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RESUMEN

Los bosques del este de la provincia de Formosa (Argentina), pertenecientes
al Distrito del Chaco Humedo, se distribuyen formando una coenoclina desde el
borde del albardén del curso de agua, donde se encuentra el llamado ‘Bosque
Ribereno’, desarrollandose en la zona intermedia un ‘Bosque Transicional’, hasta la
parte topograficamente mas baja con el ‘Quebrachal’ de Schinopsis balansae,
denominado ‘Monte Fuerte’. La distribucién de las especies en los tres tipos de
bosques podria estar explicada por la capacidad de las plantas para sobrevivir a
diferentes condiciones de disponibilidad hidrica. En la presente tesis se estudian la
composicién floristica, abundancia, riqueza y diversidad del banco de renovales de
las tres comunidades boscosas, asi como ciertas condiciones ambientales del
sotobosque (e.g. porcentaje de cobertura y altura del canopeo, cantidad de
hojarasca, cobertura del sotobosque, presencia de especies Bromeliaceas,
topografia local) y se evalua experimentalmente la tolerancia de las plantulas de
algunas especies lefiosas (Peltophorum dubium, Enterolobium contortisiliquum,
Gleditsia amorphoides, Microlobius foetidus, Diplokeleba floribunda, Caesalpinia
paraguariensis, Prosopis nigra'y Schinopsis balansae) a condiciones controladas de
anoxia y de sequia. La mayoria de las variables evaluadas en el estudio floristico y
ambiental del sotobosque permiten ordenar a los tres tipos de bosques en un
gradiente que se corresponde con su ubicacién en el area de estudio. El Bosque
Ribereno es el bosque de mayor magnitud en cuanto a su cobertura y altura del
canopeo, y produccion de hojarasca, y ocurrid lo contrario con el Monte Fuerte. El

Bosque  Transicional presentd caracteristicas ambientales intermedias,
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asemejandose en algunas de ellas a uno u otro de los dos bosques restantes. A
pesar de la proximidad de estos bosques, la diferencia fundamental en el banco de
renovales entre los mismos radica en su composicién floristica. El Bosque Riberefio
es el mas rico en numero de individuos totales, especies y familias. Le sigue el
Bosque Transicional, y luego el Monte Fuerte. Asimismo, el Bosque Riberefio resulté
superior al resto de los bosques en abundancia y rigueza promedios, mientras que
no hubo diferencias en diversidad y equitatividad entre ellos. En condiciones
controladas, las plantulas de todas las especies resultan menos tolerantes a las
condiciones de anoxia permanente, que al nivel de ‘sequia’ implementado. Ninguna
de las especies vio afectado su crecimiento en el tratamiento ‘sequia’. Los
resultados obtenidos en este trabajo permitieron confirmar que el banco de
renovales de los bosques presentes en el area de estudio se diferencia
principalmente por su composicion floristica, lo que determinaria, a la madurez, una
estructura fisondmica diferenciada. La tolerancia de las plantulas de las especies
estudiadas a la condicion de sequia implementada, puede estar relacionada con la
pertenencia de varias de dichas especies a bosques que, por su composicion
floristica y distribucién geogréfica, corresponden al dominio de los Bosques

Tropicales Estacionalmente Secos.

Palabras clave: bosques, Chaco Himedo, inundacién, plantulas, sequia, tolerancia.
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ABSTRACT

The forests of eastern Formosa province (Argentina), belonging to the Humid
Chaco District, are distributed forming a coenoclina from the edge of watercourses,
where the so-called ‘Riparian Forest’ is located, the 'Transitional Forest' developing in
intermediate zones, to lower places with a Schinopsis balansae dominated forest,
called ‘Hardwood Forest’. The species distribution in the three forest types could be
explained by the ability of plants to survive in different conditions of water availability.
In this thesis, species composition, abundance, richness and diversity of sapling
bank of the three forest communities are studied, as well as understory
environmental conditions (e.g. percentage of canopy cover and height, leaf litter
amount, understory coverage, Bromeliad species presence, local topography).
Tolerance to flooding and drought conditions of some woody species seedlings
(Peltophorum  dubium, Enterolobium contortisiliquum, Gleditsia amorphoides,
Microlobius foetidus, Diplokeleba floribunda, Caesalpinia paraguariensis, Prosopis
nigra and Schinopsis balansae) is experimentally evaluated. Most of the variables
evaluated in the understory environmental and floristic study sort the three forest
types along a gradient matching their location in the field. The Riparian Forest is the
forest of greater magnitude in terms of coverage, canopy height and litter production,
and the opposite occurred with the Harwood Forest. The Transitional Forest
presented intermediate environmental characteristics, resembling one or another of
the two remaining forests. Despite the proximity of these forests, the main difference
in the sapling bank consists of their floristic composition. The Riparian Forest is the

richest in number of total individuals, species and families. The Transitional Forest
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follows it, and then the Hardwood Forest. Additionally, the Riparian Forest was
superior to other forests in average abundance and richness, whereas no
significative differences in diversity and evenness were found. Under controlled
conditions, seedlings of all species were less tolerant to permanent anoxic conditions
than to the 'drought’ level implemented. The growth of no species was affected in the
'drought' treatment. The results obtained in this work allow to confirm that the
seedling bank of forests in the study area differ mainly by their floristic composition,
which would determine, at maturity, a distinct physiognomic structure. The tolerance
of seedlings of the species studied under implemented drought condition may be
related to the membership of several of these species to forests which, by their
floristic composition and geographical distribution, belong to the Seasonally Dry

Tropical Forests Dominium.

Keywords: drought, flooding, forest, Humid Chaco, seedlings, tolerance.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

Los bosques tropicales y subtropicales, secos y lluviosos, albergan una gran
diversidad de especies vegetales con una distribucién variable en el espacio, que
conforma patrones observables a nivel de pequena, mediana y gran escala
(Balvanera et al. 2011, Toledo et al. 2011). Aunque han sido muy estudiados, poco
se sabe aun acerca de los mecanismos que influyen en el mantenimiento de dichos
patrones y diversidad vegetal (Balvanera et al. 2011). La presencia de patrones de
distribucion no-azarosa de las especies con respecto a gradientes ambientales ha
sido documentada a varias escalas en numerosas comunidades vegetales del
mundo (Grubb 1977, Lewis 1991, Wenzel & Hampel 1998, Engelbrecht et al. 2007,
Pires de Mello Ribeiro & Felfili 2009), y se establece que la disponibilidad hidrica a lo
largo de gradientes topograficos juega un rol critico en la distribucién de la
vegetacion (Balvanera et al. 2011). Tales observaciones corroboran lo propuesto por
varios bidlogos sobre la diferenciacion de nichos con respecto a los recursos, como
una explicacion para el mantenimiento de la diversidad local en las comunidades
multiespecificas (Ashton 1969, Tilman 1982, Comita et al. 2007, Toledo et al. 2011).

Los cambios en la disponibilidad de humedad del suelo, causados por el
cambio climatico y la fragmentacion de bosques, probablemente alteran la
distribucion de especies vegetales lefiosas y la composicion y diversidad de la
comunidad vegetal (Engelbrecht et al. 2007, Balvanera et al. 2011, Toledo et al.

2011). Asimismo, los pulsos de sequia e inundacién podrian ser un factor limitante
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en el crecimiento de las plantas (Parolin 2001, Slot & Poorter 2007, Parolin 2010)
que afectan su establecimiento en los diferentes ambientes (Lopez & Kursar 2003) y
determinan, por lo tanto, la estructura y composicion floristica de las comunidades.
La distribucion y variabilidad de las precipitaciones e inundaciones (que determinan
un gradiente hidrico) actuarian, entre otros factores, como “fuerzas selectivas” en el
establecimiento de especies lefiosas, influyendo en la regeneracién de las
comunidades vegetales y en su composicion en los diferentes ambientes (Morello
1970). Por otro lado, la menor riqueza especifica de los bosques de zonas
inundables o temporalmente secas ha sido atribuida al hecho de que sélo unas
pocas especies son capaces de tolerar largos periodos de inundacion o de sequia
(Richards 1952).

En este contexto, la presencia de plantulas de las especies lefiosas y su
capacidad de sobrevivir y establecerse como individuos adultos en las comunidades
boscosas, es uno de los aspectos principales a tener en cuenta para poder
comprender la composicion floristica, riqueza, diversidad y estructura de los
remanentes de bosques actuales, a la vez que estos fendmenos estan intimamente
relacionados con las posibilidades efectivas de conservacion de estos bosques.

Si bien algunos trabajos demuestran la tolerancia de plantulas de ciertas
especies lefiosas a la sequia o a la inundacion (e.g. Anderson & Pezeshki 1999,
Lépez & Kursar 1999, Poorter & Markesteijn 2008, Parolin 2010), muy pocos han
estudiado la tolerancia de los estadios iniciales (los méas susceptibles a dichos
factores de estrés) a ambos factores (Parolin 2001, Mensah et al. 2006). Para hacer
frente a las condiciones de estrés, las plantas emplean estrategias a nivel

morfolégico vy fisiolégico que le otorgan plasticidad, y desarrollan caracteres que
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permaneceran en ellas como preadaptaciones a potenciales condiciones de estrés
(Grubb 1998, Slot & Poorter 2007, Barchuk & Valiente-Banuet 2006, Valladares et al.
2007). De esta forma, conociendo la relacién entre la vegetacion y las condiciones
hidricas en las que se desarrolla, puede evaluarse la amplitud ecologica de las
especies y establecer posibles asociaciones con su area de distribucién. En este
sentido, las especies con mayor amplitud en cuanto a las condiciones necesarias
para el establecimiento y desarrollo de sus plantulas, poseeran un éarea de
distribucion mas vasta, que incluso abarque ambientes donde las condiciones
hidricas sean contrastantes, como lo demuestran algunos estudios realizados sobre
la distribucién de especies presentes en la region del Gran Chaco (Lorenzi 1992,
Zuloaga & Morrone 1999, Prado 2000, Cardoso et al. 2009, Queiroz 2009, Franco &
Brea 2010, Pereira et al. 2010). Por lo tanto, el estudio y comprensién de los factores
en la regeneracion de las comunidades vegetales, toma importancia como un medio
de acercarnos a la comprensién de la distribucién de las especies (Balvanera et al.
2011; Toledo et al. 2011).

La unidad fitogeografica del Gran Chaco se extiende por el centro-norte de
Argentina, oeste de Paraguay, sureste de Bolivia y una pequefia porcién al suroeste
de Brasil (Prado 1993a, Biani et al. 2005), ocupando alrededor de 1.000.000 de km?
(Bucher 1982). Esta regién ha estado bajo una gran presion de deforestaciéon y
fragmentacion en las ultimas décadas (Zak & Cabido 2002; Zak et al. 2004). Es una
gran llanura aluvial sobre sedimentos loéssicos y el clima es subtropical estacional
(con una marcada estacion desfavorable muy seca y fria; Cabido et al. 1993),
diferenciandose un sector oriental mas humedo y uno occidental mas seco

(Ragonese & Castiglioni 1970, Prado 1993a), conocidos como Chaco Oriental o
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Chaco Humedo, y Chaco Occidental o Chaco Seco (Cabido et al. 1994),
respectivamente. En el sector argentino de la provincia fitogeografica del Chaco, las
condiciones climaticas y las caracteristicas edaficas de las zonas topograficamente
mas bajas, determinan la existencia de ambientes sometidos a situaciones hidricas
contrastantes en diferentes épocas del afo. Esta situacion, que puede observarse
tanto en la regién oriental del Chaco (“Chaco Humedo”) como en el Chaco
semiarido, genera la existencia de comunidades vegetales particulares de cada
region, que soportan condiciones extremas de inundacibn o sequia, como lo
demuestran estudios realizados en ambas regiones (Neiff 1986a, Adamoli et al.
1990, Paez & Marco 2000).

Por otra parte, durante los afos coincidentes con el fenomeno ENSO (EI Nifio
Southern Oscillation) las mayores precipitaciones se traducen en inundaciones
extraordinarias en el Chaco Humedo. En los ultimos 20 afos se ha registrado un
aumento de las precipitaciones medias anuales en la mitad norte de la Argentina y
particularmente en el Chaco Humedo, asi como se han incrementado las variaciones
de las mismas (Forte-Lay 1987, Natenzon 2003). Las predicciones del cambio global
sostienen que esta region sufrira un incremento de las precipitaciones promedio
(Forte-Lay 1987), lo cual implica que los ciclos de inundacion y sequia usuales se
veran alterados y probablemente intensificados. Sin embargo, y a pesar de su
importancia regional y nacional, se desconoce el efecto de dichos ciclos sobre las
distintas comunidades boscosas y sus especies.

Las especies de los bosques de zonas topograficas mas bajas suelen estar
expuestas tanto a excesos como a déficit hidricos, tal como ocurre en el Chaco

Semiarido (P4dez & Marco 2000) y Chaco Humedo (Prado 1993a), donde la dindmica
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del escurrimiento seria clave para comprender el funcionamiento del paisaje (Neiff
1986b). Coincidentemente, se ha postulado que los individuos y las especies mas
tolerantes a la inundacion serian también mas tolerantes a la sequia (Grime 1979,
Loreti & Oesterheld 1996).

Los bosques pertenecientes al Distrito del Chaco Oriental (sensu Cabrera
1971), o también llamado Chaco Humedo, se ven afectados por un gradiente
climatico, edafico y geomorfolégico (Morello & Adamoli 1968, 1974) que determina
una alta heterogeneidad floristica y fisondmica (Placci 1995). Morello & Adamoli
(1967) y Lewis (1991) han descrito comunidades lefiosas que se distribuyen en
funcién de condiciones de humedad y salinidad del suelo, correlacionadas con la
posicion topogréfica. De esta manera, la comunidad denominada ‘algarrobal’ (sensu
Morello & Adamoli 1967 y Lewis 1991) se ubica en la parte mas baja del gradiente,
contigua al pastizal, y es un bosque muy abierto y homogéneo, mientras que el
‘guebrachal’ se ubica en zonas intermedias pero més elevadas que el anterior, y el
‘bosque fuerte’ esta situado en la parte mas alta topograficamente, presentando los
dos ultimos una elevada heterogeneidad interna. Sumado a esto se postula en
Prado 1993 (a y b) que los ‘quebrachales’ de Schinopsis balansae prosperan sobre
suelos bajos y alcalinos, mientras que los Bosques Transicionales Austro-Brasilefios
(Prado 1993a y b; Placci 1995) se sitlan en posiciones mas elevadas y suelos mas
evolucionados. Por otra parte, los bosques estudiados por Placci (1995) para el este
de Formosa se ubicarian en un gradiente regulado principalmente por una
disminucién de la capacidad del suelo de almacenar agua util (disminucién de la

profundidad efectiva del suelo), una disminucién en el drenaje del exceso de agua y
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un aumento de la influencia de los acuiferos, variables directamente relacionadas
con la altura topografica.

En el area de estudio, ubicada hacia el sudeste de Formosa (Argentina), las
comunidades boscosas se distribuyen formando una coenoclina (sensu Lewis 1995)
desde el borde del albardon del curso de agua, donde se encuentra el llamado
‘Bosque Riberenio’ (BR), desarrollandose en la zona intermedia un ‘Bosque
Transicional’ (BT), que por su fisonomia es denominado ‘Urundayzal’ por los
lugarefos (Maturo et al. 2005), hasta la parte topograficamente mas baja con el
denominado ‘Monte Fuerte’ (MF), también llamado ‘Quebrachal’. Las dos primeras
comunidades pueden agruparse dentro del linaje Transicional-Austro-Brasilefio
(Prado 1993a), mientras que las especies del ‘Monte Fuerte’ corresponden al linaje
chaquefo en sentido estricto (Prado 1993b), aunque todos son considerados
Bosques Subtropicales, debido a las condiciones climaticas bajo las cuales se
encuentran. Estudios previos realizados por Placci (1995), Maturo et al. (2005) y
Maturo (2009), en bosques del este de Formosa, que incluyen la descripciéon y
analisis de la composiciéon floristica de los mismos, sostienen que el Bosque
Riberefno y el Bosque Transicional tienen mayor numero de especies lefiosas que el
Monte Fuerte. Este ultimo desarrolla en areas mas bajas, susceptibles a inundacion
en la estacion lluviosa y con baja capacidad de drenaje, lo que genera condiciones
temporales de anoxia por anegamiento, y posterior sequia por impermeabilidad del
suelo. La distribucién de las especies en los diferentes tipos de bosques podria estar
explicada entonces por la capacidad diferencial de las plantas para sobrevivir a tales

condiciones.
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Es escasa la informacién sobre diversidad del sotobosque y dinamica de la
regeneracion de especies lefiosas en los bosques del Chaco Humedo, y de los
efectos de factores ambientales (agua, luz, etc.) sobre los procesos de la
regeneracion (e.g. germinacion, crecimiento, supervivencia, asignacion de biomasa).
Por lo tanto, el estudio de la regeneracion y reclutamiento de las especies lefiosas
del Chaco Humedo formoserio, y su relacién con la tolerancia de las plantulas a
condiciones de sequia e inundacién, permitira ampliar los conocimientos acerca de
la dinamica de las comunidades boscosas de la regidn, establecer criterios para un

adecuado manejo y alentar los esfuerzos para su conservacion.

Obijetivo general

Analizar la regeneracion de especies lefiosas en las principales comunidades
boscosas (Bosque Riberefio, Bosque Transicional y Monte Fuerte de Schinopsis
balansae) del sureste de Formosa y el desarrollo de plantulas de especies de dichas

comunidades segun la disponibilidad de agua en el suelo.

Obijetivos especificos

1- Establecer si existen diferencias en las condiciones ambientales y
estructurales, la composicion especifica, abundancia, riqueza y diversidad de
renovales entre el Bosque Riberefo, el Bosque Transicional y el Monte Fuerte

(Quebrachal de Schinopsis balansae) del sureste de Formosa.
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2- Evaluar si existen diferencias entre algunas de las especies lefiosas de las
tres comunidades boscosas (Bosque Riberefio, Bosque Transicional y Monte Fuerte)
en la tolerancia de sus plantulas a la inundacion y a la sequia, a partir de parametros

morfoldgicos y de crecimiento.

Estructura de la tesis

La presente tesis estd organizada en 4 capitulos, los cuales contienen la
siguiente informacién: el Capitulo 1 introduce al tema general de la tesis, referido al
estudio de algunos aspectos de la regeneracion de los bosques presentes en la
regién del Chaco Humedo (Formosa, Argentina). Se presenta en dicho capitulo una
descripcion general del area de estudio, y los aspectos de interés a considerar a lo
largo de la investigacion, en relacidn al banco de renovales de tres tipos de bosques
chaquenos, y ciertos aspectos del crecimiento de algunas de sus especies lefiosas
en funcién de la disponibilidad hidrica. En el Capitulo 2 se expone una descripcion
de las condiciones ambientales y estructurales del sotobosque de los bosques
estudiados, y se compara la composicién floristica, abundancia, riqueza y diversidad
del banco de renovales de los mismos. Se presentan ademas consideraciones
acerca de posibles relaciones entre los factores ambientales y estructurales del
sotobosque, y la composicion floristica del banco de renovales. En el Capitulo 3 se
presenta un disefio experimental en invernaculo para analizar la tolerancia de las
plantulas de algunas especies lefiosas de cada tipo de bosque estudiado, a
diferentes condiciones controladas de disponibilidad hidrica (‘sequia’ e ‘inundacién’).

Se describen los aspectos morfolégicos considerados como variables respuesta a
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los tratamientos aplicados y se agrupan las especies en funcion de su tolerancia a
los mismos. Por ultimo, el Capitulo 4 consiste en una consideracion general de las
principales conclusiones de esta tesis, y un analisis de la distribucidén biogeogréfica
de cada especie estudiada en el ensayo experimental, como una forma de
acercamiento a la comprension de la respuesta diferencial observada en cada
especie frente a los tratamientos de disponibilidad hidrica aplicados, y su presencia

en el area de estudio.
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CAPITULO 2
DESCRIPCION Y COMPARACION DEL BANCO DE RENOVALES

EN TRES TIPOS DE BOSQUES FORMOSENOS
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CAPITULO 2

DESCRIPCION Y COMPARACION DEL BANCO DE RENOVALES EN TRES TIPOS

DE BOSQUES FORMOSENOS

INTRODUCCION

En las comunidades boscosas, la presencia de plantulas de especies lefiosas
y su capacidad de sobrevivir y establecerse como individuos adultos es uno de los
aspectos principales a tener en cuenta para comprender la composicion floristica,
diversidad y estructura resultante de las mismas. Los procesos regenerativos de
cada especie (produccidén y dispersion de semillas, germinaciéon y emergencia,
supervivencia y crecimiento de las plantulas hacia el dosel) son influidos de distintas
maneras por los factores ambientales (Grubb 1977), los cuales varian espacial y
temporalmente debido a la heterogeneidad del bosque, afectando la densidad y
composicién del banco de plantulas (Schupp & Fuentes 1995, Barberis 1998,
Norden et al. 2007, Comita & Hubbell 2009, Paine & Harms 2009, Rulger et al. 2009,
Lebrijos et al. 2010, Swamy et al. 2011, Myster 2012). A su vez, las caracteristicas
propias de cada especie, tales como: época de floracién, tipo de fruto, tipo y tamafo
de semilla, modo de dispersién, presencia y duracion de dormancia y época de
germinacion, controlan los procesos anteriormente mencionados y condicionan, por
lo tanto, las posibilidades de regeneracién de una poblacion en un determinado

ambiente (Garwood 1983, Norden et al. 2007, Wiegand et al. 2009).
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En relacibn al ambiente en el que se desarrollan las poblaciones, la
interaccion entre el patrén de temperatura y lluvia, y la disponibilidad de nutrientes y
agua util para las plantas en el suelo, han sido considerados como factores claves
que determinan las caracteristicas y distribucién de las comunidades vegetales
terrestres, lo cual genera un gradiente de condiciones que se reflejan en el patrén de
vegetacion, asi como en la estructura y composicion floristica de dichas
comunidades (Morello & Adamoli 1968, 1974, Placci 1995, Placci & Holz 2005, Slot
& Poorter 2007, Markesteijn & Poorter 2009, Toledo et al. 2011). De esta manera, se
reconoce ampliamente entre los ecblogos la existencia de correlaciones entre la
disponibilidad de agua, la topografia y la distribucion de las especies (Webb & Peart
2000, Comita et al. 2007, Engelbrecht et al. 2007, Kursar et al. 2009, Parolin 2010),
lo que genera su distribucion no-azarosa con respecto a gradientes ambientales
(Comita et al. 2007, Balvanera et al. 2011).

