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Los arbustos lefiosos y las cactaceas representan formas de vida peculiares de los ambientes aridos y semiaridos de Chile. Contribuyen
significativamente a mantener la integridad fisica de los ecosistemas semiaridos a través de evitar o aminorar la erosion de los suelos. Hacen
aportes importantes a la constitucién organica de los suelos y bajo sus copas existen condiciones mas favorables para el reclutamiento de
plantulas de arbustos y de plantas herbaceas. Los arbustos son importantes no sélo porque confieren estabilidad estructural sino porque
ademas contribuyen significativamente a mantener la alta biodiversidad de los ecosistemas semiaridos. La eliminacion de la vegetaciéon
arbustiva acelera el proceso de la erosion y consiguientemente de la desertificacion y, ademas, se pierden importantes funciones
ecosistémicas.

Introduccién

Los arbustos lefiosos y las cactaceas representan formas de vida peculiares de los ambientes aridos y semiaridos de Chile
(Armesto et al.,, 1993). En la zona semiarida de Chile la vegetacién espontanea tiende a estar dominada por arbustos
deciduos de verano, y en proporcién menor, de arbustos siempreverdes (Fuentes, 1988). Los arbustos de hoja decidua,
asociados a la ausencia de lluvias, eliminan parcial o completamente su follaje en el verano (Olivares y Squeo, 1999; Squeo
et al., 1999).

Una caracteristica que distingue los paisajes de la zona semiarida de Chile es su relieve accidentado, lo que los hace muy
propensos a la erosion por lluvias o por el viento. En su limite oriental se encuentra la Cordillera de Los Andes, con laderas
muy escarpadas que miran hacia el Océano Pacifico. Sus altitudes sobrepasan frecuentemente los 3.000 m de altitud, con
maximos sobre los 6.000 m. Esta cordillera acumula grandes cantidades de agua en forma de nieve y hielo durante el
invierno, que luego, durante el verano al producirse el deshielo, escurre a través de los valles que corren en la direccion este-
oeste. Los rios presentan una marcada conducta torrencial con una gran capacidad de arrastre de particulas (Solbrig, 1984).
Cercana a la costa occidental se encuentra la Cordillera de la Costa, que raramente sobrepasa los 1.000 m de altitud. En la
zona semiarida de Chile la Cordillera de los Andes y las serranias costeras estan unidas en un gran macizo seccionados por
las valles fluviales que corren de este a oeste (Fuentes, 1988; Novoa y Lopez, 2001).

La vegetacion arbustiva contribuye a frenar el desgaste del relieve en estos ambientes. Por un lado el follaje y la hojarasca
de los arbustos reducen la velocidad y, por consiguiente, la energia de las gotas que impactan el suelo. Por otro lado, el
tronco y las raices disminuyen la capacidad de los distintos agentes climaticos para transportar materiales (Espinoza et al.,
1988). Las gotas que precipitan lo hacen con menos violencia y capacidad de remocion del suelo, y el agua que escurre lo
hace a menor velocidad y asi arrastra una menor cantidad de particulas. La vegetacion también reduce el potencial erosivo
del viento.

La interaccion entre el régimen de precipitaciones y temperaturas, la inclinacion de las laderas y la vegetacion que sobre ella
se establece alcanzan un equilibrio en que la tasa de formacion de suelos es similar a la tasa de pérdidas de suelo
producida en el proceso de erosion natural (Espinoza et al.,1988). La remocién de la vegetacion arbustiva por el hombre
(para lefia o para alimentar ganado) puede acelerar dramaticamente los procesos erosivos. Shachak et al. (1998) han
demostrado que una reduccién en la cobertura arbustiva aumenta el lavado de nutrientes y la desertificacion en zonas éaridas
y semiaridas. Por ejemplo, la destruccion del matorral siempreverde en Chile central ha conducido a un dramatico
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empobrecimiento del suelo y dejado el paisaje dominado por una flora anual, con parches de arbustos dispersos (Fuentes,
1994). Los arbustos invasores en matorrales degradados pertenecen usualmente a un conjunto diferente de especies en
relacion a las especies lefiosas mas grandes que dominaban el paisaje original (Bisigato y Bertiller, 1997).

