 1 (S1) se caracterizó por un alto número de regeneración de ñire, un bajo 

número de individuos adultos y menor área basal (Tabla 2.1). En contraste el sitio 3 (S3) tuvo 

una baja cantidad de plántulas pero alto número de adultos (así como área basal y cobertura 

del dosel (Fig. 2.3)). El sitio 2 (S2) tuvo características intermedias.  Con respecto a las 

características de los invidiuos (altura de la regeneración y de los árboles adultos así como 

su DAP) no presentaron diferencias entre sitios (Tabla 2.1). En cuanto al uso animal, el S1 

fue usado sobretodo por ganado equino, mientras que en S3 por guanacos y ganado bovino. 

En el caso del S2, éste no evidencio uso de equino y presentó valores intermedios de guanacos 

y bovinos (Tabla 2.2). 

Variables climáticas y edáficas bajo y fuera de la copa del arbusto 

En el verano la máxima temperatura del aire, la amplitud térmica del aire, la máxima 

temperaura del suelo, la amplitud de la temperatura del suelo y la humedad relativa del aire 

fueron significativamente menores bajo la copa del arbusto (Tabla 2.4). En el invierno la 

temperatura mínima del suelo y la humedad relativa del aire fueron significativamente 

mayores bajo la copa del arbusto. La amplitud térmica del aire y del suelo mostraron el 

comportamiento opuesto, mientras que la temperatura mínima del aire no mostró diferencias 

significaticas (Tabla 2.4). Si bien la PAR fue menor dentro del arbusto, se observó una 

interacción arbusto*sitio (X2=12,55, p=0,002) debido a que S2 y S3 fuera de la copa tuvieron 

valores similares, mientras que dentro de la copa S3 tuvo menor radiación que S2 (Fig. 2.4). 

La densidad aparente del suelo fue menor dentro de la copa y mayor en S1. El agua en 

el suelo fue menor bajo la copa del arbusto y menor en S1 (Tabla 2.5). El porcentaje de 

residuos leñosos fue significativamente mayor en S3 y menor en S1, sin observarse 

diferencias bajo o dentro de la copa (Tabla 2.5). La altura del estrato herbáceo fue mayor 

bajo la copa del arbusto y no se observaron diferencias en los distintos sitios (Tabla 2.5). La 

cobertura del suelo desnudo mostró una interacción arbusto*sitio (X2=34,43, p<0,001). En 

la Figura 2.5 se puede observar que fuera del arbusto el S1 tuvo mayor cobertura de suelo 

desnudo mientras que bajo la copa del arbusto no se obsevaron diferencias significativas 

entre los distintos sitios. 
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Tabla 2.1. Valores medios (±EE) de la densidad decalafate, densidad de regeneración de ñire (individuos.ha-1), densidad de árboles 

adultos (individuos.ha-1), altura de la regeneración de ñire (cm), altura de los árboles (m), diámetro a la altura del pecho (DAP) y área 

basal (cm2.ha-1), y cobertura del dosel (%) en los distintos sitios (S1, S2 y S3). 

Si
tio

 Densidad de 

calafate 

Densidad de 

regeneración 

Densidad de 

árboles 

Altura de 

regeneración 

Altura de 

árboles 

DAP de 

árboles 

Área 

basal 

Cobertura 

del dosel 

S1 2263±133,56 a 1311,52±166,53a 0,23±0,09 c 70,54±3,64 4,95±0,45 22,90±6,14 140,11±73,92 c 19,24±2,02b 

S2 1090±79,57 b 674,92±84,41b 0,87±0,23 b 88,19±6,80 3,33±0,31 15,10±2,68 169,64±53,13 ab 19,72±2,07b 

S3 645±64,03 c 274,09±43,93 c 1,9±0,44 a 87,91±12,96 4,00±0,31 15,85±3,61 375,01±126,10 a 28,14±2,95a 

X2 128,35 49,26 23,02 3,43 4,93 0,75 8,42 21,58 

p <0,001 <0,001 <0,001 0,180 0,085 0,69 0,0148 <0,001 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna indican medias significativamente distintas con 

el test de LSD (p<0,05).
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Figura 2.3. Fotos hemisféricas mostrando la cobertura de dosel del sitio con (a) baja área 

basal forestal (S1) y (b) con alta área basal forestal (S3). 

Tabla 2.2. Valores medios (±EE) de número de bostas por hectárea de los animales (guanacos 

nativos, bovinos y equinos) en los distintos sitios (S1, S2 y S3). Bovino incluye toros en S1 

y vacas en S2 y S3. 

Factor Nativo Equino Bovino 

Sitio 

S1 74,27±23,89 b 74,25±16,94 a 244,13±34,30 b 

S2 286,55±51,26 a - 309,92±45,56 b 

S3 233,48±45,74 a 8,47±4,12 b 535,00±61,22 a 

X2 21,34 20,88 20,02 

p <0,001 <0,001 <0,001 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD (p<0,05). 
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Tabla 2.3. Valores medios (±EE) de la máxima temperatura del aire (°C), amplitud 

térmica del aire (°C), la máxima temperatura del suelo (°C), la amplitud de la temperatura 

del suelo (°C) y la humedad relativa (%) del aire bajo y fuera de la copa del arbusto en los 

meses más calidos (Enero y Febrero). 

 

Máxima 

 t° aire 

Amplitud  

t° aire 

Máxima  

t° suelo 

Amplitud 

 T° suelo 

Humedad 

 relativa 

Bajo 18,61±0,29 b 14,53±0,29 b 12,11±0,14 b 3,68±0,14 b 72,65±0,97 a  

Fuera 20,31±0,35 a 16,15±0,38 a 16,47±0,27 a 7,14±0,24 a 67,13±0,96 b  

F 16,79 13,63 233,37 109,03 26,28 

p <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de Tukey. 

Tabla 2.4. Valores medios (±EE) de la mínima temperatura del aire (°C), amplitud térmica 

del aire (°C), la mínima temperatura del suelo (°C), la amplitud de la temperatura del suelo 

(°C) y la humedad relativa del aire (%) bajo y fuera de la copa del arbusto en los meses más 

fríos (Junio y Julio). 

 

Mínima 

t° aire 

Amplitud 

t° aire 

Mínima 

t° suelo 

Amplitud 

t° suelo 

Humedad 

relativa 

Bajo -4,86±0,24 8,05±0,25b -0,74±0,07a 0,40±0,04b 81,34±0,58a 

Fuera -4,45±0,22 10,46±0,31a -1,71±0,08b 0,57±0,04a 76,47±0,68b 

F 1,57 37,17 113,98 9,94 29,48 

p 0,212 <0,001 <0,001 0,002 <0,001 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de Tukey. 
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Figura 2.4. Promedio de la radiación fotosintéticamente activa (PAR, μmol.m2.s-1) 

dentro y fuera del arbusto en los distintos sitios (S1, S2 y S3). Barras indican error 

estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias signifivativas de medias con la 

prueba de LSD (p < 0,05). 

Tabla 2.5. Valores medios (±EE) densidad aparente (gr.cm-3), agua en el suelo (%), 

residuos leñosos (%), altura del estrato herbáceo (cm), dentro y fuera de la copa de los 

arbustos y los distintos sitios (S1, S2 y S3). 

 Factor 
Densidad 

aparente 

Agua en el 

suelo 

Residuo 

leñoso 

Estrato 

herbáceo 

A
rb

us
to

 

Dentro 0,66±0,02 b 9,25±0,41b 1,22±0,04 16,92±0,86 a 

Fuera 0,83±0,02 a 10,33±0,33a 1,29±0,05 13,84±0,64 b 

χ² 57,32 7,20 1,39 28,28 

P <0,001 0,007 0,238 <0,001 

Si
tio

 

S1 0,93±0,02 a 8,78±0,41 b 1,16±0,05 b 11,09±0,59 

S2 0,62±0,02 b 9,56±0,48 ab 1,27±0,05 ab 19,25±1,06 

S3 0,67±0,03 b 15,56±0,46 a 1,34 ±0,06 a 15,81±0,84 

χ² 68,17 5,59 7,71 2,62 

p <0,001 <0,001 0,02 0,270 

Sitio* 

arbusto 

χ² 0,67 0,55 0,90 0,03 

p 0,510 0,758 0,63 0,983 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada 

columna y para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de LSD. 
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Figura 2.5. Interacción sitio*arbusto para la cobertura de suelo desnudo (%). Las barras 

indican error estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias signifivativas de 

medias con el test LSD (p < 0,05). 

A partir del análisis ACP en base a las variables edafoclimáticas, se seleccionaron 

los dos primeros ejes que explican el 61,8 % de la varianza de los datos. El eje 1 (57,3 % 

de la varianza explicada) se relacionó negativamente con la temperatura del suelo (-

0,934), la temperatura del aire (-0,823) y la PAR (-0,817). El eje 2 (20,6 % de la varianza 

explicada) se relacionó negativamente con la densidad aparente del suelo (-0,710), y 

negativamente con la cobertura del suelo desnudo (-0,526). El ordenamiento de las 

muestras permitió diferenciar un gradiente climático en el eje 1 que mostró una clara 

separación de los tratamientos bajo la copa del arbusto hacia los valores positivos del eje 

(círculos del lado derecho del gráfico) y fuera de la copa del arbusto hacia los valores 

negativos del eje del (triángulos del lado izquierdo del gráfico) (Fig. 2.6). Asimismo, el 

eje 2 mostró un gradiente edáfico donde se observó que del lado derecho las muestras 

correspondientes a S1 fuera de la copa del arbusto presentaron una marcada separación 

de S2 y S3, mientras que las muestras bajo el dosel arbustivo de S1, S2 y S3 fueron 

similares entre sí indicando que a pesar de haber variabilidades edáficas entre sitios, las 

característica del suelo son similares bajo la copa del arbusto. 
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Figura 2.6. Análisis de componentes principales basado en variables edafoclimáticas 

dentro y fuera de los arbustos y en los distintos sitios (Sitio 1 dentro del arbusto = círculos 

rojos, fuera del arbusto = triángulos rojos; Sitio 2 dentro del arbusto = círculos magenta, 

fuera del arbusto = triángulos magentas; Sitio 3 dentro del arbusto = círculos azules, fuera 

del arbusto = triángulos azules). 

Disponibilidad de semillas de ñire bajo la copa 

El resultado del análisis de coeficientes de Spearman demostró que el número de semillas 

se correlacionó positiva y significativamente (p<0,05) con la cobertura del dosel arbóreo 

dentro (rho= 0,59) y fuera del arbusto (rho= 0,57) (Fig. 2.7).  

En la tabla 2.6 se puede observar que la hojarasca mostró una diferencia marginalmente 

significativa siendo mayor bajo la copa del arbusto que fuera de la misma. El número de 

semillas y el peso individual de las mismas no presentaron diferencias significativas con 

respecto a la ubicación. En cambio, se detectó un efecto del sitio tanto para la hojarasca 

como para las semillas de ñire (Tabla 2.6). El S1 presentó significativamente menor 

hojarasca, menor número de semillas y menor peso individual que los otros dos sitios. 

Los resultados de los análisis de calidad de las semillas recolectadas indicaron que un 

54,7% estaban vacías. El test de tetrazolium indicó que un 17,2 % de las semillas llenas 

eran viables, lo cual representó el 9,1 % de viabilidad con respecto al total de la muestra 

(considerando llenas y vacías). 
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Figura 2.7. Análisis de correlación de Spearman entre el número de semillas (dentro y 

fuera del arbusto) y la cobertura del dosel arbóreo. 

Tabla 2.6 Valores medios (±EE) de la hojarasca (kg.ha-1), el número de semillas de ñire 

(millones.ha-1), peso individual de semillas de ñire (mg), dentro y fuera de la copa de los 

arbustos y los distintos sitios (S1, S2 y S3). 

  Hojarasca Número de semillas Peso individual 

A
rb

us
to

 

Dentro 56,97±3,64 6,0± 0,6 1,01±0,08 

Fuera 43,25±5,70 6,7±0,9 0,98±0,08 

F 3,68 0,19 0,004 

p 0,055 0,659 0,843 

Si
tio

 

S1 30,26±2,72 b 3,2±0,4 b 0,78±0,12 b 

S2 50,77±6,84a 8,6±0,1a 0,96±0,10 ab 

S3 69,24±6,51a 7,1 ±0,6a 1,23±0,05 a 

F 15,68 10,04 6,59 

p <0,001 0,006 0,037 

Sitio*arbusto 
F 0,26 0,20 4,25 

P 0,877 0,906 0,119 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de LSD. 
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DISCUSIÓN 

Los resultados demostraron que, aunque los sitios comparten características 

similares entre sí (localización geográfica, tipo forestal, disturbios por fuego y ganadería) 

tienen al mismo tiempo características que los diferencian entre sí, lo cual permite 

definirlos y tratarlos de manera diferenciada en los Capítulo III y IV. El Sitio 1 posee la 

menor área basal de ñire por lo que se lo denominará “Baja AB”, seguido del Sitio 2 con 

un área basal intermedia “Media AB”, y por último el Sitio 3 con mayor área basal por lo 

que se lo denominará “Alta AB” de aquí en adelante. 

Reducción del estrés ambiental bajo la copa de arbustos 

Los resultados permitieron aceptar la hipótesis 1, considerando que la copa del 

arbusto genera cambios en el microclima y en las condiciones edáficas bajo la copa del 

arbusto. Si bien, Paul et al., (2004) determinaron que la temperatura del suelo es regulada 

por el dosel arbóreo y la hojarasca que producen, los arbustos de calafate generan un 

microclima bajo su dosel reduciendo las temperaturas extremas del suelo y del aire en el 

verano y disminuyendo la temperaturas mínimas del suelo durante el inverno. La menor 

temperatura del aire y del suelo bajo la copa del arbusto en el verano pudo ser 

consecuencia de la sombra que genera el arbusto considerando que calafate reduce la 

radiación solar bajo su copa en similitud con otros arbustos (Brooker et al., 2008; Liu et 

al., 2014; Galindo et al., 2017). Shen et al. (2022) determinaron que los arbustos reducen 

la temperatura de la superficie del suelo al reducir la superficie de suelo desnudo y al 

aumentar la evaporación por medio de la vegetación.  

Peri et al. (2009a), describieron una mejor respuesta de ñire al estrés hídrico y la 

exposición a la luz en comparación con otras especies de Nothofagus (N. pumilio). Sin 

embargo, Soler et al. (2018) determinaron que eventos de sequía o bajas temperaturas 

extremas durante el verano puede generar la mortalidad del ápice de las plantas de ñire 

haciendo que se reduzca su crecimiento en altura. Los antecendentes indican que la 

radiación solar en bosques abiertos de Patagonia es uno de los factores que más perjudican 

el crecimiento y desarrollo de biomasa aérea en plántulas de Nothofagus (Lencinas et al., 

2007; Martínez Pastur et al., 2011), por lo tanto, el rol de calafate como amortiguador de 

estos factores estresante podría ser de gran importancia para la regeneración arbórea. 

Un aspecto potencialmente negativo del calafate es el menor contenido de agua del 

suelo, a pesar de que el aire tuvo una humedad relativa mayor. El menor porcentaje de 
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agua en el suelo pudo ser debida a la intercepción de la precipitación de la copa del arbusto 

que impide la llegada del agua al suelo. Asimismo, la mayor cobertura vegetal (estrato 

herbáceo) observada debajo del arbusto podría reducir el agua disponible mediante la 

evapotransipiración (Shen et al. (2022) o por la absorción considerando que las raíces del 

estrato herbáceo son densas y se concentran en los primeros centímetros del perfil del 

suelo, hecho que les permite aprovechar el agua de las capas superficiales del suelo 

(Golluscio et al., 2011). En este sentido se debe evaluar si el efecto de la protección a la 

radiación y la temperatura es mayor que el efecto de la reducción del agua, ya que esto 

podría afectar negativamente la supervivencia en etapas tempranas de la regeneración 

natural de las especies forestales de (Martínez Pastur et al., 2014; Peri et al., 2016a). 

Los arbustos de calafate reducen el impacto producido por los herbívoros 

contribuyendo a la protección del suelo reduciendo la erosión mediante el aumento de la 

cobertura vegetal bajo su copa y mediante el aporte de hojarasca. Los impactos negativos 

observados en el suelo coinciden con la frecuencia de uso animal observada. El S1 (de 

aquí en adelante llamado de Baja AB), tuvo mayor uso animal lo cual se vió reflejado en 

el mayor porcentaje de suelo desnudo y en la mayor compactación del suelo. Es 

ampliamente reconocido que el uso intensivo de la ganadería genera impactos negativos 

en el suelo a través del pisoteo y de la eliminación de la vegetación (Dunne et al., 2011; 

Davidson et al., 2017). En este sentido, la copa de los arbustos de calafate atenúa las 

condiciones rigurosas generadas por la apertura del dosel forestal (temperatura del aire, 

temperatura del suelo, radiación fotosintéticamente activa) y por el impacto que generan 

los herbívoros en el suelo (compactación y mayor cobertura de suelo desnudo). 