La diversidad vegetal de los bosques tropicales y subtropicales decrece a
medida que aumentan las limitantes edaficas e hidricas (Richards 1952, Wright
1992, Huston 1994, Givnish 1999, Parolin et al. 2004). La baja diversidad en los
bosques frecuentemente ocurre en habitats estacionalmente inundados y ello es
porque solo unas pocas especies de arboles son tolerantes a largos periodos de
inundacién (Lopez & Kursar 1999). Esto se ve reflejado en las comunidades
vegetales, ya que, a lo largo de un gradiente hidrico, disminuye la altura de los
arboles, la densidad y la complejidad del bosque (Medina 1983, Placci 1995, Grubb
1998, Maturo et al. 2005) y aumentan las adaptaciones morfolégicas y fisiologicas

para resistir o evitar el estrés hidrico (Medina 1983).
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El Chaco Oriental, también conocido como Chaco Humedo (Prado 1993a), se
extiende como una faja relativamente estrecha desde el suroeste del Brasil (cerca de
Porto Murtinho, Mato Grosso do Sul; Prado et al. 1992) hasta el paralelo 31° S en la
Argentina (cerca de Gobernador Crespo, Santa Fe, extremo sur de la Cufia Boscosa
Santafecina; Lewis y Pire 1981). En el Chaco Humedo, a pesar de la aparente
homogeneidad geoldgica y de relieve, en pequenas extensiones coexisten desde
bosques y selvas hidréfilas constituidos por especies del Dominio Amazénico (sensu
Cabrera y Willink 1980), hasta sabanas y arbustales achaparrados espinosos con
caracteristicas xerofiticas conformados por especies de linaje chaquerio (Prado
1993a, Placci 1995, Maturo 2009). La heterogeneidad floristica interna de los
bosques del Chaco esta vinculada con la heterogeneidad de micrositios (Lewis
1991) que, en la mayoria de los bosques, esta relacionada a la arquitectura del
mismo, la que determina su patrén de microclimas interno, especialmente el
ambiente luminico y el microrelieve. Estos factores estarian directamente
relacionados con el desarrollo de la vegetacion (Lewis 1991).

En el norte del Chaco Humedo (‘Chaco de Esteros, Canadas y Selvas de
Ribera’ sensu Morello & Adamoli 1968; ‘Subregidén de Esteros, Canadas y Selvas de
Ribera’ sensu Oakley et al. 2005) la baja pendiente general, sumada a la
torrencialidad de los rios aléctonos, favorecen los fendmenos fluviomorfoldgicos y se
genera en consecuencia una topografia muy irregular, con albardones elevados con
respecto a los alrededores anegables (Ginzburg & Adamoli 2006). De esta manera,
la divagacion del curso de los rios produce una marcada heterogeneidad ambiental
en el paisaje (Adamoli et al. 1990, Sennhauser 1991), lo cual provoca la existencia

de comunidades diferenciadas de sabanas, pastizales y distintos tipos de bosques
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(Morello & Adamoli 1968, 1974, Placci 1995, Maturo et al. 2005). Este complicado
patrén de vegetacion responderia principalmente a variaciones topograficas,
asociadas a diferencias edaficas y pulsos de anegamiento (Placci 1995). Por otra
parte, se ha propuesto que la respuesta de la vegetacion se traduciria en una
disminucién de especies de linaje paranaense y un aumento de las de linaje
chaquefo a medida que la altura topografica disminuye (Biani et al. 2005).

Dada la baja capacidad de evacuacion hidrica y la impermeabilidad de los
suelos del Chaco Humedo, sumado a las precipitaciones relativamente abundantes,
el sistema entra periddicamente en estrés por acumulacion de agua (Neiff 1986Db).
Los pulsos de sequia e inundacion podrian ser un factor limitante en el crecimiento
de las plantas (Parolin 2001), afectando de esta manera el establecimiento de las
mismas en los diferentes ambientes (Lépez & Kursar 2003) y determinando, por lo
tanto, la estructura y composicion floristica de las comunidades. Segun Morello
(1970) la distribucién y variabilidad de las precipitaciones e inundaciones (que
determinan un gradiente hidrico), entre otros factores, actuarian como “fuerzas
selectivas” en el establecimiento de especies lefiosas, influyendo en la regeneracion
de las comunidades vegetales y en la composicién de las mismas en los diferentes
ambientes. De esta manera, la composicion floristica de los diferentes bosques
influiria en la estructura fisonémica de los mismos (como ser, altura y grado de
cobertura del canopeo), lo que, a su vez, estaria relacionado con las condiciones
ambientales internas de cada bosque y la entrada de luz al sotobosque. Por otro
lado, estas condiciones ambientales influyen en el desarrollo y caracteristicas del

sotobosque de cada bosque, y esto afectaria la posibilidad de regeneracién del
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mismo, facilitando o impidiendo el establecimiento y desarrollo de plantulas de las
especies arboreas.

Los bosques del este de la provincia de Formosa, perteneciente al Distrito del
Chaco Oriental (Cabrera 1971), se desarrollan a lo largo de un gradiente ambiental
(Morello & Adamoli 1968, 1974) que afecta y se ve reflejado en la composicion
floristica y fisonomia de los diferentes tipos de bosques (Placci 1995). Se
encuentran, de esta forma, ubicados a lo largo de dicho gradiente tres comunidades
boscosas (‘Bosque Ribereiio’ -BR, ‘Bosque Transicional’ -BT y ‘Monte Fuerte’ -MF)
claramente diferenciables por su fisonomia, ubicacion topografica y composicién
floristica (Placci 1995, Maturo et al. 2005 y Maturo 2009).

Existen muy pocos antecedentes de estudios de regeneracion de bosques del
Chaco Humedo y de las condiciones ambientales que la condicionan; en su mayoria
los estudios existentes muestran los patrones de distribucion de las plantulas de
especies lefiosas en funcién de la presencia de claros (Placci 1995, Wenzel &
Hampel 1998), o de la microtopografia (Barberis 1998, Barberis et al. 2002). Por lo
tanto, el estudio de la regeneracion y reclutamiento de las especies lefiosas del
Chaco Humedo formosefio permitira ampliar los conocimientos acerca de la
dinamica de las comunidades boscosas de la region, como condicion necesaria para
realizar una adecuada tarea de preservacién y conservacion de los bosques

chaquenos.
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Objetivo

Estudiar y comparar algunas caracteristicas estructurales y ambientales del
Bosque Riberenio, Bosque Transicional y Monte Fuerte, y del sotobosque de los
mismos, como posibles condicionantes del desarrollo de renovales de especies
lefiosas y, por lo tanto, de la composicion floristica de cada bosque. Por otro lado, se
pretende comparar la diversidad y composicion floristica del banco de renovales de
dichos bosques, y analizar su posible relacién con las condiciones ambientales de su

entorno.

Hipdétesis

= Se considera que, en los bosques mas altos y con mayor cobertura del
canopeo, la mayor entrada de luz (i.e. menor cobertura del canopeo)
favorecerd la presencia de renovales de especies lefiosas, mientras que la
alta cobertura del sotobosque tendra el efecto contrario. La cobertura del
canopeo es inversamente proporcional a la cobertura del sotobosque.

= Sobre la base de las diferencias floristicas de los bosques adultos,
encontradas por Maturo (2009), y su fisonomia contrastante (observacion in
situ), se estima que dichas diferencias se veran reflejadas también en la

composicién floristica del banco de renovales de dichos bosques.

Predicciones
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El Bosque Riberefio presentara los mayores valores de altura y cobertura del
canopeo, y menor desarrollo de sotobosque, situacién contraria a lo que se
cree ocurrira en el Monte Fuerte.

El Bosque Ribereno y el Bosque Transicional presentaran mayor abundancia
y riqueza de renovales de especies leflosas que el Monte Fuerte,
concordando con lo que ocurre en el estrato adulto (Maturo 2009), y podria
existir un solapamiento de especies de renovales entre el Bosque Riberefo y
Bosque Transicional, y entre éste ultimo y el Monte Fuerte, ya que son

comunidades contiguas y linderas.
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MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

El Chaco Humedo cubre una angosta regién en sentido meridional desde
Mato Grosso do Sul en el Brasil, hasta la Cufia Boscosa Santafecina en Argentina
(Prado 1993a). En este ultimo pais, comprende el este de las provincias de Formosa
y Chaco, nordeste de Santa Fe y noroeste de Corrientes, abarcando una gran
llanura de clima célido y humedo, surcada por numerosos rios, arroyos y cafnadas
(Ragonese & Castiglioni 1970). Su clima es mas humedo que en los demas distritos
de la Provincia Chaquena, la precipitacion aumenta de oeste a este y alcanza una
media anual superior a los 1200 mm (Galmarini & Raffo del Campo 1964, Burgos
1970).

En esta region el periodo de lluvias se inicia durante la primavera,
presentando una distribucién estacional de régimen unimodal durante la estacion
calida, con una tendencia a un doble pico: uno préximo al fin de la primavera y otro
al finalizar el verano e inicio del otofio, con un minimo durante la estacién invernal.
Dichas precipitaciones son de elevada intensidad, es decir copiosas y concentradas,
las cuales, sumadas a la rapida saturacién de los suelos y la escasa pendiente,
desencadenan procesos de inundacion pluvial. En cambio, la época seca se
presenta durante el invierno, como un fendmeno mas generalizado y de mayor
alcance regional (Di Giacomo & Krapovickas 2005).

Al sudeste de la provincia de Formosa, dentro de la Unidad Biogeogréfica del

Chaco Argentino (Fig. 1), se encuentra ubicada la Reserva Natural El Bagual (REB,
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Figura 1. Mapa de las regiones fitogeograficas del centro-noreste de Argentina (extraido del sitio oficial del Centro de
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estrella indica la ubicacion del area de estudio.
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26°10’°53"S y 58°56°39"W, 68 m s.n.m; Fig. 2), en la cual se llevo a cabo el estudio.
Esta cuenta con una superficie de 3336 ha y es atravesada por un curso de agua
autéctono y temporario, de flujo lento, denominado “Riacho Mbigua” (Di Giacomo &
Krapovickas 2005). Esta compuesta por un mosaico de ambientes, entre los que se
encuentran bosques, arbustales, pastizales, sabanas y humedales, que se
distinguen en 11 unidades fisondmicas o unidades ambientales que representan la
heterogeneidad de la subregién del Chaco Hiumedo (Maturo et al. 2005).

En funcion del gradiente hidrico, en el area estudiada pueden identificarse
tres comunidades boscosas diferentes (Maturo 2009):

e Bosque Riberefio (BR): ocupa una superficie aproximada de 126 ha (Bogado
et al. 1985), a lo largo de albardones. El suelo sobre el que desarrollan estos
bosques es bien evolucionado y no erosionado, rico en materia organica y
con buena disponibilidad hidrica, debido a su cercania al curso de agua, y de
altura topografica mayor al resto de los bosques (Morello y Adamoli 1968,
1973, 1974, Placci 1995). La fisonomia es de bosque muy alto cerrado, con el
estrato superior que alcanza los 16 a 25 m de altura (Anexo | A). En este
estrato dominan  Enterolobium  contortisiliquum  (‘timb6é  colorado’),
Handroanthus heptaphyllus (‘lapacho rosado’), Gleditsia amorphoides (‘espina
de corona’), Patagonula americana (‘guayaibi’), Holocalyx balansae (‘alecrin’),
Phytolacca dioica (‘omb(’) y Ficus luschnathiana (‘higuerén’).

e Bosque Transicional o ‘Urundayzal’ (BT): se desarrolla en la parte mas baja
de los albardones entre el Bosque Riberefio y los Banados, donde el suelo
estd més erosionado y es relativamente salino. En la Reserva ocupa una

superficie total aproximada de 243 ha (Bogado et al. 1985). La fisonomia de
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Figura 2. Ubicacion geografica de la Estancia ‘El Bagual’ en la provincia de Formosa, Argentina, y ubicacion del area de
reserva dentro de la misma (Di Giacomo & Krapovickas 2005).
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esta unidad es la de un bosque alto cerrado (Morello & Adamoli 1968), cuya
composicion es heterogénea y varia de una isleta a otra, pero manteniendo
siempre un patron de especies de maderas duras y semiduras. El estrato mas
alto que presenta esta unidad alcanza los 15 m, con pocos individuos
emergentes (Anexo | B). Las especies dominantes son: Myracrodruon
balansae (‘urunday’) que se presenta en la periferia de la unidad y
Diplokeleba floribunda (‘palo piedra’), acompafnadas por Pisonia zapallo
(‘Francisco Alvarez’), Patagonula americana (‘guayaib’), Handroanthus
heptaphyllus (‘lapacho rosado’), Myrcianthes pungens (‘guabiy(’), Phyllostylon
rhamnoides (‘palo lanza’), Syagrus romanzoffiana (‘pind0®’), Albizia inundata
(timbé blanco’), Caesalpinia paraguariensis (‘guayacan’), Gleditsia
amorphoides (‘espina de corona’), Microlobius foetidus (‘palo hediondo’) y
Aspidosperma quebracho-blanco (‘quebracho blanco’).

o Monte Fuerte o ‘Quebrachal’ (MF): ocurre en areas
topograficamente bajas sobre suelos degradados salino-alcalinos con un
horizonte superior de muy escasa profundidad (Morello & Adamoli 1968) y
ocupa una superficie aproximada de 22 ha (Bogado et al. 1985). Debido a las
caracteristicas del suelo y su ubicacién topogréfica, esta unidad se encuentra
sometida a inundaciones estacionales, seguidas por periodos de sequia en
las épocas de bajas precipitaciones, lo que constituye un régimen hidrico
pulsatil, que ocasiona situaciones de estrés hidrico para las plantas, tanto por
anegamiento y anoxia como por sequia. La comunidad vegetal tiene una
fisonomia de bosque abierto con un estrato alto que alcanza los 15 m (Anexo

I C), dominado por Schinopsis balansae (‘quebracho colorado’),
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Aspidosperma quebracho-blanco (‘quebracho blanco’), Prosopis spp.

(‘algarrobos’), Caesalpinia paraguariensis (‘guayacan’) y Ziziphus mistol

(‘mistol’).

Una sintesis del estado del conocimiento de la boténica, la ecologia y el
estado de preservacion de estos bosques formosefios se puede encontrar en Maturo

et al. (2005), Maturo y Prado (2006) y Maturo (2009).

MUESTREO

Sobre la base del mapa de vegetacion existente de la Reserva El Bagual (De
Francesco et al. 2005), en cada tipo de bosque (BR, BT y MF) se instalaron cinco
transectas de 1 m x 50 m. Las mismas se ubicaron distanciadas al menos 200 m
entre ellas y alejadas 20 m de la bordura (Fig. 3). En cada transecta se delimitaron
sistematicamente 25 cuadrantes de 1 m x 1 m, a 1 m de distancia entre ellos (i.e. 25
m? / transecta), como adaptacién del método empleado por Comita et al. (2007)

(Anexo | D).

Caracteristicas estructurales y ambientales

En cada cuadrante se realizaron observaciones de la estructura y
caracteristicas del ambiente de cada bosque. Se estimé la cobertura del canopeo
utilizando una escala subjetiva, de grado 1 a 5, donde el nidmero 1 indica una
completa apertura del canopeo en el cuadrante censado, mientras que el nimero 5

indica que el dosel se encuentra cubriendo completamente el cuadrante; el gradiente
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Figura 3. Unidades ambientales en la Reserva El Bagual y transectas delimitadas en los tres tipos de bosques: Bosque
Riberefio —BR, Bosque Transicional —BT, y Monte Fuerte -MF (mapa tomado de Maturo 2009).
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intermedio, de 2 a 4, corresponde al 25%, 50% y 75% del cuadrante cubierto por el
dosel, respectivamente. De manera subjetiva, se estimé la altura de canopeo de
cada cuadrante censado, registro que fue tomado por un mismo observador a lo
largo de todo el muestreo. Por otro lado, para establecer el peso seco de hojarasca,
se tomé en cada cuadrante una muestra de hojarasca de una superficie de 10 cm x
10 cm, que luego fue secada a 60 °C durante 48 hs y pesado en balanza electronica
(Scaltec Instruments, Heilingen Stadt, SBA 52. Alemania). Se caracterizd el
sotobosque en cada cuadrante segun el tipo de cobertura vegetal presente en dicho
estrato. Se estimo subjetivamente el porcentaje de cobertura total del sotobosque en
el cuadrante y el porcentaje de cobertura por componente del mismo. Los tipos de
cobertura considerados como componentes del sotobosque fueron (modificado de
Barberis & Lewis 2005): presencia/ausencia de musgos, especies de Bromeliaceas,
especies herbaceas (todos aquellos individuos que no fueran especies lefosas,
musgos, ni Bromeliaceas), ramas caidas dentro del cuadrante y troncos de arboles
presentes en el cuadrante. Entre las Bromelidceas se determind cuales fueron las
especies presentes (Pseudananas sagenarius (Arruda) Camargo, Bromelia serra
Griseb., Bromelia hieronymi Mez y Aechmea distichantha Lem). Por ultimo, se
establecieron cinco tipos de micro-relieve (modificado de Barberis 1998 y Barberis et
al. 2002): ‘céncavo’, ‘bajo’, ‘plano’, ‘alto’ y ‘convexo’, de acuerdo a la topografia local

y a la extension del &rea ocupada (Tabla ).
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Tipos de micro-relieve

Descripcion

Extension

Coéncavo
Bajo
Plano

Alto

Convexo

areas concavas restringidas y anegables
zona planas deprimidas y regulares
zonas planas, topograficamente mas altas
que los “bajos”, no anegables
zonas planas elevadas y regulares

elevaciones localizadas del terreno

menor a 3 m de radio
mayor a 3 m de radio
mayor a 3 m de radio

mayor a 3 m de radio

menor a 3 m de radio

Tabla I. Descripcion de los tipos de micro-relieves descriptos en cada cuadrante censado (modificado de Barberis 1998 y

Barberis et al. 2002).
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Rigueza, diversidad, abundancia y composicion floristica del banco de renovales

En cada cuadrante se contaron y determinaron los renovales (i.e. individuos >
15 cm de altura que no superen 1 cm de diametro en la base del tallo) de las
especies lefiosas. Los individuos menores a 15 cm de altura no fueron censados, ya
que su presencia sesgaria la composicion del banco, tomando mayor
preponderancia aquellas especies que germinan en la época en que se realiz6 el

muestreo.

ANALISIS DE DATOS

Caracteristicas estructurales y ambientales de cada tipo de bosque

Para evaluar las diferencias estructurales y ambientales entre los tres tipos de
bosques se realizaron pruebas de Kruskal-Wallis (andlisis de la varianza no
paramétrico, contrastes de a pares) con el programa Infostat (2004). Para las
variables porcentaje de cobertura del canopeo, altura de canopeo, peso seco de
hojarasca, porcentaje de cobertura total del sotobosque y porcentaje de cobertura
por componente del sotobosque se utilizaron los datos relevados promediados por
transecta, mientras que para las variables cobertura del canopeo (por categoria) y
tipo de topografia local se utilizaron las frecuencias de cada categoria por transecta.
Por otro lado, las diferencias en el porcentaje de cobertura y frecuencia entre los
tipos de componentes del sotobosque dentro de cada bosque, también se evaluaron

con pruebas de Kruskal-Wallis (Infostat 2004).
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Para las variables estructurales y ambientales cuantitativas (i.e. porcentaje de
cobertura del canopeo, altura del canopeo, peso seco de hojarasca y porcentaje de
cobertura total del sotobosque) se realizaron dos Analisis de Discriminacion
Canonica para muestras independientes, uno con los datos de todos los cuadrantes
censados en los tres tipos de bosques y otro con los valores promedios por
transecta de cada uno de ellos, a los fines de observar si existia agrupacion de los
mismos. Para ello se utilizé el programa CAP (Anderson 2004a), se graficaron los
correspondientes diagramas de ordenamiento para observar la distribucién de los
datos y se evalu6 el grado de superposicion de los mismos entre los diferentes tipos
de bosques. El programa CAP realiza un analisis candénico de coordenadas
principales basado en una matriz de distancias simétrica (en este caso se utilizo
distancia Euclidea), usando permutaciones de las observaciones y tomando en
cuenta la estructura de correlacion entre las variables a traves de un analisis
discriminante multivariado (Anderson 2004a). Por otro lado, se obtuvieron los
coeficientes de correlacion de Spearman (Infostat 2004) entre las variables
estructurales y ambientales cuantitativas y los valores de los ejes resultantes del
Analisis de Discriminacion Canoénica.

Se realizaron pruebas de Kruskal-Wallis (Infostat 2004) para evaluar si
existian diferencias de porcentaje de cobertura total del sotobosque, cobertura de
Bromeliaceas y peso seco de hojarasca entre los diferentes tipos de micro-relieve en
cada tipo de bosque. Por ultimo, se calcularon los coeficientes de correlacion de
Spearman entre todas las variables estructurales y ambientales cuantitativas dentro

de cada tipo de bosque.
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Riqueza, diversidad y abundancia del banco de renovales

Debido a que el numero de especies de una determinada comunidad
depende del numero de individuos presentes (Denslow 1995), para evaluar
diferencias de riqueza, diversidad y dominancia entre unidades de bosque, a un
mismo nivel de abundancia para los tres, se utiliz6 un método de aleatorizacion —
rarefaccién- del programa ECOSIM (Gotelli & Entsminger 2002). Para cada indice
calculado, la diferencia entre bosques se consideré significativa cuando sus
intervalos de confianza no se solaparon. A los fines de comparar estos indices entre
dos tipos de bosques, se consideré como punto de comparacién el final de la curva
de rarefaccion del bosque menos abundante del par considerado, y se evalud la
superposicion de los intervalos de confianza de ambos datos. La riqueza (R) se
defini6 como el numero de especies presentes en la muestra (Infostat 2004). El
indice de diversidad de Shannon (H) se basd en suponer que la heterogeneidad
depende del numero de especies presentes y de su abundancia relativa; es una
medida del grado de incertidumbre asociada a la seleccidn aleatoria de un individuo
en la comunidad (Infostat 2004) y fue calculado como: H= -} [pi*In(pi)], donde p; es la
proporcién de individuos de la i-ésima especie. Para evaluar la dominancia

especifica, se utilizé el indice de Hurlbert (PEI) = [Lj(l_ip;j que indica la
N -1 =

‘probabilidad de un encuentro inter-especifico’, es decir, que dos individuos
obtenidos al azar de un conjunto de ellos, pertenezcan a dos especies distintas;
donde N representa el numero total de especies en el conjunto, y p; representa la
proporcién de la muestra representada por la especie i (ECOSIM, Gotelli &

Entsminger 2002). Para evaluar la heterogeneidad floristica entre transectas dentro
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de cada tipo de bosque, se calculd la beta diversidad (i.e. riqueza total /riqueza
promedio de las unidades muestrales; Whittaker 1967).

Para obtener informacion acerca de la uniformidad de la distribucién de los
individuos en el espacio, se analiz6 la frecuencia de cuadrantes vacios por transecta
(i.e.: cuadrantes censados sin renovales de especies lefosas) en cada tipo de
bosque (Kruskal-Wallis, Infostat 2004).

Por otro lado, para cada bosque se calcul6 la abundancia de renovales
promedio por transecta. Asimismo se estimaron los indices de riqueza, diversidad de
Shannon y equitatividad (E= H/In R) promedio por transecta con el programa PC-
ORD (McCune & Mefford 1999). Las diferencias de abundancia promedio, asi como
de cada uno de los indices, entre bosques, se evaluaron mediante la prueba de
Kruskal-Wallis y contrastes de a pares (Infostat 2004), utilizando como repeticiones
el valor por transecta relevada.

Se calcularon también los coeficientes de correlacibn de Spearman y
regresion simple (Infostat 2004) entre las variables estructurales y ambientales
cuantitativas y el numero de individuos censados. Se realiz6 ademas un analisis Chi
cuadrado utilizando el programa Pop Tools (Hood 2010) con la variable categérica
tipo de micro-relieve para evaluar si existe efecto de dicha variable sobre la

distribucion de la abundancia de renovales en cada tipo de bosque.