El papel de los arbustos en los ecosistemas semiaridos de Chile

La importancia de los arbustos no es sélo por su capacidad de mantener la estructura fisica de los paisajes, sino también
por su contribucién en el funcionamiento de los ecosistemas. Los ecosistemas &aridos y semiaridos muestran usualmente un
patrén en mosaico, con parches que tienen una biomasa relativamente alta dispersos en una matriz de suelo pobre en
vegetacion (Aguiar y Sala, 1999). Este patron en mosaico puede ocurrir aun en paisajes relativamente homogéneos y
permanecer relativamente constantes en el tiempo, lo que sugiere que los diferentes tipos de parches representan estados
alternativos estables (Holmgren y Scheffer, 2001). Por ejemplo, en un estudio sobre la extension de parches lefiosos en una
matriz herbacea en Chile central semiérido revelé que virtualmente no habia cambios sobre un periodo de 30 afios (Fuentes
et al., 1984). Gutiérrez et al. (1993a) documentaron que en el Parque Nacional Bosque de Fray Jorge (norte-centro de Chile)
la cobertura de la vegetacion arbustiva no ha cambiado en los Ultimos 50 afios, a pesar de la considerable variacion y
disminucién que han experimentado las precipitaciones en este periodo. Estas evidencias indican que estos parches
lefiosos son muy estables.

Las interacciones suelo-planta pueden jugar un papel relevante en determinar la estabilidad de la cobertura de arbustos
leflosos (Shachak et al., 1998). Los arbustos y la hojarasca depositada bajo ellos permiten que la precipitacion sea
absorbida por las capas superiores del suelo y quede disponible para la absorcion por las plantas. Cuando se pierde la
cobertura arbustiva (por tala, quema o pastoreo) disminuye la infiltracién de agua y aumenta la escorrentia. Esto dispara una
serie de retroalimentaciones positivas. El suelo desnudo promueve la formacién de una costra superficial debido al impacto
directo de las gotas de lluvia y esta costra fisica reduce aln mas la infiltracién de agua (Shachak et al., 1998). Esta
reduccion en la disponibilidad de agua disminuye las posibilidades de establecimiento y crecimiento de plantulas
(reclutamiento de nuevas plantas) y por lo tanto la cobertura vegetal. Los suelos desnudos son ademés muy susceptibles a
la erosion por agua y viento, causando una remocion neta de nutrientes de los parches degradados. Debido a que la
respuesta de la erosion a la cobertura de plantas no es lineal, cambios muy pequefios en la cobertura de plantas cercanos a
un umbral critico pueden causar cambios muy grandes en erosiéon (Holmgren y Scheffer, 2001).

Efecto nodriza de los arbustos en los ecosistemas semiaridos

Las interacciones de facilitacién entre plantas son también importantes en los ecosistemas aridos y semiaridos. En ellos el
reclutamiento de plantas no ocurre en los espacios abiertos, sino bajo la sombra de arboles o arbustos nodriza (Del Pozo et
al., 1989). Una planta que provee de proteccion a sus plantulas o a las de otras especies en un ambiente hostil, mientras
ella crece lo suficiente para enfrentar los embates del medio por si mismas, se denomina una planta nodriza (Muller, 1953;
Niering et al., 1963; Steenbergh y Lowe, 1969). Una de las razones principales detrds de este efecto nodriza es un
mejoramiento en las relaciones hidricas de las plantulas (Holmgren et al., 1997). En la sombra de una planta nodriza, las
temperaturas del aire y del suelo son méas bajas, y el contenido del agua de las capas superficiales del suelo tienden a
permanecer més altas (Joffre y Rambal, 1988; Del Pozo et al., 1989). Por lo tanto, las plantulas experimentan menos estrés
hidrico y térmico (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Aguiar y Sala, 1994). El efecto nodriza, junto con el hecho que los
arbustos adultos son relativamente menos sensibles a la sequia y herbivoria, explica por qué la vegetacion lefiosa madura
puede persistir y rejuvenecerse donde el establecimiento de plantulas en la ausencia de sombra de vegetacion lefiosa
nodriza es imposible.