Disponibilidad de semillas de ñire bajo la copa del arbusto  

Según los resultados obtenidos, la producción de semillas a nivel de sitio está 

fuertemente influenciada por el área basal remanente post-fuego, mientras que a nivel de 

micrositio las copas de los arbustos de calafate no representan un obstáculo (falta) o 

sumidero (acumulación) de semillas. Esto permite aceptar parcialmente la hipótesis 2, ya 

que el efecto del sitio fue el esperado, pero la potencial influencia del arbusto no pudo ser 

demostrada. La correlación de Spearman demostró que el número de semillas se 

correlacionó positivamente con la cobertura del dosel arbóreo dentro y fuera del arbusto.  

Los resultados demostraron que el número de semillas fue menor en el sitio Baja AB (S1) 

el cual tuvo mayor apertura forestal en contraposición con el sitio alta AB (S3). Por otro 

lado, se observó que la hojarasca y el peso individual de las semillas también fueron 
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significativamente menores en el sitio baja AB (S1) y mayores en el sitio alta AB (3). 

Estos resultados son consistentes con los antecedentes de la especie considerando que 

Bahamonde et al., (2018) determinó que la hojarasca producida por el dosel forestal está 

positivamente correlacionada con la cobertura del dosel arbóreo. Por otro lado, Soler 

(2013) informó que la producción de semillas en bosques de ñire, estuvo estrechamente 

relacionada al área basal de los distintos rodales estudiados y en otros bosques de 

Nothofagus (N. pumilio) también se observó que el número de semillas estubo relacionado 

con la cobertura de copa (Torres et al., 2014).  

El número de semillas promedio de los 3 sitios fue 6,3 millones.ha-1 (con un rango 

de3,2 millones.ha-1 a 8,6 millones.ha-1), indicando que los bosques alterados por fuego 

producen aproximadamente un 40% menos de semillas que los bosques de ñire bajo uso 

silvopastoril informados en la misma zona (Soler, 2012). El peso promedio individual de 

las semillas (0,001 g) coincide con los valores reportados anteriormente para el ñire 

(Premoli, 1991; González et al., 2006; Bahamonde et al., 2018). Sin embargo, se puede 

observar un gradiente de menor a mayor peso individual en coincidencia con el gradiente 

de área basal de los sitios. Esto indicaría que Bahamonde et al., (2018) determinaron que 

la regeneración en el sitio Baja AB (1) tiene menos posibilidad de establecerse 

considerando que el establecimiento en plántulas de ñire está relacionado con el tamaño 

individual de la semilla. Por otro lado, la viabilidad promedio de los sitios se encontró 

dentro del rango previamente descripto para la especie (Soler et al., 2010; Bahamonde et 

al., 2011). Incluso el test de tetrazolium indicó que el 17% de las semillas llenas eran 

viables lo cual resulta positivo considerando que Soler et al. (2010) registraron un valor 

similar en bosques primarios y secundarios de ñire sin evidencia de fuego. Donoso, (2006) 

y Cellini (2010) describen que las semillas más livianas de Nothofagus alcanzan mayores 

distancias de dispersión, pero estás son menos viables. Por otro lado, Soler et al. (2018) 

informaron que la supervivencia de las plántulas de ñire en el bosque con y sin manejo 

silvopastoril tiene baja probabilidad de supervivencia, principalmente si la regeneración 

proviene de semilla. Cabe destacar que en baja AB (S1), se observó mayor densidad de 

regeneración de ñire y una mayor densidad de arbustos de calafate. En este sentido la 

asociación ñire-calafate observada en los sitios alterados por fuego y ganadería podrían 

estar indicando una dinámica de sucesión hacia una recuperación del ecosistema como 

indican Rovere et al. (2005). 
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CONCLUSIÓN 

Los resultados de este capítulo permiten concluir que la copa de los arbustos de 

calafate atenúan las condiciones rigurosas generadas por las drásticas aperturas forestales 

resultantes de incendios antiguos (menor temperatura máxima del aire y del suelo durante 

el verano lo cual genera una menor amplitud térmica del aire, y menor temperatura 

mínima del suelo y menor amplitud términca del aire y de suelo, y menor PAR) y al 

reducir los efectos negativos producidos por la ganadería en el suelo (menor 

compactación y suelo desnudo). Estas condiciones resultarían favorables para la 

regeneración de ñire, excepto el caso del contenido de agua para lo cual debería 

verificarse dicha interacción. Luego, el número de semillas que llega bajo de la copa es 

similar al número de semillas que llega fuera de la copa. Esto evidencia un rol neutro del 

arbusto sobre la disponibilidad de semilla, pero al mismo tiempo evidencia que sí habrá 

semillas de ñire bajo las copas con potencial de germinación. A su vez, el número de 

semillas que cae bajo o fuera de la copa está positivamente correlacionado con la 

cobertura forestal remanente en los sitios afectados por fuego. Por lo tanto, en sitios más 

degradados el AB remanente es crítica para asegurar la fuente de semillas.  
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CAPÍTULO III: Plántulas de ñire creciendo bajo-fuera de la copa del 

arbusto del calafate y en ausencia-presencia de la ganadería 

INTRODUCCIÓN 

La combinación de fuego y pastoreo, conocida como herbivorísmo pírico 

(Fuhlendorf et al., 2009), modifica la estructura vegetal original y favorece la 

colonización de especies arbustivas rebrotantes en zonas que anteriormente estaban 

ocupadas por bosques (Blackhall et al., 2015; Kitzberger et al., 2016; Landesmann et al., 

2021). Estos arbustos pioneros pueden generar un efecto facilitador para aquellas especies 

menos tolerantes al estrés biótico y abiótico (Perea et al., 2014; Navarro-Cano et al., 2019; 

Crockett y Hurteau, 2022). Los arbustos poco palatables, especialmente aquellos que 

poseen espinas (Hanley et al., 2007), favorecen la supervivencia y el crecimiento de 

plantas que crecen en su cercanía (Callaway et al., 2000; Rebollo et al., 2002; Gómez-

Aparicio et al., 2004; Pugnaire et al., 2004; Padilla y Pugnaire, 2006; Smit et al., 2007; 

López y Cavallero, 2017; Peebles-Spencer y Gorchov, 2017; Bannister et al., 2020; Wang 

et al., 2021b; Chillo et al., 2022). Por otro lado, como se observó en el Capítulo II y como 

evidencia la bibliografía, los arbustos pueden disminuir la radiación solar excesiva, la 

compactación del suelo, amortiguar la temperatura del aire, la temperatura del suelo, entre 

otras (Veblen et al., 2004; Heinemann y Kitzberger, 2006; Callaway, 2007; Oliet y 

Jacobs, 2007; Cortina et al., 2011; Mosquera-Losada et al., 2015; Valenzuela et al., 2016; 

Al-Namazi et al., 2020; Arroyo et al., 2021; Parajuli et al., 2021; Sales Lucas et al., 2022). 

La proximidad física de las plantas generalmente se relaciona con la competencia 

por la superposición de los recursos (por ejemplo, luz, agua, nutrientes del suelo) (Meloni 

et al., 2021). En el caso de especies arbustivas y arbóreas que crecen juntas, la 

competencia puede ocurrir a nivel del suelo, ya que los individuos compiten por los 

recursos subterráneos en rizosferas compartidas (Zamora et al., 2008). Si una especie 

aumenta su crecimiento en raíces, puede causar una disminución en el crecimiento de 

raíces de otra especie, lo que resulta en un efecto negativo de competencia (Mommer et 

al., 2012). La competencia también puede ocurrir en la superficie por la luz (Tilman, 

1988), generando una mayor mortalidad de las plantas que crecen bajo la sombra de los 

competidores más altos (Walters et al., 2016, 2020). 

Por otro lado, los cambios en las condiciones ambientales afectan la morfología y 

la asignación de biomasa (hojas, tallos, raíces) de las plantas (Lencinas et al., 2007; 
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Radice y Arena, 2015; Bebre et al., 2020). Sin embargo, si el crecimiento se ve afectado 

o no, dependerá de la plasticidad fenotípica individual de las especies (Bebre et al., 2020; 

Xu et al., 2020). La plasticidad fenotípica es la capacidad de un genotipo para producir 

diferentes rasgos fisiológicos o morfológicos en diferentes entornos (Wang y Callaway, 

2021; Xu et al., 2020). Por ejemplo, cuando la luz es limitada algunas plantas pueden 

aumentar el tamaño de sus hojas (Bebre et al., 2020) o generar una morfología más 

arbustizada ante altas cargas ganaderas (Echeverría et al., 2014). Por lo tanto, el efecto 

neto de la facilitación y competencia dependerá de las características de las especies 

facilitadoras, de las especies protegidas, y de las condiciones ambientales del entorno 

(Callaway y Walker, 1997; Jensen et al., 2012; García-Cervigón et al., 2013; Walters et 

al., 2020; Bonanomi et al., 2021). 

Se observó que el ñire y el calafate coexisten exitosamente en sitios afectados con 

fuego y ganadería en el ecotono de Tierra del Fuego (capítulo I) y que el calafate 

amortigua el impacto negativo que generan los herbívoros en los árboles jóvenes de ñire 

(Bustamante et al., 2021). También se observó que el calafate no impide la llegada de las 

semillas de ñire bajo su copa y provee un microambiente favorable para el crecimiento 

de las plántulas de ñire (capítulo II). Sin embargo, se desconoce si los arbustos de calafate 

generan un efecto de facilitación-competencia en las plántulas de ñire. El objetivo de este 

Capítulo fue analizar el efecto de la copa del arbusto y el efecto de los herbívoros sobre 

el desempeño de las plántulas de ñire (supervivencia, morfología, potencial hídrico y 

biomasa) en bosques quemados de ñire. Para ello, se establecieron las siguientes 

hipótesis: 

 Hipótesis 1: Los incendios forestales, al disminuir la cobertura forestal y aumentar 

la radiación fotosintéticamente activa, afectan negativamente las plántulas de ñire. 

Predicción: menor supervivencia, mayor estrés hídrico y mayor biomasa subterránea en 

plántulas de ñire creciendo en sitios con menor área basal. 

 Hipótesis 2: El calafate, al generar una barrera física y evitar el ingreso de los 

herbívoros, brinda una protección mecánica frente al impacto de los mismos en 

sitios degradados. 

Predicción a: La supervivencia de las plántulas de ñire que crecen bajo la copa de los 

arbustos es similar a aquellas que crecen aisladas del ganado (con clausura). 
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Predicción b: La morfología de las plántulas de ñire que están expuestas al ganado es más 

arbustizada que aquellas que están protegidas. 

Predicción c: El efecto de protección del calafate, es decir plántulas con mayor 

supervivenca y menor árbustización, se acentua en sitios con menor área basal. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Sitio de estudio y diseño experimental 

El estudio se realizó de 2018 a 2020 en los sitios descriptos en el Capítulo II (Alta, 

Media y Baja área basal). Se utilizaron los mismos calafates (n = 90) y se construyeron 

cercas de malla cima (1,2 m de altura) alrededor de la mitad de los arbustos seleccionados 

para evitar el ingreso de los herbívoros (Fig. 3.1). Se plantaron 10 plántulas de ñire dentro 

de cada arbusto en forma circular y 10 plántulas en el mismo patrón 0,5 m fuera de la 

influencia del arbusto (n = 1800). Las plántulas de ñire provinieron de áreas de 

regeneración cercanas a los sitios de estudio. Las mismas tenían tres años de edad y una 

altura media inicial de 2,8±0,5 cm. Para verificar la edad de las plántulas se contabilizaron 

los nudos anuales de crecimiento (Cuevas, 2000). El trasplante se hizo a raíz desnuda en 

la primavera (octubre) de 2017. En noviembre del mismo año se realizó una reposición 

de las plántulas muertas ya que el 26% de las mismas no lograron instalarse. Se 

establecieron los siguientes tratamientos: plántulas de ñire creciendo a) con clausura y 

dentro del arbusto [(+)C(+)A]; b) con clausura y fuera del arbusto [(+)C(-)A]; c) sin 

clausura y dentro del arbusto [(-)C(+)A]; d) sin clausura y fuera del arbusto [(-C(-)A] 

(Fig. 3.2). 

 

Figura 3.1. Clausuras de calafate en el sitio con Alta área basal. En interior la directora 
de tesis Dra. Rosina Soler.
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Figura 3.2. Diagrama del diseño experimental: a) con clausura-dentro del arbusto [(+)C(+)A] b) con clausura-fuera del arbusto [(+)C(-
)A]; c) sin clausura-dentro del arbusto [(-)C(+)A] y d) sin clausura-fuera del arbusto [(-C(-)A]. 
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Supervivencia y morfología de plantas de ñire 

La supervivencia (%) y la morfología (diámetro en el cuello (mm), altura (cm), tamaño 

de hojas (mm), número de hojas y el número de ramas) de las plántulas de ñire se midieron 

durante tres veranos consecutivos de 2018 a 2020. El tamaño de la hoja se midió como el 

largo y el ancho de una hoja promedio de una plántula dada y luego se calculó el área foliar 

mediante la fórmula de una elipse (pi*largo/2*ancho/2). Además, se calculó la diferencia de 

crecimiento del diámetro a la altura del cuello (DAC) y de la altura. Para ello se calculó la 

diferencia entre el DAC y la altura de las plántulas que sobrevivieron en el 2020 con las del 

2019. 

Potencial hídrico y biomasa de plántulas de ñire 

Durante el verano de 2020 (enero), todas las plántulas vivas fueron removidas y 

procesadas para estimar el potencial hídrico y la biomasa compartimentada. Para ello, a cada 

plántula se le hizo un corte a la altura del cuello de la raíz y se dividió la misma en parte aérea 

(tallo con hojas) y subterránea (raíces). Luego, la parte aérea de cada plántula se colocó en 

una cámara de presión Scholander (Modelo 600, PMS Instrument Co., EE. UU.) (Fig. 3.3a). 

El potencial hídrico de las plántulas, entre las 12:00 y las 15:00 horas, cuando las plantas 

experimentan el mayor estrés fisiológico. Se destinó un día por sitio y el orden de los sitios 

para la medición fue al azar. Finalmente, todas las partes de las plántulas se llevaron a estufa 

y se secaron a 60 °C durante 48 horas para determinar el peso de la biomasa total (g), biomasa 

aérea (g), y subterránea (g) en una balanza de presión (±0,0001 g) (Fig. 3.3b). Además, se 

calculó el cociente entre la biomasa subterránea/aérea para obtener la relación. 
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Figura 3.3. Plántula de ñire a) en bomba de Scholander; b) parte aérea de una plántula seca y 

dispuesta para el pesaje en balanza de precisión. 

Análisis estadístico 

La supervivencia de las plántulas de ñire en los distintos sitios y tratamientos se 

analizó mediante modelos lineales generalizados mixtos (MLGMs) utilizando la distribución 

binomial y la función de enlace logit. Se utilizó como factor fijo el sitio (Baja AB n=180, 

Media AB n=180, Alta AB n=180), y el tratamiento (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A]n=135; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A] n=135; sin clausura dentro del 

arbusto [(-)C(+)A] n=135 y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A] n=135). Como factor 

aleatorio se utilizó los subsitios (repeticiones de los sitios). Se evaluó la posible interacción 

entre los sitios y los tratamientos. 

La supervivencia a lo largo del estudio se evaluó mediante un análisis de Kaplan-

Meir. Para ello se utilizó cada plántula como repetición y el tiempo de supervivencia se 

expresó en meses (0 = plantación inicial en 2017 (n=180), 3 meses después plantación inicial 

(2018 n=180), 15 meses después de la plantación inicial (2019 n=180) y 27 meses después 
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de la plantación inicial (2020 n=180). Como criterio de clasificación se utilizaron el sitio y 

el tratamiento. 

Las variables morfológicas de las plántulas de ñire también se analizaron mediante 

GLMMs. Para el diámetro a la altura del cuello, la altura y el área foliar se utilizó la 

distribución gamma con función de enlace log. Para el número de hojas se utilizó la 

distribución Poisson con función log. Se utilizó como factor fijo el sitio (Baja AB n= 116, 

Media AB n=131, Alta AB n=125) y el tratamiento (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A] n=89; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A n=98]; sin clausura dentro del 

arbusto [(-)C(+)A]n= 92 y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A] n=93). Como factor 

aleatorio se utilizaron los subsitios (repeticiones de los sitios). Además, se evaluó la posible 

interacción entre el sitio y el tratamiento. 

Se calculó el índice de arbustización en las plantas que sobrevivieron en el último año 

como el cociente entre el número de ramas y la altura (Echeverría et al., 2014). También se 

calculó la diferencia de crecimiento de DAC y de la altura del último año como la diferencia 

entre la altura y el diámetro a la altura del cuello de las plantas vivas en el 2020 y la altura y 

el diámetro que tenían en el 2019. El índice de arbustización y la diferencia de crecimiento 

se analizaron mediante MLGMs. Se utilizó como factor fijo el sitio (Baja AB n=14, Media 

AB n=23, Alta AB n=39) y los tratamientos (con clausura dentro del arbusto [(+)C(+)A] 

n=17; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A] n=26; sin clausura dentro del arbusto [(-

)C(+)A] n=17 y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A] n=16). Como factor aleatorio se 

utilizaron los subsitios (repeticiones de los sitios). Además, se evaluó la posible interacción 

sitios*tratamientos. 

