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Resumen. Cuando la diversidrad local en una comunidad esta limitada por factores ecol6gicos que actlan
aescala local (exclusion competitiva, factores ambientales, disturbios, depredacion, parasitismo) se dice que
la comunidad esta saturada de especies. Sin embargo, procesos clue actlan a escala regional pueden limitar
el nimero de especies capaces de ocupar un lugar en la comunidad. En ese caso, se dice que la comunidad no
esta saturada de especies. Considerando las especies arbdreas de 42 sitios de bosque maduro de fas Yungas
de Argentina, se puede observar una estrecha relacion positiva entre riqueza regional (calculada a partir de
distribuciones geograficas) y riqueza local (calculada sobre la hase de censos de 0.1 ha'y listas de especies).
Esto jimplica que, mas alla del tipo y naturaleza de los factores ecoldgicos que puedan estar actuando a
escala local, éstos no son suficientes para limitar a la riqueza local, sino que ésta depende mas hiera de la
disponihilidad regional de especies para ocupar determinada comunidad. De esta forma, se resalta la
importancia de estudios que puedan discriminar entre los jactores ecoldgicos locales y los procesos regionales
como determinantes de la riqueza local.

Abstract. When local community diversity is limited by local ecological factors (competitive exclusion,
environmental factors, disturbance, predation, parasitism) is referred as saturated. However, processes
acting at regional scale can set limits to the number of species availahle for colonizing the local community.
Considering arboreal species from 42 sites of old growth forests in Argentine Yungas, a close and positive
relationship between regional species richness (calculated from geographic distrihutions) and local species
richness (calculated from 0.1 ha census and .species lists) can he observed. This meares that local
ecological jactor is not sufficient to limit local species richness and regional availability of colonizing
species is important. This underscores the need for .studies that discriminate between the effects of local
ecological factors and regional processes in determining the local species richness.

Introduccién

La llamada crisis de la biodiversidad (Wilson 1988) renovo el interés en los estudios de diversidad de
comunidades y sus causas 0 determinantes. De acuerdo con los conceptos de exclusién competitiva (Hardin
1960), de nicho ecoldgico y similitud lunitante (Hutchinson 1957), la riqueza de especies dentro de areas
pequefias y ecolégicamente homogéneas (i.e. escala local) estaria limitada por las interacciones entre las
especies (competencia, depredacidn, parasitismo). Ademas, muchos autores han intentado relacionar la
diversidad con el medio fisico local (e.g. Pianka 1966, Connell 1978, Gentry 1988). Sin embargo, en los
Gltimos afios se ha reconocido que los atributos y el funcionamiento de las comunidades y los ecosistemas
dependen de procesos que operan a distintas escalas espaciales y temporales (Ricklefs 1987, Allen y Starr
1982, Ricklefs y Schluter 1993).

Si las interacciones entre poblaciones son las principales fuerzas que regulan la diversidad en una
comunidad local, esta deberia estar saturada de especies (Terborgh y Faaborg 1980), en el sentido de que
aumentos en la riqueza de especies regional tendrian poco o ningln efecto en la riqueza de especies local.
Si por el contrario, aumentos en la riqueza regional se traducen en aumentos en la riqueza local, se dice
que la comunidad esta no-saturada, y la diversidad local estaria limitada por el aporte de especies desde la
regién circundante (Connell 1985ay 19856, Ricklefs 1987, Cornell 1993).

Muchos procesos que ocurren a gran escala espacial y temporal como la evolucion de especies, los cambios
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climaticos y ha historia biogeografica, condicionan eh nimero de especies en una region. Ademas de los
procesos biogeograficos y evolutivos, en una escala intermedia (“mesoscale” Roughgarden et ah. 1988)
varios procesos ecoldgicos pueden conectar ha riqueza regional con ha riqueza local (Holt 1993). Por
ejemplo, eh efecto de masa (Shmida y Wilson 1985) explicaria ha presencia de especies, debido a que
tienen su nucleo reproductivo en una comunidad vecina en lugares en los que no pueden automantenerse.
Si has especies funcionan como metapoblaciones (Gilpin y Hanski 1991), ha ocurrencia de una especie en
una comunidad local depende de um proceso regional que involucra dispersion y dinamica de parches.

Desde un punto de vista tanto teérico como practico, es importante establecer en qué caso considerar
causas ecoldgicas locales o regionales para explicar ha diversidad de especies en una comunidad. Para
esto se debe probar si ha comunidad de interés esta o no saturada (Cornell 1993, Cresswell et ah 1994).
Una forma de responder a esta pregunta es examinar ha relacion entre ha riqueza regional y ha riqueza
local de muestras de comunidades comparables en distintas &reas geogréaficas (Terborgh y Faahorg 1980,
Cornell 1985h, Comell 1993). Las comunidades saturadas mostraran un “techo” en eh nimero de especies
a escala local cuando aumenta ha riqueza regional. Por eh contrario, has comunidades no saturadas
mostraran un incremento proporcional de ha riqueza local con los aumentos de ha riqueza regional.