Los efectos de las plantas nodrizas también se extienden a las plantas anuales de ecosistemas semiaridos.
Aparentemente, la razén para esta asociacion es que la forma de crecimiento de los arbustos actia como una trampa
colectora de restos orgénicos transportados por el viento. Estos restos organicos se acumulan bajo la copa de los arbustos
proveyendo de un mejor sustrato a las anuales que el suelo abierto. Estudios realizados en ecosistemas semiéridos
muestran que los nutrientes del suelo pueden limitar la produccién biolégica en épocas cuando la humedad del suelo no es
limitante para el crecimiento de las plantas (West y Skujins, 1978). La distribucion vertical y horizontal de nutrientes del
suelo esta estrechamente relacionada con la distribucién de la vegetacién, su composicién y biomasa (West y
Klemmendson, 1978). En asociacién directa con la presencia de arboles y arbustos, los nutrientes estan concentrados en
parches o 'islas de fertilidad' (Garcia-Moya y McKell, 1970), denominados también mosaicos de acumulacion de nitrégeno
(Nishita y Haug, 1973; Charley y West, 1975) o de disponibilidad de nitrégeno (Tiedeman y Klemmendson, 1973). Este
patron espacial resulta de los arboles o arbustos que absorben nitrégeno a través de sus sistemas radiculares y que son
retornados al suelo cuando eliminan sus hojas. Gutiérrez et al. (1993b) mostraron que bajo la copa del arbusto Porlieria
chilensis habia seis veces méas nitrégeno, tres veces mas materia organica y dos veces mas fésforo comparado a los
espacios abiertos. En el mismo sitio, Aguilera et al. (1999) mostraron que los niveles de nitrégeno bajo la copa del arbusto
deciduo de verano Adesmia bedwelliifue el doble al encontrado en los espacios abiertos. Ademas, la actividad
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descomponedora se ve incrementada por la temperatura moderada y por el aumento de la infiltracion y retencion de la
humedad del suelo que prevalece bajo la sombra de los arbustos de ecosistemas semiaridos (Aguilera et al., 1999). Estas
islas pueden ser tan fértiles como areas caracteristicas de ecosistemas mas himedos (Romney et al., 1978).

Los microorganismos asociados con las islas de fertilidad son importantes para el crecimiento de las plantas, ya que
favorecen la asimilacion de nutrientes (Davison,1988), producen hormonas que promueven el crecimiento (Denarie et al.,
1992), fijan nitrégeno (Farnsworth et al., 1978), suprimen patdégenos (Shippers et al.,1987) y permite la disolucién de
minerales (Nakas y Klein, 1980). Aguilera et al. (1999) encontraron que el nimero de bacterias y esporas de micorrizas
vesiculo-arbusculares fueron significativamente mas altas bajo el dosel del arbusto Adesmia bedwelli que en los espacios
entre arbustos. Ovalle et al. (1993) mostraron como los niveles de nitrégeno del suelo se aumentan significativamente con la
presencia de leguminosas arbustivas lefiosas (por ejemplo Acacia caven) que tienen asociaciones con bacterias fijadoras de
nitrégeno, mejorando considerablemente la productividad de la pradera.