Composicion floristica del banco de renovales

En primera instancia, las diferencias de composicion floristica entre las

poblaciones de renovales de cada tipo de bosque fueron evaluadas con el programa
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Permanova (Anderson 2005). Este programa analiza la respuesta simultanea de una
0 mas variables a uno o mas factores en un disefio experimental Anova, en base a
una medida de distancia (Euclidea en este caso), usando un método de
permutaciones. Luego se evalu6é la composicion floristica con un Andlisis de
Clasificacion, empleando el método de Ward como técnica de aglomeracion, y la
distancia Euclidea como medida de disimilitud (PC-ORD, McCune & Mefford 1999)
con los datos de las transectas censadas. Por otro lado, se realizaron dos Analisis
de Discriminacién Canonica, con el programa CAP (Anderson 2004a), uno con los
datos de todos los cuadrantes censados y otro con los valores promedios por
transecta, a los fines de observar como se agrupan cada uno de ellos. Se graficaron
los correspondientes diagramas de ordenamiento para observar la agrupacion de los
bosques y se evalub el grado de superposicion de sus censos. Por ultimo, se realizé
el mismo andlisis con los datos del censo floristico (matriz primaria) restringido por
las variables ambientales (matriz secundaria), para evaluar si existe asociacion entre
la distribucion de ambos grupos de datos, y se grafico el diagrama correspondiente.
Para establecer qué especies resultan indicadoras y exclusivas de cada tipo
de bosque se realiz6 un analisis de Valor Indicador de las Especies (VISP; Dufrene
& Legendre (1997) con el programa PC-ORD (McCune & Mefford 1999), utilizando
los valores de abundancia de todas las especies censadas en el muestreo. Este
método consiste en un proceso de aleatorizacién de los valores de frecuencia
relativa (i.e. nUmero de veces que la especie se presenta en cada bosque/nimero
de veces que aparece la especie en el censo completo) y abundancia relativa (i.e.
namero de individuos de cada especie presentes en cada bosque/numero total de

individuos de esa especie) de cada especie en los distintos tipos de bosques. Del
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producto entre la abundancia y la frecuencia relativas de cada especie se obtiene el
Valor Indicador de la misma; luego, mediante un proceso de aleatorizacion (Test de
Monte Carlo; McCune & Mefford 1999) se obtiene un valor ‘p’ de probabilidad (n® de
iteraciones: 1000). Para determinar las especies indicadoras, se tomé el nivel de
significacion p<0,05. Las especies exclusivas son aquellas especies indicadoras que

solo se presentaron en una unidad.
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RESULTADOS

DESCRIPCION DE LAS CARACTERISTICAS ESTRUCTURALES Y AMBIENTALES

Se encontraron diferencias significativas entre BR y BT, y entre BR y MF en el
grado de cobertura del canopeo promedio por transecta, mientras que no las hubo
entre BT y MF (Fig. 4 A). Asimismo, se observo que el BR es el bosque mas cerrado,
seguido por el BT que es un bosque de apertura intermedia, y finalmente el MF que
es el bosque mas abierto. De esta manera, el MF present6 con mayor frecuencia los
grados 1, 2 y 3 de canopeo (Fig. 4 B), y fue el Unico bosque que present6 grado 1; el
BT presentdé con mayor frecuencia los grados 2, 3 y 4 (Fig. 4 B), sin presentar en
ningun caso los grados 1y 5; y el BR presenté con mayor frecuencia los grados de
canopeo 3, 4y 5 (Fig. 4 B), y fue el Unico que presento la condicion “completamente
cerrado”, correspondiente al grado 5.

Se observaron diferencias en la altura del canopeo alcanzada por los
bosques, los cuales podrian también ser ordenados en base a su altura, desde
bosques maés altos, correspondientes a la unidad BR, pasando por bosques
intermedios, en la unidad BT, hacia bosques mas bajos correspondientes a la unidad
MF. La altura de canopeo promedio del BR y del BT superé significativamente a la
del MF (Fig. 4 C). Por otro lado, el peso seco promedio de hojarasca en el BR
resultd significativamente superior al de BT y MF y no se observaron diferencias
entre BT y MF (Fig. 4 D).

Los bosques se diferenciaron en cuanto al porcentaje y tipo de cobertura del

sotobosque de las parcelas censadas. El porcentaje de cobertura promedio fue
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Figura 4. Grado de cobertura promedio del canopeo por transecta (A), frecuencia de ocurrencia de los grados de canopeo (1-
5) en los cuadrantes censados (B), altura de canopeo promedio por transecta (C), peso seco de la hojarasca promedio por
transecta (D) y porcentaje promedio por transecta de la cobertura del sotobosque (E), en cada tipo de bosque: BR (Bosque
Riberefio), BT (Bosque Transicional) y MF (Monte Fuerte). El limite del segmento superior de cada caja indica el cuantil 0,95;
los limites superior e inferior de la caja indican el cuantil 0,75 y 0,25 respectivamente, y el limite del segmento inferior indica el
cuantil 0,05. El punto dentro de la caja es el valor promedio, y la linea transversal la mediana (InfoStat 2004). Letras distintas
indican diferencias significativas entre tipos de bosques (p<0,05).
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significativamente mayor en MF que en BR y BT (Fig. 4 E). En BR no se observaron
diferencias significativas entre el porcentaje promedio de los tipos de coberturas
presentes (Fig. 5 A) y solo se observaron diferencias entre la frecuencia de especies
herbaceas y ramas caidas (Fig. 5 B). Cabe destacar que si bien las Bromeliaceas y
las ramas se presentaron de manera frecuente en el BR (Fig. 5 B), éstas
representaron un bajo porcentaje de cobertura (Fig. 5 A). En BT el mayor porcentaje
de cobertura se debié a la presencia de Bromeliaceas (Fig. 5 A), que también
ocurrieron con una alta frecuencia, aunque solo se diferenciaron significativamente
de las especies herbaceas en el porcentaje de cobertura, y de éarboles en la
frecuencia (Fig. 5 B). En MF las Bromeliaceas también tuvieron un alto porcentaje de
cobertura y frecuencia, pero se diferenciaron del resto solo en frecuencia, superando
a la de musgos, arboles y ramas (Fig. 5). Si bien la presencia de musgos en MF
representa un alto valor de cobertura, no se diferencio estadisticamente del resto, y
su ocurrencia se dio en muy baja frecuencia (Fig. 5).

Por otra parte, al analizar el porcentaje de cobertura y frecuencia de las
especies de Bromelidceas encontradas en cada tipo de bosque, se observo que en
BR sélo se presentd la especie Pseudananas sagenarius con bajo porcentaje de
cobertura, pero alta frecuencia (Fig. 6). En BT no se hallaron diferencias entre las
dos especies de Bromeliaceas encontradas (Bromelia serra y Aechmea
distichantha), tanto en porcentaje de cobertura como en su frecuencia (Fig. 6). En
MF se presentaron tres especies de Bromelidceas, de las cuales Aechmea
distichantha super6 significativamente en el porcentaje de cobertura a Bromelia
hieronymi (Fig. 6 A), mientras que en su frecuencia esta ultima fue inferior tanto a

Aechmea distichantha como a Bromelia serra (Fig. 6 B).
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Figura 5. Porcentaje de cobertura promedio (A) y frecuencia de cada clase de cobertura del sotobosque (B) en cada tipo de
bosque: BR (Bosque Riberefio), BT (Bosque Transicional) y MF (Monte Fuerte); y el error estandar de la media. Letras distintas
indican diferencias significativas entre tipos de coberturas dentro de cada tipo de bosque (p<0,05).
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Figura 6. A: Porcentaje de cobertura de cada especie de Bromelidacea (Pseudananas sagenarius —Ps, Bromelia serra —Bs,
Bromelia hieronymi —Bh, Aechmea distichantha —Ad) en cada tipo de bosque: BR (Bosque Riberefio), BT (Bosque Transicional)
y MF (Monte Fuerte); y el error estdndar de la media. B: Frecuencia de cada especie de Bromelidcea en cada tipo de bosque, y
el error estandar de la media. Letras distintas indican diferencias significativas entre especies de Bromeliaceas dentro de cada
tipo de bosque (p<0,05).
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En relacién a la topografia local, dentro del BR resultaron mas frecuentes las
areas de ‘planos’ y ‘altos’, pero no se hallaron diferencias significativas entre ninguna
de las categorias (Fig. 7 A). Algo similar ocurri6 en BT, donde no se encontraron
diferencias significativas entre clases de micro-relieves, pero dominaron las areas
planas, y se presentaron con menor frecuencia las areas de ‘bajos’ (Fig. 7 B). En MF
la frecuencia de ‘convexos’ super6 significativamente a ‘cdncavos’, ‘bajos’ y ‘altos’,
pero no se diferencié significativamente de los ‘planos’, y la frecuencia de ‘planos’
superd significativamente a la de ‘bajos’ y ‘altos’, no diferenciandose tampoco de la
frecuencia de ‘cdncavos’ (Fig. 7 C).

En el Analisis de Discriminacién Canonica (CAP) realizado con los datos de
las variables estructurales y ambientales (i.e.: ‘Andlisis Discriminante Ambiental’) de
todos los cuadrantes censados no se observd agrupacion diferencial de los mismos
por tipo de bosque (Fig. 8 A). Cuando el mismo andlisis fue realizado con los datos
por transecta relevada, el BR se separ6 de los otros dos bosques a lo largo del
primer eje (p=0,002; Fig. 8 B), mientras que las transectas del BT y del MF no se
diferenciaron claramente entre si. El 80% de las transectas censadas en el BR y el
40% de las censadas en MF fueron correctamente asignadas, mientras que el 20% y
el 60% restante, respectivamente, se asemejaron al BT (Tabla Il). Por otra parte, en
el BT sélo el 20% de las transectas censadas fueron correctamente asignadas,
mientras que el 80% restante se asemejo al MF (Tabla Il). A partir del analisis de
correlacion de las variables ambientales con los ejes del Andlisis Discriminante
Ambiental se observ6 una asociacién positiva del primer eje de coordenadas con la
cobertura y altura de canopeo, y cantidad de hojarasca (p<0,01; Tabla Ill), lo que

indica que estas variables toman los mayores valores en el BR, dado que este eje
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Figura 7. Frecuencia de ocurrencia por transecta de las clases de micro-relieves en los tres tipos de bosques. A: BR (Bosque
Riberefio); B: BT (Bosque Transicional); C: MF (Monte Fuerte). El limite del segmento superior de cada caja indica el cuantil
0,95; los limites superior e inferior de la caja indican el cuantil 0,75 y 0,25 respectivamente, y el limite del segmento inferior
indica el cuantil 0,05. El punto dentro de la caja es el valor promedio, y la linea transversal la mediana (InfoStat 2004). Letras
distintas indican diferencias significativas entre clases de micro-relieve dentro de cada tipo de bosque (p<0,05).
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Figura 8. Andlisis de Discriminacion Canénica de los cuadrantes (A) y las transectas (B) censadas en cada tipo de bosque:
Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF), en base a sus caracteristicas estructurales y
ambientales.

Bosques Censos asignados al BR (%)  Censos asignados al BT (%) Censos asignados al MF

BR 80 20 0
BT 0 20 80
MF 0 60 40

Tabla Il. Asignacion de las transectas, en base a las variables estructurales y ambientales, a cada uno de los bosques: Bosque
Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF), a través del programa CAP.

eje 1 eje 2
Variables
rs p fs P
Cobertura del canopeo 0,78 0,0035 0,01 0,98
Altura del canopeo 0,50 0,0600 0,31 0,24
Peso seco de hojarasca 0,92 0,0006 -0,11 0,69

Cobertura total del sotobosque -0,25 0,3400 0,02 0,95

Tabla lll. Coeficientes de correlacion de Spearman y valor “p” de significacion de cada variable ambiental cuantitativa con los
ejes del Analisis de Discriminacién Candnica. Los nimeros resaltados en ‘negrita’ indican asociacion significativa.
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separa al BR del BT y MF. Con el segundo eje no se encontraron correlaciones

significativas.

Asociacién entre variables estructurales y ambientales para cada tipo de bosque

En el BR se encontrd6 que la cantidad de hojarasca y el porcentaje de
cobertura de especies Bromeliaceas se asociaron positivamente entre si, y ambas
con el porcentaje de cobertura del canopeo y la altura del mismo (Tabla IV). Se
observo ademds una asociacion positiva de la cobertura total del sotobosque con el
porcentaje de cobertura de Bromelidceas (Tabla IV). Por otro lado, se hall6 una
mayor cantidad de hojarasca en el tipo ‘convexo’ que en el resto de las categorias
topograficas, que no se diferenciaron entre si (Fig. 9 A). En cambio, no se
encontraron diferencias significativas en el porcentaje de cobertura del sotobosque y
el porcentaje de cobertura por Bromeliaceas entre los diferentes tipos de topografia
(Fig. 9By C).

En el BT, la altura del canopeo y la cantidad de hojarasca se asociaron de
manera positiva con el porcentaje de cobertura del canopeo (Tabla V). Por otro lado,
el porcentaje de cobertura total del sotobosque se asocié de manera negativa con la
cantidad de hojarasca y de manera positiva con el porcentaje de cobertura de
Bromeliaceas, y estas dos Utimas variables se asociaron negativamente entre si
(Tabla V). La cantidad de hojarasca presente en el tipo de topografia ‘alto’ fue mayor
a la hallada en los tipos ‘plano’ y ‘convexo’, no diferencidandose significativamente del
tipo ‘concavo’ (Fig. 9 A). Se encontré un mayor porcentaje de cobertura total del

sotobosque 'y mayor cobertura por Bromeliaceas en el tipo de
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BR Cobertura Altura Peso seco Cobertura Cobertura
canopeo canopeo hojarasca sotobosque Bromeliaceas
Cobertura canopeo 1,00 0,18 2,9E-03 0,08 0,01
Altura canopeo 0,12 1,00 4,7E-03 0,02 0,01
Peso seco hojarasca 0,27 0,25 1,00 0,25 4,6E-05
Cobertura sotobosque 0,16 0,22 0,10 1,00 2,0E-06
Cobertura Bromeliaceas 0,24 0,23 0,37 0,43 1,00

Tabla IV. Coeficientes de correlacion de las variables estructurales y ambientales, ubicados en la parte inferior a la diagonal de
la tabla, y su valor ‘p’ de significacién, ubicado hacia la parte superior de la diagonal, de los sitios censados en el Bosque
Riberefio (BR). Los nimeros resaltados en ‘negrita’ indican asociacién significativa.

Cobertura Altura Peso seco Cobertura Cobertura
ST canopeo canopeo hojarasca sotobosque Bromeliaceas
Cobertura canopeo 1,00 9,0E-05 7,1E-05 0,60 0,06
Altura canopeo 0,35 1,00 0,86 0,16 0,01
Peso seco hojarasca 0,36 0,02 1,00 8,5E-04 0,01
Cobertura sotobosque 0,05 0,13 -0,30 1,00 6,8E-11
Cobertura Bromeliaceas 0,17 0,22 -0,22 0,59 1,00

Tabla V. Coeficientes de correlacién de las variablesestructurales y ambientales, ubicados en la parte inferior a la diagonal de
la tabla, y su valor ‘p’ de significacién, ubicado hacia la parte superior de la diagonal, de los sitios censados en el Bosque
Transicional (BT). Los nimeros resaltados en ‘negrita’ indican asociacion significativa.
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Figura 9. Valor promedio por transecta de las variables ambientales: ‘hojarasca’ (A), ‘porcentaje de cobertura total del
sotobosque’ (B) y ‘porcentaje de cobertura por Bromelidceas’ (C), en cada clase de topografia de los tres tipos de bosques
(Bosque Riberefio -BR, Bosque Transicional -BT y Monte Fuerte -MF). El limite del segmento superior de cada caja indica el
cuantil 0,95; los limites superior e inferior de la caja indican el cuantil 0,75 y 0,25 respectivamente, y el limite del segmento
inferior indica el cuantil 0,05. El punto dentro de la caja es el valor promedio, y la linea transversal la mediana (InfoStat 2004).
Letras distintas indican diferencias significativas entre clases de topografia para cada tipo de bosque (p<0,05). Tener en cuenta
que los vaores extremos del eje 'y’ son diferentes en cada caso.
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topografia ‘convexo’, pero no hubo diferencias en estas variables para el resto de las
topografias presentes en el BT (Fig. 9 By C).

En el MF, se encontr6 correlacién positiva entre el porcentaje de cobertura del
canopeo Y la altura del mismo, la cantidad de hojarasca y el porcentaje de cobertura
de especies Bromelidceas (Tabla VI). El porcentaje de cobertura total del
sotobosque se asocié positivamente con la cobertura de Bromeliaceas, y
negativamente con la cantidad de hojarasca (Tabla VI). Por otro lado, se encontro
que las areas ‘convexas’ poseen mayor cantidad de hojarasca que las areas
‘coéncavas’ y ‘planas’ (Fig. 9 A). Las areas ‘planas’ y ‘convexas’ albergan mayor
cobertura total del sotobosque que las ‘céncavas’ (Fig. 9 B), y la cobertura de

Bromeliaceas es mayor en las areas ‘convexas’ que en las otras (Fig. 9 C).

DESCRIPCION DEL BANCO DE RENOVALES DE CADA TIPO DE BOSQUE

Riqueza, diversidad y abundancia de renovales

En el muestreo realizado en los tres bosques de la REB se relevaron un total
de 782 renovales pertenecientes a 54 especies vegetales lefiosas, incluidas en 27
familias. De estas especies, seis no pudieron ser identificadas. Del resto, se
identificaron 18 especies arboreas, 28 arbustivas, una palmera y una liana (Tabla
VIl). En cuanto a las proporciones correspondientes a los distintos habitos de
crecimiento para cada tipo de bosque, en BR hubo un mayor porcentaje de especies
arbustivas que arbéreas (Fig. 10 A), mientras que se obtuvo el mismo porcentaje de

individuos entre ambos habitos de crecimiento (Fig. 10 B). Por otro lado, tanto en BT
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ME Cobertura Altura Peso seco Cobertura Cobertua
canopeo canopeo hojarasca sotobosque Bromeliaceas
Cobertura canopeo 1,00 1,9E-10 1,4E-11 0,66 3,2E-06
Altura canopeo 0,57 1,00 1,3E-06 0,28 0,15
Peso seco hojarasca 0,61 0,43 1,00 0,02 1,2E-03
Cobertura sotobosque -0,04 -0,10 -0,22 1,00 2,0E-06
Cobertura Bromeliaceas 0,42 0,13 0,29 0,43 1,00

Tabla VI. Coeficientes de correlacion de las variables estructurales y ambientales, ubicados en la parte inferior a la diagonal de
la tabla, y su valor ‘p’ de significacién, ubicado hacia la parte superior de la diagonal, de los sitios censados en el Monte Fuerte

(MF). Los numeros resaltados en ‘negrita’ indican asociacion significativa.

Especies
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Figura 10. Porcentaje de especies (A) y de individuos (B) por habito de crecimiento, en los tres tipos de bosques: Bosque

Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF).
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como en MF, el porcentaje de especies y el de individuos totales fue mayor para
arbustos que para arboles (Fig. 10).

Del total de renovales, 398 individuos que pertenecen a 34 especies (cinco no
identificadas), correspondientes a 20 familias, se presentaron en el BR; 232
individuos de 29 especies y 18 familias se relevaron en el BT; y 152 individuos de 25
especies (dos no identificadas) y 14 familias en el MF (Tabla VII). Las familias mas
abundantes en cada tipo de bosque fueron Fabaceae (90 individuos), Meliaceae (87)
y Myrtaceae (84) en BR, Myrtaceae (97) y Fabaceae (57) en BT y Fabaceae (38),
Anacardiaceae (20), Myrtaceae (18), Apocynaceae (17), Celastraceae (15) y
Sapindaceae (14) en MF (Tabla VII). Por otra parte, las familias con mayor numero
de especies fueron Fabaceae (4 especies), Myrtaceae (3) y Sapindaceae (3) en BR;
Fabaceae (5) y Anacardiaceae (5) en BT; y Anacardiaceae (4) y Fabaceae (3) en
MF.

Para el BR, los renovales mas abundantes correspondieron a las especies
Holocalyx balansae, Trichilia catigua, Mpyrcianthes pungens, Trichilia elegans,
Eugenia moraviana y Brunfelsia australis. En el BT, las especies mas abundantes
fueron Eugenia moraviana, Acacia praecox y Eugenia uniflora; y en MF fueron
Acacia praecox, Eugenia uniflora'y Aspidosperma quebracho-blanco. Dos especies
fueron compartidas, entre las mas abundantes, por dos bosques a la vez: Eugenia
moraviana se presenté en BR y BT, y Eugenia uniflora en BT y MF. En BR nueve
especies presentaron un solo individuo, en BT 12 y en MF seis especies (Tabla VII).
Se reordend la tabla de abundancias por especies (Tabla VII), como una tabla
fitosociolégica clasica (ver Anexo Il A). Se conformaron seis grupos floristicos (sensu

Braun-Blanquet modificado por Mueller-Dombois & Ellenberg 1974) de renovales de
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Familia Especie Habito Abundancia Abundancia
BR BT MF Total
Myrtaceae Eugenia moraviana O. Berg. arbusto 26 73 99
Fabaceae Holocalyx balansae Micheli arbol 87 3 90
Fabaceae Acacia praecox Griseb. arbusto 50 32 82
Meliaceae Trichilia catigua A. Juss. arbusto 58 1 59
Myrtaceae Myrcianthes pungens (O. Berg) D. Legrand arbol 50 50
Myrtaceae Eugenia uniflora L. arbusto 8 24 18 50
Ulmaceae Phyllostylon rhamnoides (J. Poiss.) Taub. arbol 18 12 3 33
Meliaceae Trichilia elegans A. Juss. arbusto 29 2 31
Solanaceae Brunfelsia australis Benth. arbusto 25 25
Celastraceae Maytenus ilicifolia Mart.ex Reissek arbusto 2 10 10 22
Apocynaceae Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. arbol 3 17 20
Moraceae Sorocea sprucei (Baill.) J. F. Macbr. arbol 11 8 19
Sapindaceae Allophylus edulis (A. St.-Hil., A. Juss. & Cambess.) Radlk. arbusto 6 6 18
Sapindaceae Diplokeleba floribunda N.E.Br. arbol 2 4 14
Boraginaceae Patagonula americana L. arbol 10 3 13
Capparaceae Capparis flexuosa L. arbusto 11 1 12
Piperaceae Piper amalago L. arbusto 10 10
Anacardiaceae Schinus longifolius (Lindl.) Speg. arbusto 1 10
Polygonaceae Coccoloba cordata Cham. arbusto 1 6 10
Erythroxylaceae Erythroxylum microphyllum A. St.-Hil. arbusto 9 9
Achatocarpaceae Achatocarpus praecox Griseb. arbusto 2 1 6 9
Arecaceae Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman palmera 6 1 7
Annonaceae Rollinia emarginata Schitdl. arbusto 7 7
Sapotaceae Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler) Engl. arbol 6 6
Celastraceae Maytenus vitis-idaea Griseb. arbusto 5 5
Anacardiaceae Schinopsis balansae Engl. arbol 5 5
Anacardiaceae Schinus bumelioides |.M. Johnst. arbusto 5 5
Fabaceae Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi) Burkart arbol 3 5
Bignoniaceae Handroanthus heptaphyllus (Vell.) Mattos arbol 3 5
Euphorbiaceae Sebastiania brasiliensis Spreng. arbusto 5 5
Simaroubaceae Castela coccinea Griseb. arbusto 4 4
Rutaceae Fagara pterota L. arbusto 3 1 4
Capparaceae Capparis retusa Griseb. arbusto 1 1 2 4
Fabaceae Prosopis nigra (Griseb.) Hieron. arbol 1 3 4
- No identificada 5 - 4 4
Solanaceae Lycium morongii Britton arbusto 2 2
Anacardiaceae Myracrodruon balansae (Engl.) D.A. Santin arbol 1 1 2
Celtidaceae Celtis sp. arbusto 2 2
Sapindaceae Cupania vernalis Cambess. arbol 2 2
Fabaceae Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong arbol 2 2
Rubiaceae Guettarda uruguensis Cham. & Schitdl. arbusto 1 1 2
- No identificada 4 - 2 2
- No identificada 6 - 1 1 2
Cactaceae Brasiliopuntia schulzii (A. Cast. & Lelong) Backeb. arbol 1 1
Capparaceae Capparis tweediana Eichler arbusto 1 1
Fabaceae Gleditsia amorphoides (Griseb.) Taub. arbol 1 1
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Nyctaginaceae Pisonia aculeata L. liana 1 1
Rubiaceae Randia armata (Sw.) DC. arbusto 1 1
Polygonaceae Ruprechtia laxiflora Meisn. arbol 1 1
Anacardiaceae Schinus fasciculata (Griseb.) I.M. Johnst. arbusto 1 1
Fabaceae Senna pendula (Willd.) H.S. Irwin & Barneby. arbusto 1 1

- No identificada 1 1 1

- No identificada 2 1 1

- No identificada 3 1 1

Total 398 232 152 782

Tabla VII. Lista de familias y especies censadas, con habito de crecimiento predominante y abundancia en cada tipo de

bosque: Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF); ordenadas por la abundancia total.
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las especies lefiosas de los bosques estudiados aqui. El Grupo 1 puede ser
caracterizado por poseer especies de tipo ‘generalistas’, cuyos renovales estan
presentes en los tres tipos de bosques, y no se observan en este grupo especies
restringidas a ninguno de ellos en particular. Los Grupos 2 y 3 consisten de especies
cuyos renovales se observaron en dos tipos de bosques a la vez. El Grupo 2
presenta renovales de especies que pertenecen al BR y al BT, mientras que el
Grupo 3 consiste de especies compartidas entre el BT y al MF. Los Grupos 4,5y 6
corresponden a renovales de especies exclusivas para cada bosque (BR, BT y MF
respectivamente). Para estos ultimos tres grupos, se observé una mucho mayor
cantidad de especies exclusivas en el BR (20), luego se ubicé el MF con un valor
intermedio (11), y por el dltimo, el BT fue el que presenté menor cantidad de
especies exclusivas (s6lo cuatro).