Las comunidades vegetales constituyen un sistema interesante para este tipo de estudio, ya que has
plantas comparten ha necesidad de unos pocos recursos esenciales (Harper 1977), ho que hace més probable
que ha competencia sea importante. Aqui examino, para especies arboreas, ha relacion entre ha riqueza
local y regional en tres sectores latitudinales y en todo eh rango altitudinal de has Yungas Argentinas
(Cabrera 1976).

Los estudios de estructura, compaosicion y diversidad en has Yungas han sido de tipo descriptivo y
comparativo (e.g. Brown y Ramadori 1989, Grau y Brown 1995 a y h.), destacando ah clima y has
posibles influencias de los cambios Pleistocénicos como responsables de ha distribucidn regional actual de
has especies. También se ha destacado ha importancia de los disturbios (deslizamientos de ladera
principalmente) como determinantes de ha estructura'y composicion de estas comunidades (Grau y Brown
1995bh).

Las Yungas Argentinas aparecen en has laderas orientales de has Sierras Subandinas desde eh lUnite
con Bolivia (22°LS) hasta eh limite entre Tucuman y Catamarca (28°LS). Se pueden reconocer, sobre ha
base de ha combinacidn de especies y ha fisonomia, tres pisos altitudinales: (1) selva pedemontana, entre
400y 600 msnm; (2) selva montara, entre los 600 y 1500 msnm; y (3) bosque montano, que representa eh
limite de ha linea continua de bosque y se sitda entre los 1500 y 21100 msnm pudiendo llegar hasta los
3000 msrnm. Descripciones mas completas de estas unidades de vegetacion se pueden encontrar en Cabrera
(1976), Hueck (1978), Brown et al. (1985) y Morales et al. (1995).

La ocurrencia de has Yungas esta fuertemente relacionada con ha precipitacion, encontrandose bosques
chaquefios en &reas mas secas. Como has precipitaciones son en su mayoria de tipo orograficas (Bianchi
1981), ha disposicion geogréfica de los cordones montafiosos hace que has Yungas aparezcan fragmentadas.
La lluvia est4 concentrada en verano, cuando se registra casi el 85 % del total anual (Bianchi 1981).

En un estudio anterior (Morales et. ah. 1995) se observé que eh principal factor de cambio en ha
composicion y riqueza de especies a escala regional estd asociado con ha altitud, a pesar de existir una
importante disminucion en eh nimero de especies con eh aumento de ha latitud. Esta disminucioén latitudinal
no es gradual sino que sigue ha fragmentacion de los cordones montafiosos, ho que permite distinguir
claramente tres sectores latitudinales (Brown y Ramadori 1989, Morales et. ah. 1995).

Materiales y Métodos

Se estimo la riqueza local (RL), diversidad alfa sensu Whittaker ( 1972), de 39 sitios mediante recuentos
de especies (18 sitios) y censos de 0.1 ha (21 sitios) compuestos de 10 transectas de 50x2m en has que se
midieron todas has especies arbéreas de mas de 1 cm de didmetro a ha altura del pecho (1.3 m). Se
utilizaron ademas datos de tres sitios estudiados por Brown et ah. (1985). Los sitios (Figura 1) fueron
elegidos considerando que correspondan a bosques “maduros”, que no mostraran signos recientes de
explotacién o de grandes disturbios (factores que podrian retardar ha exclusion competitiva) y que no
presentaran cambios ambientales obvios. Eh bosgue montano y eh pedemonte correspondientes ah sector
central no estan representados en este juego de datos.
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Figural. Esquema de la distribucion de las Yungas de Argentina y los sitios inuestreados. Los puntos
en el mapa corresponden a uno 0 mas sitios muestreados.

Figure 1. Scheme showing the distribution of Argentina Yungas and sample sites. Dots correspond to
ore or more sample sites.

Los datos aqui considerados no corresponden a areas geogréficas totalmente independientes. De
hecho, a excepcidon de dos especies endémicas en el sector sur, la lista de especies de los sectores central
y sur son versiones empobrecidas de la del sector norte. El punto importante al definir las reas geogréaficas
en las qué se compara la relacion entre la riqueza regional y la riqueza local es que éstas contengan
diferente numero de especies disponibles para colonizar los héabitats locales. En nuestro caso, los sectores
latitudinales presentan limites evidentes (areas bajas ocupadas por vegetacion chaquefia). Por otra parte,
los rangos de distribucion altitudinal de las especies implican cambios en el nimero de especies disponibles
a diferentes altitudes dentro del mismo sector latitudinal.

Para calcular el nimero de especies que estarian disponibles para colonizar cada sitio (i.e. riqueza
regional), se utilizo la base de datos de Morales et al. (1995), en la que cada especie arbdrea de las Yungas
de Argentina tiene asignada una distribucion latitudinal (en tres sectores) y un rango altitudinal. Esta base
fue confeccionada a partir de datos bibliograficos y de coleccion (Fundacion Miguel Lilloy Museo de La
Plata). Dada la posicion geogréfica (sector latitudinal y altitud) de cada sitio se calcul6 la riqueza regional
(RR) contando aquellas especies cuya distribucién altitudinal y latitudinal comprende al sitio en cuestion.
De esta manera, la riqueza regional de un sitio esté limitada, en primer término, por el sector latitudinal en
el que se encuentra (167 especies para el sector norte, 90 para el sector central y 79 para el sector sur), y
en segundo término por su altitud,ya que las especies tienen rangos limitados de distribucion altitudinal,
incluso dentro del mismo piso de vegetacion.