El potencial hídrico (Mpa), la biomasa (subterránea, aérea, total) y la relación 

subterránea-aérea (cociente entre biomasa aérea/subterránea). Para el potencial hídrico y para 

la biomasa total se utilizó la distribución normal.  Para la biomasa subterránea, aérea, la 

relación aérea- subterránea y para diferencia de crecimiento se utilizó la distribución gamma 

con función de enlace log considerando que los datos no presentaron una distribución normal 

según el test de Shapiro-Wilks (Mahibbur y Govindarajulu, 1997). Los factores fijos fueron 

el sitio (Baja AB n=14, Media AB n=23, Alta AB n=39) y el tratamiento (con clausura dentro 

del arbusto [(+)C(+)A] n=17; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A] n=26; sin clausura 
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dentro del arbusto [(-)C(+)A] n=17 y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A] n=16). Como 

factor aleatorio se utilizaron los subsitios (repeticiones de los sitios). Además, se evaluó la 

posible interacción entre el sitio y el tratamiento. 

Para entender la combinación de factores que mejor explican la morfología de las 

plántulas y la inversión de la biomasa en función de los tratamientos [con clausura con 

arbusto (+)C(+)A; con clausura sin arbusto (+)C(-)A; sin clausura con arbusto (-)C(+)A y sin 

clausura sin arbusto (-)C(-)A], se realizó un análisis de componentes principales (ACP) 

usando la distancia Euclideana. Para ello se utilizó una matriz de correlación basada en las 

variables mórfológicas del úlimo año (altura, área foliar, diámetro a la altura del cuello, 

número de hojas, número de ramas, índice de arbustización y la biomosa total, aérea, 

subterránea y la relación biomasa subterránea/aérea). 

Todos los análisis se realizaron con el software estadístico InfoStat (Di Rienzo et al., 

2018). Los MLGMs se ajustaron utilizando los paquetes nlme (Pinheiro et al., 2018) y lme4 

(Bates et al., 2015) del lenguaje R (R Core Team, 2020) a través de la interfaz InfoStat. Todas 

las comparaciones de a pares fueron realizadas con la diferencia mínima significativa de 

Fisher (LSD) (Zar, 2010). El ACP se realizó con el software PC-ORD 5.0 (McCune y 

Mefford, 2011). 
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RESULTADOS 

Supervivencia de las plantas de ñire 

El análisis de supervivencia de Kaplan-Meier mostró una diferencia significativa en los 

diferentes sitios (p < 0,001). En el gráfico se puede observar que el 50% de las plántulas 

lograron sobrevivir a los 27 meses con respecto al perido anterior en todos los sitios (Fig. 

3.4). En el gráfico además se observó que el sitio de Baja AB presenta una curva de sobrevida 

que decrece más rapidamente que los otros sitios (Fig. 3.4). 

 

Figura 3.4. Curva de supervivencia de Kaplan-Meier a lo largo de los meses (0=plantación 

inicial; 15 meses después de la plantación inicial; y 27 meses después de la plantación inicial 

en diferentes sitios (Baja AB: rojo, Media AB: magenta y Alta AB: azul). Cabe destacar que 

el sitio de media AB y Alta AB se solapan a partir de los 15 meses. 

La supervivencia de las plantas fue significativamente más alta en el tratamiento con 

protección de herbívoros (+)C(-)A, seguido del tratamiento bajo del arbusto (-)C(+)A y por 

último los tratamiento (+)C(+)A, y (-)C(-)A (χ²=10,78 p=0,01) (Fig 3.5). El promedio de la 

supervivencia de las plántulas de ñire fue similar en los distintos sitios (Baja AB= 25,3 %, 

Media AB= 33,5% y alta 34,7%) (χ²=0,44 p=0,803). Por otro lado, no se observó una 

interacción sitio tratamiento) (χ²=8,72 p=0,190). 
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Figura 3.5. Valores medios (±EE) de la supervivencia (%) de plántulas de ñire en los distintos 

tratamientos [con clausura dentro del arbusto (+)C(+)A; con clausura fuera del arbusto (+)C(-

)A; sin clausura dentro del arbusto (-)C(+)A; sin clausura fuera del arbusto (-)C(-)A]. Valores 

de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en columnas y para cada factor 

indican medias significativamente distintas mediante test LSD (p < 0,05). 

Morfología de las plántulas de ñire  

Con respecto a la morfología de las plántulas de ñire, la altura no presentó diferencias 

significativas en los distintos sitios, pero si se observó una diferencia significativa en los 

distintos tratamientos (Tabla 3.1). La altura fue significativamente mayor en los ñires que se 

encontraban bajo la copa de los arbustos con y sin clausura [(+)C(+)A; (-)C(+)A] y fue menor 

el tratamiento que estaba totalmente expuesto [(-)C(-)A]. El diámetro a la altura del cuello 

(DAC) presentó diferencias significativas en el sitio y en el tratamiento (Tabla 3.1). El DAC 

fue significativamente menor en el sitio de Baja AB en comparación con los sitios de Media 

AB y Alta AB. En los distintos tratamientos se observó que el diámetro a la altura del cuello 

fue significativamente menor en el sitio con clausura y debajo del arbusto (+C+A), y 

significativamente mayor en el tratamiento sin protección (-C-A). El número de hojas 

también presentó diferencias significativas en el sitio y en el tratamiento (Tabla 3.1). El 

número de hojas fue significativamente menor en el sitio baja AB y significativamente mayor 

en el sitio media AB. En los distintos tratamientos se observó que el número de hojas fue 
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significativamente mayor en los tratamientos sin arbustos, con y sin clausura [(+)C(-)A; (-

)C(-)A], en comparación con los tratamientos con arbusto, con y sin clausura [(+)C(+)A); (-

)C(+)A]. El área foliar mostró una interacción significativa sitio*tratamiento (X2=20,85; 

p=0,002). Las plántulas que crecieron debajo del arbusto y sin clausura, o aquellas que 

crecieron totalmente expuestas (-)C(-)A tuvieron significativamente mayor área foliar en el 

sitio Alta AB (Fig. 3.6). 

Tabla 3.1. Valores medios (±EE) de altura (cm), diámetro a la altura del cuello (mm), número 

de hojas de plántulas de ñire en los distintos sitios (Baja, Media y Alta AB) y tratamientos 

(con clausura dentro del arbusto [(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin 

clausura dentro del arbusto [(-)C(+)A]; sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). 

Factores Altura 
Diámetro a la altura Número  

del cuello de hojas 

Si
tio

 

Baja AB 2,5±0,07 0,34±0,02 b 3,1±0,21 b 
Media AB 2,8±0,09 0,52±0,02 a 4,5±0,27 a 
Alta AB 2,7±0,09 0,49±0,03 a 3,8±0,21 ab 

χ² 2,03 6,49 6,43 
P 0,357 0,039 0,040 

Tr
at

am
ie

nt
o 

(+)C(+)A 2,8±0,1 a  0,39±0,02 c 3,2±0,2 b 
(+)C(-)A 2,6±0,1 ab 0,45±0,03 ab 4,3±0,3 a 
(-)C(+)A 2,8±0,1 a 0,45±0,02 bc 3,3±0,2 b 
(-)C(-)A 2,5±0,1 b 0,52±0,03 a 4,5±0,3 a 

χ² 10,81 16,48 31,12 
P 0,013 <0,05 <0,001 

Sitio*tratamiento 
χ² 12,20 9,48 10,51 
P 0,056 0,148 0,105 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en columnas y para 

cada factor indican medias significativamente distintas mediante test LSD. 
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Figura 3.6. Valores medios (±EE) del área foliar de las plántulas de ñire, en los distintos sitios 

(Baja, Media y Alta AB) y los tratamientos (con clausura dentro del arbusto [(+)C(+)A]; con 

clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del arbusto [(-)C(+)A] y sin 

clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). Letras distintas indican diferencias significativas por 

el test LSD (p < 0,05). 

Indice de arbustización de las plantas de ñire 

El índice de arbustización demostró que no hubo diferencias significativas en los 

distintos sitios (X2 =1,58; p=0,453), pero si se observó una diferencia significativa con 

relación a los distintos tratamientos (X2 =19,55 p<0,001) (Fig. 3.7). El tratamiento sin 

clausura y sin arbusto [(-)C(-)A] tuvo un mayor índice de arbustización en comparación con 

el tratamiento con protección total [(+)C(+)A]. Por otro lado, la interacción no mostró 

diferencias significativas entre sitio*tratamiento (X2=3,34; p=0,765). 
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Figura 3.7. Valores medios (±EE) del índice de arbustización de plántulas de ñire en el último 

año del ensayo (2020) en los distintos tratamientos (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del arbusto [(-

)C(+)A]; sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). Letras distintas indican diferencias 

significativas por el test LSD (p < 0,05). 

Crecimiento, biomasa y potencial hídrico de las plantas de ñire 

Los resultados del crecimiento en altura del último año (2019-2020) mostraron una 

diferencia marginalmente significativa en los distintos tratamientos (F=2,72 p=0,08). En la 

figura 3.8 se puede observar que las plántulas que crecieron con clausura tendieron a crecer 

más de 1 cm por año en comparación con los otros tratamientos. El crecimiento en altura no 

presentó diferencias entre los distintos sitios y tampoco se observó una interacción 

sitio*tratamiento (F=1,98 P =0,177, F=2,80 p=0,101 respectivamente). El crecimiento en el 

diámetro a la altura del cuello (2019-2020) no mostró diferencias significativas entre sitios 

(F=0,08 p=0,928), tratamiento (F=0,59 p=0,636) ni en la interacción sitio*tratamiento (F= 

0,28 P=0,935).   
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Figura 3.8. Valores medios (±EE) de biomasa total de las plántulas de ñire, en los distintos 

sitios (Baja, Media y Alta AB) y los tratamientos (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del arbusto [(-

)C(+)A] y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). Letras distintas indican diferencias 

significativas por el test LSD (p < 0,05). 

La biomasa total mostró una interacción sitio*tratamiento (F=2,93 p=0,023). En la Fig. 

3.9 se puede observar que las plántulas que crecieron protegidas del ganado y fuera del 

arbusto (+)C(-)A tuvieron significativamente mayor biomasa en el sitio Alta AB.  También 

se observó una interacción sitio*tratamiento en la biomasa subterránea (X2= 16,51 p=0,01), 

demostrando que en el sitio Baja AB las plantas tuvieron significativamente mayor biomasa 

subterránea cuando estaban aisladas del ganado (Fig. 3.10). La biomasa aérea no mostró 

diferencias significativas entre sitios, tratamientos, ni en la interacción sitio*tratamiento 

(Tabla 3.2). La relación biomasa subterránea/aérea no mostró diferencias significativas entre 

los distintos sitios, tratamientos ni en la interacción sitio*tratamienton, pero se observó que 

el sitio Media AB tendió a una menor relación biomasa subterránea/aérea (Tabla. 3.2). El 

potencial hídrico no mostró diferencias significativas entre sitios, pero los valores indicaron 

que el sitio Baja AB tendió a tener menor potencial hídrico. Tampoco se observó una 

diferencia significativa entre los diferentes tratamientos, ni en la interacción sitio*tratamiento 

(Tabla 3.2). 
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Tabla 3.2. Valores medios (±EE) biomasa aérea (mg) y de la realción biomasa 

subterránea/aérea y del potencial hídrico (Mpa) de plántulas de ñire sobrevivientes (2020) en 

diferentes sitios (Baja, Media y Alta AB) y en diferentes tratamientos (con clausura dentro 

del arbusto [(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del 

arbusto [(-)C(+)A] y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). 

Factor 
Biomasa Biomasa 

subterránea/aérea 

Potencial  

Aérea hídrico  

Si
tio

 

Baja AB 28,74±6,96 -1,94±0,14 1,23±0,15   

Media AB 34,09±4,89 -1,68±0,12 0,72±0,06   

Alta AB 21,30±3,90 -1,18±0,06 1,06±0,07   

Estadístico 3,04 3,68 5,66  

P 0,219 0,099 0,066  

Tr
at

am
ie

nt
o 

 

+C+A 22,89±4,63 -1,44±0,13 1,07±0,14  

+C-A 33,75±6,72 -1,35±0,10 0,93±0,10  

-C+A 17,26±2,90 -1,72±0,14 0,95±0,09  

-C-A 28,55±4,69 -1,43±0,14 1,02±0,10  

Estadístico 3,91 1,73 0,49  

P 0,271 0,184 0,689  

Sitio* 

tratamiento 

Estadístico 10,40 1,43 0,39  

P 0,109 0,240 0,876  

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Estadístico F o X2 según corresponda. 

Letras diferentes en cada columna y para cada factor indican medias significativamente 

diferentes mediante test LSD. 
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Figura 3.9. Valores medios (±EE) de biomasa total de las plántulas de ñire, en los distintos 

sitios (Baja, Media y Alta AB) y los tratamientos (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del arbusto [(-

)C(+)A] y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). Letras distintas indican diferencias 

significativas por el test LSD (p < 0,05). 

 

Figura 3.10. Valores medios (±EE) de la biomasa subterránea de las plántulas de ñire, en los 

distintos sitios (Baja, Media y Alta AB) y los tratamientos (con clausura dentro del arbusto 

[(+)C(+)A]; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]; sin clausura dentro del arbusto [(-

)C(+)A] y sin clausura fuera del arbusto [(-)C(-)A]). Letras distintas indican diferencias 

significativas por el test de LSD (p < 0,05). 
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Análisis de componentes principales 

Los dos primeros ejes del ACP explican el 70,6 % de la varianza de los datos (Fig. 

3.11). El eje 1 (52,0% de la varianza explicada) se relacionó negativamente con la biomasa 

total (-0,93), la biomasa aérea (-0,93) y la biomasa subterránea (-0,88). El eje 2 (24,5% de la 

varianza explicada) se relacionó principal y negativamente con el índice de arbustización (-

0,93) y, en menor medida se relacionó positivamente con la altura (-0,67) y con el área foliar 

(0,41). En el eje 1 se observó un gradiente en la biomasa: del lado izquierdo las plántulas que 

tuvieron mayor biomasa fueron las que estaban protegidas de los herbívoros [(+)C(-)A] 

(círculos naranjas a la izquierda de la figura) y del lado derecho de la figura se agruparon las 

plántulas con menor biomasa, que fueron las que estaban sin clausura y debajo del arbusto[(-

)C(+)A]. En el eje 2 se observó un gradiente según la morfología. El índice de arbustización 

se relacionó en la parte inferior con las plantas que estuvieron más expuestas [(-)C(-)A] 

(triángulos marrones) y en la parte superior se agruparon plantas con  mayor altura y área 

foliar [(+)C(+)A].  
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Figura 3.11. Análisis de componentes principales basado en las variables morfológicas 

del último año (diámetro a la altura del cuello, número de hojas, aérea de las hojas, índice de 

arbustización y la biomasa (total y subterránea) en los distintos tratamientos (con clausura 

dentro del arbusto [(+)C(+)A]=verde oscuro; con clausura fuera del arbusto [(+)C(-)A]= 

naranja; sin clausura dentro del arbusto [(-)C(+)A]= verde claro; sin clausura fuera del 

arbusto [(-)C(-)A]= marrón). 
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DISCUSIÓN 

Importancia del remanente de área basal post-incendio en plántulas de ñire  

Los resultados permitieron aceptar la hipótesis 1 ya que la disminución del área basal 

producida por los incendios forestales afectó negativamente a las plántulas de ñire. El análisis 

de Kaplan-Meier demostró que las plantas de ñire tuvieron menor supervivencia en el sitio 

más abierto. Además, las plántulas en este sitio tuvieron menor diámetro a la altura del cuello, 

número de hojas y mostraron una tendencia de menor potencial hídrico, indicando que las 

plántulas estaban más estresadas (Malavasi et al., 2016; Oliet et al., 2019). El estrés hídrico 

es una de las principales causas de mortalidad de las plantas y este fenómeno ocurre cuando 

la transpiración supera el agua absorbida por las raíces (Luna-Flores et al., 2012). En este 

sentido, el remanente de árboles en los bosques que fueron impactados por fuego es de gran 

importancia para la supervivencia de las plantas de ñire. Los antecedentes indican que 

grandes aperturas forestales (>60 %) aumentan la radiación solar en el suelo y generan un 

aumento de la evaporación, la cual reduce la humedad del suelo y afecta negativamente el 

éxito de la regeneración natural en especies de de Nothofagus (Martínez Pastur et al., 2014, 

Peri et al., 2016b). 