A partir del andlisis de rarefaccion se observdé que, a un mismo nivel de
abundancia acumulada, los bosques no se diferenciaron significativamente en
cuanto a su riqueza (Fig. 11 A). Sin embargo, el BT se diferenci6é del resto de los
bosques en los indices de Diversidad de Shannon y de Hurlbert (Fig. 11 B y C),
obteniendo valores inferiores a BR y MF para ambos indices, mientras que no hubo
diferencias significativas entre BR y MF. Por otra parte, el mayor valor de beta
diversidad correspondié al BT (2,50), seguido por el MF (2,31), mientras que el BR
presenté el menor valor (2,05). Los bosques difirieron significativamente en la
cantidad de cuadrantes censados vacios (Fig. 12); el BR present6 una menor
frecuencia de cuadrantes vacios que el MF, mientras que el BT presenté una

frecuencia intermedia entre MF y BR (Fig. 12).



Capitulo 2 — Descripcion del banco de renovales

68

Diversidad Shannon n° de especies

Indice de Hurlbert

40 -
a
0000000
30 a 06000 0000
a
A
20
10 ':A 0 Bosque Riberefio
‘l A Bosque Transicional
= Monte Fuerte
0 T T T 1
0 100 200 300 400
345 a a
25 c)oooooooooooooooooooooooooo
’ ;o ° AMMAMMAMA b
240k
A
1,514
B
14 o Bosque Riberefio
05 A Bosque Transicional
' Monte Fuerte
0= T T T ]
0 100 200 300 400
14 a a
CUUUUUUUUY UU00000000000000000000 00
AMMMMAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAAL
0,8
0,6 4 C
0,4
O Bosque Riberefio
0,2 4 A Bosque Transicional
Monte Fuerte
0= T T T .

o

100 200 300 400

Abundancia acumulada

Figura 11. Curvas de rarefaccion para los tres tipos de bosques. A: Riqueza en funcion de la abundancia, en cada tipo de
bosque. B: Diversidad de Shannon en funcién de la abundancia, en cada tipo de bosque. C: Indice de Hurlbert en funcién de la

abundancia, en cada tipo de bosque. Letras distintas indican diferencias significativas entre los tipos de bosques (p<0,05).

n? de cuadrantes
vacios/transecta

b
ab
; '
BT MF

BR
Tipo de bosque

Figura 12. Frecuencia promedio de cuadrantes vacios por transecta (25 m?) en cada tipo de bosque: Bosque Riberefio (BR),
Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF), y su desvio estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05).
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Los bosques difirieron en la abundancia y riqueza de renovales por transecta
(Fig. 13; p<0,05). La abundancia promedio por transecta del BR resultdé superior a
MF, pero las diferencias no fueron significativas entre BR y BT, ni entre MF y BT
(Fig. 13 A). En cuanto a la riqueza floristica, se observé que BR es
significativamente superior a MF y BT (Fig. 13 B). No se encontraron diferencias
estadisticamente significativas entre los bosques en su diversidad de Shannon ni en

su equitatividad (Fig. 13 C y D).

Correlaciéon entre la abundancia de renovales y algunas variables ambientales, en

cada tipo de bosque

En el BR no se encontr6 asociacién significativa entre el numero de renovales
y el porcentaje de cobertura del canopeo (Fig. 14 A). En cambio, en este bosque la
asociaciéon fue negativa para el numero de renovales con la altura del canopeo y
cantidad de hojarasca (Fig. 14 B y C). Para el porcentaje de cobertura total del
sotobosque, no se hallé una correlacion significativa entre éste y el nimero de
renovales (Fig. 14 D), pero si se encontrd correlacion positiva entre la abundancia y
el porcentaje de cobertura por Bromelidceas, aunque el valor ‘r obtenido fue muy
bajo (Fig. 14 E). Ademas, se encontrd que en el BR no hay efecto de la topografia

sobre el niumero de renovales censados (¥ 441= 1,14; p= 0,88; Fig. 15 A).

En el BT se encontré6 que existe asociacién positiva entre el nimero de
renovales y el porcentaje de cobertura del canopeo (Fig. 14 A), mientras que la
correlacién no fue significativa con la altura del canopeo y la cantidad de hojarasca

(Fig. 14 B y C). Por otro lado, se encontr6 asociacion negativa significativa entre el
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namero de renovales y la cobertura total del sotobosque (Fig. 14 D) mientras que no
fue significativa para el porcentaje de cobertura de Bromeliaceas (Fig. 14 E). Para
este bosque se encontré que existe un efecto de la topografia sobre la abundancia

de renovales (x? 3g.= 15,6; p= 0,001), donde el tipo ‘plano’ presenté un numero de

renovales observado mayor al esperado, mientras que en el resto de los tipos de
topografia ocurrid lo contrario (Fig. 15 B).

A partir del analisis de correlaciéon realizado en el MF se encontré que el
namero de renovales en este bosque se asocié positivamente con el porcentaje de
cobertura del canopeo (Fig. 14 A), con la cantidad de hojarasca (Fig. 14 C) y con el
porcentaje de cobertura por Bromeliaceas (Fig. 14 E), mientras que la asociaciéon no
fue significativa para la altura del canopeo (Fig. 14 B) y para el porcentaje de
cobertura del sotobosque (Fig. 14 D). Por otro lado, al igual que en BT, se encontrd
un efecto significativo de la topografia ( y %41= 6,7; p= 0,03) sobre la distribucién de
los renovales. En este caso, el tipo ‘convexo’ presentd un numero de renovales
observado mayor al esperado, y en el resto de los tipos de topografia ocurrié lo

contrario (Fig. 15 C).

Composicion floristica del banco de renovales de los bosques estudiados

Los tres tipos de bosques se diferenciaron entre si segun su composicion
floristica (Permanova, p=0,0002). El Andlisis de Clasificacion muestra la agrupacién
de las transectas pertenecientes a cada tipo de bosque (Fig. 16), excepto la
transecta 5 del BR, que se separd de los tres bosques. Los bosques BT y MF se

agruparon a menor distancia entre si que con el BR. Sobre la base del Analisis de
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Figura 16. Andlisis de Clasificacion de las transectas del Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte
(MF), de acuerdo a la abundancia de renovales.
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Discriminacion Canonica (CAP) se obtuvo el grafico de la distribucién de los
cuadrantes (Fig. 17 A) y de las transectas (Fig. 17 B). Para ambos casos, el BR se
separd de los otros tipos de bosques en funcidn del primer eje, mientras que el
segundo eje separ6 al BT del MF. A través de la asignacion de las observaciones
floristicas a los grupos (bosques), obtenida en el analisis de discriminacién (CAP), se
obtuvo que la mayor proporcion de los censos realizados en el BR y en el BT, y mas
de la mitad de los realizados en el MF, fueron correctamente asignados a dichos
bosques (Tabla VIII), aunque en este Ultimo hubo un porcentaje elevado de censos
que se asignaron como pertenecientes al BT. A nivel de transectas, todas fueron
correctamente asignadas a cada bosque, con un 100% de correspondencia en cada

Ccaso.

Especies indicadoras

De las 54 especies de renovales censadas, 11 resultaron indicadoras (VISP,
Tabla IX), de las cuales ocho especies correspondieron al BR, dos especies al BT y
una especie al MF. Para el BR, dos de las especies indicadoras (Myrcianthes
pungens y Piper amalago) son exclusivas del mismo (Tabla IX), mientras que para
MF y BT ninguna de las especies indicadoras resultaron exclusivas. Si se elevase el
nivel de significacion a p<0,1, una especie mas (Brunfelsia australis) resultaria

indicadora y exclusiva para el BR (p=0,072).
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Figura 17. Gréficos del Andlisis de Discriminacion Candnica (CAP) de los censos floristicos en los tres tipos de boscgues:
Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF). A: Discriminacién de cuadrantes censados (1 m°). B:
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Bosques  Censos asignados al BR (%)  Censos asignados al BT (%)  Censos asignados al MF (%)

BR 80 12,8 7.2
BT 0 85,6 14,4
MF 5,6 41,6 52,8

Tabla VIII. Asignacion de los censos floristicos a cada uno de los bosques: Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y
Monte Fuerte (MF), a través del programa CAP.

Especie Abundancia Frecuencia VISP Bosque o
relativa (%) relativa (%)
BR BT MF BR BT MF
Myrcianthes pungens 100 100 100,0 BR 0,004
Piper amalago 100 100 100,0 BR 0,004
Trichilia catigua 98 2 100 20 98,3 BR 0,004
Holocalyx balansae 97 3 100 20 96,7 BR 0,004
Trichilia elegans 94 6 100 40 93,5 BR 0,006
Capparis flexuosa 92 8 80 20 73,3 BR 0,023
Syagrus romanzoffiana 86 14 80 20 68,6 BR 0,050
Patagonula americana 77 23 80 40 61,5 BR 0,034
Eugenia moraviana 26 74 100 100 73,7 BT 0,006
Acacia praecox 61 39 100 80 61,0 BT 0,040
Aspidosperma quebracho-blanco 15 85 20 80 68,0 MF 0,049

Tabla IX. Lista de especies con valor indicador significativo (p<0,05), su abundancia y frecuencia relativa para cada tipo de
bosque: Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF); y el Valor Indicador resultante (VISP).
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Asociacion de la composicion floristica con las variables ambientales

El Analisis de Discriminacion Canodnica de los censos floristicos considerando
los datos de las variables estructurales y ambientales no evidencié una separacion
de los bosques estudiados (nivel de significacion= 0,06). En la figura 18 puede
observarse la ordenacion de los cuadrantes (Fig. 18 A) y de las transectas (Fig.18 B)

de los tres tipos de bosques.
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Figura 18. Andlisis de Discriminacién Candnica de los datos floristicos asociados a las variables estructurales y ambientales
cuantitativas, de los cuadrantes (A) y las transectas (B) de cada tipo de bosque: Bosque Riberefio (BR), Bosque Transicional
(BT) y Monte Fuerte (MF).
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DiscusION

Caracteristicas estructurales y ambientales de los bosques estudiados

El sector oriental del Gran Chaco argentino es probablemente el que ofrece
mayores dificultades para su comprension, tanto desde el punto de vista de su
vegetacion y fitogeografia como de su ecologia, debido a la notable heterogeneidad
ambiental. Sometido en general a un clima subtropical humedo, sufre ciclos de
anegamiento-sequia que constituyen la clave racional para la comprensién de la
dinamica de su vegetacién (Biani et al. 2005). Los bosques descriptos por Morello &
Adamoli (1967) y Lewis (1991) para el Chaco Oriental, siguen un gradiente de
humedad y salinidad correlacionado con la posicién topografica, aumentando la
riqueza de especies en el estrato arbdéreo hacia los sitios de mayor elevacion. En
cuanto a los bosques presentes en la Reserva El Bagual, al sudeste de Formosa,
Maturo (2009) establece la existencia de diferencias floristicas y fisonémicas entre
los mismos y plantea la posibilidad de que exista un gradiente ambiental que
determine las mismas.

Al estudiar el banco de renovales, y las caracteristicas ambientales y
estructurales de estos bosques, se encontr6 que la mayoria de estas variables
permitirian ordenarlos en un gradiente que se corresponde con su ubicacién en el
area de estudio. Es asi que cuando se compar6 la cobertura del canopeo de los tres
tipos de bosques se observd que existe una gradacién de la misma entre estos
bosques, que se corresponderia con la distribucidén en el espacio fisico. De manera

coincidente con lo expuesto por Lewis (1991) para bosques pertenecientes a la
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Cuna Boscosa Santafecina (sector sudeste del Chaco Humedo argentino), el
Bosque Riberefio, que se ubica en las zonas topograficamente mas altas y cercanas
a los cursos de agua, present6 el grado de mayor cobertura de canopeo, mientras
que el Monte Fuerte, que se ubica en el extremo opuesto del gradiente topografico,
presenté el grado de menor cobertura del canopeo (Fig. 4 A). El Bosque
Transicional, que se encuentra cercano al Bosque Riberefio, en areas
topograficamente mas bajas y alejadas de los cursos de agua, posee una cobertura
del canopeo intermedia entre éste y el Monte Fuerte, al igual que su ubicacién en el
gradiente topografico. De esta manera, se observo que el Bosque Riberefio presento
la mayoria de sus areas con un 75% de cobertura del canopeo, y el resto de las
areas con el 50% y el 100% de cobertura (Fig. 4 B). El Bosque Transicional present6
la mayoria del canopeo con un 50% de cobertura, y el resto se distribuy6 entre el
25% y el 75%. Finalmente, en el Monte Fuerte se observé una mayor variedad de
porcentajes de cobertura, que van desde el 0% al 75%, presentando la mayoria de
las &reas un canopeo del 25% y 50% de cobertura (Fig. 4 B). Estos resultados
coinciden con lo hallado por Lewis (1991), Lewis et al. (1994), Lewis et al. (1997) y
por Wenzel & Hampel (1998) para los bosques denominados ‘quebrachales’ y
‘bosques fuertes’ en el sureste de la provincia fitogeografica del Chaco, donde
también se ordenan en un gradiente topografico y se diferencian por su fisonomia.
De manera coincidente con el grado de cobertura del canopeo, los bosques
presentes en la Reserva El Bagual pueden ser ordenados en un gradiente segun la
altura alcanzada por el dosel. En este caso, el Bosque Ribereiio y el Bosque
Transicional fueron mas altos que el Monte Fuerte (Fig. 4 C) y a su vez, aunque sin

presentar diferencias significativas, el Bosque Riberefio resultd ser superior en altura



Capitulo 2 — Descripcion del banco de renovales 81

promedio al Bosque Transicional. Estos resultados coinciden con lo encontrado por
Maturo (2009) para estos mismos bosques.

La cantidad de hojarasca también resulté diferente entre los tres tipos de
bosques y se presenta como una variable que acompana a las anteriores en el
ordenamiento de estos bosques a lo largo de un gradiente. La mayor cantidad de
hojarasca encontrada en el Bosque Riberefo podria deberse a la presencia de una
mayor abundancia de individuos lefiosos adultos, a la calidad y tamafno de sus hojas,
o a las diferencias en las condiciones ambientales a nivel del suelo, como factores
intervinientes en los procesos de descomposicion. A su vez, estos resultados
corroboran lo hallado para la variable ‘cobertura del canopeo’, ya que dicho canopeo
es el que aporta el material encontrado. Por otro lado, el Bosque Transicional y el
Monte Fuerte presentaron similar cantidad de hojarasca, superando en pequefia
medida el primero al segundo (Fig. 4 D).

La cobertura del sotobosque es otro factor que permitié diferenciar los tres
bosques bajo estudio. En este caso, el mayor porcentaje de cobertura del
sotobosque en el Monte Fuerte podria estar relacionado al bajo grado de cobertura
de canopeo de este bosque (Fig. 4 E). Los otros bosques presentaron un
sotobosque menos denso, y no se diferenciaron significativamente entre si en su
porcentaje de cobertura (Fig. 4 E). En el Bosque Riberefio no se encontraron
diferencias significativas entre los componentes del sotobosque (Fig. 5 A), pero la
frecuencia de especies Bromeliaceas fue, junto con la de ‘ramas’, mayor al resto de
las categorias, aunque ninguna de ellas represent6 un alto grado de cobertura (Fig.
5 B). Esto podria deberse a que en el Bosque Riberefio solo esta presente la

especie bromelidcea Pseudananas sagenarius (‘Ps’, Fig. 6), cuya arquitectura no
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representa un alto grado de cobertura en el sotobosque (obs. pers.) y, por otro lado,
las ramas que se encontraron desprendidas de los arboles fueron de pequeno porte.
La presencia de la especie Pseudananas sagenarius en el Bosque Riberefo estaria
relacionada con la adaptacién de ésta a lugares umbrofilos, dado que el grado de
cobertura del canopeo es alto, lo que podria determinar, a su vez, la morfologia de
hojas relativamente angostas y delgadas de dicha especie (obs. pers.).

En el Bosque Transicional la principal cobertura del sotobosque, tanto en
porcentaje (Fig. 5 A) como en frecuencia (Fig. 5 B), fue dada por las dos especies de
Bromeliaceas presentes, Bromelia serra y Aechmea distichantha (Fig. 6 A y B).
Similar situacion se observé en el Monte Fuerte, donde las Bromeliaceas
presentaron un alto porcentaje de cobertura (Fig. 5 A) y gran frecuencia (Fig. 5 B).
En el caso de los musgos, si bien en los casos donde se encontraron ocupaban un
gran porcentaje de la superficie (Fig. 5 A), éstos se dieron en una muy baja
frecuencia (Fig. 5 B). Entre las especies de Bromeliaceas presentes en el Monte
Fuerte se encuentran las mismas que en el Bosque Transicional, mas Bromelia
hieronymi, las que conjuntamente representaron el mayor grado de cobertura y
frecuencia en el sotobosque (Fig. 6 B). Se estima que la posibilidad de una mayor
entrada de luz al Monte Fuerte, por ser éste un bosque de canopeo abierto,
permitiria el desarrollo de las citadas especies Bromelidceas que, debido a su
arquitectura, representan una densa cobertura en el sotobosque (obs. pers., Lewis y
Pire 1981, Barberis 1998, Marino y Pensiero 2003, Barberis et al. 2005, Maturo
2009). Cabe destacar que al considerar el porcentaje de cobertura y frecuencia de
especies Bromeliaceas en los tres tipos de bosques (Fig. 6), se observa un gradiente

que va desde valores pequerios de estas variables en el Bosque Riberefno, hacia
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valores mayores de las mismas en el Monte Fuerte, quedando el Bosque
Transicional con valores intermedios a estos bosques. De esta manera, la cobertura
del sotobosque por especies Bromeliaceas se presenta como otra variable acorde a
la distribucion de los bosques en el gradiente topografico.

Por otro lado, Lewis (1991) y Barberis et al. (1998) establecieron, para el
‘quebrachal’, que la superficie del suelo esta dividida en microzonas acordes con el
microrelieve, la humedad y la presencia de Bromeliaceas (Bromelia serray Aechmea
distichantha), y que la distribucion de las especies y los individuos varia en las
diferentes microzonas. En el presente trabajo, tanto el Bosque Riberefio como el
Bosque Transicional no mostraron diferencias significativas entre las clases de
microrelieves presentes dentro de cada uno (Fig. 7 A y B), lo que indicaria que no
existe un tipo de topografia interna dominante en los mismos. Por otra parte, en el
Monte Fuerte se observé la presencia en mayor grado de microrelieves plano y
convexos, y cdncavos en menor grado (Fig. 7 C), lo que sefala una topografia local
accidentada e irregular. Esto es coincidente con lo encontrado por Lewis (1991) y
Barberis (1998) para comunidades del sur del Chaco Oriental (Cufia Boscosa
santafecina) que se encuentran distanciadas por 500 km aproximadamente. Una de
las causas del microrelieve y la topografia accidentada de los bosques de linaje
chaquefo, como el Monte Fuerte, es asignada a las interacciones vegetacion-suelo
y animales-suelo, como las halladas por Lewis et al. (1991) y Pire et al. (1991) en los
Bajos Submeridionales del norte de Santa Fe. Tal podria ser el caso de la presencia
de hormigas de la especie Atta vollenweiderii, que construyen grandes nidos de
varios metros de diametro y hasta medio metro de alto aproximadamente y que

poseen caracteristicas ambientales diferentes al suelo donde estan construidos
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(Anexo | E), por lo que con frecuencia proveen un micrositio para el establecimiento
de plantas que no podrian crecer en el suelo circundante (Jonkman 1978, Fariji-
Brener & llles 2000, Barberis et al. 2005, Sosa & Brazeiro 2010). Se suma a esto un
cambio de caracteristicas en este tipo de hormigueros cuando son abandonados por
la colonia o ésta perece, lo cual provoca su posterior caida o hundimiento y genera
asi una microtopografia del suelo muy irregular (Lewis 1991). Estos factores y sus
interacciones resultan en una muy alta heterogeneidad ambiental que provee
diferentes sitios seguros o nichos de regeneracion para diferentes especies, lo cual a
su vez provoca una alta heterogeneidad floristica interna (Lewis 1991).

Los resultados obtenidos en el presente estudio, respecto a las caracteristicas
estructurales y ambientales de los tres tipos de bosques, y las diferencias entre
ellos, confirman las predicciones planteadas. El Bosque Riberefio resulté ser el
bosque de mayor magnitud en cuanto a su cobertura y altura del canopeo, y
producciéon de hojarasca, y ocurrid lo contrario con el Monte Fuerte. El Bosque
Transicional, tal como se preveia, presenté caracteristicas ambientales intermedias,
asemejandose en algunas de ellas a uno u otro de los dos bosques restantes. Es asi
que, respecto a la altura del canopeo y cobertura del sotobosque, el Bosque
Transicional se asimil6 mas al Bosque Riberefio, y en cuanto a la cantidad de
hojarasca y la cobertura por especies Bromeliaceas no se diferencié
significativamente del Monte Fuerte. La cobertura del canopeo lo colocé en una
posicion intermedia, sin diferenciarse de ninguno de los dos bosques.

Por otro lado, al considerar aspectos biogeograficos y coincidiendo con lo
planteado por Lewis (1991), Biani et al. (2005) y Maturo (2009), se observé que de

los bosques bajo estudio, aquellos pertenecientes al linaje amazénico, como el
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Bosque Riberefio y el Bosque Transicional, presentan una fisonomia mas alta y
cerrada, mientras que aquellos que pertenecen al linaje chaqueno, como el Monte
Fuerte, son bosques relativamente bajos, con una estructura mas abierta y

heterogénea.