En desiertos norteamericanos, el crecimiento de hierbas anuales de invierno parece ser tan dependiente de la disponibilidad
de nutrientes, que las islas de fertilidad bajo arbustos sostienen plantas mucho méas grandes y con mas eficiencia de
produccién que los suelos pobres en nutrientes de las areas abiertas (Halvorson y Patten, 1975; Patten, 1978). En el Parque
Nacional Bosque de Fray Jorge, hubo cuatro veces mas especies de hierbas anuales fuera que bajo la copa de Porlieria
chilensis, sin embargo no habia diferencias en la biomasa sobre el suelo (Gutiérrez et al., 1993b). Es decir, habia menos
plantas pero mas grandes bajo la copa de la P. chilensis. Ciertas especies de anuales estuvieron presentes sélo en las
areas bajo arbustos (Moscharia pinnatifida, Schizanthus litoralis y otras especies) mientras que otras estuvieron presentes
so6lo en las areas abiertas (por ejemplo Plantago hispidula). Las especies dominantes bajo arbustos en afios lluviosos estan
practicamente ausentes en afios secos (Gutiérrez et al., 1993a) y completamente ausentes en areas sin arbustos lefiosos
(Gutiérrez, 1992). Los datos de nutrientes bajo y fuera de la copa de P. chilensis sugiere que las hierbas anuales que crecen
relativamente cerca pueden estar expuestas a tasas significativamente diferentes de aportes de nutrientes. Cuando hay una
gran heterogeneidad en la abundancia de recursos, las especies que son competidoras en ambientes mas homogéneos
pueden coexistir a través de una segregacion espacial a pequefia escala (Tilman, 1980; Tilman, 1982). Por lo tanto, los
arbustos lefiosos, al generar estos mosaicos de fertilidad estan contribuyendo significativamente a la diversidad de plantas
anuales en la zona semiarida de Chile.

La tala de arbustos probablemente ha aumentado la erosién y dispersiéon de nutrientes almacenados bajo los mismos,
afectando la supervivencia de plantas nativas que estan restringidas a estos micrositios ricos en nutrientes. La misma
alteracion, por otro lado, puede haber proveido de sitios favorables para la propagacion de especies ahora abundantes en los
espacios abiertos, principalmente exoéticas. La reduccion de la cobertura vegetal también reduce la capacidad del suelo para
retener agua y aumenta la tasa de evaporacion (Keeley y Johnson, 1977), facilitando la invasion de especies anuales
introducidas que tienen requerimientos hidricos mas bajos (Vidiella y Armesto, 1989) y acelerando la reduccion de especies
anuales nativas asociadas a arboles y arbustos.

El clima de la zona costera semiarida de Chile se caracteriza por tener durante gran parte del afio una alta humedad relativa
producto de las neblinas costeras provenientes del Océano Pacifico que se introducen entre 10-20 km hacia el interior
(Rundel et al., 1991). Estas neblinas pueden ser interceptadas por la vegetacién arbustiva manteniendo himedas las capas
superficiales del suelo. Cuando la Cordillera de la Costa se encuentra cercana al borde costero y alcanza alturas superiores
a los 500 m, la neblina es mas densa y permite el mantenimiento de formaciones boscosas (Kummerow, 1966).

El efecto nodriza proporcionado por los arbustos lefiosos y cactaceas en zonas aridas y semiaridas no sélo esté limitado a
otorgar condiciones mas favorables para la germinacion y crecimiento de las plantas. También muchas veces proporcionan
un refugio a las plantas frente a la accién de los herbivoros. En el norte-centro de Chile, cactus como Echinopsis chiloensis
pueden proteger del sobrepastoreo a arbustos palatables como Flourensia thurifera o Balbisia peduncularis. Bajo la
proteccién de estos cactus, los arbustos son mucho més grandes y sin indicios de ramoneo por cabras en contraste con las
plantas que crecen en los espacios abiertos (Fig. 1).

38 «



Ecosistemas 13 (1). Enero 2004.

T - e " "".! -
T e PSR o LT ' - e
Figura 1. Se indica con la mano derecha (lado izquierdo de la foto) una mata de Flourensia
thurifera que esta creciendo en espacio abierto y que ha sido casi completamente comida por
cabras y con la mano izquierda (lado derecho de la foto) una F. thurifera creciendo en el interior del

cactus Echinopsis chiloensis y que muestra un menor dafio por pastoreo de cabras.