El crecimiento del diámetro a la altura del cuello y en altura no mostró diferencias 

significativas entre los distintos sitios, pero sí se observó un efecto en la biomasa. Cuando el 

ñire creció sin la presión de los herbívoros, tuvo mayor biomasa, específicamente mayor 

biomasa subterránea en el sitio de Baja AB. Esto coincide con el estudio realizado por Qi et 

al., (2019) donde se observó que en condiciones climáticas más estresantes y pobres las 

plantas tienden a asignar más biomasa al sistema radicular. Por otro lado, se observó una 

menor relación biomasa subterránea-área en el sitio Media AB. Esta respuesta pudo estar 

relacionada a que en general cuando las plantas están expuestas a situaciones de estrés hídrico 

destinan mayor biomasa a la parte subterránea ya que una mayor inversión en biomasa aérea 

implicaría una mayor área de transpiración (Haase, 2008; Falster et al., 2018). Tal es así que 

las plantas que crecieron en sitios de baja AB tuvieron menor área foliar en comparación con 

el sitio alta AB cuando estuvieron totalmente expuestas. Estos resultados son consistentes 

con Marschner (1995) quién determinó que las plantas asignan la biomasa a los órganos que 

participan en la adquisición de los recursos más escasos. 
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Importancia de los arbustos para la protección de plántulas de ñire 

Los resultados demostraron que la supervivencia de las plántulas de ñire depende 

fundamentalmente de los tratamientos por lo que se acepta la hipótesis 2. La mayor 

supervivencia se observó en las plántulas que estaban clausuradas y fuera del arbusto (+)C(-

)A. Este resultado coincide con estudios previos donde se informó que la exclusión del 

ganado facilita la regeneración de ñire (Peri et al., 2009b, Peri et al., 2016b; Martinez Pastur 

et al., 2016a; Salinas et al., 2017; Soler et al., 2020). Lo relevante de este estudio es que la 

supervivencia de las plántulas de ñire bajo la copa del arbusto fue similar a las plántulas que 

crecieron con la exclusión del ganado. Es decir que el calafate actua como una clausura 

generando una barrera física que protege a las plántulas de ñire de los herbívoros. 

La menor supervivencia observada en los tratamiento con exclusión y con arbusto 

(+)C(+)A o cuando faltan ambos (-)C(-)A es llamativa, ya que se trata de tratamientos 

directamente opuestos. Es probable que se deba a que dichos tratamientos representan los 

extremos de estrés: (-)C-(A) la máxima exposición (ambiental y herbivoría) y (+)C(+)A 

mayor grado de competencia árbol-arbusto (Falster et al., 2018) o árbol-herbácea 

considerando que la altura de la vegetación herbácea es mayor debajo de los arbustos de 

calafate (Capítulo II) y cuando hay clausura. Por ejemplo, Soler et al. (2019) observaron que, 

dentro de las exclusiones de ganado, la altura del estrato herbáceo superó la altura de la 

regeneración de ñire en los tres primeros años post-exclusión. Esto podría traer un efecto de 

competencia a largo plazo y afectar negativamente la instalación de plántulas.  

Por otro lado, las plantas que crecieron bajo la sombra del arbusto tuvieron mayor 

altura. Esto puede ser una respuesta a la reducción de la luz, es decir, por algún grado de 

competencia árbol-arbusto (Falster et al., 2018) o árbol-herbácea. Incluso en el sitio de alta 

AB se observó que las plántuas tuvieron mayor área foliar, lo cual pudo ser una respuesta a 

la sombra producida por la cobertura del dosel y del arbusto. Esta modificación en el areá 

foliar también se observó en N. pumilio, donde, en condiciones de poca luz, las plántulas 

produjeron hojas de mayor tamaño para aumentar la absorción de la misma (Lencinas et al., 

2007, Ivancich et al., 2012). Esto es posible debido a la plasticidad fenotípica que posee el 

ñire (Donoso, 2006) lo cual le permite generar cambios morfólogicos ante distintos ambientes 

o factores estresantes. Por otro lado, las plántulas que estaban totalmente expuestas (-)C-(A), 
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presentaron mayor índice de arbustización, lo cual podría ser consecuencia del ganado 

(pisoteo o ramoneo) (Echeverría et al., 2014) o incluso por las condiciones climáticas 

rigurosas (seguía y radiación solar extrema) que secan el ápice e impide que las plantas 

crezcan en altura (Soler et al., 2018). 

La tendencia de tener mayor crecimiento en los tratamientos con clausura fue 

previamente descripta por Soler et al. (2014) quienes determinaron que las exclusiones de 

ganado en bosque nativo favorecen la diferencia de crecimiento de las plántulas de ñire como 

se observó en el sitio de mayor frecuencia de uso ganadero de este estudio. Por otro lado se 

considera que el DAC no presentó diferencias significativas debido a que se trata de una 

especie de lento crecimiento. Vargas-Silva (2019) informó que la arquitectura de las plantas 

depende de los procesos endógenos de cada especie. Por otro lado, si bien la biomasa no 

mostró diferencias significativas, en coincidencia con el tratamiento de mayor supervivencia, 

el ACP demostró que las plantas que desarollaron mayor biomasa fueron aquellas que 

crecieron con la clausura y fuera del arbusto (+)C(-)A, evidenciando que cuando se excluye 

a los animales, la principal limitante ocurre por las limitaciones climáticas ya que las plantas 

destinan su biomasa a la parte subterránea. 

Soler et al. (2018) informaron que la supervivencia de las plántulas de ñire en el bosque 

con y sin manejo silvopastoril tiene baja probabilidad de supervivencia, principalmente si la 

regeneración proviene de semilla. Teniendo en cuenta quela supervivencia de ñire en bosques 

naturales es limitada y más aún en bosques degradados, es importante considerar el efecto de 

protección que generan los arbustos de calafate sobre las plantas de ñire ya que por lo general 

son considerados negativos en los sistemas ganaderos debido a que disminuyen la 

accesibilidad del ganado y reducen la cobertura de forraje (Olmedo y Echeverria, 2021). Los 

arbustos de calafate se pueden utilizar como una alternativa para favorecer la recuperación 

del bosque promoviendo una restauración activa de bajo costo en los bosques degradados de 

ñire. Dichas estrategias que utilizan arbustos como facilitadores de la regeneración de árboles 

han resultado exitosas en el suroeste de la Patagonia (Chile), donde N. pumilio tuvo más 

supervivencia bajo otras plantas nodrizas como pequeños árboles de N. pumilio o en arbustos 

de calafate (Valenzuela et al., 2016).  
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CONCLUSIÓN 

En sitios donde el área basal del bosque de ñire fue reducida por los incendios forestales, y 

donde las plántulas de ñire están expuestas a condiciones ambientales más rigurosas y a los 

herbívoros, el calafate provee una protección que les permite obtener un porcentaje de 

supervivencia similar a las plántulas que crecen con clausuras. Además, las plántulas que 

crecen bajo la copa del arbusto evitan la morfología arbustizada de las plántulas que están 

totalmente expuestas. La fisiología y la plasticidad fenotípica de las plántulas de ñire 

permiten que las mismas generen cambios en su morofología como por ejemplo invertir en 

biomasa subterránea ante situaciónes de estrés hídrico, o para aumentar su altura, y área foliar 

cuando necesitan interceptar más luz. 
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CAPÍTULO IV: Mecanismos de competencia de calafate sobre plántulas de 
ñire a distinta densidad de plántulas y con distinta concentración de rizomas 

INTRODUCCIÓN 

La interacción entre plantas es un factor importante en la organización y 

funcionamiento de las comunidades vegetales en el ecosistema (Roughgarden y Diamond, 

1986; Callaway et al., 2002). Cuando las especies crecen juntas pueden generar un efecto de 

competencia o de facilitación. La facilitación sucede cuando una planta genera un efecto 

positivo en su planta vecina, ya sea por protegerla de agentes estresantes bióticos (animales 

herbívoros) o abióticos (radiación solar, temperatura). Se ha determinado que cuanto mayor 

es la exposición al estrés, mayor es la posibilidad de que la facilitación ocurra (Callaway, 

1995; Callaway y Pugnaire, 1999), es decir que las co-ocurrencias positivas se hacen más 

frecuentes (Chillo et al., 2021). Sin embargo, dentro de estas interacciones, la competencia 

ha sido la interacción más estudiada asignándole el papel principal de la coexistencia de 

especies (Darwin, 1859) y basándose en la denso-dependencia como el mecanismo de 

selección natural (Murray y Den Boer, 1986). Dicha visión ha ido cambiando con el tiempo 

y actualmente se considera que las interacciones de tipo positivo, también juegan un papel 

importante para la estructuración y el funcionamiento de los ecosistemas (Fernández, 2003; 

Lasso-Rivas, 2015). 

Cuando una especie domina por sobre la otra sucede lo que se conoce como el principio 

de exclusión competitiva (Gause, 1934). Este principio afirma que dos especies que explotan 

el mismo recurso no pueden coexistir ya que el competidor superior se impondrá sobre el 

competidor inferior haciendo un uso más eficiente del recurso limitante hasta excluir al 

competidor totalmente de la zona. Sin embargo, esta competencia puede variar dependiendo 

de la escala biológica de análisis (individuos vs comunidad) o de la historia de vida de las 

especies que interactúan (es decir, la estrategia de uso de los recursos) (Maestre et al., 2009a; 

Holmgren y Schefer, 2010; Soliveres et al., 2011). Para poder coexistir las especies deben 

diferenciarse la una de la otra a través de la partición de recursos (Schoener, 1974), lo cual 

les permite ocupar nichos distintos, evitar la superposición de recursos y el desplazamiento 

total o parcial entre ellas.  
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Por otro lado, cuando los recursos son limitantes las plantas pueden utilizar distintas 

estrategias para subsistir, como por ejemplo generar cambios en su morfología o liberar 

compuestos químicos. Los cambios en la morfología de una planta están sujetos a la variedad 

fenotípica (Wang y Callaway, 2021), es decir a la capacidad de modificar rasgos 

morfológicos en respuesta a una señal ambiental, como por ejemplo generar ramas más largas 

y aumentar su altura, u hojas más grandes para incrementar el área foliar en condiciones 

limitantes de luz (Bebre et al., 2020). Si la planta no posee la capacidad de distribuir los 

recursos de manera distinta, puede ocurrir una exclusión competitiva, por ejemplo, cuando 

la competencia por recursos limitantes ocurre a nivel del suelo, el crecimiento en raíces de la 

planta más competitiva reducirá la inversión en raíces de la menos competitiva hasta 

desplazarla (Mommer et al., 2012). Asimismo, cuando algunas especies de plantas son 

sometidas a una mayor densidad de individuos, pueden sintetizar compuestos químicos para 

inhibir el crecimiento o el desarrollo de la planta vecina (Sepúlveda-Jiménez et al., 2003), lo 

que se conoce como alelopatía (Molisch, 1937). La alelopatía es el efecto perjudicial que 

ejerce la liberación de metabolitos secundarios de una planta por sobre otros individuos que 

se encuentren en su proximidad. Los metabolitos secundarios se agrupan en cuatro clases: 

los terpenos, los compuestos fenólicos, los glicósidos y los alcaloides (Camacho-Escobar, 

2020). 

Las especies del género Berberis presentan alcaloides llamados berberina, berbamina, 

oxiacantina, argemonina, norargemonina y calafatina (Van Der Molen, 2008). Los alcaloides 

son compuestos heterocíclicos nitrogenados derivados principalmente de aminoácidos 

(Sepúlveda-Jiménez et al., 2003). Desde la antigüedad se ha utilizado el calafate por sus 

propiedades astringentes, antipiréticas, analgésicas, antibacterianas y antivirales derivadas de 

estos alcaloides (Furrianca et al., 2017a, b). Se ha determinado que la berberina es el principal 

compuesto en tallos, raíces y hojas en este arbusto (Manosalva et al., 2014). La berberina es 

un alcaloide isoquinoléico (Jiménez et al., 2003) que interactúa con el ADN, las proteínas y 

enzimas de la transcripción, contribuyendo a los efectos aleloquímicos y tóxicos contra 

bacterias, hongos, virus, insectos, vertebrados y otras plantas (Schmeller et al., 1997). Sin 

embargo, se desconoce si B. microphylla produce algún efecto inhibitorio de crecimiento en 

otras plantas creciendo en sus cercanías. 
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En particular, B. microphylla y N. antarctica coexisten en gran parte de sus rangos de 

distribución. Pero a micro-escala, se deconoce cómo interactúan ambas especies creciendo 

en un mismo espacio durante la etapa de regeneración e incluso a diferentes niveles de 

competencia (densidad de individuos). El objetivo de este Capítulo fue analizar la relación 

de competencia por densidad del calafate sobre plántulas de ñire, así como el posible efecto 

inhibitorio que podrían producir las raíces y rizomas de calafate sobre las plántulas de ñire. 

Para ello se plantearon las siguientes hipótesis: 

 Hipótesis 1: La competencia intra específica en plántulas de ñire, al no haber 

diferenciación de nicho, afectan negativamente la supervivencia y la biomasa de 

plántulas.  

Predicción a) Mayor supervivencia y biomasa total en plántulas de ñire creciendo solas en 

comparación a cuando crecen con otros individuos de su misma especie. 

 Hipótesis 2: La competencia interespecifica entre el ñire y el calafate, al haber 

diferenciación de nicho entre ambas, permite la coexistencia de las dos especies. 

Predicción: La supervivencia del ñire en altas densidades de calafate es similar a la 

supervivencia cuando el ñire crece solo. 

 Hipótesis 3: Las raíces y rizomas de calafate, al tener berberina (alcaloide con efectos 

aleloquímicos) afecta la supervivencia y la biomasa de las plántulas de ñire en 

comparación a cuando crece sin la presencia de las mismas. 

Predicción:  Menor supervivencia y biomasa total en plántulas de ñire que crecen con raíces-

rizomas de calafate en comparación a cuando crecen sin la presencia de las mismas. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Los ensayos se realizaron en el predio experimental del Centro Austral de 

Investigaciones Científicas en la ciudad de Ushuaia, Tierra del Fuego. La temperatura anual 

promedio fue de 6,4ºC (mínima: -8,2°C y máxima: 28,4°C). La precipitación promedio anual 

de los tres años fue 1921,5 mm (lluvia y nieve) y la humedad relativa promedio fue de 74,4%. 

Los vientos predominantes en la zona son generalmente del S-O con una velocidad promedio 

de 7 km.h-1 y ráfagas máximas con un promedio de 80 km.h-1 durante el estudio (datos 

climáticos del periodo de estudio brindados por el Servicio de información Ambiental y 

Geográfica - SIAG-CADIC). Estas características están influenciadas por el clima oceánico 

y también por la cercanía de la cordillera de los Andes Fueguinos (Allué et al., 2010).  

Ensayo intra e interespecífico 

En la primavera 2018, se prepararon macetas de 3000 cm3 con partes iguales de arena, 

turba y tierra del bosque para establecer ensayos de competencia intra- e interespecíficas. En 

las macetas se trasplantaron individuos de ñire y calafate de 2-3 años cuyas características se 

encuentran en la Tabla 4.1 y se observan  Fig. 4.2 a. El transplante se realizó con la técnica 

de repique directo a raíz desnuda. En el ensayo intraespecífico de ñire, la densidad varió de 

una plántula por maceta a cinco plántulas por maceta con quince repeticiones cada una (n=75) 

(Fig. 4.1a). El ensayo intraespecifico de calafate se realizó en las mismas densidades que el 

ensayo intraespecífico que el ñire (Fig. 4.1b) con el objetivo de comparar la respuesta del 

calafate en las mismas densidades de individuos de su misma especie. Para el ensayo 

interespecífico se trasplantó una plántula de ñire por maceta acompañada con distintas 

densidades de calafate. Por lo que el tratamiento interespecífico quedó conformado por: un 

ñire solo (1Ñ), un ñire y un calafate (1Ñ:1C), un ñire y dos calafates (1Ñ:2C), un ñire y tres 

calafates (1Ñ:3C) y un ñire con cuatro calafates (1Ñ:4C), con quince repeticiones cada una 

(n=90) (Fig. 4.1c). Para reducir el efecto que podría tener la disponibilidad de luz y viento 

en las macetas dentro del predio experimental, los tratamientos se agruparon de manera 

aleatorioa en 5 bloques separados a 1 metro. Los bloques estaban conformads por 3 

tratamientos (Fig. 4c). 
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Figura 4.1. Ensayo a) intraespecífico con distintas densidades de plántulas de ñire desde una 

a cinco plántulas por maceta (1Ñ-5Ñ); b) Ensayo intraespecífico con distintas densidades de 

plántulas de calafate desde una a cinco plántulas por maceta (1C-5C); y c) Ensayo 

interespecífico con una plántula de ñire/calafate y distintas densidades de plántulas de 

calafate desde un ñire y un calafate (1Ñ:1C) a un ñire y cuatro calafates (1Ñ:4C) d) 

disposición de las macetas en el centro experimental. 

Ensayo de raíces y rizomas de calafate 

Para evaluar un posible efecto de alelopatía, se estableció un ensayo en el 2019 

utilizando el mismo sustrato que en el ensayo descripto más arriba con la diferencia que se 

incorporaron trozos de rizomas y raíces de calafate de aproximadamente 1 cm (Fig. 4.2b) en 

distintas cantidades (0 g, 20 g, 47 g, 94 g y 188 g). Se realizaron 15 repeticiones (macetas) 

por tratamientos (n=75) y se colocaron en bloques de manera al azar con la misma orientación 

y distancia que el ensayo de competencia. Al año siguiente (2019) se midió el pH del suelo 

en tratamientos con rizomas y raíces y sin ellos . Para ello, se seleccionaron al azar 15 

tratamientos testigos y 4 tratamientos con distintas concentraciones de rizomas y raíces 

(n=20). Finalmente, se transplantó una plántula de ñire por maceta con las características 

descriptas en la Tabla 4.1. 