Asociacién entre distintas variables estructurales y ambientales

Al realizar el Andlisis Discriminante con las variables estructurales y
ambientales, y teniendo en cuenta las diferencias obtenidas en la comparacion de
las mismas en los tres tipos de bosques, se infiere que la separacion del Bosque
Riberefio en el agrupamiento de las transectas (Fig. 8 B) estaria determinada
principalmente por las variables cobertura del canopeo, altura del canopeo y peso
seco de hojarasca (Tabla lll).

Al estudiar las asociaciones entre variables estructurales y ambientales dentro
de cada bosque por separado, se encontré que en el Bosque Riberefio la cobertura
y altura del canopeo se asociaron positivamente con la cantidad de hojarasca y con
la cobertura por la especie bromeliacea presente, Pseudananas sagenarius, (Tabla
IV), lo que por un lado, sugiere que dicha especie se desarrollaria mejor en areas de
menor luminosidad de este bosque vy, por otro lado, que es esperable encontrar que
en las areas de mayor cobertura de canopeo, la cantidad de hojarasca producida
sea mayor. De manera complementaria, la cantidad de hojarasca en este bosque y
la cobertura de Bromelidceas resultaron positivamente asociadas. A su vez, la
asociacién positiva encontrada entre el porcentaje de cobertura total del sotobosque

y la cobertura de Bromeliaceas indica que, en las dreas donde se encuentran
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presentes, éstas son las que representan el mayor porcentaje de cobertura del
sotobosque. Se observd, ademas, que ningun tipo de microrelieve en este bosque
estaria relacionado de manera diferencial con la cobertura del sotobosque o la
cobertura de la especie Pseudananas sagenarius (Fig. 9). Estas observaciones
coinciden con lo encontrado por Grol (2005) en bosques secos tropicales del este de
Bolivia, en cuanto a la cobertura del sotobosque por esta Bromeliacea terrestre,
aunque en dicho estudio se observé mayor abundancia en las areas mas elevadas
del bosque, que poseen menor porcentaje de humedad del suelo. Este hecho no fue
evidenciado en la presente tesis.

En el Bosque Transicional, la cobertura del canopeo se presentdé como una
variable relacionada positivamente con la altura del mismo y con la produccién de
hojarasca (Tabla V), por lo que, en este bosque, las especies que representan una
mayor altura del canopeo serian ademds las que determinan un mayor grado de
cobertura. Se hall6 ademas que la cobertura total del sotobosque se relacion6 de
manera negativa con la cantidad de hojarasca y positiva con la cobertura de
Bromeliaceas, lo que indica, por un lado, que las Bromeliaceas presentes en este
bosque constituyen un factor importante en la cobertura del sotobosque, y por otro
lado, que dichas especies se desarrollan en areas de mayor luminosidad, donde la
cobertura del canopeo es mas abierta y por lo que es probable que la cantidad de
hojarasca sea menor.

Lo mismo que para el Bosque Transicional, se observo en el Monte Fuerte en
cuanto a la asociacion positiva entre la altura y cobertura del canopeo y la cantidad
de hojarasca. También se hall6 para este bosque una asociacion positiva de la

cobertura total del sotobosque con la cobertura de Bromeliaceas, lo que indica la
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importancia de estas especies en el sotobosque; y una asociacion negativa con la
cantidad de hojarasca. En relacion a esto ultimo, se estima que la presencia de
areas de canopeo totalmente abierto con gran cobertura de la superficie por parte de
especies herbaceas rastreras, aunque en baja frecuencia, puede haber influido en la
falta de asociacion positiva de la cobertura total del sotobosque con la cobertura de
canopeo Yy la cantidad de hojarasca, la cual seria esperable teniendo en cuenta el
resto de las asociaciones positivas. Por otro lado, existié asociacion positiva de la
cobertura del canopeo y de la cantidad de hojarasca con la cobertura de
Bromelidceas presentes en este bosque (Tabla VI). Esto indica que dichas especies
se desarrollan mejor en las areas con canopeo mas cerrado del Monte Fuerte, pero
éste, en su gran mayoria, no supera el 50% de cobertura del canopeo (Fig. 4 B).
Teniendo en cuenta lo anterior y que, por otro lado, las especies de
Bromeliaceas presentes en el Monte Fuerte no se encuentran en el Bosque
Riberefo, es de interés destacar que es probable que exista un rango de
luminosidad 6ptimo diferente para el desarrollo de cada una de las especies de
Bromelidceas relevadas en estos bosques. De esta manera, la especie
Pseudananas sagenarius seria la Unica capaz de desarrollarse en areas de altas
coberturas de canopeo (de 75 % al 100%), mientras que las especies Bromelia
serra, Bromelia hieronymi y Aechmea distichantha lo harian en zonas de canopeo
mas abierto (Cavallero et al. 2009), tal como se presenta en el Bosque Transicional y
el Monte Fuerte, pero a la vez estarian mas relacionadas con las areas de cobertura
intermedia en estos ultimos (entre el 50% y el 25% de cobertura) antes que con las

areas de canopeo totalmente abierto.
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Theunis et al. (2005) encontraron una asociacion positiva entre la cantidad de
hojarasca y la densidad de especies bromeliaceas presentes en las areas mas
elevadas de cierto tipo de bosque del Parque Nacional Pilcomayo (Formosa,
Provincia de Argentina). En el presente estudio se observan asociaciones
semejantes en dos de los tres tipos de bosques estudiados: Bosque Riberefio y
Monte Fuerte. De todas maneras, los citados autores estiman que esos resultados
podrian deberse a que las areas convexas, donde las Bromeliaceas se alojan en
mayor densidad, no se ven sometidas a los efectos de las inundaciones periddicas
que sufre ese ambiente, permitiendo que la hojarasca quede acumulada alli;
mientras que en las areas mas bajas de esos bosques, ésta seria arrastrada por la
corriente de agua. En el presente trabajo de tesis, la asociacién entre la cantidad de
hojarasca y la cobertura de Bromeliaceas se relacion6 en mayor medida a la
asociacién existente entre ambas variables con la cobertura del canopeo. De esa
forma, para los bosques donde las especies de Bromeliaceas se desarrollaron mejor
en las areas de mayor cobertura del canopeo (Bosque Riberefio y Monte Fuerte), la
asociacion con la cantidad de hojarasca fue positiva.

Slot & Poorter (2007) propusieron que al observar un gradiente a gran escala,
donde se presentan diferencias en la cantidad de precipitacion a lo largo del mismo,
los bosques situados en el extremo seco del gradiente sufren fuertes sequias
anuales, y los bosques tropicales hiumedos situados al medio del “continuum” se ven
también sometidos a periodos secos estacionales, aunque menos frecuentes vy
severos. De esta forma, y tal como lo expuso Lewis (1991), la distribucion de los
bosques del Chaco Humedo sigue un gradiente de humedad del suelo y salinidad

correlacionado con la altura topografica. No obstante, en el caso bajo estudio, las
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condiciones climaticas son las mismas para los tres bosques, ya que éstos se
encuentran a escasa distancia entre si o son linderos, y por lo tanto los ciclos
climaticos secos 0 humedos no varian entre ellos. Sin embargo, como se ha visto, se
presenta una marcada diferencia estructural y fisonémica entre dichas comunidades,
lo que da lugar a pensar que la dinamica superficial del agua y la disponibilidad de la
misma para las plantas podrian ser factores que influyan en el establecimiento y
desarrollo de las especies lefosas, y por lo tanto ser posibles causas de dichas
diferencias, que se sumarian al hecho intrinseco de la presencia de distinto tipo de
suelo para cada bosque. Con respecto a esto ultimo no puede descartarse, ademas,
la influencia de la salinidad, ya que se conoce el efecto negativo de su elevada
concentracién sobre la germinacién de semillas de algunas de las especies aqui

estudiadas (Carnevale et al. 2004, Leihong et al. 2008).

Riqueza, diversidad y abundancia

En el banco de renovales de los tres tipos de bosques estudiados se encontré
que el numero de especies arbustivas es mayor al niumero de especies arboreas. En
cuanto a la abundancia de renovales de ambos habitos de crecimiento ocurri6 lo
mismo en el Bosque Transicional y en el Monte Fuerte, mientras que en el Bosque
Ribereno el nimero de renovales de éstos fue similar. Este patrén indica que en
dicho bosque, a pesar de que el numero de especies de renovales arboéreos fue
menor al de arbustos, estos Ultimos no serian dominantes del banco de renovales,
ya que en términos de abundancia no se hallaron diferencias significativas. Esto

estaria dado por una mayor produccion de renovales de las especies arbdreas
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presentes, que arbustivas. Por otro lado, en los otros dos bosques, las especies
arbustivas jugarian un papel representativo tanto en la diversidad como en la
estructura del banco de renovales. Esta caracteristica se hace evidente a la hora de
transitar dentro de cada tipo de bosque, ya que donde la abundancia de especies
arbustivas es mayor, existe un gran impedimento para atravesar dichas areas,
mientras que en el caso del Bosque Riberefio, donde la abundancia de dichas
especies es menor, el sotobosque no ofrece gran resistencia al transito (Maturo
2009 y obs. pers.).

El ordenamiento de la tabla de abundancias por especies como una tabla
fitosocioldgica cléasica (Anexo Il A), permitié conformar seis grupos floristicos bien
definidos de renovales de las especies lefiosas de los bosques aqui estudiados. El
Grupo 1 de especies de tipo ‘generalista’, corresponde a renovales que estan
presentes en los tres tipos de bosques simultaneamente, y efectivamente algunas de
estas especies son generalistas presentes en la vegetacidon chaquefna en sentido
amplio y particularmente del Chaco Humedo, tales como Allophylus edulis, Eugenia
unifloray Achatocarpus praecox (Prado 1993a & b).

Por su parte, los Grupos 2 y 3 consisten de especies cuyos renovales se
observaron en dos tipos de bosques a la vez; en ambos casos se trata de unidades
de bosques fisica y topograficamente linderos, lo cual explica la presencia de estas
especies en ambos, a pesar de que en algunos casos se trata de especies
practicamente exclusivas (al estado adulto) en uno de ellos. Ejemplos de esto ultimo
son los casos de Handroanthus heptaphyllus y Guettarda uruguensis (ver el
presente trabajo vs. Maturo 2009). El Grupo 2 presenta renovales de especies que

pertenecen al BR y al BT, mientras que el Grupo 3 consiste de especies compartidas
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entre el BT y al MF. Es de destacar que no se logrd establecer un grupo especifico
de especies compartidas entre el BR y el MF, lo cual por un lado se justifica
l6gicamente por la ausencia de contacto fisico de ambos bosques (dentro de los
limites de este estudio), y por el otro por encontrarse en los extremos mas distantes
del gradiente y en consecuencia con caracteristicas ambientales relativamente
opuestas. Los Grupos 4, 5 y 6 muestran los renovales de especies exclusivas para
cada bosque (BR, BT y MF respectivamente), que permiten caracterizar a cada una
de estas unidades con claridad, aun a pesar de la notable diferencia en nimero de
especies entre ellos (BR: 20; MF: 11; BT: 4).

La cantidad de cuadrantes vacios (i.e.: cuadrantes en los que no se hallaron
renovales de especies lefiosas) encontrados en cada tipo de bosque podria arrojar
indicios de la heterogeneidad en la distribucion de la abundancia de renovales en
cada uno de ellos o de la dispersién de los individuos en el espacio. Dado que el
Bosque Riberefio presenté menor frecuencia de cuadrantes vacios (Fig. 12), podria
postularse que es un bosque mas homogéneo, mientras que en el Monte Fuerte se
presentd la mayor cantidad de cuadrantes vacios, indicando una distribucion mas
heterogénea o dispersa de los individuos. Estos resultados coinciden con lo hallado
por Lewis (1991), Wenzel & Hampel (1998) y Barberis et al. (2002) para otros
bosques del Chaco Humedo. Por otra parte, el Bosque Transicional se present6
como de heterogeneidad intermedia, ya que la frecuencia de cuadrantes vacios no
se diferencié de los otros dos tipos de bosques. La mayor heterogeneidad del Monte
Fuerte podria ser consecuencia de su alta heterogeneidad ambiental (microrelieves),
asi como por la presencia de gran cantidad de hormigueros, segun lo postulado por

Lewis (1991), Barberis et al. (1998), Barberis & Lewis (2005), Biani et al. (2005). Por
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otro lado, la distribucion de especies de renovales en cada tipo de bosque no resulté
azarosa ni uniforme en este trabajo, al igual que en los estudios previos realizados
por Wenzel & Hampel (1998) y Barberis et al. (2002) en bosques del sur del Chaco
Humedo y por Engelbrecht et al. (2007) para bosques tropicales, lo que senalaria la
presencia de algun otro factor interviniendo en la distribucién de las especies en el
ambiente. En este sentido, se evidencia la necesidad de estudios experimentales
que evaluen la relacion de las especies de cada tipo de bosque con los factores
ambientales potencialmente limitantes de su distribucion.

Para medir la heterogeneidad floristica del banco de renovales de los
bosques, resulta de utilidad la consideracion de la beta diversidad. Al resultar ésta
mayor en el Bosque Transicional, y menor en el Bosque Riberefo, podria pensarse
que el primero es mas heterogéneo que el segundo, siendo en este caso el Monte
Fuerte de heterogeneidad intermedia entre ambos. La mayor heterogeneidad
floristica interna encontrada para el Bosque Transicional podria ser consecuencia de
la gran variedad de condiciones ambientales presentes en dicho bosque, como
areas de canopeo muy abierto o muy cerrado (Fig. 4 B), y frecuencia similar de tipos
contrastantes de microrelieves (Fig. 7 B). El mayor valor de beta diversidad para el
Bosque Transicional se complementa, a su vez, con el hecho de que este bosque se
presenté como el menos equitativo de los tres, ya que ambos factores brindan
informacion acerca de la variabilidad floristica interna del bosque.

La abundancia de renovales y la riqueza especifica también permitieron
ubicar a los tres bosques en el gradiente que se corresponde con los datos
ambientales y su ubicacion topografica, tal como se postulé en las predicciones de

este trabajo. De esta manera, el Bosque Riberefio se presenté como el de mayor
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abundancia y riqueza (Fig. 13 A y B), mientras que el Bosque Transicional esta en
una posicion intermedia entre el Bosque Riberefio y el Monte Fuerte en cuanto a su
abundancia, pero no se diferencia significativamente de este ultimo en su riqueza
(Fig. 13 B). Puede observarse que en relacion al nimero de especies, el Bosque
Transicional y el Monte Fuerte no difieren significativamente entre si (Fig. 13 B), lo
cual no concuerda con lo predicho; no obstante, si lo hacen en cuanto al numero de
renovales presentes (Fig. 13 A), por lo que el Bosque Transicional puede
considerarse como un bosque mas denso que el Monte Fuerte. De este modo se
confirma la ubicacion intermedia adjudicada al Bosque Transicional en el presente
trabajo, respecto del Bosque Riberefio y el Monte Fuerte. En cuanto a los indices de
diversidad de Shannon y equitatividad no se hallaron diferencias significativas entre
los bosques (Fig. 13 C y D), indicando que la relacién entre el nimero de especies
presentes y la abundancia de renovales de las mismas seria similar para los tres
bosques.

No obstante, debe tenerse en cuenta que se esta comparando la diversidad
de comunidades con diferente composicion floristica, por lo que dicha comparacion
podria arrojar un resultado poco util a los fines de caracterizar las diferencias entre
los bosques. Es opinion de la autora que los indices de diversidad resultan de mayor
utilidad cuando se comparan muestras de similar composicién floristica, dado que se
evaluara la abundancia, riqueza y equitatividad del mismo tipo de ensambles, y la
informacion obtenida sera verdaderamente comparable. No asi cuando se comparan
muestras de distinta naturaleza (v.g. bosques de distinto linaje), donde lo que

determina las diferencias es principalmente la composicion floristica. Podrian resultar
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valores de diversidad iguales, pero si las especies son distintas, los bosques seran
diferentes.

En el andlisis de rarefaccion (Fig. 11 A), en cambio, la riqueza entre bosques
es comparada a un mismo nivel de abundancia. A pesar de que el Bosque Riberefno
es naturalmente mas abundante y rico en especies (Fig. 13 A y B), mediante dicho
analisis no puede afirmarse que sea diferente de los demas bosques al nivel de
abundancia considerado, que correspondié a la abundancia del Monte Fuerte
(menor numero de individuos). Para poder detectar diferencias entre los bosques
segun este método, deberia elevarse el numero de muestras censadas en los tres
tipos de bosques, dado que con el muestreo realizado no se ha llegado a una

meseta en las curvas de riqueza-abundancia de ninguno de ellos.

Asociacién entre el nUumero de renovales vy las variables estructurales y ambientales

Al evaluar la asociacion del numero de renovales con las variables
estructurales y ambientales dentro de cada bosque, puede observarse cémo estaria
influyendo cada parametro en la distribucion de la abundancia interna de cada uno
de ellos. Por ejemplo, dentro del Bosque Riberefio no se obtuvo correlacién
significativa entre el nUmero de renovales y el porcentaje de cobertura del canopeo
(Fig. 14 A). Esto podria deberse a que la unidad de bosque censado no presento
areas de claros de tamafo significativo como para generar situaciones contrastantes
de ingreso luminico y provocar diferencias en el reclutamiento, como las
encontradas por Placci (1995) para un bosque geograficamente cercano. Lo mismo

ocurrié con la topografia interna del Bosque Riberefio (Fig. 15 A), donde no se
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encontré efecto significativo de la misma sobre la abundancia; si bien se observa
que la mayoria de los renovales censados se ubican en zonas planas o altas de este
bosque (Fig. 15 A), esto podria deberse a que dichas éareas fueron las mas
frecuentes, como ya se indicé anteriormente (Fig. 7 A). Por otro lado, la altura del
canopeo en este bosque es un factor que se asocié negativamente a la abundancia
de renovales (Fig. 14 B), lo que podria ser explicado por la disminucién de la llegada
de luz al sotobosque a medida que el canopeo esta a mayor altura. Otro factor que
actuaria como un impedimento dentro del bosque para el reclutamiento de renovales
es la cantidad de hojarasca (Fig. 14 C). Esto podria deberse a que grandes
cantidades de hojarasca representarian un obstéculo fisico para la germinacién de
las semillas, sobre todo para las semillas mas pequenas (George & Bazzaz 1999,
Dalling 2004, Royo & Carson 2006). A su vez, la hojarasca representaria un
impedimento mas para la llegada de luz a la superficie del suelo, en un tipo de
bosque donde la disponibilidad luminica en el sotobosque ya se ve limitada por la
gran altura y cobertura del canopeo (Royo & Carson 2006).

Mientras que en el presente estudio Pseudananas sagenarius sélo fue
encontrada en el Bosque Riberefio, otros trabajos documentan la presencia de la
misma en diferentes unidades de bosques. Morello & Adamoli (1967) mencionan que
esta especie esta presente en los bosques por ellos denominados ‘Selva de Ribera’
y ‘Bosque Alto’ que, por los datos aportados, se estima que se corresponderian con
lo que aqui llamamos ‘Bosque Riberefio’ y ‘Bosque Transicional’, respectivamente.
Asimismo, Wenzel & Hampel (1998) encontraron Pseudananas sagenarius en un
bosque del Chaco Hiumedo que, tal como se describe, estaria mas cercano también

a lo que aqui se denomin6 Bosque Transicional. Por otro lado, Theunis et al. (2005)
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encontraron a esta especie en un bosque que llamaron ‘Monte Fuerte’, presente en
el Parque Nacional Pilcomayo, hacia el norte de la provincia de Formosa (Argentina).
Se piensa que la unidad descrita en dicho trabajo también podria asemejarse a lo
que aqui se denominé como Bosque Transicional. Como se observa, la falta de
homogeneidad en la denominacién de los diferentes tipos de bosques presentes en
el Chaco Humedo dificulta la comparacion de la composiciéon floristica de los
mismos. También debe contemplarse la posibilidad de que haya podido haber un
error de identificacion de la especie involucrada.

Por otro lado, en el Bosque Transicional la cobertura del canopeo es un factor
que favoreceria el reclutamiento de renovales (Fig. 14 A), mientras que la cobertura
del sotobosque tendria el efecto contrario (Fig. 14 D). Esto puede deberse a que
dicho bosque es mas abierto, y en consecuencia, en aquellas areas donde la
entrada de luz es mayor, el sotobosque es mas desarrollado; o bien, unas pocas
especies del mismo con gran tasa de crecimiento o reproduccion vegetativa pueden
convertirse en dominantes y constituir un factor limitante para el reclutamiento (Royo
& Carson 2006). En aquellas partes de este bosque donde el canopeo es menos
abierto, probablemente el sotobosque sea menos denso y el desarrollo de especies
arboreas pueda ser mayor.

Coincidentemente con lo que ocurre en el Bosque Transicional, la cobertura
del canopeo se present6 como un factor favorable para el reclutamiento de
renovales en el Monte Fuerte (Fig. 14 A). Esto indica que en los sitios mas abiertos
de este bosque se presenta menor cantidad de renovales. Ademas, la presencia de
hojarasca y la cobertura de especies Bromelidceas tendrian un efecto favorable

similar (Fig. 14 C y E). Se entiende que al ser el Monte Fuerte un bosque con menor
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altura y cobertura del canopeo, las areas cubiertas por el mismo, al igual que la
proteccion brindada por las Bromelidceas presentes, y la escasa hojarasca que alli
se encuentra, permitirian conservar la humedad en la superficie del suelo,
generando ambientes mas propicios para el reclutamiento de renovales. Esto
concuerda con lo planteado por Vieira & Scariot (2006) para bosques secos
tropicales, donde encontraron que la germinacion y el establecimiento temprano son
favorecidos en las areas sombreadas de los mismos. Por otro lado, y coincidiendo
con lo encontrado por Barberis et al. (2002) en ‘quebrachales’ del sur del Chaco
Humedo, en las dreas mas elevadas (convexas) de este tipo de bosque es donde se
encontré el mayor numero de renovales de especies lefiosas (Fig. 15 C). Se estima
que ello estaria relacionado con el resguardo que esas areas representan a las
inundaciones periodicas a las que esta sometido este ambiente.

A partir de los resultados de esta tesis, se estima que la distribucion de
especies de renovales en los distintos bosques del Chaco Humedo formosefio
responde a diferencias entre éstos en su cobertura del canopeo, cobertura del
sotobosque y en su posicion topografica y micro-relieves locales, factores que
podrian determinar una disponibilidad hidrica diferente en relacién a la posibilidad de
llegada y a la permanencia del agua en el suelo. Sin embargo, se han propuesto
para ciertos tipos de bosques (e.g. tropicales) otros factores que pueden co-variar
con la disponibilidad de agua como para generar dichos patrones observados, tales
como disponibilidad de nutrientes, la herbivoria y la presion de patégenos

(Engelbrecht et al. 2007), los que no han sido contemplados en el presente estudio.
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Composicion Floristica

Entre las familias mas abundantes en el banco de renovales se encuentran
Fabaceae y Myrtaceae para los tres bosques, y se agregan Meliaceae para el
Bosque Riberefio y Anacardiaceae para el Monte Fuerte. Se encuentran también
estas familias entre las de mayor riqueza especifica para el banco de renovales de
estos bosques. Todas las familias presentes en el banco de renovales de los tres
tipos de bosques estuvieron también entre las presentes en el estrato adulto (Maturo
2009).