Levantamiento hidréaulico de los arbustos

Los arbustos y arboles con raices pivotantes que alcanzan capas freaticas pueden también facilitar la presencia de otras
plantas a través del levantamiento hidraulico. El fendomeno del levantamiento hidraulico define el transporte de agua por las
raices desde estratos profundos y himedos a estratos superficiales y secos del suelo donde se produce su almacenamiento
(Lebn y Squeo, 2003) (Fig. 2). En un ciclo dia?noche, se producen aumentos en el potencial hidrico del suelo asociados con
el flujo nocturno de agua desde las raices y disminuciones diurnas del potencial hidrico del suelo asociados con la
transpiracion. El levantamiento hidraulico implica una efectiva explotacién del agua subterranea, conduce a una disminucién
del estrés hidrico en verano, mantiene una humedad suficiente en el suelo para promover la solubilizacién de nutrientes del
suelo, constituye un promotor de procesos microbianos que liberan nutrientes de fracciones organica y minerales del suelo y
mantiene la integridad de asociaciones de micorrizas simbibticas en periodos en que el suelo esta seco, entre otros
(Caldwell et al., 1998; Horton y Hart, 1998; Pate y Dawson, 1999) (Tabla 1).
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Figura 2. Patrones del movimiento de agua a través del sistema radicular de un
arbusto (Pleocarphus revolutus) de acuerdo a la hip6tesis del levantamiento
hidraulico. Durante el dia, las raices absorben agua desde las profundidades del
suelo la cual es transpirada por las hojas. Durante la noche, la transpiracion es
minima y los potenciales hidricos de la planta pueden aumentar sobre los
potenciales hidricos del suelo, de modo que el principal transporte de agua ocurre
desde las capas mas profundas del suelo a través de las raices de la planta a las
capas superficiales y secas del suelo. Este proceso nocturno es pasivo,
conducido por una diferencia de potencial hidrico a favor del suelo.

Tabla 1. Sintesis de potenciales efectos del levantamiento hidraulico (LH) a diferentes escalas
espaciales. Basado en Horton y Hart (1998) y Ledn y Squeo (2003).

Individual Comunidad ‘ Ecosistema ‘

Altera la distribucion del |Incrementa la habilidad |Incrementa la productividad

agua del suelo competitiva del levantador |[primaria debido a la mayor
hidraulico ganancia de carbono
individual

Reduce el cierre estomatico |Incrementa la habilidad | Altera el balance hidrico del
ylo incrementa la | competitiva para las plantas | ecosistema (mayor
transpiracién vecinas no levantadoras |evapotranspiracion)

capaces de utilizar el LH

Incrementa la ganancia de | Altera la composiciéon de la | Altera el ciclo de nutrientes
carbono debido a la mayor [comunidad y patrones de |debido al aumento de los
transpiracion distribucion procesos en la rizésfera

La capacidad para realizar levantamiento hidraulico ha sido discutida en el contexto de las interacciones positivas
(facilitacion). En este caso, la relacion positiva depende de la arquitectura radicular especifica que permite a las especies
facilitar el ascenso del agua y depositarla cerca de la superficie, donde puede ser utilizada por otros individuos (Callaway
1995). Emerman y Dawson (1996) encontraron que el aumento en los niveles de humedad del suelo superficial permitia un
crecimiento mayor y mas vigoroso de la mayoria de las especies herbaceas en una zona dentro de 2 m alrededor de la base
de los arboles. Estos arboles tienen un efecto positivo sobre la comunidad de plantas herbaceas al proveer agua que de otro
modo seria inaccesible. El trabajo clasico de Dawson (1993) permitié dilucidar las interacciones positivas planta-planta
debido a este fendmeno al establecer los porcentajes de aprovechamiento de agua liberada por el 'levantador hidraulico' Acer
saccharum. Posteriormente, Dawson (1996) mostrd que individuos més maduros de A. saccharum realizaban levantamiento
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hidraulico aprovechando las fuentes de agua subterranea, mientras que los individuos jovenes solo utilizaban fuentes de agua
superficiales. En ambos estudios, el uso de is6topos estables complementd la utilizacion clasica para medir las
fluctuaciones de los potenciales hidricos en la rizésfera de las plantas, promoviendo una nueva herramienta de medicién
ecofisiolégica en los estudios de los sistemas radiculares (Squeo y Ehleringer, 2003).