Los rangos altitudinales (y por lo tanto la riqueza regional) podrian estar subestimados, ya que dependen
de los esfuerzos de colecta. Ademas, la proximidad geogréafica de los sitios implicaria cierto grado de
autocorrelacion espacial. Para minimizar los posibles sesgos de estos dos problemas, se calculé para las
combinaciones de pisos de vegetacion y sectores latitudinales, el valor de riqueza regional (ahora RR”)
como el niumero de especies que habitan cada piso de vegetacion segun el sector latitudinal y se comparé
con el promedio de lariqueza local (ahora RLp). RR’ es entonces una estimacion mas amplia que RR, ya
que no considera las diferencias por altitud dentro de los pisos de vegetacidn. Utilizar RLp en lugar de RL
corregiria los efectos de autocorrelacion espacial.
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Figura 2. Relacion entre la riqueza de especies arboéreas regional y local para las Yungas de Argentina.
Linea continua=modelo lineal; linea segmentada=polinomio de segundo orden. (A) considerando todas
las localidades (RL) y la riqueza regional segun el sector latitudinal y la altitud (RR). Regresion lineal:
R2=0.79, F=159.8, P<0.0001. Polinomio de segundo orden: R?>=0.8, F=79.6, P<0.0001. (B) considerando
el promedio de riqueza local para cada piso de vegetacién y sector latitudinal (RIp) y lariqueza regional
de cada piso y sector (RR"). Regresion lineal: R?=0.92, F=57.7, P<0.001. Polinomio ele segundo orden:
R2=0.92, F 24.2, P<0.005.

Figure 2. Relationship between regional and local arboreal species richness in Argentine montane
forests. Solid line=lincar model; dashed line =second order polinomial. (A) considering all localities
(RL) and regional richness of latitudinal sector and altitude (RR). Linear regresion: R?=0.79, F=159.8,
P <0.0001. Second order polinomial: R?=0.80, F=79.6, P<0.0001. (B) Considering mean local richness
for cach latitudinal sector and vegetation helt (RIp) and che regional richness for each sector and belt
(RR’). Linear regresion: R?=0.92, F=57.7, P<0.001. Second order polinomial: R?=0.92, F=24.2, P<0.005.

El efecto de saturacién implica llegar a pendiente cero, sin embargo las comunidades serian
hipotéticamente saturables si la riqueza local es una funcién decelerante de la riqueza regional. Resulta
entonces Util comparar el ajuste de los datos con un modelo linear contra un modelo decelerante, como un
polinomio de segundo orden. Para esto se incorpor6 un término cuadratico a la regresién. Se utilizo el
programa TableCurve, 3.0 (1991).

Resultados

Puede observarse, para ambas estimaciones, tina estrecha relacién lineal entre la riqueza regional y la
riqueza local (Figura 2). El valor de R? tiende a aumentar a medida que aumenta el nimero de pardmetros
del modelo de regresidn, sin embargo el polinomio de segundo orden mejoré muy poco el valor de R2.
Ademas, en ningln caso el término cuadratico es significativo, por lo que no habria razones para preferir
este modelo en vez del lineal.

Discusion

Los resultados obtenidos con las dos estimaciones de riqueza regional y local, implican que en las Yungas
de Argentina, méas alla del tipo y naturaleza de los factores ecoldgicos que puedan estar actuando a escala
local, éstos no son suficientes para limitar la diversidad local, sino que ésta depende mas bien de la
disponibilidad regional de especies para ocupar determinada comunidad. En ambos casos, la riqueza local
aumentd linealmente al aumentar la riqueza regional y no hay indicios de saturacion.

Estos resultados concuerdan con otros estudios, como en himendpteros formadores de agallas en
robles (Cornell 1985a y b), en insectos herbivoros (Lawton 1990) y en aves de las islas del Caribe
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(Ricklefs 1987). La relacion entre los patrones de diversidad a escala local y regional, sugiere que estos
deben ser considerados como partes de un sistema jerarquico en el que los procesos regionales, junto con
hechos histéricos conforman el contexto que influye el resultado de los procesos internos que ocurren en
la comunidad local (Ricklefs y Schluter 1993). Esto pone en relieve laimportancia de los procesos regionales
a la hora de explicar la diversidad local. Preguntas como ¢de dénde vienen las especies? o ;qué factores
limitan la radiacién de los taxa? son utiles para comprender estas situaciones. También es de esperarse la
influencia de factores actuando a escala “intermedia” como los efectos de masa y la dinamica de
metapoblaciones. Por otra parte, todavia no se comprenden cuales son los factores ambientales que limitan
la diversidad local del sistema estudiado. El desafio es comprender cémo los procesos regionales afectan
el pool de especies regional y por lo tanto a la comunidad local.
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