Si bien existen diferencias entre los bosques en cuanto a la abundancia y
riqueza del banco de renovales, la diferencia fundamental radicé en la composicidén
floristica del mismo, tal como se predijo. Si bien tanto el andlisis de clasificacién
como el discriminante de transectas con datos floristicos muestran claramente la
separacion de los tres bosques, se observo que la composicion floristica del banco
de renovales del Monte Fuerte se asemejé en gran proporcién a la del Bosque
Transicional, ya que un gran porcentaje de la asignacién de los censos en el primero
fue compartida con este ultimo (andlisis candnico, CAP; Tabla VIII). Esto podria
deberse a que en el Bosque Transicional el porcentaje de cobertura del canopeo
permite el desarrollo de especies que también se desarrollan en el Monte Fuerte,
mientras que no pueden prosperar las especies umbrofilas que se presentan en el
sotobosque del Bosque Ribereno. Se ha establecido que en bosques tropicales y
subtropicales la disponibilidad de luz es un recurso limitante para la mayoria de las
especies de arboles al estadio de plantula (Augspurger 1984, Battaglia et al. 2000,

Coomes & Grubb 2000, McLaren & McDonald 2003, Norden et al. 2007). Asimismo,
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también el tipo de radiacién influiria positiva o negativamente en el reclutamiento. La
radiacion directa transmitida influye significativamente en la mortalidad de plantulas y
en la diversidad de reclutamiento y la radiacion difusa influye significativamente en el
namero de plantas reclutadas (Norden et al. 2007). Por lo tanto se estima que tanto
la posibilidad de entrada de luz, como la intercepcién de la misma antes de llegar al
sotobosque de los diferentes tipos de bosques estudiados, juegan un papel
importante en la composicion floristica del banco de renovales, asi como en la

abundancia de individuos reclutados.

Especies Indicadoras

El Bosque Riberefio se presentdé como el de mayor numero (8) de especies
exclusivas e indicadoras (Tabla 1X), lo que refuerza su notable diferenciacion de los
demas bosques. La presencia de un menor nimero de especies indicadoras en el
Bosque Transicional, de las cuales ninguna es exclusiva del mismo, podria sefialar
que éste posee una escasa singularidad, y que dichas especies resultaron
indicadoras debido a su elevada abundancia. Por lo tanto, se considera al Bosque
Transicional un bosque ‘mixto’ o transicional en su composicion floristica
coincidiendo con lo planteado por Prado (1993a y b) y Maturo (2009). El Monte
Fuerte posee una Unica especie indicadora que también se presenté en el Bosque
Transicional pero con muy baja frecuencia (Tabla 1X). En cambio, en el estrato
adulto de estos bosques, 11 especies resultaron indicadoras en el Bosque Ribererio,
dos en el Bosque Transicional y nueve en el Monte Fuerte (Maturo 2009), de las

cuales seis son compartidas con el banco de renovales en el Bosque Riberefio, una
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en el Bosque Transicional y una con el banco de renovales del Monte Fuerte (Anexo
Il B). Resulta de interés destacar, ademas, la presencia de dos especies tanto en el
banco de renovales como en el estrato adulto, que se comportan como indicadoras
de dos bosques diferentes para cada estrato. De esta manera, la especie
Patagonula americana resulté indicadora para el banco de renovales del Bosque
Riberenio, mientras que en el estrato adulto lo fue para el Bosque Transicional.
Asimismo, la especie Acacia praecox fue indicadora para el banco de renovales del
Bosque Transicional, mientras que en el estrato adulto lo fue para el Monte Fuerte.
Puede observarse que, en ambos casos, la presencia de una especie indicadora del
banco de renovales de un tipo de bosque y que se presenta como indicadora en el
estrato adulto del bosque que le sigue en el gradiente natural (como ya se ha
planteado anteriormente), indica en este caso una transicién desde un bosque mas
cerrado (donde se encuentran como renovales), hacia un bosque mas abierto en el
cual se encuentran formando parte del estrato adulto. Esto podria indicar que estas
especies poseen requerimientos diferentes para la germinacién y establecimiento
temprano, que para el crecimiento adulto (Schupp 1995).

Tal como plantean Pires de Mello Ribeiro & Felfili (2009) para especies
lefiosas de los bosques en galeria del Distrito Federal (Brasil), las plantulas de
algunas especies arbdreas no mostrarian diferencias en su respuesta a cambios en
las condiciones ambientales de su habitat, mientras que si se observa respuesta
diferencial a algunos factores ambientales (e.g. intensidad luminica) al estado de
adultez. De esta manera, dichas especies podrian encontrarse al estado de plantula
en bosques mas cerrados de los que luego se encontraran al estado adulto, por lo

que la intensidad luminica estaria jugando un papel limitante para el crecimiento de
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la planta luego de los estados tempranos de desarrollo. Se puede postular que esto
es lo que estaria ocurriendo con las especies Patagonula americana y Acacia
praecox. Algo similar es probable que ocurra con la palmera Syagrus romanzoffiana,
ya que la misma aparece como indicadora del banco de renovales del Bosque
Ribereno, pero no ocurre lo mismo para el estrato adulto. Se estima que dicha
especie podria comportarse como umbréfila al estado de juvenil, representando gran
porcentaje de la abundancia del banco de renovales, mientras que al estado adulto
su abundancia estaria limitada por la presencia de claros o mayor entrada de luz
desde el dosel.

Tanto la riqueza de familias como la de especies de adultos (Maturo 2009)
superaron a la de renovales en los tres tipos de bosques (Anexo Il C). Las
diferencias entre riqueza de especies y familias de renovales y adultos podria
deberse a la fenologia de las especies, la produccién de frutos y las condiciones
ambientales particulares de cada afio que estimulen o dificulten la produccién y
germinacion de semillas (Norden et al. 2007). Podria haber, a su vez, algun factor
ambiental que determinaria, a la madurez, comunidades fisondmica y
estructuralmente diferentes. En este sentido, Engelbrecht et al. (2007) encontraron
que la sensibilidad a la sequia explica mejor la distribucion de los adultos que la de
los juveniles en bosques tropicales, y observaron que la falta de humedad en el
suelo no influye significativamente en el establecimiento de plantulas. Esto indicaria
la probable existencia de un factor actuando como filtro ambiental, no para el

reclutamiento, sino para el establecimiento después del estadio de plantulas.
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Asociacion de la composicion floristica con las variables estructurales y ambientales

Debido a que las variables estructurales y ambientales cuantitativas
consideradas para el Andlisis Discriminante de los censos floristicos no permitieron
separar a éstos en los respectivos bosques (Fig. 18), se piensa que éstas no serian
las variables que estén influyendo principalmente en la distribucion de las especies
en cada tipo de bosque. Se puede estimar que existe tal vez alguna otra variable no
considerada en este estudio que esté determinando dicha distribucion (e.g. humedad
en el suelo). No obstante, Royo & Carson (2006) establecieron que el tipo y
densidad del sotobosque juegan un papel importante en la diversidad y composicién
floristica de los bosques adultos, ya que representa una fuerza selectiva en la
regeneracion del mismo, tanto en el reclutamiento de renovales, como en su
posterior desarrollo. Es posible que, en el caso presente, el tipo de sotobosque, su
densidad y su composicién floristica, asi como la distribucion del mismo en cada uno
de los bosques, no solo esté influyendo en la abundancia de renovales, sino que
probablemente intervenga en la composicion floristica del banco de renovales y, por
lo tanto, del estrato adulto. Estudios de mayor detalle en cuanto a estas variables
son necesarios para responder a esta hipétesis.

Por otro lado, se ha postulado que las diferencias floristicas entre bosques
podrian estar relacionadas a la dispersion de propagulos y/o al establecimiento
diferencial de renovales en cada uno (Dalling et al. 1998, Engelbrecht et al. 2007).
No obstante, dada la proximidad fisica de los bosques aqui estudiados, se estima

que algun otro factor ambiental estaria actuando como filtro para el establecimiento
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de los renovales en cada tipo de bosque, y no asi la posibilidad de dispersion de
propagulos.

La heterogeneidad espacial y la distribucion de las especies lefiosas en
'‘quebrachales' de la Cuna Boscosa santafecina fueron analizadas por Barberis
(1998) y Barberis et al. (2002), tomando como base una subdivision espacial del
sustrato en 'microzonas' en funcién de su microrelieve y grado de acumulacién de
humedad. En dicho estudio, los individuos presentaron una distribucion agrupada en
suelos altos y bien drenados, hecho que les permitié concluir que la heterogeneidad
del suelo en esos bosques es el factor mas importante que determina la distribucién
espacial de las especies. Por otro lado, dado que existe una relacién inversamente
proporcional entre entrada de luz y disponibilidad hidrica (Engelbrecht et al. 2007) y
siendo el Monte Fuerte el bosque mas abierto de los estudiados en el presente
trabajo, sumado a su posicién topografica mas baja y la poca capacidad de
infiltracion del suelo, lo que produce situaciones de inundacion y sequia pulsatiles
(Neiff 1986b y obs. pers.), se puede estimar, acordando con lo planteado por Placci
(1995) para comunidades geograficamente cercanas, que este tipo de bosque posee
una baja disponibilidad de agua util en el suelo para las plantas. No obstante, existe
la posibilidad de la presencia de galerias y cavidades subterraneas provocadas por
la existencia de gran cantidad de poblaciones de hormigas, como ya se plante6
anteriormente, que, sumado a la impermeabilidad del suelo, eviten que las plantas
se encuentren en condiciones de anoxia a nivel de rizosfera, aunque la superficie se
encuentre anegada (E.F. Pire, com. pers.).

Seria, por lo tanto, de gran interés realizar estudios experimentales para

conocer el grado de tolerancia de las especies que se desarrollan en el Monte
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Fuerte, tanto a condiciones de sequia como de anegamiento, y si tal tolerancia es
mayor a la de las especies presentes en los otros dos bosques. Profundizar el
conocimiento sobre la sensibilidad de las especies a la disponibilidad hidrica, como
factor que influencia el patrén de distribucién de éstas, ayudara, por otra parte, a
precisar las predicciones de los cambios de vegetacién bajo escenarios de cambio
global, dado que si la disponibilidad de agua en el suelo condiciona la distribucién de
especies (Engelbrecht et al. 2007), entonces un cambio en el régimen de
precipitacion causado por el cambio climatico alterard los patrones de distribucién de
especies y la estructura y composicion de los bosques tal como se los conoce hasta
hoy (Engelbrecht et al. 2007).

En el capitulo siguiente de la presente tesis, seran expuestos los resultados
de la experiencia llevada a cabo con plantulas de especies pertenecientes a los tres
tipos de bosques estudiados, donde se evalu6 el crecimiento y la tolerancia de las
mismas a condiciones controladas de ‘sequia’ e ‘inundacion’, como un acercamiento
al conocimiento de las condiciones que podrian influir en la regeneracién de los

bosques presentes en el area de estudio.
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CONCLUSIONES

A pesar de la proximidad de los bosques estudiados, la diferencia
fundamental entre el banco de renovales de los mismos radica en su
composicién floristica.

A nivel de bosque, el banco de renovales del Bosque Riberefio es el mas rico
en numero de individuos, especies y familias. Le sigue el Bosque
Transicional, y luego el Monte Fuerte.

A nivel de transecta, el Bosque Riberefio resultd superior al resto de los
bosques en abundancia y riqueza del banco de renovales, mientras que no
hubo diferencias en diversidad y equitatividad entre ellos.

El Bosque Transicional es el bosque con el banco de renovales de mayor
heterogeneidad interna, mientras que el del Bosque Riberefio es el de mayor
homogeneidad.

El banco de renovales del Bosque Transicional es floristicamente mixto, pero
de mayor similitud con el del Monte Fuerte, ya que comparte con éste mayor
porcentaje de censos.

Para el Bosque Riberefio, dos de las especies indicadoras del banco de
renovales son exclusivas del mismo. Para el Monte Fuerte y el Bosque
Transicional ninguna de las especies indicadoras resultaron exclusivas. El
Bosque Transicional presenté menor cantidad de especies exclusivas y
ninguna de ellas fueron indicadoras. EI Monte Fuerte fue el bosque que

presenté el menor nimero de especies indicadoras en su banco de renovales.
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El Bosque Riberefio resulté el bosque mas alto y mas cerrado, siguiéndole el
Bosque Transicional y Monte Fuerte respectivamente.

En el censo realizado, la riqueza de familias y especies de renovales resulté
inferior a la del estrato adulto, y se encontraron diferencias significativas en su
composicion floristica. Los bosques se diferenciaron significativamente en su

riqueza y abundancia de renovales, pero no asi en la de adultos.
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CAPITULO 3
RESPUESTA A CONDICIONES CONTROLADAS DE ‘SEQUIA'E
‘INUNDACION’ DE PLANTULAS DE OCHO ESPECIES LENOSAS

DEL CHACO ORIENTAL, ARGENTINA
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CAPITULO 3

RESPUESTA A CONDICIONES CONTROLADAS DE ‘SEQUIA’ E ‘INUNDACION’
DE PLANTULAS DE OCHO ESPECIES LENOSAS DEL CHACO ORIENTAL,

ARGENTINA

INTRODUCCION

Los ambientes naturales presentan heterogeneidad a diferentes escalas, tanto
espaciales como temporales, y los organismos que viven en ellos deben desarrollar
estrategias para sobrellevar tales condiciones (Slot & Poorter 2007). La plasticidad
fenotipica, o sea, la capacidad de un genotipo dado de expresar diferentes fenotipos
bajo diversas condiciones ambientales (West-Eberhard 1989, Sultan 1995), es una
manera de enfrentar la heterogeneidad ambiental, o que es particularmente
importante para los organismos sésiles (Valladares et al. 2007). La amplitud
ecolégica de las especies puede ser parcialmente explicada por su capacidad de
expresar plasticidad como respuesta al ambiente, y se ha demostrado que la
plasticidad de las plantas ante condiciones ambientales adversas puede ser
analizada por medio de diferentes parametros de crecimiento (Grubb 1998, Lépez &
Kursar 1999, Poorter & Garnier 1999, Sack 2004, Barchuk & Valiente-Banuet 2006,
Baraloto et al. 2007, Valladares et al. 2007), adaptaciones morfoldgicas (Lépez &
Kursar 1999, Parolin 2001, Parolin et al. 2004, Barchuk & Valiente-Banuet 2006,
Valladares et al. 2007) y cambios en el funcionamiento fisiol6gico (Grubb 1998,

Poorter & Nagel 2000, Parolin 2001, Parolin et al. 2004).
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Se ha establecido, no obstante, que la expresién de plasticidad fenotipica
implica un costo efectivo en el crecimiento de la planta. Los costos de la plasticidad
mas ampliamente considerados son: costos de mantenimiento de los mecanismos
de plasticidad, costos de produccién de las caracteristicas fenotipicas, costos de
adquisicién de la informacion y los costos genéticos (Valladares et al. 2007). Las
respuestas fenotipicas al ambiente son un resultado neto entre respuestas activas y
pasivas; asi, la respuesta plastica potencial a una condiciéon dada puede ser grande,
pero la plasticidad observada puede verse disminuida por una limitacién de recursos
o estrés ambiental (Valladares et al. 2007).

Segun la teoria del “equilibrio funcional” (Brower 1962, 1963), ante el déficit
de un recurso, las plantas cambian su asignacion de biomasa hacia el érgano
implicado en el aprovechamiento de dicho recurso. La asignacién de biomasa es
caracterizada por fracciones que expresan la biomasa de cada érgano relativa a la
biomasa total de la planta (Poorter & Nagel 2000): LMF (Leaf Mass Fraction -
Fraccién de Biomasa en Hojas), SMF (Stem Mass Fraction -Fraccion de Biomasa en
Tallo) y RMF (Root Mass Fraction -Fraccién de Biomasa en Raiz). En este sentido,
se ha establecido que las plantas de habitats secos, por ejemplo, asignan mas
biomasa a raices, para capturar agua, mientras que aquellas de habitats himedos y
sombreados, invierten mas en hojas, para captar luz (Poorter & Markesteijn 2008).
Estos cambios podrian ser vistos como adaptativos, para capacitar a la planta para
capturar mas de aquellos recursos que mas fuertemente limitan su crecimiento
(Poorter & Nagel 2000).

La plasticidad también puede ser evaluada en términos de crecimiento. Existe

evidencia de que la tasa de crecimiento relativo (RGR- Relative Growth Rate) esta
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vinculada a las caracteristicas del habitat del cual las especies derivan (Veenendal
et al. 1996, Poorter & Garnier 1999). El concepto de RGR fue introducido por
Blackman (1919), quien establecié que el incremento en biomasa de la planta tras
un periodo dado de tiempo es proporcional a la biomasa presente al comienzo de
este periodo; por lo tanto, indica el incremento de masa seca por unidad de masa
seca inicial en la planta, por unidad de tiempo (Poorter & Garnier 1999). Asociado de
manera lineal y positiva con el RGR se encuentra el area foliar especifica (SLA-
Specific Leaf Area), un parametro facil de usar en analisis de crecimiento, que refleja
aspectos de la morfologia foliar, tales como la densidad y el grosor (Poorter & Nagel
2000, Cornelissen et al. 2003). ElI SLA se calcula como el cociente entre el area
foliar y la biomasa foliar, y puede ser expresada también como su inversa, 1/SLA
(expresado en g m?), que es el producto del grosor de la hoja y su densidad. Se ha
propuesto que el SLA, y el conjunto de caracteres asociados con él, varian a lo largo
de gradientes ambientales (Poorter & Garnier 1999), donde las especies de
ambientes ricos en nutrientes tienen en general mayor SLA que las que se
encuentran bajo condiciones de estrés (Cornelissen et al. 2003). Por otro lado, el
SLA es un componente, junto con la fraccion de biomasa en hoja (LMF), de lo que
se denomina relacion de area foliar (LAR- Leaf Area Ratio). EI LAR puede ser
definido como el area foliar por unidad de biomasa de la planta, y surge de
multiplicar ambos indices.

Existen numerosas evidencias de que la disponibilidad hidrica juega un rol
fundamental en las caracteristicas morfolégicas de las plantas (Condit 1998, Kursar
1998, Webb & Peart 2000, Slot & Poorter 2007, Comita et al. 2007, Engelbrecht et

al. 2007, Baltzer et al. 2008, Poorter & Markesteijn 2008, Markesteijn & Poorter
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2009), de manera que la respuesta de las mismas ante cambios en las condiciones
hidricas puede ser evaluada a partir de modificaciones en los parametros de
crecimiento. Por ejemplo, se ha demostrado experimentalmente que la baja
disponibilidad de agua puede generar una reduccion en el crecimiento vy
supervivencia de las plantulas de especies tropicales lefiosas (Engelbrecht & Kursar
2003, Bunker & Carson 2005), y que éstas varian considerablemente en su
sensibilidad a la sequia (Engelbrecht et al. 2007).

Por otra parte, existen evidencias de que, ante condiciones de sequia, pueden
desencadenarse diferentes mecanismos de resistencia o tolerancia, entre los que
esta el retraso a la desecacion (Baltzer et al. 2008). Las plantas pueden retrasar la
desecacion incrementando el acceso al agua y reduciendo su pérdida, lo cual puede
ser logrado por adaptaciones morfoldgicas y fisioldégicas a la sequia o una
combinacion de ambas (Slot & Porter 2007). Ejemplos de adaptaciones morfoldgicas
son: sistema radicular profundo, capacidad de acumular agua en 6rganos, hojas
pequefnas y compuestas para reducir la pérdida de agua por transpiracion, pérdida
de hojas cuando la planta ya no puede mantener un balance de carbono positivo
(Grubb 1998, Slot & Poorter 2007, Markesteijn & Poorter 2009, Parolin 2010). Esto,
por lo tanto, llevaria a que las plantas evidencien un menor SLA, mayor asignacion
de biomasa a raiz, o defoliacion durante los periodos de sequia.

Por otro lado, se ha propuesto que las especies emplean tres mecanismos
generales para enfrentar la sequia (Poorter & Markesteijn 2008, Parolin 2010): (1)
evitacion- por dormicién en estacion seca, (2) retraso- incrementando la captacién y
reduciendo la pérdida de agua, y (3) tolerancia fisiol6gica- por ser fisiol6gicamente

capaz de mantener el funcionamiento de la planta con bajo contenido celular de
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agua. Estos mecanismos estan muy vinculados a las caracteristicas funcionales de
las especies. La caducidad, por ejemplo, es un caracter que permite evitar la sequia
(Reich & Borchert 1984, Borchert 1994) pero ha sido mas comunmente registrado en
los adultos que en el estado de plantula (Hall & Swaine 1981), probablemente
porque las plantulas no poseen suficiente reserva de carbohidratos para reemplazar
sus hojas anualmente. Una alta inversion de biomasa en raices y una alta longitud
especifica de raiz mejoran la captacién de agua, mientras que una baja area foliar
transpirante y un fuerte control estomatico de pérdida de agua, contribuyen al retraso
del efecto de la sequia. El estado de plantula es generalmente considerado como el
mas importante cuello de botella para la regeneracion exitosa en areas secas, ya
que las plantulas, con su limitado sistema radical, son las méas vulnerables a la
sequia (Poorter & Markesteijn 2008).

Se ha estudiado también hasta qué punto el anegamiento puede ser
responsable de cambios morfologicos, fenoldgicos y fisioldégicos en plantulas de
especies lefiosas (Parolin 2001). Se ha establecido que la inundacion comunmente
resulta en restriccidén del crecimiento de la planta, como un resultado de la reduccion
en la tasa de asimilacion y asignacion alterada de carbono hacia los tejidos sobre y
bajo la superficie (Lopez & Kursar 1999). Por ejemplo, se ha demostrado que la
inundacién continuada puede inducir la produccion de adaptaciones tipicas ante este
estrés hidrico, como pérdida de hojas, formacion de raices adventicias y cambios en
aspectos fisioldgicos de la planta (Waldhoff et al. 1998, Parolin 2001). Asimismo, las
especies que son mas tolerantes a la inundacién muestran a menudo una menor
inhibiciéon del crecimiento aéreo y substancial inhibicion del crecimiento radicular,

resultando en una mayor asignacion de carbono hacia los tejidos aéreos de la planta
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(Lopez & Kursar 1999). Se ha sugerido que el stress fisiologico causado por
condiciones de stress hidrico por inundacién, puede ayudar a explicar patrones
biogeogréaficos en la diversidad de especies de arboles en habitats inundados
periddicamente y que, tanto la inundacion como los efectos post-inundacién,
determinan la composicién de especies de los bosques tropicales estacionalmente
inundables (Lépez & Kursar 1999, Parolin 2010). Asi, la respuesta de las plantas a la
post-inundacion, tal como toxicidad por oxigeno, viento y suelo seco, en ambientes
de climas fuertemente estacionales y con suelos pobres en estructura, puede jugar
un importante rol en la determinacién de qué especies son mas competitivas en
hébitats estacionalmente inundables. Luego de la anoxia, la reintroduccién de
oxigeno puede causar dafno en los tejidos, tales como disminucién en el crecimiento
y sobrevivencia de raiz (Lopez & Kursar 1999). De esta manera, en aquellos
ecosistemas en que la sequia puede seguir a la inundacion, las especies mas
capaces de enfrentar esta transicidn puede que tengan mayores posibilidades de
persistir en dicho ambiente.