Durante tres veranos consecutivos (2019, 2020 y 2021) se evaluó la supervivencia y la 

morfología de cada una de las plántulas de ñire. Se evaluó el diámetro a la altura del cuello 

(mm), se registró la altura (cm), se contabilizó el número de hojas, el número de ramas, y se 
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midió el ancho y largo de hojas (mm)y se determinó el area foliar mediante la fórmula de una 

elipse (pi*largo/2*ancho/2) (mm2) para lo cual se midio el largo y ancho de la hoja. Para ello, 

se utilizó una regla milimétrica y un calibre de precisión. Además, durante el último año del 

ensayo se extrajeron las plántulas, luego fueron secadas en estufa a 60°C durante 48 horas y 

se separó la biomasa en los tres compartimentos: hoja, tallo y raíz. Luego se pesaron con una 

balanza de precisión (±0,0001 g). Se calculó la relación biomasa subterránea/aérea como el 

cociente entre biomasa subterránea y aérea. 

Tabla 4.1. Promedio (±EE) de variables morfológicas (largo de la raíz (cm), largo del tallo 

(cm), largo total (cm), número de hojas, diámetro a la altura del cuello (mm)) y la biomasa 

(subterránea (mg), total (mg), aérea (mg)) de plántulas de ñire y calafate al inicio de los 

ensayos.  

Variables Ñire Calafate 

Largo de la raíz 2,65±0,16 5,79 ± 0,39 

Largo del tallo 2,82±0,15 1,25±0,19 

Largo total 5,47±0,23 7,04±0,50 

Número de hojas 2,73±0,19 1,83±0,14 

Diámetro a la altura del cuello 0,57±0,03 1,09±0,04 

Biomasa subterránea 3,14±0,39 13,91±2,08 

Biomasa total 9,42±0,77 25,05±3,35 

Biomasa aérea 6,27±0,44 11,40±1,52 
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Figura 4.2. Plántulas de a) ñire y calafate al inicio del ensayo; b) raíces y rizomas de calafate 

trozados para mezclar con el sustrato. 
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Análisis estadístico 

Ensayo intra e interespecífico 

La supervivencia en los ensayos intraespecífico y en el ensayo interespecífico se evaluó 

mediante un modelo lineal generalizado mixto (MLGMs) utilizando la distribución binomial 

con función de enlace logit. Se utilizó como factor fijo la densidad de plantas en el ensayo 

intraespecífico de ñire, (de 1 a 5 ñires por maceta n= 40 para cada uno de los niveles de 

densidad ), y en el ensayo intraespecífico de calafate (de 1 a 5 calafates por maceta n= 40 

para cada uno de los niveles de densidad) y en el interespecífico de ñire con calafate (de 1 

ñire a 1 ñires con 4 calafates por maceta n= 40 para cada uno de los niveles de densidad). Se 

utilizó como como factor aleatorio los bloques. Todas las comparaciones de a pares fueron 

realizadas con la diferencia mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). Cabe destacar 

que los tratamientos conservaron su identidad hasta final del ensayo aunque algunos 

presentaron mortalidad por lo que el n resulto variable.  

Las variables morfológicas se consideraron como los valores promedios por maceta en 

los ensayos intraespecífico y en el ensayo interespecífico y fueron analizadas mediante 

MLGMs. Para analizar los cambios en el diámetro a la altura del cuello, la altura, el área 

foliar se utilizó la distribución gamma con función de enlace log considerando que los datos 

no presentaron una distribución normal según el test de Shapiro-Wilks (Mahibbur y 

Govindarajulu, 1997). Para analizar los cambios en el número de hojas y el número de ramas 

se utilizó la distribución binomial negativa con funcion de enlace log. En todos estos casos, 

se utilizó como factor fijo la densidad de plantas (intraespecífico de ñire : 1Ñ n=35, 2Ñ n=29, 

3Ñ n=36, 4Ñ n=32 5Ñ n=36; intraespecífico de calafate: 1C n=15, 2C n=15, 3C n=15, 4C 

n=15, 5C n=15) y el en el ensayo interespecífico evaluando al ñire (1Ñ n= 35, 1Ñ:1C n=27, 

1Ñ:2C n=20, 1Ñ:3C n=28, 1Ñ:4C n=35) y al calafate (1C n= 26, 1Ñ:1C n=25, 1Ñ:2C n=31, 

1Ñ:3C, n=40, 1Ñ:4C n=38) y como factor aleatorio los bloques. Todas las comparaciones de 

a pares fueron realizadas con la diferencia mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010).  

Las variables de biomasa se consideraron como los valores promedios por maceta en 

los ensayos intraespecífico y en el ensayo interespecífico y fueron analizados mediante 

MLGMS. En el ensayo intraespecífico del ñire se utilizó la distribución gamma con función 

de enlace log para la biomasa total y aérea, y para la biomasa subterránea y la relación 
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biomasa subterránea/aérea se utilizó la distribución normal con función de enlace log. Para 

el ensayo intraespecífico del calafate se utilizó la distribución gamma para la biomasa total, 

aérea, subterránea y para la relación biomasa subterránea/aérea se utilizó la distribución 

nomal con función de enlace identity. En el ensayo interespecífico para el ñire se utilizó la 

distribución normal con función de enlace identity para todas las biomasa (total, subterránea, 

aérea, relación subterránea/aérea) y para el calafate se utilizó la distribución gamma con 

función de enlace log para todas las biomasas (total, subterránea, aérea, relación 

subterránea/aérea). Para todos los análisis se utilizó la densidad de plantas intraespecífico de 

ñire : 1Ñ n=10, 2Ñ n=7, 3Ñ n=13, 4Ñ n=11 5Ñ n=13  intraespecífico de calafate: 1C n=8; 

2C n=19; 3C n=24; 4C n=39 5C n=54 y el en el ensayo interespecífico evaluando al ñire (1Ñ 

n=11, 1Ñ:1C n=7, 1Ñ:2C n=4, 1Ñ:3C n=6, 1Ñ:4C n=10) y al calafate (1C n= 26, 1Ñ:1C 

n=25, 1Ñ:2C n=31 1Ñ:3C n=40, 1Ñ:4C n=38) como factor fijo. Como factor aleatorio se 

utilizaron los bloques. Todas las comparaciones de a pares fueron realizadas con la diferencia 

mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). 

Ensayo raíces y rizomas 

La supervivencia de plántulas se evaluó mediante un modelo lineal generalizado mixto 

(MLGMs) utilizando la distribución binomial con función de enlace logit. Se utilizó como 

factor fijo la cantidad de raíces y rizomas (testigo n=45, 20g n=45, 47g n=45, 94g n=45 y 

188g n=45) y como factor aleatorio los bloques. Todas las comparaciones de a pares fueron 

realizadas con la diferencia mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). 

La morfología de las plantas en las distintas concentraciones de raíces y rizomas se 

evaluó mediante MLGMs. Para el diámetro a la altura del cuello, la altura, el área foliar se 

utilizó la distribución gamma con función de enlace log. Para el número de hojas y el número 

de ramas se utilizó la distribución binomial negativa con funcion de enlace log. Se utilizó 

como factor fijo la cantidad de raíces y rizomas (testigo n=40, 20g n=29, 47g n=34, 94g n=26 

y 188g n=33) y como factor aleatorio los bloques. Todas las comparaciones de a pares fueron 

realizadas con la diferencia mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). 

La biomasa de las plantas en los distintos tratamientos se evaluó mediante MLGMs. 

Para la biomasa total y biomasa áerea se utilizó la función gamma con función de enlace log, 

en el ensayo, mientras que para la biomasa subterránea y para la relación biomasa 



90 
 

subterránea/aérea se utilizó la distribución normal con función de enlace identity. En el 

ensayo interespecífico la biomasa del ñire (total, aérea, subterránea, relación aérea 

subterránea) se utilizó la función normal con función de enlace identity y para el calafate se 

utilizó la distribución gamma con función de enlace log. Se utilizó como factor fijo la 

cantidad de raíces y rizomas (testigo n=11, 20g n=4, 47g n=10, 94g n=9 y 188g n=9) y como 

factor aleatorio el bloque. Todas las comparaciones de a pares fueron realizadas con la 

diferencia mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). 

Para evaluar si las raíces-rizomas de calafate modificaron el pH del suelo se realizó un 

MLGM utilizando la distribución normal con función de enlace identity. Se utilizó como 

factor fijo el tratamiento la cantidad de rizomas (n=5 para cada tratamiento) y como factor 

aleatorio el bloque. Todas las comparaciones de a pares fueron realizadas con la diferencia 

mínima significativa de Fisher (LSD) (Zar, 2010). 

Todos los análisis estatadísticos se realizaron con el software estadístico InfoStat (Di 

Rienzo et al., 2018). Los MLGMs se ajustaron usando los paquetes del lenguaje de R nlme 

(Pinheiro et al., 2018) y lme4 (Bates et al., 2015) a través de la interface Infostat (R Core 

Team, 2020). 
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RESULTADOS 
Supervivencia en ensayo intra e interespecífica 

La supervivencia del ñire disminuyó de manera monotónica con la densidad de 

plántulas de su misma especie hasta llegar a los valores más bajos en densidades de 5 

plántulas (Fig. 4.3a) (X2= 31,33; p<0,001). La supervivencia del calafate en el ensayo 

intraespecífico (Fig. 4.3b) no mostró diferencias significativas entre los distintos tratamientos 

(X2=6,72; p=0,151). La supervivencia del ñire en el ensayo interespecífico (Fig. 4.3c) fue 

significativamente mayor en los tratamientos 1Ñ y 1Ñ:4C, le siguió el tratamiento 1Ñ:3C y 

por último 1Ñ:1C y 1Ñ:2C (X2=21,21; p<0,001). El calafate no presentó diferencias 

significativas en el tratamiento interespecífico (Fig. 4.3c) (X2=5,54; p=0,236).  

Biomasa en ensayo intra e interespecífico 

La biomasa total del ñire en el ensayo intraespecífico fue significativamente mayor en 

el tratamiento 1Ñ en comparación con el resto de los tratamientos (X2=29,81; p<0,001) (Fig. 

4.4a). La biomasa total del calafate en el ensayo intraespecífico tuvo una diferencia 

marginalmente significativa (X2= 9,06; p=0,059), donde se puede observar que el calafate 

tendió a tener mayor biomasa cuando estaba solo (1C) en comparación a cuando estaba 

acompañado con más plántulas (5C) (Fig. 4.4 b). En el ensayo interespecífico la biomasa 

total del ñire no mostró diferencias significativas (X2=1,41; p=0,252), mientras que el calafate 

tuvo mayor biomasa total en 1C en comparación con 1Ñ:4C (X2=13,41; p=0,009) (Fig. 4.4c). 

La biomasa aérea del ñire en el ensayo intraespecífico fue significativamente mayor en 

el tratamiento 1Ñ al igual que la biomasa total (X2=34,30; p<0,001) (Fig. 4.4 d). La biomasa 

aérea del calafate en el ensayo intraespecífico fue significativamente mayor cuando el 

calafate estaba solo (1C) en comparación con 5C (X2=11,03; p=0,026) (Fig. 4.4 e). En el 

ensayo interespecífico las plántulas de ñire no mostraron diferencias significativas entre los 

distintos tratamientos (X2=1,82; p=0,148) (Fig. 4.4 f), mientras que el calafate redujo 

significativamente su biomasa aérea en 1Ñ:4C en comparación con 1C (faltan X2= 16,35 y 

p=0,002) (Fig. 4.4 f).  

La biomasa subterránea del ñire en el ensayo intraespecífico mostró el mismo patrón 

que la biomasa total y áerea (X2=10,10; p<0,001) (Fig. 4.4 g). En cambio, el calafate no 
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mostró diferencias significativas en la biomasa subterránea en el ensayo intraespecífico 

(X2=7,54; p =0,110) (Fig. 4.4 h). En el ensayo interespecífico el ñire no mostró diferencias 

significativas en la biomasa subterránea (F=1,21; p=0,324) (Fig. 4.4 i), mientras que el 

calafate redujo significativamente dicha biomasa en medida que aumentó la densidad de 

plántulas (X2=11,55; p=0,021). 

La relación biomasa subterránea/aérea del ñire en el ensayo intraespecífico no varió 

significativamente (F=0,76; p=0,559) (Fig. 4.4 j), al igual que el calafate en su ensayo 

intraespecífico (F=1,51; p=0,203) (Fig. 4.4 k). En el ensayo interespecífico el ñire tampoco 

modificó significativamente la relación biomasa subterránea/aérea (F=1,23; p=0,317) (Fig. 

4.l), pero el calafate tuvo significativamente mayor relación de biomasa subterránea/aérea en 

1Ñ:4C en comparación con 1C (X2= 13,52; p =0,009) (Fig. 4.l). 
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Figura 4.3. Valores medios de supervivencia (±EE) de a) plántulas de ñire en ensayo de competencia intraespecífica (1Ñ= 1 ñire a 5Ñ= 

5 ñires por maceta), b) plántulas de calafate en ensayo de competencia intraespecífica (1C= 1 calafate a 5C= 5 calafate por maceta), y c) 

plántulas de ñire (verde) y calafate (violeta) en ensayo de competencia interespecífica (1Ñ=1 ñire a 1Ñ:4C=1 ñire cuatro calafates). Las 

barras indican error estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias signifivativas con el test de LSD (p < 0,05).
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Figura 4.4. Valores medios de biomasa (±EE) aérea, subterránea, total y la relación subterránea/aérea en 

plántulas de ñire (barras verdes) y calafate (barras violetas) en los diferentes ensayos de competencia: 

intraespecífica de ñire (a, d, g, j), intraespecífica de calafate (b, e, h, k) e interespecífica (c, f, i, l). Las 

barras indican error estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias significativas de medias con 

el test LSD (p < 0,05). 
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Morfología en ensayo intra e interespecífico 

En el ensayo intraespecífico las plántulas de ñire que crecieron solas tuvieron significativamente 

mayor número de hojas y número de ramas en comparación con el resto de los tratamientos (Tabla 4.2). 

El área foliar fue significativamente menor en el tratamiento 1Ñ y significativamente mayor en los 

tratamientos 2Ñ y 3Ñ. El diámetro a la altura del cuello y la altura de las plantas de ñire no presentaron 

diferencias significativas. Asimismo, en el ensayo intraespecífico del calafate, no se observaron 

diferencias significativas en ninguna de las variables morfológicas (Tabla 4.3). 

En el ensayo interespecífico, las plántulas de ñire creciendo solas presentaron mayor número de 

ramas, número de hojas y menor área foliar (Tabla 4.4). El diámetro a la altura del cuello y la altura de las 

plántulas no mostraron diferencias significativas. Las plántulas de calafate en el ensayo interespecifico 

tuvieron significativamente menor número de hojas en 1Ñ:4C y el número de ramas fue significativamente 

mayor en 1Ñ:1C en comparación con los otros tratamientos. El diámetro a la altura del cuello, la altura y 

el área foliar de las plantas de calafate no presentaron diferencias significativas (Tabla 4.4). 

Tabla 4.2. Valores medios de las variables morfológicas (± EE) de plántulas de ñire en competencia 

intraespecífica a distintas densidades (desde 1Ñ= 1 ñire a 5Ñ= 5 ñires por maceta). Diámetro a la altura 

del cuello (DAC) (mm), altura (H) (cm), número de hojas (NH), área foliar (AF) (mm2) y número de ramas 

(NR). 

Tratamiento DAC H NH AF NR 

1Ñ 2,99±0,36  8,27±1,05 90,43±16,37 a 7,89±0,42 c 15,69±2,82 a 

2Ñ 2,45±0,34 7,21±1,05 51,78±10,70 b 10,32±0,51a 7,34±1,59 b 

3Ñ 2,65±0,30 6,76±0,74 45,70±6,35 b 10,13±0,45 a 6,90±0,97 b 

4Ñ 2,33±0,26 6,66±0,95 41,93±7,71 b 9,62±0,35 ab 6,56±1,21 b 

5Ñ 2,24±0,25 6,04±0,73 39,01±5,98 b 9,15±0,32 bc 6,34±1,12 b 

X2 3,65 5,12 16,12 18,18 23,43 

p 0,456 0,275 0,002 0,001 <0,001 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas con el test LSD (p < 0,05). 
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Tabla 4.3. Valores medios de las variables morfológicas (±EE) de plántulas de calafate en competencia 

intraespecífica a distintas densidades (1C=1 calafate a 5C= cinco calafates por maceta). Diámetro a la 

altura del cuello (DAC) (mm), altura (H) (cm), número de hojas (NH), área foliar (AF) (mm2) y número 

de ramas (NR). 

Tratamiento DAC H NH AF NR 

1C 1,54±0,31 4,86±0,84 41,65±12,58 47,41±8,85 2,65±0,47 

2C 1,77±0,35 5,77±1,10 38,53±11,33 40,01±4,73 2,41±0,45 

3C 1,39±0,13 4,27±0,26 25,34±3,89 48,67±4,27 1,80±0,18 

4C 1,34±0,12 4,12±0,35 24,94±3,40 39,31±3,61 2,27±0,46 

5C 1,44±0,13 4,62±0,33 23,07±2,74 45,16±2,88 2,50±0,82 

X2 1,99 3,85 2,80 3,18 2,27 

p 0,737 0,427 0,591 0,528 0,685 

 

Tabla 4.4. Valores medios (±EE) de variables morfológicas de plántulas de ñire en competencia 

interespecífica a distintas densidades (desde 1Ñ= 1 ñire a 1Ñ:4C= 1 ñire y 4 calafates por maceta). 