Investigaciones que hemos realizado sobre la forma en que los arbustos nativos del desierto costero del norte-centro de
Chile absorben el agua y la utilizan para la produccién de materia seca, nos han permitido evaluar la incidencia del
levantamiento hidraulico (Squeo et al., 1999, 2000; Torres et al., 2002; Leén y Squeo, 2003). Tres antecedentes importantes
son los siguientes. 1) La composicion isotépica de hidrégeno (3*2H) del agua en el xilema de tallos y raices de las especies
arbustivas mostré el uso primario de dos fuentes de agua: precipitaciones y agua subterranea (Squeo et al. 1999). 2) Los
patrones morfologicos de los sistemas radiculares de las diferentes especies favorecerian el uso de las distintas fuentes de
agua (Squeo et al., 1999; Olivares, 2003) (Fig. 3). Asi, el patron radicular dimérfico de algunas especies aumentaria las
probabilidades de que el fenémeno ocurra. 3) Los episodios de sequia y humedad a los que estd sometida la zona, en parte
debido a la influencia de El Nifio-Oscilacion del Sur (ENOS), promueve el que algunas plantas sean capaces de desarrollar
estrategias para mantener y/o extender su actividad en los meses con menor humedad, situacién en la que el levantamiento
hidraulico es percibido.

Figura 3. Arquitecturas radiculares que presentan las especies arbustivas en Quebrada El
Romeral, norte-centro de Chile (segin Squeo et al., 1999): a) superficial (Encelia canescens),
b) superficial suculenta (Oxalis gigantea), c) dimérfica (Senna cumingii) y d) profunda
(Haplopappus parvifolius).

En Quebrada El Romeral (29°43'S - 71°14'0, 300 msnm), Ledn (2002) verificd que los arbustos Pleocarphus revolutus (habito
siempreverde), Senna cumingii (siempreverde y decidua de sequia) y Flourensia thurifera (decidua), realizaban levantamiento
hidraulico. Este estudio mostrd fluctuaciones de los potenciales hidricos del suelo superficial (¥,) asociados a ciclos dia-

noche en la rizosfera de las tres especies evaluadas. Los W, aumentan durante la noche y disminuyen durante el dia,

mostrando el comportamiento caracteristico de las plantas que realizan levantamiento hidraulico (Fig. 4). El levantamiento
hidraulico en estas tres especies tiene una estacionalidad ligada a la diferencia de potencial hidrico entre el suelo superficial
y la planta, con minimos en los periodos del afio con mayor humedad en el suelo (invierno a inicios de primavera) y maximos
en verano.
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Figura 4. Fluctuaciones diarias de los potenciales hidricos del
suelo en la rizosfera de Pleocarphus revolutus (Pr), Senna
cumingii  (Sc) vy Flourensia thurifera (Ft) durante varios dias
consecutivos en enero de 2001 en Quebrada ElI Romeral, norte-
centro de Chile. La zona achurada representa un ciclo de 24
horas (Leon, 2002).

El levantamiento hidraulico tiene implicancias positivas importantes en la interaccién planta?planta, especialmente en
ecosistemas con prolongados periodos de sequia (Squeo et al. 1999). La germinacion de especies lefiosas nativas del
desierto costero ocurre después de las abundantes lluvias invernales asociadas al fenémeno de ENOS (Olivares y Squeo
1999; Holmgren y Scheffer, 2001; Holmgren et al., 2001). Las especies que realizan levantamiento hidraulico podrian actuar
como nodrizas aumentando la sobrevivencia de plantulas durante los meses mas secos (Narria & Squeo, en prep.). Por otro
lado, los levantadores hidraulicos podrian también aumentar la sobrevivencia de verano en las especies con sistema radicular
superficial. Estos beneficios necesitan ser evaluados en el contexto de los programas de manejo y restauracion ecolégica de
las zonas aridas y semiaridas.
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