Se han realizado muchos experimentos en los cuales las plantulas son
expuestas a tratamientos de bajos o altos niveles de disponibilidad de agua
(Veenendal et al. 1996, Burslem et al. 1996, Parolin 2001, Sack 2004, Schumacher
et al. 2008, Parolin 2010), de modo de intentar comprender como las especies se
distribuyen en micrositios que difieren marcadamente en la disponibilidad hidrica.
Las especies lefilosas son usualmente clasificadas como pertenecientes a bosques
secos 0 a humedos, pero en realidad ellas varian gradualmente y continuamente en
su distribucion a lo largo de un gradiente ambiental, y su capacidad de tolerar déficits

hidricos también varia con ello (Wright 1992, Bongers et al. 1999, Engelbrecht et al.
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2007, Baltzer et al. 2008, Balvanera et al. 2011). Lopez & Kursar (1999) expusieron
que examinar la interaccion entre inundacion y sequia puede ayudar a explicar
algunos patrones biogeograficos de diversidad de arboles. Se ha propuesto ademas,
que para avanzar en la comprensién de la distribucién de la especies en relacién al
ambiente, mas alla de la descripcion de patrones, y determinar mecanismos
importantes, se necesitan evaluaciones experimentales de las respuestas de las
especies a factores potencialmente limitantes, y una vinculaciéon de la respuesta
especie-especifica con la distribucion de especies a diferentes escalas (Engelbrecht
et al. 2007). Desde otro punto de vista, es necesario profundizar en el estudio de los
mecanismos de tolerancia a la sequia y a la inundacién, si deseamos entender y
predecir la respuesta de las especies al cambio climéatico global (Slot & Poorter
2007, Baltzer et al. 2008, Poorter & Markesteijn 2008).

Como se ha expuesto en el capitulo anterior, los bosques presentes en la
Reserva El Bagual (REB) tienen una composicion floristica diferenciada (Maturo
2009) y se encuentran sometidos a distintas condiciones ambientales. Debido a las
diferencias floristicas encontradas, y a la cercania geografica de los bosques en
estudio, que implica que éstos se vean afectados por las mismas condiciones
climaticas, surge la necesidad de conocer qué factor o factores podrian estar
influyendo en la distribucion de las especies lefiosas, que determinan la formacion
de tres comunidades boscosas distintas dentro de un area relativamente pequena.
Se estima que las limitantes estarian principalmente relacionadas a la disponibilidad
hidrica en el suelo, factor que a su vez dependeria de la textura, estructura y altura

topografica del mismo.
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Como ya se ha mencionado, el Monte Fuerte (MF) es un bosque que se
encuentra sometido, en diferentes épocas del afo, a pulsos de sequia e inundacion
a causa de la pobre estructura y permeabilidad del suelo (Neiff 1986a, Adamoli et al.
1990, Paez & Marco 2000; ver Cap. 1). Asi, se generan condiciones temporales de
anegamiento superficial en las épocas de altas precipitaciones, y condiciones
contrastantes de falta de agua en las épocas de sequia. Por el contrario, el Bosque
Ribereno (BR) es un bosque desarrollado sobre albardones riparios, con un sustrato
de buena estructura, alto contenido de materia organica y, por lo tanto, buena
dinamica hidrica. El Bosque Transicional (BT), por ultimo, es un bosque de
condiciones intermedias entre ellos (Maturo 2009).

Resulta de interés, por lo tanto, conocer cédmo la disponibilidad hidrica podria
influir en el crecimiento y supervivencia de algunas plantulas de especies lefiosas
provenientes de dichos bosques y si tales diferencias pueden ser asociadas a la
distribucion de dichas especies en el gradiente topografico donde se encuentran
presentes. De este modo, se plantearon las siguientes preguntas: (1) ¢Cdédmo
responden las plantulas de especies lefiosas de los distintos bosques a condiciones
controladas de ‘sequia’ e ‘inundacion’, en términos de supervivencia, crecimiento y
asignacion de biomasa?; (2) ¢ Existe relacion entre la posicion de las especies en el
gradiente topografico y la tolerancia de sus plantulas a los tratamientos de ‘sequia’ e
‘inundacion’?; (3) ¢Existe relacién para las plantulas de las especies en estudio,

entre la tolerancia a la ‘sequia’ y la tolerancia a la ‘inundacion’?
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Objetivo

Evaluar la supervivencia, crecimiento y asignacién de biomasa en plantulas
de ocho especies lefiosas, pertenecientes a tres tipos de bosques del Chaco

Humedo formoserio, bajo condiciones controladas de ‘sequia’ e ‘inundacion’.

Hipdtesis

= La tolerancia de las plantulas de especies lefiosas a la sequia e inundacion
difiere entre las especies pertenecientes a cada tipo de bosque del Chaco

Humedo, de la provincia de Formosa.

Predicciones

= La tolerancia a la sequia y a la inundacion de las plantulas de las especies
lefiosas es inversamente proporcional a la altura topogréfica del bosque
donde se encuentran presentes (Fig. 19).

= Las especies pertenecientes al MF seran mas tolerantes al estrés hidrico que
las especies de los otros bosques, debido a que el MF se encuentra
naturalmente sometido a condiciones de ‘sequia’ y de ‘inundacion’

estacionales.
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Figura 19. Relacion entre la posicion topografica (linea negra) y la tolerancia esperada a los tratamientos de ‘sequia’ e
‘inundacion’ (linea gris) para las plantulas de las especies lefiosas en los distintos bosques del sudeste de Formosa (Bosque
Riberefio -BR, Bosque Transicional —BT, Monte Fuerte -MF).
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MATERIALES Y METODOS

Especies estudiadas

Se seleccionaron ocho especies lefiosas (Tabla X): Peltophorum dubium,
Enterolobium  contortisiliquum, Gleditsia amorphoides, Microlobius foetidus,
Diplokeleba floribunda, Caesalpinia paraguariensis, Prosopis nigra y Schinopsis
balansae (en adelante, las especies se denominaran con el género), pertenecientes
a las tres comunidades boscosas consideradas en el estudio de regeneracion
(Bosque Ribereno, Bosque Transicional, y Monte Fuerte, ver Cap. 1). La seleccion
de especies se realizd segun la disponibilidad de frutos y semillas y la posibilidad de
obtencién de plantulas a partir de sus semillas. Las especies fueron caracterizadas
por su fenologia y morfologia del fruto (Tabla X), sobre la base de informacién
tomada de Pefa-Chocarro et al. (2006) para la regién del Chaco Humedo en
Argentina y Paraguay. Los frutos fueron recolectados durante la época de
fructificacién de las especies en los afios 2007 y 2008. Luego, las semillas fueron
extraidas de los frutos, caracterizadas morfolégicamente (ancho y largo de 10
semillas, Tabla X), pesadas (balanza de precision SCALTEC SBA 52, 2200 g, d=
0,01 g) cada 100 unidades (10 repeticiones, Tabla X) y refrigeradas en heladera (4°

C) hasta el momento de su utilizacién.



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 119
Especie Familia Fenologia Fruto Semilla
Semiperennifolia. Vaina chata, de 3-8 promedio  desvio
Pe/topljorum Fabaceae _FIorece de | 1-1 5 cm, c.astana, Peso 100 semillas (g) 3,95 0,1393
dubium noviembre a mayo; | indehiscente; con 1- L 085 0.0707
frutos maduros de 3 semillas castafio argo (cm) ’ ’
abril a diciembre. claras, oblongas. Ancho (cm) 0,42 0,0421
Vaina negra,
. aplanada, y curvada . .
Enterolobium C?cliius?gotlil:;nlﬂr?éeace con forma de oreja o promedio  desvio
contortisiliquum Fabaceae novierr?bre y tiene rindn, de 5-9 cm de Peso 100 semillas (g) 21,75 0,5739
frutos maduros de | ht_:ilamejftro, : Largo (cm) 1,19 0,0994
> indehiscente, varias
abril a octubre. semillas ovaladas, Ancho (cm) 0,61 0,0737
castafas, duras.
Caducifolia. Florece | Yana grande. de 5- promedio  desvio
Gleditsia Fabaceae de agosto a aolanada r’1e ra ’ Peso 100 semillas (g) 23,10 1,0143
amorphoides noviembre y p Iustro’sa gra, largo 0,97 0,0483
fructsllc?igsqueero a indehiscente, de 4 a ancho 0,58 0,0632
P ) 10 semillas.
Legumbre oscura, promedio  desvio
Microlobius Fabaceae Perennifolia. Con er?ggrc\:dl;n 32030_5 Peso 100 semillas (g) 4,70 0,0803
foetidus frutos todo el afo. em, sen%illas Largo (cm) 0,61 0,0737
blancas, de 2-4 por Ancho (cm) 0,55 0,0707
fruto.
Capsula, seco,
. o alargado, de 2-4 x 2 ) .
Diplokeleba Senlg;;zgg(:(ljfg e cm, acuminado, promedio - desvio
f/gribunda Sapindaceae noviembre a color castafio, Peso 100 semillas (g) 3,20 0,2777
diciembre, fructifica | apriéndose en tres Largo (cm) 2,57 0,1337
R artes con
de febrero a junio. numgrosas semillas Ancho (cm) 0,79 0,0761
aladas.
Caducifolia. Florece | Vaina oblonga negro
de septiembre a lustrosa, de 2-5 x 2 promedio desvio
Caesalpinia noviembre y los x 1.cm, )
paraguariensis Fabaceae frutos permanecen indehiscente, 1-5 Peso 100 semillas (g) 7,27 0,1362
en el arbol casi semillas ovoides Largo (cm) 0,63  0,0483
hasta la nueva castanas de hasta 1 Ancho (cm) 0,48 0,0632
floracion. cm.
Vaina de 10-18 x 1
cm, carnosa, muy ) .
Caducifolia. Florece | dulce, amarilla con promedio desvio
P de septiembre a manchas moradas, Peso 100 semillas (g) 2,76 0,0605
Prosopis nigra Fabaceae ogtubre y frubctifica generalmente recta, Largo (cm) 0,56 0,0474
e noviembre a poco gru_esa y Ancho (cm) 0,37 0,0483
marzo. aplanada; 10-20
semillas elipsoides,
castanas.
Semi-caducifolia. Samara de 0,5-1 x promedio desvio
Schinopsis . Florece de 2,5-3 cm, brillante, Peso 100 semillas (g) 5,70 0,1402
balansae Anacardiaceae noviembre a marzo rojiza, volviéndose Largo (cm) 0,99  0,0994
y fructifica dg castafa a la Ancho (cm) 073 0,1059
febrero a aburil. madurez.

Tabla X. Familia, fenologia (en el Chaco Himedo), tipo de fruto (Pefa-Chocarro et al. 2006) y caracteristicas de las semillas de
las especies lefiosas utilizadas en el experimento. Las semillas fueron caracterizadas morfolégicamente (ancho y largo de 10
semillas) y pesadas cada 100 unidades (10 repeticiones).
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Obtencion de plantulas

Para la germinacién de las semillas de ciertas especies es necesario aplicar
un proceso de escarificacion para deteriorar su cubierta seminal, previo a la
absorcién de agua, a fin de que pueda emerger la radicula. Por ello se realizaron
algunas pruebas piloto de germinacion y se realizé una blusqueda bibliogréafica, con
el objeto de establecer cuales especies requerian este proceso. La escarificacion
consisti6 en sumergir en acido sulfurico comercial (98%) las semillas de
Enterolobium (Malavasi & Malavasi 2004), Gleditsia y Caesalpinia (Alzugaray &
Canevale 2009) durante 30 minutos, y las de Peltophorum (Perez et al. 1999) y
Microlobius durante 20 minutos. Las semillas de las otras especies no necesitaron
ser escarificadas (Alzugaray & Carnevale 2009, y germinaciones de prueba). Luego,
todas las semillas fueron lavadas con agua corriente y desinfectadas con una
solucién de hipoclorito de sodio comercial al 2% durante 3 minutos (Oliveira et al.
2003).

En abril de 2008, las semillas se sembraron en ‘plugs’ (i.e. planchas
multimacetas de pequefo volumen) con una mezcla de tierra, perlita y turba
(sustrato comercial profesional de siembra y repique Bertinat®), en condiciones de
invernaculo (Anexo | F). Cuando las plantulas tuvieron entre dos y cinco hojas
verdaderas desarrolladas (aproximadamente al mes desde su siembra) se
trasplantaron a macetas plasticas de tres litros de capacidad con una mezcla de
tierra preparada (50% tierra negra, 25% liga de caballo, 15% cascarilla de arroz,
10% perlita). En los siguientes tres meses las plantulas fueron controladas

diariamente y regadas cuando fuera necesario. Las plantas se desarrollaron dentro
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de un invernaculo vidriado (Anexo | G), que permite el paso de la luz solar, y
calefaccionado a temperatura superior a 10 °C (Fig. 20), ubicado dentro del predio
de la Facultad de Ciencias Agrarias de la UNR, en el Parque ‘J. F. Villarino’,

localidad de Zavalla (provincia de Santa Fe).

Mediciones previas al experimento

A los cuatro meses desde el trasplante (septiembre de 2008), se registré la
altura de las plantulas y el numero de hojas, y se midi6 el ancho y largo de cada una
de ellas, o de cada uno de sus foliolos o foliolulos en caso de ser hojas compuestas.
Dado que esta tarea demandd un mes de trabajo aproximadamente, la altura de las
plantas fue medida nuevamente antes de comenzar el experimento. Una muestra de
ocho plantulas por especie (un total de 64 plantulas) fue cosechada al inicio del
experimento. Se registrd el area foliar de cada una (LI-3100 Area Meter, LI-COR
Inc., Lincoln, Nebraska, USA) y el peso seco de sus hojas, tallos y raices. Con estos
datos, se realiz6 una regresion lineal para cada especie y se construyeron
ecuaciones para estimar el area foliar y biomasa iniciales de las plantulas sometidas
a experimentacion (Anderson & Pezeshki 1999). Las variables regresoras utilizadas
fueron: ancho de lamina foliar, largo de lamina foliar y numero de laminas foliares,
para la estimacion del ‘area foliar inicial’ (Tabla Xl), y altura, diametro a la base del
tallo y area foliar promedio, para la estimacion de la ‘biomasa inicial’. Para esta
ultima, no fue posible obtener una regresion significativa, por lo que su valor inicial

no pudo estimarse para el grupo en tratamiento.
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o

Figura 20. Invernaculo donde se llevé a cabo el experimento. Facultad de Ciencias Agrarias de la UNR, Parque ‘J. F. Villarino’.
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Especie Funciones para estimar el area foliar inicial r ¢]
) log1o area foliar= 0,46 + 0,37 logy (ancho total x
Peltophorum dubium 0,67 <0,0001
largo total)
Enterolobium area foliar= 2,6 + 0,7 (ancho promedio x largo
o . 0,94 <0,0001
contortisiliquum promedio x n? foliolos)
o ] area foliar= -1,88 + 0,61 ancho total + 0,22 largo
Gleditsia amorphoides otal 0,94 <0,0001
ota

log1o &rea foliar= 0,65 + 0,03 ancho total + 0,04

Microlobius foetidus 0,95 <0,0001
largo total
] ] logyo area foliar=-0,12 + 0,99 logy, (ancho x largo
Diplokeleba floribunda 0,95 <0,0001
x n? foliolos)
Caesalpinia area foliar= 1,27 + 0,76 (ancho promedio x largo
o . i 0,93 <0,0001
paraguariensis promedio x n? foliolos)

o logy, éarea foliar= 0,56 + 0,66 logyy (ancho
Prosopis nigra ) ) i 0,82 <0,0001
promedio x largo promedio x n® foliolos)

Schinopsis balansae logqo area foliar= -0,18 + 0,26 ancho + 0,11 largo 0,95 <0,0001

Tabla XI. Férmulas para estimar el area foliar inicial de cada especie, con los correspondientes coeficientes de regresion (1) y
significacion estadistica (p).
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Se realiz6 la prueba de normalidad ‘Shapiro-Wilks modificado’ (Infostat 2004)
con los datos de las variables medidas y estimadas para cada especie al inicio del
experimento, y dado que la mayoria se distribuyeron normalmente (p>0,05), se
aplic6 ANOVA (Infostat 2004) para evaluar si existian diferencias significativas de
altura y area foliar inicial entre las plantulas asignadas a los tres tratamientos de

disponibilidad hidrica: ‘sequia’, ‘control’ (capacidad de campo) e ‘inundacion’.

Asignacion de las plantulas a los tratamientos

Un total de 183 individuos fueron aleatoriamente asignados a cada uno de los
siguientes tratamientos: a) ‘sequia’, b) capacidad de campo (utilizada como ‘control’)
y ¢) ‘inundacion’. La cantidad de individuos por especie utilizadas en este
experimento fue similar a la utilizada en otros estudios (v.g. Poorter & Garnier 1999).
De esta manera, se asignaron ocho individuos de cada especie a cada tratamiento,
excepto para una especie (Schinopsis) donde se utilizaron cinco ejemplares por
tratamiento. El experimento se llevd cabo en invernaculo, al que se le colocé una
media sombra (cobertura 80%, Fig. 20) en el techo vidriado durante los meses de
experimentacion (noviembre, diciembre, enero y febrero).

En el mes de enero, se midi6 durante cuatro horas (10 hs -14 hs), con
frecuencia cada media hora, el porcentaje de ‘radiacién fotosintéticamente activa’ del
invernaculo, para lo cual se utilizé un sensor puntual (LI-190SA Quantum Sensor)
ubicado fuera del invernaculo y dos sensores de barra colocados dentro del mismo

(LI-191SA Line Quantum Sensor), ambos conectados a un LI-1000 Data Logger. En
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el interior del invernaculo se registré6 una radiacion promedio de 10,7%, con un

desvio de 0,7.

Tratamientos

En el tratamiento ‘sequia’ las plantulas fueron mantenidas por debajo del 50%
de la capacidad de campo. Para ello, una maceta de cada especie fue pesada cada
dos dias y, adaptando el método empleado por Sack (2004), se calculé la cantidad
de agua que cada especie necesitaba para alcanzar el 50% de la capacidad de
campo. A tales fines, antes del comienzo del experimento, tres macetas con tierra
fueron llevadas a condicion de capacidad de campo, se registré el peso de las
mismas (balanza electrénica Kretz 15 kg x 5 g), y luego fueron secadas en estufa a
80° C durante 72 hs, para poder registrar su peso seco. Por diferencia de pesos, se
obtuvo un valor promedio de la cantidad de agua albergada en dichas macetas a
capacidad de campo vy, luego por estimacion, al 50% de dicha condicién. Al
comienzo del experimento, todas las macetas de los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’
fueron pesadas en condiciones de capacidad de campo. Con dichos pesos se
confeccionaron férmulas que, a partir del peso de la maceta en tratamiento y de la
cantidad promedio de agua que una maceta similar alberga en condiciones de
capacidad de campo, permitieron obtener la cantidad de agua necesaria para llevar
a cada maceta a la condicion del tratamiento ‘sequia’ (Anexo lll), lo que represent6
el 85% del peso de una maceta a capacidad de campo (Fig. 21). Este procedimiento
se realiz6 cada dos dias, donde una maceta por especie, en los tratamientos

‘sequia’ y ‘control’, fue pesada y se calculé el agua faltante. Teniendo en cuenta el
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Figura 21. Porcentaje de agua en las macetas del tratamiento ‘sequia’, antes y después de cada instancia de riego, en todas
las especies. La condicion de ‘sequia’ se establece cuando las macetas no superan el 85% del peso de una maceta a
capacidad de campo (CC).
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peso inicial de todas las macetas a capacidad de campo, se realizaron los calculos
correspondientes y se le administré proporcionalmente el agua necesaria al resto de
las plantulas de la misma especie en tratamiento, registrando su peso nuevamente
luego del riego.

En el tratamiento ‘control’, las plantas se colocaron en macetas perforadas de
modo tal que el agua de riego ocupara los poros vacios y el sobrante escurriera
fuera de la maceta. Para mantener la condicion de capacidad de campo, las plantas
fueron regadas y pesadas cada dos dias (Fig. 22), con la cantidad de agua suficiente
hasta que el sobrante escurriera por el fondo de la maceta. En el tratamiento
‘inundacién’ las macetas fueron mantenidas en condiciones de anoxia permanente,
para lo cual las plantas se colocaron en macetas selladas y se regaron diariamente

para mantener una pelicula de agua sobre la superficie de la tierra.

Reqistro de altura y supervivencia durante el tratamiento

Durante el experimento se midi6 mensualmente, con cinta métrica
milimetrada, la altura del eje principal y de las ramificaciones laterales de las
plantulas en tratamiento. Estos valores fueron sumados para obtener un valor de
altura total. Al mismo tiempo, se registr6 quincenalmente la supervivencia de las
plantulas. En este sentido, una plantula fue considerada ‘muerta’ cuando no se
observo actividad en sus yemas, o cuando los tejidos aéreos presentes perdieron la

coloracion verde.
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Figura 22. Porcentaje de agua en las macetas del tratamiento ‘control’, antes y después de cada instancia de riego, en todas
las especies. El 100% representa la condicion de capacidad de campo (CC).
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Cosecha de plantulas, estimacién del crecimiento y asignacion de biomasa

El tiempo de experimentacion fue de 110 dias, similar al empleado por Parolin
(2001). Luego de ese término, las plantulas fueron cosechadas y separadas en
hojas, tallo y raiz, se midi6 el area foliar de cada plantula y la longitud del eje
principal y ramificaciones. El material vegetal cosechado se secé en estufa a 60° C
durante 48-72 hs (Metcalfe et al. 2002) y luego se registré el peso seco de cada
parte de la plantula.

A partir del material cosechado se derivaron las siguientes variables (definidas
seguin Poorter & Nagel 2000): a) morfoldgicas: drea foliar final [cm?], biomasa final
total [g], biomasa final en hojas [g], biomasa final en tallo [g], biomasa final en raiz
[9]; b) asignacion de biomasa: en hojas (Leaf Mass Fraction -LMF= g lamina/g total),
tallo (Stem Mass Fraction -SMF= g tallo/g total) y raices (Root Mass Fraction -RMF=
g raiz/g total); c) drea foliar especifica (Specific Leaf Area -SLA= cm? lamina/g
lamina); d) relacién de area foliar (Leaf Area Ratio -LAR = cm? |dmina/g planta); e)
tasas de crecimiento relativo (Relative Growth Rate -RGR): en altura {RGRa = (In de
la altura final — In de la altura inicial) / tiempo, [RGRa = cm.cm ~'. dia]}; en drea
foliar {RGRaf = (In de é&rea foliar final — In de area foliar inicial estimada) / tiempo,

[RGRaf = cm?.cm?® ™. dia™"]}.

Caélculo del valor de tolerancia

Se calcul6 la tolerancia a la ‘sequia’ y a la ‘inundacién’ de cada especie para

todas las variables, excepto para RGRaf en el que se registraron valores negativos.
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La tolerancia a un tratamiento fue calculada como el cociente entre el promedio de
los valores del tratamiento y el promedio de los valores en el ‘control’ (Metcalfe et al.
2002, Sack 2004). Se establece que una especie es tolerante a un determinado

tratamiento cuando el valor T de tolerancia es mayor a uno.