Diámetro a la altura del cuello (DAC) (mm), altura (H) (cm), número de hojas (NH), área de hoja (AF) 

(mm2) y número de ramas (NR). 

Tratamiento DAC H NH AF NR 

1Ñ 2,99±0,36 8,27±0,36 90,43±16,37 a 7,98±0,42 c 15,69±2,82a  

1Ñ:1C 2,00±0,31 6,50±0,96 57,48±13,22 ab 9,01±0,46 bc 5,44±1,58b  

1Ñ:2C 2,07±0,44 5,94±0,97 43,60±13,38 bc 10,52±0,48 a 4,10±1,43b 

1Ñ:3C 1,89±0,32 5,67±0,72 30,64±8,18 c 10,33±0,51 a 4,04±1,15b 

1Ñ:4C 2,38±0,31 6,17±0,71 40,37±8,66 bc 9,29±0,51 ab 6,34±1,54b 

X2 6,83 6,39 16,40 14,87 33,15 

P 0,145 0,172 0,002 0,005 <0,001 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas con el test LSD (p < 0,05). 
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Tabla 4.5. Valores medios (±EE) de variables morfológicas de plántulas de calafate en competencia 

interespecífica a distintas densidades (desde 1Ñ= 1 ñire a 1Ñ:4C= 1 ñire y 4 calafates por maceta). 

Diámetro a la altura del cuello (DAC) (mm), altura (H) (cm), número de hojas (NH), área foliar 

(AF) (mm2) y número de ramas (NR). 

Tratamiento DAC H NH AF NR 

1C 1,77±0,28 5,49±0,77 51,54±12,00 a 50,40±6,78 3,19±0,65 ab 

1Ñ:1C 1,63±0,31 4,65±0,94 38,84±12,43 a 54,91±8,01 4,48±1,27 a 

1Ñ:2C 1,68±0,18 5,44±0,68 37,08±6,92 a 54,37±5,32 2,16±0,28 b 

1Ñ:3C 1,81±0,16 5,60±0,35 36,35±5,62 a 42,84±2,33 2,85±0,44 b 

1Ñ:4C 1,44±0,13 4,02±0,36 18,57±2,31 b 42,84±2,33 2,26±0,37 b 

X2 2,24 7,71 13,49 4,83 12,58 

p 0,692 0,103 0,009 0,305 0,013 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas con el test LSD (p < 0,05).  

Respuestas de las plántulas de ñire a posibles efectos alelopáticos 

El agregado de raíces y rizomas en el suelo afectaron negativamente la supervivencia del ñire 

(X2=13,32; p<0,009). En ausencia de rizomas (testigo) la supervivencia fue significativamente mayor que 

en el resto de las macetas con diferentes concentrados (Fig. 4.5). Sin embargo, no hubo un efecto claro 

relacionado con la cantidad de raíces y rizomas en las macetas ya que las menores supervivencias se 

registraron en tratamientos intermedios. 

 

Figura 4.5. Valores medios de supervivencia (%) de plántulas de ñire en las distintas concentraciones de 

raíces+rizomas de calafate en el sustrato (testigo, 20 g, 47 g, 94 g y 188 g). Las barras indican error 
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estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias signifivativas de medias con el test de LSD (p < 

0,05). 

 

Los resultados demostraron que en ausencia de raíces y rizomas (testigo) las plántulas de ñire 

tuvieron significativamente mayor biomasa total (X2=49,54; p<0,001) (Fig. 4.6). Al analizar por separado 

los distintos compartimentos, se observó que la biomasa áerea (X2=37,97; p<0,001), la biomasa 

subterránea (X2=56,58, p<0,001) y la relación biomasa subterránea/aérea (X2= 10,73; p<0,001) también 

fueron significativamente mayores en el tratamiento testigo en comparación con el resto de los 

tratamientos (Fig. 4.6).
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Figura 4.6. Valores medios de biomasa (%) total, aérea, subterránea y la relación biomasa subterránea/aérea de las plántulas de ñire 

creciendo con distintas concentraciones de raíces y rizomas de calafate en el sustrato (testigo, 20 g, 47 g, 94 g y 188 g). Las barras 

indican error estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias signifivativas según el test LSD (p<0,05). 

 



100 
 

Con respecto a las variables morfológicas, el diámetro a la altura del cuello, la altura, 

el número de hojas y el número de ramas fueron significativamente mayores en el tratamiento 

testigo en comparación con el resto de los tratamientos (Tabla 4.6). El área foliar no presentó 

diferencias significativas (Tabla 4.6). 

Tabla 4.6. Valores medios (±EE) de las variables morfológicas de las plántulas de ñire 

creciendo con distinta concentración de raíces y rizomas de calafate en el sustrato. Diámetro 

a la altura del cuello (DAC) (mm), altura (H) (cm), número de hojas (NH), área foliar (AF) 

(mm2) y número de ramas (NR). 

Tratamiento DAC  H  AF NH  NR 

Testigo 2,66±0,34 a 7,52±0,97 a 40,59±3,75 79,73±15,00a  13,85±2,58 a 

20 (g) 1,33±0,27 b 3,96±0,51 b 26,94±3,92 29,62±6,28b  6,66±1,25 b 

47 (g) 1,48±0,27 b 4,59±0,68 b 30,14±3,98 35,56±6,11b  5,47±0,78 b 

94 (g) 1,85±0,37 ab 4,35±0,86 b 28,00±4,56 23,62±4,95b  4,00±0,76 b 

188 (g) 1,52±0,27 b 4,66±0,84 b 31,30±4,97 43,45±9,41b  6,64±1,22 b 

X2 12,13 17,49 6,29 20,00  26,26 

p 0,016 0,001 0,178 <0,001  <0,001 

Diferentes letras en cada columna indican diferencias significativas con el test LSD (p < 

0,05). 

El agregado de rizomas y raíces en el suelo afectaron significativamente el pH del suelo 

(F=26,46; p<0,001). Los resultados de mostraron un gradiente de aumento de pH siendo 

menor el tratamiento testigo y mayor las macetas que presentaron 188g (Fig. 4.7). 
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Figura. 4.7.    Valores medios (±EE) del pH del suelo a distintas concentraciones de raíces y 

rizomas de calafate en el sustrato (testigo, 20 g, 47 g, 94 g y 188 g). Las barras indican error 

estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias significativas según el test LSD 

(p<0,05).
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DISCUSIÓN 

Ensayo intraespecífico 

Los resultados permitieron aceptar la hipótesis 1 considerando que en el ensayo 

intraespecífico las plántulas de ñire tuvieron mayor supervivencia y biomasa cuando estaban 

solas. Cuando el ñire está acompañado con otras plantulas de su misma especie genera menor 

biomasa total reduciendo la altura y el número de ramas y la biomasa subterránea. Estos 

resultados confirman la idea de que al no existir una diferenciación de nichos la competencia 

entre individuos se vuelve mucho más intensa y aumenta la mortalidad de las plántulas, como 

indica el principio de exclusión competitiva (Darwin, 1859; Gause, 1934; Horlent et al., 

2003). En el ensayo intraespecífico del calafate, también se observó que la biomasa del 

calafate tendió a disminuir a mayor densidad. Las plantúlas de calafate redujeron 

significativamente su biomasa aérea; sin embargo, estos cambios fueron menos drásticos que 

en las plántulas de ñire ya que la morfología y la supervivencia del calafate no se vieron 

significativamente afectadas a medida que aumentó la densidad de individuos de su misma 

especie. Las distintas respuestas entre ñire y calafate a la competencia entre congéneres, 

puede deberse a la naturaleza de sus formas de vida (árbol y arbusto, respectivamente). Por 

ejemplo, los arbustos requieren menor inversión en madera (i.e., menor densidad de xilema) 

y por lo tanto pueden invertir más en el crecimiento (Götmark et al., 2016). Ante una mayor 

competencia por los recursos, este comportamiento resulta estratégico ya que permite que las 

plantas sobrevivan a un menor costo de mantenimiento (Götmark et al., 2016). 

Ensayo interespecífico 

En el ensayo interespecífico la supervivencia del ñire en altas densidades de calafate 

fue similar a cuando el ñire creció solo, por lo que se acepta la hipótesis 2. A menor densidad 

de plántulas, la supervivencia y la biomasa del ñire se vió afectada negativamente. Sin 

embargo, a medida que aumentó la densidad de plántulas de calafate, la supervivencia y la 

biomasa del ñire volvieron a aumentar generando una curva en U. Esto podría interpretarse 

como un punto de coexistencia entre ambas especies, es decir que a medida que la densidad 

aumenta (y por lo tanto la competencia por los recursos es más fuerte), las especies reflejan 

diferentes estrategias en la asignación de biomasa y su morfología lo cual les permitiría 
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coexistir. El calafate redujo su biomasa total, y específicamente su biomasa áerea, generando 

menor número de ramas y menor número de hojas. Esto permitió que el ñire a altas 

densidades tienda a aumentar su biomasa total y pueda tener una supervivencia similar a 

cuando crece solo. Por otro lado, el calafate aumentó la relación biomasa subterránea/áerea 

a una mayor densidad de plantas. Una mayor inversión en biomasa radicular puede ser una 

estrategia de las plantas para lograr un buen establecimiento y aumentar la capacidad de 

absorción de nutrientes (Weiner, 1990). En este ensayo, esto fue evidente para calafate en 

situaciones de alta densidad de individuos por maceta y por lo tanto mayor competencia. 

Además, estudios anteriores determinaron que la diferenciación de nicho ocurre 

frecuentemente a través de la separación espacial de las raíces de las plantas que crecen juntas 

(Berendse, 1981; Bolte y Villanueva, 2006; Von Felten y Schmid, 2008). Esto permite a las 

especies ocupar diferentes estratos del suelo, disminuyendo la competencia subterránea y 

promoviendo la coexistencia entre ellas (Casper y Jackson, 1997; Nippert y Holdo, 2015; 

Schiffers et al., 2011). La coexistencia de las plántulas de ñire-calafate podría utilizarse para 

realizar una restauración activa mediante una plantación en núcleo. La plantación en núcleo 

consiste en colocar en el centro la especie arbórea de lento crecimiento (en este caso el ñire) 

y alrededor se coloca la especie colonizadora característica de la sucesión temprana post-

disturbio (en este caso calafate) (Huertas Herrera et al., 2021). 

Efecto alelopático de raíces-rizomas de calafate sobre las plántulas de ñire 

Los resultados permitieron aceptar la hipótesis 3 ya que la presencia de raíces y rizomas 

de calafate en el sustrato afectó negativamente la supervivencia y la biomasa de las plántulas 

de ñire. Sin embargo, la supervivencia del ñire no mostró un patrón definido en las distintas 

concentraciones de raíces y rizomas (ej, mayor concentración de raíces y rizomas, mayor 

mortalidad de plántulas). Inderjit y Keating (1999) informaron que el potencial alelopático 

de la mayoría de los ensayos usando lixiviados o extractos, no necesariamente demuestran 

fenómenos alelopáticos de manera concluyente. Leicach et al. (2009)  determinaron que las 

concentraciones de compuestos en condiciones naturales son por lo general inferiores a las 

que presentan actividad en bioensayos en laboratorio y además la mayoría de estos 

compuestos en los ecosistemas son rápidamente degradados en la matriz del suelo (Tharayil, 

2009). Si bien los estudios a campos para evaluar los efectos alelopáticos en el ecosistemas 
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son escasos debido a la dificultad de aislar los efectos indirectos (Inderjit y Weston, 2000, 

Gómez-Aparicio y Canham, 2008), se considera que este tema merece desarrollar más 

estudios para evaluar las concentraciones y la forma de liberación de la berberina del calafate 

en la naturaleza (ej. lixiviación, exudados radiculares, descomposición de residuos 

vegetales).   

  El efecto negativo pudo ser respuesta al aumento de pH que generaron las raíces y 

rizomas en el suelo tal como observó Elgersma (2010) en otra especie del género Berberis 

(B. thunbergii); o por la supresión en el desarrollo de las micorrizas asociadas a las especies 

de árboles nativas (Callaway et al., 2008) considerando que los bosques de Nothofagus se 

asocian con una gran cantidad de micorrizas (Barroetaveña et al., 2019) y esta asociación es 

clave en la absorción y transporte de nutrientes a través de la red de hifas en el suelo (Godoy 

y Palfner, 1997). Sin embargo, este aspecto del efecto inhibitorio del crecimiento debido a 

los compuestos alelopáticos del calafate merece más estudio ya que no quedan claros los 

mecanismos y la magnitud de sus efectos sobre la flora nativa. 

Los resultados de este capítulo son consistentes con Silvertown y Charlesworth (2001) 

quienes afirman que la competencia intraespecífica es más fuerte que la competencia 

interespecífica. Además, los resultados obtenidos coinciden con la hipótesis del estrés 

ambiental (Bertness y Callaway, 1994; Pugnaire y Luque, 2001; Fugère et al., 2012; Bakker 

et al., 2013), la cual predice que las interacciones competitivas son más comunes en entornos 

productivos, pero a medida que aumenta el estrés por competencia de recursos (ej., 

disponibilidad reducida de nutrientes o agua) predomina la coexistencia entre especies 

(Bertness y Callaway, 1994; Brooker y Callaghan, 1998; He et al., 2013). Por otro lado, el 

ñire y el calafate generan cambios en su morfología para coexistir. Conocer las interacciones 

entre ñire-calafate es necesario para conservar la estructura y funcionalidad de los 

ecosistemas forestales y proponer acciones de manejo frente a disturbios drásticos 

inesperados (ej, fuegos) o cambios ambientales (ej, sequías).  
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CONCLUSIÓN 

Se concluye que la competencia intraespecífica entre plántulas de ñire afecta 

negativamente la supervivencia y biomasa de los individuos. Contrariamente, en la 

competencia interespecífica entre ñire y calafate, se observó que la supervivencia y biomasa 

siguieron un patrón en U, donde a bajas densidades las especies compiten, pero a mayor 

densidad las especies logran generar cambios en la morfología y biomasa lo cual les permite 

coexistir. Se observó cierto efecto de inhibición del crecimiento en sustratos con 

raíces+rizomas de calafate, pero no quedan claros los mecanismos ni el efecto de las 

diferentes concentraciones por lo que se sugieren realizar más estudios en este aspecto.  
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CAPÍTULO V: Productividad de los arbustos de calafate en bosques de ñire 
afectados por fuego y con ganadería. 

INTRODUCCIÓN 

La incorporación de arbustos frutales nativos en sistemas forestales, además de 

estimular la diversificación de la producción, promueve el uso de productos locales y permite 

desarrollar una agricultura más sostenible (Shelef et al., 2017). La valorización de los 

arbustos mediante el uso de los frutos conocidos como “frutos del bosque, frutas finas o 

berries nativas” favorece la conservación y estimula la incorporación de los mismos a los 

sistemas silvopastoriles. Muchas veces los arbustos nativos son no deseados por los 

productores ya que son especies que crecen en sistemas degradados o en sitios que sufrieron 

perturbaciones antrópicas (Kitzberger et al., 2005b; Mermoz et al., 2005). Sin embargo, los 

arbustos poseen la ventaja de que, al ser una especie nativa, están adaptados a la variabilidad 

ambiental local por lo que pueden crecer y reproducirse sin mucha inversión (Mostacero et 

al., 2017). Es decir que la diversificación de la producción a través de sus frutas no resultaría 

costosa. Aun así es de esperar que la producción de la fruta varíe con las diferentes 

condiciones sitio (ej. radiación fotosintéticamente activa, humedad en el suelo, temperatura 

del aire). La variabilidad en la producción generada por las distintas condiciones ambientales 

es más estudiada en los frutales exóticos que poseen fines comerciales (Vega González, 

2013), como por ejemplo las especies del género Vaccinium (arándano). 

En cultivos de arándanos se ha determinado que la variabilidad en la cobertura de nubes 

puede producir inestabilidad en el rendimiento debido a que el número de botones florales 

tiene una relación directa con la condición de luz (Yañez et al., 2009; Petridis et al., 2018). 

Por otro lado, las altas temperaturas en la fase de floración afectan el crecimiento del tubo 

polínico y provocan la degeneración del óvulo, lo que conduce a una reducción en la 

formación de la fruta (Yang et al., 2019). Las características del suelo no son menos 

importantes ya que suelos con alto contenido de materia orgánica promueven un fruto de 

buena calidad (Jiafeng et al., 2019). Dentro de la valoración de la calidad de la fruta los 

sólidos solubles son especialmente importantes para el consumo de berries ya que incluyen 

carbohidratos, ácidos orgánicos, proteínas, lípidos y varios minerales, siendo el azúcar el 
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principal componente en la mayoría de las frutas (Wills et al., 1981). Es decir que el 

rendimiento y las características organolépticas están relacionadas con las variables 

ambientales las cuales a su vez están estrechamente relacionadas entre sí. Por ejemplo, el 

contenido de materia orgánica en el suelo se ve afectado por las condiciones de temperatura, 

humedad del suelo, y pH, entre otros (Strahm y Harrison, 2008). En este sentido, el desafío 

es determinar cómo las distintas características ambientales afectan la producción de los 

frutos y generar medidas de manejo que maximicen la calidad de los mismos. 

En la Patagonia, existe creciente interés por las bayas nativas de calafate como alimento 

comercial local. Este es una arbusto característico de los ecosistemas terrestres de la 

Patagonia incluyendo bosques, pastizales y otras áreas degradadas (Silva, 2013). El calafate 

ha sido reconocido localmente por su fruta con aspecto físico similar al arándano (Fig. 6.1). 

La pigmentación de estas frutas se debe al gran contenido de antocianinas que poseen. 

Además de tratarse de especies arbustivas, el arándano y el calafate se encuentran agrupados 

dentro de las “frutas finas” o “berries” con capacidad antioxidante. La baya del calafate tiene 

un gran contenido de azúcar (14,6 %) comparado a otras frutas como la cereza (9,9 %), fresa 

(5,5 %), arándanos (6 %), frambuesa (4,8 %) y grosella negra (5 %) (Arena et al., 2013). 

Además tiene una capacidad antioxidante 10 veces mayor que la fruta de manzana, naranja 

y pera, y supera 4 veces la capacidad antioxidante del arándano (Rodoni et al., 2014). 

Actualmente, se recomiendan los huertos comerciales de frutos rojos debido a su potencial 

económico relacionado con el sabor y las propiedades nutracéuticas de la fruta (Giordani et 

al., 2017). En el Capítulo I se observó que los calafates son más frecuentes en los bosques de 

ñire que se encuentran en el centro de Tierra del Fuego. El servicio ecosistemico más 

reconocido en estos bosques es la utilización de forraje natural para la producción de carne y 

la extracción de madera para leña y postes (Reque et al., 2007; Peri et al., 2016a). Sin 

embargo, en estos sitios tambien existen otros productos forestales no madereros en los que 

se destaca el grupo de especies frutales autóctonas denominado “frutos subutilizados” (Tacon 

Clavaín, 2004). Estos frutos son relevantes para diversificar la producción y generar pautas 

de manejo que estimulen la conservación y valorización de los ambientes donde crecen. 
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El objetivo de este Capítulo fue evaluar la producción de frutos de calafate en términos 

de cantidad (número de frutos, peso del fruto por arbusto y porcentaje de fruto sano) y calidad 

(peso del fruto individual, número de semillas, porcentaje de agua en el fruto, porcentaje de 

pulpa, porcentaje de semilla, y contenido de sólidos solubles) en bosques de ñire afectados 

por fuego y con ganadería. Para ello, se propuso la siguiente hipótesis: 

 Hipótesis: La producción de frutos de calafate, al depender de las condiciones 

edafoclimáticas del sitio, es afectada por la apertura del dosel arbóreo y la 

degradación del suelo en bosques quemados de ñire con ganadería. 

Predicción: Menor cantidad y calidad de frutos de calafate en bosques de ñire con mayor 

degradación (menor área basal, mayor porcentaje de suelo desnudo, mayor compactación) en 

comparación con sitios menos degradados. 

 

Figura 5.1. Rama de calafate con abundantes frutos. En la foto Dra. Miriam Arena (directora 

de la Tesis).  



109 
 
 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Este estudio se realizó en los mismos calafates seleccionados en el Capítulo II en los 

sitios Baja, Media y Alta AB (con 3 replicas cada uno) (n=90) (ver metodología capítulo 

dos). En primer lugar los arbustos fueron caracterizados morfológicamente. Se midió la altura 

promedio (m), el diámetro máximo y diámetro mínimo de cada arbusto con una regla de 

madera. Con estos valores se calculó el volumen del arbusto para evaluar la productividad 

considerando el tamaño del arbusto mediante la fórmula de volumen de un elipsoide 

(2/3×π×altura×(diámetro menor)/2×(diámetro mayor)/2). Además, alrededor de cada 

calafate se realizó una parcela circular 6 m de radio (capítulo II) para relevar la densidad de 

arbusto por sitio y estimar la productividad por hectárea en sitios afectados por fuego y con 

ganadería. 

Para los análisis de suelo se utilizaron las mismas muestras que se extrajeron en el 

capítulo II para medir la densidad aparente. Para analizar la textura de suelo se realizó un 

promedio por arbusto y se utilizó un analizador de tamaño de partículas Mastersizer 2000E 

Malvern para diferencia el porcentaje de arena, arcilla y limo. Para el contenido de nutrientes, 

carbono, materia orgánica, la relación C/N y el pH del suelo, las muestras se tamizaron 

primero con una malla de 2 mm y luego se unieron las muestras pertenecientes a cada 

subsitio. De este total se selccionaron al azar 2 muestras por subsitio obteniendo un total de 

6 muestras por sitio. Para el pH se mezclaron 10 g de suelo con 25 ml de agua durante 10 

min (Guitián y Carballas, 1976) y se utilizó un medidor de pH (GLP 21 Crison). El contenido 

de nitrógeno y fósforo se determinaron con un AA3 AutoAnalyzer después de realizar una 

microdigestión Kjeldahl (Castro et al., 1990). El potasio y el magnesio fueron obtenidos por 

VARIAN espectrofotómetro de absorción atómica FS. El carbono total se obtuvo por 

oxidación con dicromato de potasio en un medio ácido y Mohr'ssal, siguiendo el método de 

Saverlandt (Guitián y Carballas, 1976). La materia orgánica se obtuvo multiplicando el 

carbono por el factor de 1,724 de Van Bemmelen (1890). Los análisis químicos del suelo 

fueron realizados en la Universidad de Santiago de Compostela. 

La producción de frutos de los arbustos se evaluó en tres veranos sucesivos (Febrero 

de 2018, 2019 y 2020). Para ello, se cosechó y se pesó la totalidad de los frutos producidos 

por cada arbusto. Luego se separaron, cuantificaron y pesaron aquellos frutos que no estaban 
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sanos, es decir que presentaban daños por insectos, aves u hongos. Todas las variables se 

ponderaron por el volumen de arbusto. Para estimar la producción de frutos en términos de 

calidad en 2018 y 2019 se seleccionaron al azar 12 frutos de cada subsitio (n=36) y se pesaron 

individualmente con una balanza de precisión (±0,0001 g). Luego se llevaron a estufa a 60 

°C durante 48 hs para obtener el peso seco. La diferencia entre el peso fresco y el peso seco 

permitió obtener el contenido de agua. Luego se separaron las semillas, se contabilizaron y 

se pesaron. Para determinar los sólidos solubles de cada sitio, los frutos de todas las plantas 

de cada subsitio se juntaron (Fig. 5.2). Luego, los frutos se maceraron para extraer su jugo y 

medir el contenido de azúcares con un refractómetro alfa Atago N1 (rango de medición de 

0–32 Brix). 

 

Figura 5.2. Muestras de frutos de calafate provenientes de uno de los sitios, para obtener los 

análisis de sólidos solubles. 

Análisis estadístico 

La morfología y la densidad de arbustos se analizaron mediante MLGMs. Para la altura, 

el diámetro máximo y el diámetro mínimo se utilizó la distribución normal con función de 

enlace identidad mientras que para el volumen se utilizó la función gamma con función de 
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enlace log. La densidad de arbustos de calafate se analizó utilizando distribución binomial 

negativa con función de enlace log. Se utilizó como factor fijo el sitio (Baja AB n=30, Media 

AB n=30 y Alta AB n=30) y como factor aleatorio se utilizaron los subitios. 

La textura del suelo se analizó mediante MLGMs. Para el porcentaje de arena, limo y 

arcilla se utilizó la distribución beta con función de enlace logit. Se utilizó como factor fijo 

los sitios (Baja AB n=90; Media AB n=90; Alta AB n=90). Como factor aleatorio se 

utilizaron los subsitios.  

El contenido de nutrientes en el suelo (nitrógeno, fósforo, potasio, calcio, magnesio, 

hierro, cobre, manganeso, zinc, sodio, carbono), la materia orgánica, la relación C/N y el pH 

fueron analizados con MLGMs utilizando como factor fijo los sitios (Baja AB n=18, Media 

AB n=18, Alta AB n=18) y como factor aleatorio los subsitios. Para el porcentaje nitrógeno, 

fósforo, potasio, calcio, magnesio, hierro, carbono y materia orgánica se utilizó la 

distribución beta con función de enlace logit. Para el resto de las varaibles se utilizó la 

distribución normal con función de enlace identity.  

La productividad de los arbustos fue analizada con MLGMs. Para evaluar las plantas 

que produjeron o no frutos se utilizó la distribución Bernoulli con función de enlace logit. 

Para analizar el número de frutos totales y el número de frutos sanos por arbusto se utilizó la 

distribución binomial negativa con función de enlace log considerando que los datos no 

presentaron una distribución normal según el test de Shapiro-Wilks (Mahibbur y 

Govindarajulu, 1997). Como factor fijo se utilizó el año (2018 n= 90, 2019 n=90 2020 n=90), 

el sitio (Baja AB n=90, Media AB, n=90, Alta AB n=90) y la clausura (con clausura n=135, 

sin clausura n=135) y como factor aleatorio se utilizó el subsitio. Se evaluaron todas las 

interacciones posibles entre los factores fijos. Para evaluar el peso de frutos por arbusto se 

utilizó la distribución gamma con función de enlace log. Como factor fijo se utilizó el año 

(2018 n= 68, 2019 n=80, 2020 n=49), el sitio (Baja AB n=58, Media AB n=77, alta AB n=62) 

y la clausura (con clausura n=94, sin clausura n=103) y como factor aleatorio se utilizó el 

subsitio. Se evaluaron todas las interacciones posibles entre los factores fijos. 

Para entender cuáles son las combinaciones de factores que mejor explican la calidad 

de frutos en función de los distintos sitios (Baja AB, Media AB y Alta AB), se realizó un 

análisis de componentes principales (ACP) usando la distancia Euclideana. Para ello se 
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utilizó una matriz de correlación basada en las variables cualitativas de los frutos (porcentaje 

de agua, porcentaje de pulpa, porcentaje de semillas, peso seco del fruto, peso seco de las 

semillas, peso fresco del fruto y sólidos solubles). 

Todos los análisis, excepto los porcentajes, se realizaron con el software estadístico 

InfoStat (Di Rienzo et al., 2018). Los análisis de MLGMs se ajustaron usando los paquetes 

del lenguaje de R nlme (Pinheiro et al., 2018) y lme4 (Bates et al., 2015) a través de la 

interface Infostat (R Core Team, 2020). Para analizar los porcentajes se utilizó el programa 

Rstudio (R Core Team, 2020) y el paquete glmmTMB (Magnusson et al., 2017).  El ACP se 

realizó con el software PC-ORD 5.0 (McCune y Mefford, 2011).   
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RESULTADOS 
Características del suelo 

Con respecto a la textura del suelo, S1 tuvo significativamente mayor porcentaje de 

arena y menor porcentaje de limo en comparación con el resto de los sitios (Tabla 5.1). El 

contenido de nitrógeno, fósforo, potasio (Tabla 5.2), calcio, magnesio (Tabla 5.3) y sodio 

(Tabla 5.4), fueron significativamente mayores en el sitio Alta AB. El cobre fue 

significativamente mayor en Baja AB (Tabla 5.5) y el manganeso fue mayor en el sitio Media 

AB (Tabla 5.5). El carbono y la materia organica fueron menores en Baja AB (Tabla 5.6), 

mientras que el pH fue significativamente mayo en Baja AB (Tabla 5.7). 

Tabla 5.1. Valores medios (±EE) de las distintas fracciones de la textura edáfica analizadas 

(arena, limo y arcilla, %) en los distintos sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB). 

  Factor Arena Limo Arcilla 

Si
tio

 

Baja 66,48±1,30a 28,21±1,22b 5,30±0,34 

Media 55,70±1,13b 39,30±0,88a 5,00±0,35 

Alta 54,61±1,05b 39,70±0,83a 5,68±0,37 

X2 44,13 64,64 1,59 

p <0,001 <0,001 0,433 

Valores de p<0,05 indican diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de LSD. 

 

 

 

 

 

 



114 
 
 

Tabla 5.2. Valores medios (±EE) de nitrógeno (N, %), fósforo (P, %) y potasio (K, %) en el 

suelo y para los distintos sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB).  

  Factor N P K 

Si
tio

 
Baja AB 0,24±0,04b 0,05±0,01b 0,63±0,04b 

Media AB 0,31±0,02b 0,07±0,01b 0,60±0,05b 

Alta AB 0,53±0,04a 0,12±0,01a 0,83±0,01a 

X2 38,82 26,14 49,85 

p <0,001 <0,001 <0,001 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 

Tabla 5.3. Valores medios (±EE) de mesonutrientes calcio (Ca, %) y magnesio (Mg, %) en 

el suelo y para los distintos sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB). 

  Factor Ca Mg 

Si
tio

 

Baja AB 0,26±0,03 b 0,59±0,08 c 

Media AB 0,31±0,05 ab 1,22±0,23 b 

Alta AB 0,45±0,06 a 1,88±0,05 a 

X2 8,09 53,23 

p <0,05 <0,001 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 
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Tabla 5.4. Valores medios (±EE) de micronutrientes hierro (Fe, %), y sodio (Na, %) en el 

suelo y para los distintos sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB). 

  Fe Na 

Si
tio

 

Baja AB 1,22±0,08 0,50±0,03 b 

Media AB 1,14±0,13 0,60±0,04 ab 

Alta AB 1,22±0,11 0,67±0,04 a 

X2 0,19 4,91 

p 0,833 0,026 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 

Tabla 5.5. Valores medios (±EE) de micronutrientes hierro cobre (Cu, ppm), manganeso 

(Mn, ppm) y zinc (Zn, ppm) en el suelo y para los distintos sitios (Baja AB, Media AB, 

Alta AB). 

  Cu Mn Zn 

Si
tio

 

Baja AB 16,11±0,61 a 6,37±0,67 b 45,24±1,70  

Media AB 14,03±0,46 b 10,44±0,86 a 40,00±1,60  

Alta AB 13,31±0,63 b 8,08±0,51 b 42,90±1,47 

F 8,99 7,28 8,65 

p 0,003 0,02 0,003 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y para 

cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 
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Tabla 5.6. Valores medios (±EE) de carbono (C, %), materia orgánica (MO, %) en los 

distintos los sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB). 

  Factor C MO 

Si
tio

 

Baja AB  2,96±0,14 b 5,11±0,25 b 

Media AB 5,16±0,20 a 8,90±0,34 a 

Alta AB 6,27±0,84 a 10,80±1,45 a 

X2 11,65 11,63 

p 0,001 0,001 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 

Tabla 5.7. Valores medios (±EE) de la relación carbono/nitrógeno (C/N) y el pH del suelo en 

los distintos los sitios (Baja AB, Media AB, Alta AB). 

  Factor C/N pH 

Si
tio

 

Baja AB  14,63±2,79 5,38±0,04 a 

Media AB 17,45±1,51 5,18±0,04 b 

Alta AB 11,91±1,39 5,13±0,09 b 

F 1,92 4,96 

p 0,181 0,025 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna 

y para cada factor indican medias significativamente distintas con el test LSD. 
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La morfología de los arbustos de calafate únicamente presentó diferencias 

significativas en el diámetro mínimo siendo los calafates de baja AB más angostos que el 

resto de los arbustos (Tabla 5.8). Por otro lado la densidad de arbustos de calafates fue 

significativamente mayor en Baja AB y menor en Alta AB (Tabla 5.8). 

Tabla 5.8. Valores medios (±EE) de la altura (m), el diámetro máximo (m), el diámetro 

mínimo (m),el volumen (m3) y la densidad de calafate (individuos. ha-1) de los arbustos de 

calafate en los distintos sitios. 

Sitio Altura 
Diámetro  

máximo 

Diámetro  

mínimo 
Volumen 

Densidad de 

calafate 

 

Baja AB 0,88±0,04 1,37±0,08 1,04±0,06 b 0,77±0,11 2263±133,56 a  

Media AB 0,80±0,04 1,61±0,09 1,30±0,07 a 0,94±0,12 1090±79,57 b  

Alta AB 0,82±0,03 1,43±0,09 1,17±0,08 ab 0,86±0,16 645±64,03 c  

Estadístico 1,13 2,09 3,55 1,31 128,35  

P 0,326 0,130 0,033 0,520 <0,001  

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y 

para cada factor indican medias significativamente distintas con el test de LSD. 

Todas las variables (número de frutos, peso de frutos, el número de frutos sanos y el 

porcentaje de plantas que fructificaron) mostraron una interacción en el año*sitio (Tabla 5.9 

y 5.10). En el 2018 el número de frutos fue significativamente más alto en media AB mientras 

que alta y baja AB no se diferenciaron entre sí. En el 2019 y 2020 los mayores valores se 

observaron en el sitio media AB, seguido del sitio alta AB y por último el sitio baja AB (Fig. 

5.3a). El peso de frutos sanos por arbusto presentó la misma tendencia que en número de 

frutos (Fig.5.3 b). El número de frutos sanos en 2018 en el sitio Baja AB y Alta B fue similar, 

mientras que en 2019 y 2020 el sitio baja tuvo significativamente menor número de frutos 

sanos en comparación con los otros sitios. El porcentaje de arbustos que fructificaron 

únicamente presentó diferencias significativas en el año 2020. En la Figura 5.4 b se puede 
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observar que el sitio baja AB tuvo significativamente menor porcentaje de arbustos 

fructificados, mientras que el sitio de media AB presentó el mayor número de arbustos 

fructificados. La clausura presentó un efecto significativo en el número y peso de frutos por 

arbusto (Tabla 5.9). El número y el peso de los frutos sin la clausura en el sitio de Alta AB y 

Media AB fueron similares mientras que con la clausura el número y el peso de los frutos en 

el sitio de Alta AB fue significativamente menor en el sitio de Media AB (Figura 5.5). 

Tabla 5.9. Valores medios (±EE) del número de frutos por volumen de arbusto (NF.A), peso 

de fruto por volumen (g.m-3) (PF.VA), número frutos sanos (FS) (%) y plantas con frutos 

(PF) (%). 

Tratamiento NF.A PF.A 

Año*sitio X2 23,87 20,43 
P <0,001 <0,005 

Sitio*clausura X2 6,53 2,25 
P 0,038 0,009 

Año*clausura X2 4,18 2,22 
p 0,124 0,329 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y para 

cada factor indican medias significativamente distintas en el test LSD. 

Tabla 5.10. Valores medios (±EE) del número de frutos por volumen de arbusto (NF.A), peso 

de fruto por volumen (g.m-3) (PF.VA), número frutos sanos (FS) (%) y plantas con frutos 

(PF) (%). 

Tratamiento FS PF 

Clausura 

Con 74,0±3,18 69,6±5,05 
Sin 71,8±2,67 76,3±4,28 
X2 0,01 1,79 
P 0,908 0,180 

Año*sitio X2 30,85 11,29 
P <0,001 0,023 

Sitio*clausura X2 1,53 2,44 
P 0,465 0,296 

Año*clausura X2 2,73 0,36 
p 0,256 0,835 

Valores de p<0,05 indica diferencias significativas. Diferentes letras en cada columna y para 

cada factor indican medias significativamente distintas en el test LSD. 
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Fig 5.3. Valores medios de a) el número de frutos por arbusto por volumen de arbusto (N° 

de frutos/vol.arbusto) y b) el peso de los frutos en los distintos años (2018, 2019, 2020) y 

sitios (Baja AB= barras rojas, Media AB= barras magentas, Alta AB= barras azul). Las líneas 

negras indican error estándar (±EE) y las letras distintas indican diferencias significativas de 

medias con el test LSD( p < 0,05). 

 

Fig 5.4. Valores medios de a) el número de frutos sanos b) el porcentaje de arbustos 

fructificados (%) en los distintos años (2018, 2019, 2020) y sitios (Baja AB= barras rojas, 

Media AB= barras magentas, Alta AB= barras azul). Las líneas negras indican error estándar 

(±EE) y las letras distintas indican diferencias significativas de medias con el test LSD (p < 

0,05). 
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Fig 5.5. Valores medios de a) el número de frutos sanos b) el porcentaje de arbustos 

fructificados (%) en los distintos años (2018, 2019, 2020) y sitios (Baja AB= barras rojas, 

Media AB= barras magentas, Alta AB= barras azul). Las líneas negras indican error estándar 

(±EE) y las letras distintas indican diferencias significativas de medias con el test LSD (p < 

0,05). 

Los dos primeros ejes del PCA explican el 72,1 % de la varianza de los datos (Fig. 5.5). 

El eje 1 (44,1 % de la varianza explicada) se relacionó negativamente con el peso seco de la 

semilla (-0,96), peso seco del fruto (-0,95). El eje 2 (28,0 % de la varianza explicada) se 

relacionó principalmente y negativamente con el porcentaje de agua en el fruto (-0,94), y el 

porcentaje de pulpa (-0,84). El ordenamiento demostró una clara agrupación de los distintos 

sitios. En el eje1 se observa un gradiente del peso de la semilla y el peso seco del fruto donde 

el sitio media AB se ubica a la izquierda del gráfico y en el lado derecho los sitios de alta y 

baja AB. Por otro lado el eje 2 genera un gradiente del porcentaje de agua y pulpa donde en 

la parte inferior del gráfico se agrupan los calafates del sitio Baja AB y en la parte superior 

el sitio alta AB.  
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Fig.5.5. Análisis de componentes principales basado en las variables relacionadas a la calidad 

del fruto: porcentaje de agua (% agua), porcentaje de pulpa (%), porcentaje de semillas (% 

semilla), peso seco del fruto (PSF), peso seco de las semillas (PSS), peso fresco del fruto 

(PFF) y sólidos solubles (°brix) en los distintos sitios (Baja AB: triángulos rojos, Media AB: 

tríangulos magentas, Alta AB: triángulos azules). 
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DISCUSIÓN 

La hipótesis 1 fue parcialmente aceptada ya que la cantidad de frutos de calafate se vió 

significativamente afectada por la degradación del sitio, aunque, sin embargo la calidad de 

frutos tuvo un comportamiento distinto. El sitio Baja AB fue el sitio con menor producción, 

y esto pudo ser consecuencia de varios factores. En primer lugar, el sitio Baja AB fue el sitio 

con mayor uso ganadero y con mayor degradación del suelo. El pisoteo de los animales afecta 

los primeros centímetros del suelo, ocasionando una severa disminución en el movimiento 

interno del agua y un aumento en la densidad aparente (Medina, 2016). Es decir que la mayor 

compactación y el menor contenido de agua en el suelo observada en el sitio baja AB 

(capítulo II), podría estar impidiendo el desarrollo de raíces y la disponibilidad de nutrientes 

en el suelo. Una disminución en la porosidad y cambios desfavorables en la relación suelo-

agua-aire afecta además el desarrollo de raíces y por ende su productividad (Medina, 2016). 

En general la baja producción de frutos por arbusto en todos los sitios evidencia el alto nivel 

de degradación de estos suelos ya que los sitios produjeron menos de la mitad de las áreas no 

perturbadas (200g por arbusto, según Arena et al., 2018a). Por otro lado, la menor producción 

en el sitio baja AB pudo estar relacionada al menor contenido de nutrientes y la menor 

concentración de carbono en el suelo (3 % en sitio baja y 6 % en el sitio alta) en comparación 

con otros sitios donde crece calafate (8 %, según Arena et al., 2003). Este hecho pudo ser 

consecuencia del efecto del fuego (ej, capa orgánica quemada, falta de entrada de hojarasca 

de árboles) (Mansilla et al., 2014), dado que las copas de los árboles modifican las 

propiedades y los ciclos del suelo (Finzi et al., 1998; Falcón, 2002). Bahamonde et al. (2013b) 

demostraron que el contenido de nutrientes en el suelo de bosques de ñire en Patagonia sur 

está directamente relacionado con la hojarasca y residuos forestales. 

El sitio con mayor número y peso de frutos fue el sitio Media AB, el cual presentó la 

mayor humedad relativa y la mayor radiación PAR. En general, la luz y la humedad son 

factores claves para la formación de frutos, pero además la humedad relativa juega un papel 

importante en el proceso de polinización al favorecer la germinación del grano de polen y el 

crecimiento del tubo polínico (Faegri y Van Der Pijl, 2013), y por tanto en la eficiencia 

reproductiva. La luz es un factor ambiental clave para el calafate ya que puede modular la 

producción de fruta través de los nutrientes y pigmentos foliares (Arena, 2016; Arena et al., 

2020). Además, una humedad relativa del aire por encima del 50 % podría beneficiar la 
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eficiencia reproductiva (Arena et al., 2018b) y por lo tanto la producción de fruta. Con 

respecto a la calidad de los frutos el peso individual de los mismos no se vio afectado por los 

distintos sitios. Sin embargo, se observó que el sitio Alta AB se relacionó con un menor 

contenido de agua en el fruto y menor porcentaje de pulpa. Esto pudo haber sido 

consecuencia de la alta cobertura del dosel arbóreo que impide la llegada del agua y de la 

radiación la cual afecta las características de la fruta (Arena et al., 2017). El sitio Baja AB se 

relacionó con un mayor contenido de sólidos solubles, el cual representa la condición 

ambiental más seca, menor contenido de nutrientes en suelo y mayor temperatura ambiente. 

Es decir que los sólidos solubles de la fruta del calafate podrían estar más relacionados con 

factores ambientales (ej, disponibilidad de agua y luz, temperatura del aire) durante el 

proceso de formación del fruto. Este resultado coincide con Bisson (2001) quien reportó una 

alta concentración de sólidos solubles en bayas de vid en sitios con bajo contenido de agua. 

En general los valores de las características de la calidad de la fruta fueron similares a los 

registrados previamente para esta especie de arbusto (Arena y Curvetto, 2008; Guastavino et 

al., 2017; Mc Leod et al., 2017; Pino et al., 2018, 2019). Esto indica que incluso en sitios 

perturbados la calidad de la fruta (a diferencia de la cantidad) es similar a la de los sitios no 

degradados.  

Los resultados evidencian que los arbustos de calafate tienen el potencial de proveer 

frutos en sitios que presentan un alto estado de degradación. Sin embargo es importante tener 

en cuenta la gran variabilidad interanual que se observó en el estudio y previamente reportada 

en otro estudio (Arena et al., 2003). Esta variabilidad fue muy marcada en el estudio donde 

en el año 2019 el sitio más productivo produjo 75±24 g/vol.arbusto y sitios menos 

productivos 6±0,7 g/vol.arbsutos, mientras que en el 2020 la productividad de los respectivos 

sitios bajó a 2±0,6 g y 0,4±0.10 respectivamente. Los sitios de Alta AB y Media AB tuvieron 

un rendimiento similar en el 2019, mientras que en el 2020 el rendimiento del sitio Alta AB 

fue significativamente menor que el sitio de Media AB. La drástica reducción de frutos en 

sitios más degradados pudo estar relacionada a que el porcentaje de arbustos que fructificaron 

disminuyó considerablemente. Este resultado evidencia que una mayor densidad de arbustos 

no necesariamente indica una mayor productividad. Por otro lado en los años menos 

productivos el porcentaje de frutos sanos se reduce y aumenta el porcentaje de frutos 

afectados por insectos, aves y hongos, indicando que cuando el recurso no es escaso hay una 
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saturación de los consumidores. El mayor peso de frutos observados en la clausura indica 

que los frutos de calafate también son consumidos por otros animales además de las aves 

(Amico y Aizen 2005). En estos sitios, durante el verano es común encontrar heces de zorro 

(Lycalopex griseus) con coloración violácea y además la bibliografía sostiene el consumo de 

frutos por parte de esta especie es elevado (González del Solar et al. 1997; Núñez Bozzolo 

2006, Muñoz pedreros et al., 2018). Es decir que el calafate es un importante componente 

del sistema ya que provee de alimento para los animales en zonas degradadas. 

Los arbustales post-fuego o la matorralización son considerados ecosistemas con 

menor valor biológico y en consecuencia se considera que poseen menos beneficios para la 

sociedad (Carbone et al., 2020). Sin embargo los resultados demuestran que los arbustos de 

calafate son capaces de generar frutos de calidad en sitios disturbados. En este sentido las 

estancias ganaderas podrían diversificar su producción, e implementar medidas de manejo 

para mantener el recurso a largo plazo. Por otro lado se podría trabajar en la selección de 

genotipos para reducir la variación interanual de la especie (Arena et al., 2021) y aumentar 

el redimiento considerando que las berries nativas generalmente se relacionan con 

manufacturas de alto valor (Birgi, 2018). 
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CONCLUSIÓN 

Los arbustos de calafate son capaces de producir frutos en bosques degradados (fuego 

y ganadería) de ñire. Si bien la producción en cantidad se ve reducida por la degradación de 

los sitios, la calidad de la fruta (ej. peso individual del fruto, número de semillas, sólidos 

solubles) mantiene su característica. Los frutos de calafate proveen de alimento para el zorro 

gris durante el verano y además puede ser utilizado como producto forestal no maderero. Los 

planes de manejo deberían considerar a los arbustos de calafate e implementar medidas de 

manejo para maximizar la producción y para conservar el recurso en el tiempo. Además se 

podría trabajar en la selección de individuos para reducir la variabilidad interanual y 

determinar las variables ambientales que maximizan la calidad de la fruta (ej la mayor 

apertura de dosel genera frutos más dulces). Finalmente se considera que el establecimiento 

ganadero podría diversificar su producción a través de los frutos de calafate revalorizando 

las áreas alteradas y ocupadas por calafate.  
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CONCLUSIONES GENERALES 

Calafate: 

 Crece con mayor densidad en bosques de ñire disturbados por fuego y con ganadería, 
lo cuál resulta ventajoso para la regeneración de ñire que crece en su cercanía. La baja 
palatabilidad del calafate permite disuadir a los herbívoros y reducir el daño generado 
por el ramoneo. Por lo tanto, los arbustos de calafate evidencian un papel importante 
en la conformación de la futura estructura de la comunidad leñosa en los bosques de 
ñire disturbados.  

 Genera un microclima bajo su dosel disminuyendo la temperatura máxima del aire y 
del suelo durante el verano, y aumentando la temperatura mínima del suelo durante 
el invierno. Por otro lado, la copa de los arbustos disminuye la radiación 
fotosintéticamente activa y proporciona mayor humedad relativa. El microclima 
generado por los arbustos podría resultar ventajoso para proteger a la regeneración 
árborea de las condiciones rigurosas de los sitios (altas temperaturas, radiación solar 
directa). 

 Evita la erosión del suelo mediante el aumento de la cobertura vegetal bajo su copa, 
reduciendo la compactación del suelo y mediante el aporte de hojarasca reduciendo 
el impacto generado por el pisoteo de los animales. Estas condiciones edáficas 
podrían favorecer la instalación de la regeneración en sitios disturbados.  

 Actúa como una barrera natural que brinda protección biótica (animales) abiótica 
(ambientes) a las plántulas de ñire que se encuentran en bosques disturbados. Esto es 
de gran relevancia para la recuperación de los bosques quemados que se encuentran 
bajo sistema silvopastoril considerando que las plántulas de ñire son negativamente 
afectadas por el uso ganadero.  

 En estado de plántula el calafate tiene una supervivencia similar creciendo solo o con 
otras plántulas de su misma especie. Para poder coexistir en altas densidades, el 
calafate aumenta la relación de biomasa subterránea/aérea.  

 Tiene la capacidad de producir frutos en ambientes degradados lo cual resulta 
ventajoso para los animales. Si bien el rendimiento se ve reducido, la calidad del fruto 
se ve favorecida en ambientes con menor AB (ej. mayor concentración de sólidos 
solubles). 
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Ñire: 

 La altura del ramoneo en la regeneración de ñire (>10 cm) es menor cuando los 

árboles se encuentran solos. Cuando están en asociación con calafate la altura de 

ramoneo se correlaciona positivamente con la altura del calafate evidenciando un 

efecto de protección. 

 La regeneración de ñire en bosques disturbados depende del área basal remanente ya 

que la producción de semillas es mayor en sitios con mayor área basal. Por otro lado, 

la copa del calafate no impide la llegada de semillas de ñire al suelo. 

 Las plántulas de ñire poseen la capacidad de cambiar su morfología para capturar de 

manera más eficiente los recursos disponibles debajo del arbusto. Esto demuestra la 

plasticidad fenotipica previamente descripta para la especie, pero desconocida bajo 

la influencia de los arbustos de calafate. 

 Las plántulas de ñires se ven negativamente afectada por la competencia 

intraespecífica ya que su supervivencia se reduce y su morfología cambia a medida 

que aumenta la densidad de plántulas de su misma especie.  

 Pueden crecer con plántulas de calafate ya que la supervivencia del ñire cuando crece 

rodeado de plántulas de calafate es similar a cuando el ñire crece solo. Esto demuestra 

que las especies ñire y calafate tienen la capacidad de coexistir desde el estado de 

plántula lo cual resulta ventajoso para la recuperación del ecosistema. 

 Se observó cierto efecto de inhibición (menor supervivencia, y biomasa) en sustratos 

con raíces+rizomas de calafate, pero no quedan claros los mecanismos ni el efecto de 

las diferentes concentraciones por lo que se sugieren realizar más estudios en este 

aspecto. 
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CONSIDERACIONES A FUTURO 

 Realizar estudios de la coexistencia de ñire-calafate en sitios con menor intensidad de 

degradación (sin fuego o con menor carga ganadera) para estudiar la asociación en 

situaciones con menos estrés biótico y abiótico. 

 Implementar ensayos de germinación de semillas de ñire bajo y fuera de la copa de 

los arbustos de calafate en sitios con distinta intensidad de distrubio. 

 Diseñar nuevos ensayos de alelopatía en laboratorio y en condiciones naturales para 

determinar cómo afectan los alcaloides del calafate al suelo y/o a las plantas.  

 Incluir estudios de largo plazo que permitan evaluar el crecimiento, desarrollo, 

morfología y fisiología de las plántulas de ñire establecidas bajo la copa del arbusto 

de calafate. 

 Incrementar sitios de muestreos para analizar la coexistenia del ñire y el calafate a 

escala de paisaje. 

 Incluir al calafate en los planes de manejo silvopastoril y los servicios ecosistémicos 

que de éste derivan como la conservación del suelo, la protección de la especie 

arbórea y la provisión de frutos, con la finalidad de mantener el recurso a largo plazo 

y para acelerar la recuperación del bosque. 
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