Célculo del ‘indice topografico’ para cada especie

Con el objeto de establecer un orden para presentar las especies, de manera
tal que coincidiera con el gradiente topogréafico de su distribucion en el campo, éstas
fueron ordenadas de acuerdo a un indice Topografico (IT) calculado para cada una
de ellas. El calculo se realiz6 a partir de la formula: IT [%)] = (D / Dgr + Dt + DumF) X
100 (modificada del ‘indice de Sequia’ en Poorter & Markesteijn 2008), donde D =
densidad de arboles/ha del bosque en que cada especie tiene su mayor valor de
abundancia, Dgr= densidad de arboles/ha de la especie en el Bosque Riberefio
(BR), Dgr= densidad de arboles/ha de la especie en el Bosque Transicional (BT), y
Dwvr= densidad de arboles/ha de la especie en el Monte Fuerte (MF) (Tabla XIl).
Como resultado se obtiene un valor porcentual, donde el valor 100 indica una total
exclusividad de la especie en el bosque considerado, y el valor 0 ausencia de la
misma en éste. A los fines de obtener un gradiente de valores de IT de mayor a
menor, desde el Bosque Riberefio hacia el Monte Fuerte, con un unico valor de IT
para cada especie (‘IT final’, Tabla XIl), se relativizaron los porcentajes, para que el
valor 100 correspondiera al IT de las especies exclusivas del Bosque Riberefio y el 0
a las del Monte Fuerte. Para ello, al calcular el IT final de las especies que aparecen

en el Bosque Transicional, pero no en el Bosque Riberefio, se multiplico el resultado
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ESPECIES INDIVIDUOS/HA VALOR DE IT (%)
BR BT MF BR BT MF FINAL

Peltophorum dubium 23 0 0 100 0 0 100
Enterolobium contortisiliquum 33 0 0 100 0 0 100
Gleditsia amorphoides 100 40 0 71,4 28,6 0 71,4
Microlobius foetidus s/d s/d s/d s/d s/d s/d 45

Diplokeleba floribunda 0 460 160 0 74,2 25,8 37,1
Caesalpinia paraguariensis 0 100 40 0 71,4 28,6 35,7
Prosopis nigra 0 60 180 0 25 75 12,5
Schinopsis balansae 0 0 280 0 0 100 0

Tabla XII. Valores del ‘indice Topografico (IT) en % para cada especie, calculado como IT= (D / Dgg + Der + Dwe) x 100
(modificada de Poorter & Markesteijn 2008), donde D = densidad de arboles/ha en el bosque en que cada especie es méas
abundante, Dgr= densidad de arboles/ha de la especie en el Bosque Riberefio (BR), Dgr= densidad de arboles/ha de la especie
en el Bosque Transicional (BT), y Dwe= densidad de arboles/ha de la especie en el Monte Fuerte (MF). El valor ‘final’
corresponde al IT de cada especie con respecto al BR (posicién topografica mas alta), para lo cual, para todas aquellas
especies que estuvieran presentes en el BT y no en el BR, el valor de IT fue multiplicado por 0,5. Para la especie Microlobius
foetidus no se encontraron datos de densidad en el area de estudio, por lo que su valor de IT fue estimado a partir de

observaciones a campo.
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por 0,5, para que los valores no se superpusieran con el Bosque Riberefio y
siguieran la escala descendente, ya que el Bosque Transicional se encuentra en una
posicion intermedia entre el Bosque Riberefio y el Monte Fuerte. Por otro lado, el IT
final de las especies dominantes del Monte Fuerte, pero compartidas con el Bosque
Transicional, también fue calculado con la féormula de dicho bosque, ya que el
resultado en ese caso son valores inferiores e indican pertenencia al Monte Fuerte.
De esta forma, los valores de IT entre 100 y 66 indican pertenencia de la especie al
Bosque Riberefo, entre 66 y 33 al Bosque Transicional, y entre 33 y 0 al Monte
Fuerte (Tabla XIl). Los datos de densidad/ha de los arboles adultos fueron obtenidos
por comunicacion personal de H.M. Maturo, a excepciébn de las especies:
Peltophorum, para la cual el dato fue extraido de Placci (1995), dado que dicha
especie no se encuentra presente en la REB; y Microlobius, para la cual no existen
datos de densidad para los bosques presentes en el area de estudio, por lo que el

valor de IT fue estimado en base a observaciones personales en la REB.

Andlisis de datos

Se considerd un modelo experimental factorial, que consté de tres factores
fijos: tratamiento, bosque y especie, donde el factor especie se encuentra anidado al
factor bosque, y cada factor cuenta con tres niveles (excepto en el factor ‘especie’, el
cual solo cuenta con dos niveles en el MF), por lo que este disefio resultd
desbalanceado. Ademas, para una de las especies (Schinopsis) se obtuvo un menor

nuamero de ejemplares (5) que para el resto.
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Para evaluar si existia interaccion entre los factores (tratamiento, bosque y
especie) se realizd6 un andlisis de aleatorizacion, utilizando el programa DISTLM
(Anderson 2004b). Este programa permite realizar analisis no-paramétricos para un
disefio anidado y desbalanceado.

Con las variables de respuesta a los tratamientos, por especie, se realizé la
prueba de normalidad ‘Shapiro-Wilks modificado’ (Infostat 2004), para conocer si se
cumplia el supuesto de normalidad. Dado que las variables altura inicial y area foliar
inicial poseen distribucion normal en todas las especies (p>0,05), a excepcidén de
Gleditsia, donde la ultima variable no se ajusté a tal distribucion, se us6 ANOVA para
la comparacion previa al inicio del tratamiento. Por otra parte, la mayoria de las
variables respuesta obtenidas luego de la cosecha no se distribuyeron normalmente
(p<0,05), por lo que se uso la prueba de Wilcoxon (Infostat 2004) para realizar las
comparaciones entre cada tratamiento y el control.

Para Peltophorum, Schinopsis 'y Diplokeleba no se pudo evaluar la respuesta
al tratamiento ‘inundacién’ en contraste con el ‘control’, ya que en las dos primeras
no hubo sobrevivientes a ‘inundacion’, y de la ultima sélo sobrevivié un individuo. No
obstante, para el andlisis de tolerancia al tratamiento, si fueron consideradas dichas
especies.

Con los valores de IT obtenidos y los valores de tolerancia promedio a los
tratamientos, por especie y para cada variable, se realizé un analisis de correlacién
de Spearman (Infostat 2004), para conocer si existe asociacion entre el nivel de
tolerancia de cada especie a la ‘sequia’ e ‘inundacién’ y su ubicacién en el gradiente

topografico.



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 134

RESULTADOS

Altura y area foliar inicial de las plantulas en experimentacion

Los individuos asignados a cada tratamiento no se diferenciaron
significativamente en cuanto a su altura inicial y area foliar inicial promedio en todas
las especies, excepto en Microlobius, donde el area foliar inicial de los individuos del
tratamiento ‘sequia’ fue significativamente superior a la de los individuos del

tratamiento ‘inundacién’ (Tabla XllI, Fig. 23).

Supervivencia en cada tratamiento

Para todas las especies, todas las plantulas del tratamiento ‘sequia’
sobrevivieron durante el periodo de experimentacion (Fig. 24 A). En el tratamiento
‘control’ (Fig. 24 B) sélo se produjeron dos muertes, en una misma especie
(Peltophorum) y durante el tercer mes de experimentacion, que representaron el 5%
de la mortalidad total. En el tratamiento ‘inundacion’, en cambio, se produjo la mayor
parte de la mortalidad (95%), a lo largo de todo el periodo de experimentacion. Los
primeros decesos se produjeron cumplido el primer mes de tratamiento (Fig. 24 C), y
correspondieron a Diplokeleba 'y Schinopsis. Hacia el segundo mes, otro renoval de
esta Ultima especie fue dado de baja, y el resto de la mortalidad se produjo hacia el
ultimo mes de experimentacion. Las especies mas afectadas por el tratamiento
‘inundacién’ fueron cinco; Diplokeleba, Caesalpinia 'y Gleditsia fueron muy afectadas

en su supervivencia, mientras que en el caso de Peltophorumy Schinopsis no hubo
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Test de diferenciaciéon

Especies

Altura inicial

Area foliar inicial

Peltophorum dubium
Enterolobium contortisiliquum
Gleditsia amorphoides
Microlobius foetidus
Diplokeleba floribunda
Caesalpinia paraguariensis
Prosopis nigra

Schinopsis balansae

Fasg1=1,45p=0,25
Fa341=0,85; p= 0,44
Fa34.1=0,15; p= 0,86
Fas41=1,59; p= 0,23
Fa341=0,90; p= 0,42
Fagq1=1,16; p= 0,33
Fa341=0,08; p= 0,93
Frag1 = 0,49; p= 0,62

Fa341=1,00; p= 0,38

Fa3q1=0,77; p= 0,47
Hazs 4. =0,90; p= 0,63
F23 4. =5,93; p= 0,009
Fagq1=1,32; p= 0,29
Fasq1=1,67; p= 0,21

Fa341=0,68; p= 0,52
Fiag1=1,11;p=0,36

Tabla XIIl. Resultados del test de diferenciacién entre tratamientos, de las variables ‘altura inicial’ y ‘area foliar inicial’ en todas
las especies, donde se presenta el valor del estadistico del test (F: ANOVA; H: Kruskal-Wallis), el valor de significacion
estadistica (p) y los grados de libertad (g.l.). Las especies se presentan ordenadas segun su Indice Topografico (IT). Los
valores en negrita indican significacion estadistica (p<0,05).

Altura Inicial

cm

Area foliar Inicial

cm?

PD E G M D Cc PN S

Osequia Mcontrol & inundacion

Figura 23. Altura inicial promedio (A) y &rea foliar inicial promedio (B) en los tres tratamientos, de las especies ‘PD’
(Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’
(Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Las especies se
presentan ordenadas segun su Indice Topografico (IT). Los segmentos sobre cada barra indican el error estandar de la media
(SEM), y las letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05).
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Figura 24. Supervivencia de plantulas en los tratamientos ‘sequia’ (A), ‘control’ (B) e ‘inundacién’ (C), a lo largo del tiempo de
experimentacion, y supervivencia final (D), para las especies ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’
(Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis
nigra), ‘'S’ (Schinopsis balansae). Las especies se presentan ordenadas segun su Indice Topografico (IT).
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sobrevivientes (Fig. 24 D). Las especies menos afectadas por este tratamiento, en
términos de mortalidad, fueron Microlobius, Prosopis 'y, particularmente,

Enterolobium, que no evidencié mortalidad (Fig. 24 D).

Progreso de la altura de cada especie durante el experimento

Las plantulas de Peltophorum (Fig. 25 A) crecieron de manera sostenida en el
tratamiento ‘sequia’, durante todo el tiempo de experimentacién. Por otro lado, en el
tratamiento ‘control’ se observé un fendmeno similar hasta los 60 dias de
experimentacion, mientras que durante el tercer mes no se produjo aumento en la
altura media y la misma disminuyé levemente. Por ultimo, en el tratamiento
‘inundacién’ se observo el mayor aumento de la altura media durante los primeros 30
dias de experimentacion, mientras que a los 60 dias la altura media no se modifico
en gran medida, y a los 90 dias fue algo inferior.

En el caso de Enterolobium (Fig. 25 B) se mantuvo una tendencia creciente
en su altura media en los tres tratamientos durante el periodo de experimentacion.

El crecimiento en altura de Gleditsia (Fig. 25 C) en el tratamiento ‘sequia’ se
produjo de manera continua e ininterrumpida durante los 90 dias de
experimentacion. Por otro lado, en el tratamiento ‘control’ el crecimiento fue
marcadamente menor, pero sin embargo la tendencia fue creciente en el tiempo. En
cambio, en ‘inundacién’ no se observé aumento de la altura media durante todo el
periodo de experimentacion.

Para el caso de Microlobius (Fig. 25 D), ésta tuvo un crecimiento en altura

similar en los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, donde se observdé una tendencia
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Figura 25. Variacion de la altura en el tiempo, en los tres tratamientos de disponibilidad hidrica, para todas las especies bajo
estudio. El limite del segmento superior correspondiente a cada caja indica el cuantil 0,95; los limites superior e inferior de la
caja indican el cuantil 0,75 y 0,25 respectivamente, y el limite del segmento inferior indica el cuantil 0,05. El punto dentro de la
caja es el valor promedio, y la linea transversal la mediana (InfoStat 2004). (ContinGia en la pagina siguiente).
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Figura 25 (cont.). Variacion de la altura en el tiempo, en los tres tratamientos de disponibilidad hidrica, para todas las especies
bajo estudio. El limite del segmento superior correspondiente a cada caja indica el cuantil 0,95; los limites superior e inferior de
la caja indican el cuantil 0,75 y 0,25 respectivamente, y el limite del segmento inferior indica el cuantil 0,05. El punto dentro de
la caja es el valor promedio, y la linea transversal la mediana (InfoStat 2004).
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creciente de la altura media alcanzada, y un aumento abrupto y significativo hacia el
final del periodo de experimentacion. Por otro lado, en ‘inundacién’ solo se observo
un aumento de la altura media en los primeros 30 dias de experimentacion, mientras
que en los restantes 60 dias la altura se mantuvo practicamente a un mismo nivel.

El crecimiento en altura de Diplokeleba (Fig. 25 E) fue similar en los
tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, donde se observé una tendencia creciente durante
todo el periodo, siendo significativo el crecimiento entre el dia 60 y el dia 90 en el
tratamiento ‘sequia’. Por otro lado, en ‘inundaciéon’ la altura media se mantuvo a un
mismo nivel durante todo el periodo de experimentacion.

En Caesalpinia (Fig. 25 F) también se observé una tendencia similar del
crecimiento en altura en los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’. En ambos casos, la
altura media se mantuvo en aumento durante todo el periodo de experimentacion.
En el tratamiento ‘inundacion’ se observé un leve aumento en altura a los 30 dias de
comenzado el experimento, pero luego no se registré modificacion significativa de la
misma hasta el final del tratamiento.

El mayor crecimiento en altura de Prosopis (Fig. 25 G) durante el periodo de
experimentacion se produjo en el tratamiento ‘control’, en el que se observo ademas
una tendencia creciente y sostenida en el tiempo. En el tratamiento ‘sequia’ se
observo también un crecimiento en el tiempo, pero a un menor nivel de aumento de
la altura media. Por otro lado, en ‘inundacién’ sélo se observé aumento de la altura
media en el primer mes de experimentacion, mientras que en el tiempo restante no
se produjeron aumentos.

En cuanto a Schinopsis (Fig. 25 H), éste tuvo un notable aumento de altura en

el tiempo bajo el tratamiento ‘sequia’, en comparaciéon con el resto de los
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tratamientos. Por otro lado, tanto en el tratamiento ‘control’ como en ‘inundacién’ no

se registraron aumentos de altura importantes a lo largo de todo el tratamiento.

RESPUESTA DE LAS ESPECIES A LOS TRATAMIENTOS PARA LAS VARIABLES DERIVADAS DE LA

COSECHA FINAL

Interaccion entre factores

Los andlisis de interaccion entre los factores tratamiento-bosque vy
tratamiento-especie resultaron significativos para todas las variables (Tabla XIV),
excepto para la interaccidén tratamiento-bosque del SLA (p= 0,19). Por lo tanto, se
analizé el comportamiento de las mismas en cada tratamiento, por separado, y se
compard la respuesta de cada especie a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacion’, en

contraste con el ‘control’.

Respuesta al tratamiento ‘sequia’

Variables morfolégicas

Altura final, Area foliar final, Biomasa final total

No se observaron diferencias significativas de altura final, area foliar final o
biomasa final total, entre el tratamiento ‘sequia’ y el ‘control’ en Caesalpinia (Tabla

XV, Fig. 26). Las plantulas de Peltophorum y Enterolobium tampoco mostraron



Variables morfolégicas Tasas de crecimiento | Parametros foliares | Asignacién de biomasa

Interaccion Parametros A!tura Areg foliar Biomasa Bioma§a Biomasa Bjomasg RGR ) RGR. SLA LAR LMF  SMF  RMF
de la prueba final final final total  final hojas final tallo final raiz | altura area foliar

Tratamiento x | pseudoF 4, 122 g.. 16,9 4,67 4,76 4,48 12,3 2,4 43,93 16,22 1,55 13,20 19,02 23,83 4,38

bosque 0,001 0,004 0,003 0,001 0,001 0,04 0,001 0,001 0,19 0,001 0,001 0,001 0,002

Tratamiento x | pseudoF 1o, 12241 | 21,5 18,1 29,49 20,7 48,5 12,8 35,7 17,8 3,71 15,06 29,5 43,2 6,15

especie 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001

Tabla XIV. Resultados de la evaluacion de interaccion, por medio de analisis de aleatorizacién (programa DISTLM, Anderson 2004b) entre los tres factores: ‘tratamiento’, ‘bosque’, ‘especie’. Se
presentan los valores del estadistico del test (‘pseudo F’), el valor de significacion estadistica (P) y los grados de libertad (g.l.). Los valores en negrita indican significacion estadistica (p<0,05).

‘SEQUIA’ vs. ‘CONTROL’

Variables morfol6gicas Tasas de crecimiento Parametros foliares Asignacién de biomasa
ESPOU® gt pruebe | fnal el fmalios _fnalhojas fmaitale fnalvaiz | aturs  areatolr | S-A  LAR | LMF SMF RMF
PD W iagl 57,5 53 69 60 69 69 56 52,5 29 39 48 61,5 21,5
P 0,11 0,34 0,0007 0,059 0,0007 0,0007 0,18 0,36 0,04 0,49 0,73 0,03 0,001
E W 231 72,5 79 90 74 90 81 80 80 80 67 58 85,5 58,5
P 0,66 0,28 0,02 0,57 0,02 0,19 0,23 0,23 0,23 0,96 0,31 0,07 0,34

G W isg. 36 36 36 36 38 37,5 39 37 47 46 43,5 93,5 74
P 0,0002 0,0002 0,0002 0,0002 0,0006 0,0005 0,001 0,0003 0,03 0,02 0,007 0,005 0,54
M W 2041 73,5 89 72 80 73 67,5 74 91 89 79 68,5 79 64,5
P 0,59 0,03 0,72 0,23 0,64 0,98 0,57 0,01 0,03 0,27 0,97 0,27 0,74

D W61 44 54 56 55 57 54 39 40 71 71 64,5 67 73
P 0,009 0,16 0,23 0,19 0,28 0,16 0,0009 0,002 0,79 0,79 0,75 0,93 0,62

C Wi7g.. 68 55 59 52 61 58 69,5 62 77 65 51,5 74,5 75
P >0,99 0,19 0,38 0,1 0,5 0,32 0,9 0,57 0,38 0,8 0,08 0,51 0,48

PN W 2241 96 100 100 100 100 96 99 100 70 73 71,5 77,5 55
P 0,002 0,0002 0,0002 0,0002 0,0002 0,002 0,0003 0,0002 0,87 0,64 0,74 0,34 0,18

S Wgg.. 17 15 16 15 17 16 15 15 22 19 15 38 30
P 0,03 0,008 0,01 0,008 0,003 0,01 0,008 0,008 0,3 0,09 0,008 0,03 0,66

Tabla XV. Resultados del analisis de varianza realizado entre los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, para todas las especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’
(Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Se presentan los valores del
estadistico de la prueba Wilcoxon (W), el valor de significacion estadistica (P) y los grados de libertad (g.l.). Los valores en negrita indican significacion estadistica (p<0,05).

wl
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Figura 26. Altura final promedio (A), area foliar final promedio (B) y biomasa final total promedio (C), en los tratamientos
‘sequia’ y ‘control’ de las especies ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides),
‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis
balansae). Las especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas

entre tratamientos (p<0,05).
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diferencias significativas entre ‘sequia’ y ‘control’ en la altura final y area foliar final
(Tabla XV, Fig. 26 A y B), pero si se evidenci6 mayor biomasa final total en el
‘control’ que en ‘sequia’ (Tabla XV, Fig. 26 C). Para Microlobius s6lo se observaron
diferencias significativas en drea foliar final, donde los valores en el ‘control’ fueron
superiores que en ‘sequia’ (Tabla XV, Fig. 26 B). La respuesta de Gleditsia y
Schinopsis fue superior en ‘sequia’ que en ‘control’ para todas las variables, y lo
contrario ocurrié para la especie Prosopis, donde la respuesta en ‘sequia’ fue inferior
para las tres variables (Tabla XV, Fig. 26). Para Diplokeleba se observd una mejor
respuesta al tratamiento ‘sequia’ para la altura final (Tabla XV, Fig. 26 A), mientras
que en las otras dos variables no se observaron diferencias significativas (Tabla XV,

Fig. 26 By C).

Biomasa final en hojas, Biomasa final en tallo, Biomasa final en raiz

Para Microlobius, Diplokeleba y Caesalpinia no se observaron diferencias
significativas de biomasa final en hojas, tallo o raiz entre los tratamientos ‘sequia’ y
‘control’ (Tabla XV, Fig. 27). En el caso de Enterolobium, sélo se observaron
diferencias significativas entre dichos tratamientos en la biomasa final de tallo, donde
los valores en ‘control’ fueron superiores a los de ‘sequia’, y lo mismo se observo en
Peltophorum para la biomasa final en tallo y raiz (Tabla XV, Fig. 27 B y C), no
existiendo diferencias significativas para esta especie en la biomasa final en hojas
(Fig. 27 A) entre ‘sequia’ y ‘control’. Por otro lado, para Gleditsia, Prosopis y
Schinopsis se observaron diferencias significativas en los tres tipos de biomasa,

entre los tratamientos ‘sequia y ‘control’ (Tabla XV). En Gleditsia y Schinopsis los



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 145

Biomasa final en hojas

20 -
o 15 1
[$]
& a A
[o]
g)- 10 1 a
= a a
o a a aa a b
5 1a a
b 2 a
n °
0 A T T T T T T T
PD E G M D C PN S
Biomasa final entallo
a
20 1
a
a
5 15 1
(]
3 b
o b
S 10 1 a aa
£ a b
o a B
5 1 4.
b a
’—. b
PD E G M D (¢} PN S
Biomasa finalenraiz
20 1
—~ 15 1 a
Q a
S a
w
Q 10 1 a
3 C
o
[o)] 5 _b a a a a a b
b aa a
’L [N >
O B 1 1 T T T T T
PD E G M D (¢} PN S

Osequia H control

Figurs 27. Biomasa final promedio en hojas (A), tallo (B) y raiz (C), en los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’ de las especies ‘PD’
(Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’
(Diplokeleba floribunda), ‘C’' (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Las especies se
presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos (p<0,05).
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valores en ‘sequia’ fueron superiores al ‘control’, para todos los casos (Fig. 27), y

ocurrio lo contrario para Prosopis (Fig. 27).

Tasa de crecimiento relativo (RGR) en altura y area foliar

Las plantulas de Peltophorum, Enterolobium y Caesalpinia no mostraron
diferencias significativas entre el tratamiento ‘sequia’ y el ‘control’, para ninguna de
las tasas de crecimiento evaluadas (Tabla XV, Fig. 28). En Microlobius se
observaron diferencias significativas de RGR en area foliar, donde el ‘control’ fue
superior a la ‘sequia’, mientras que para RGR en altura no hubo diferencias
significativas (Tabla XV, Fig. 28). Las plantulas de Gleditsia, Diplokeleba vy
Schinopsis mostraron una respuesta muy superior en ‘sequia’ que en ‘control’ para
ambas tasas de crecimiento (Tabla XV, Fig. 28), mientras que para Prosopis ocurrid
lo contrario, donde se obtuvo un crecimiento relativo mayor en el ‘control’ que en

‘sequia’, tanto en altura como en area foliar (Tabla XV, Fig. 28).

Parametros foliares

No se observaron diferencias significativas de SLA y LAR entre los
tratamientos ‘sequia’ y control’ para Enterolobium, Diplokeleba, Caesalpinia,
Prosopis y Schinopsis (Tabla XV, Fig. 29). Para Peltophorum y Microlobius se
observaron diferencias significativas en SLA, donde el valor en ‘sequia’ fue mayor al
‘control’ para Peltophorum, y a la inversa para Microlobius, mientras que en LAR no

hubo diferencias significativas (Tabla XV, Fig. 29). En cuanto a Gleditsia, mostré
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Figura 28. Tasa de crecimiento relativo (RGR) promedio en altura (A) y en area foliar (B), en los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’
de las especies ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius
foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Las
especies se presentan ordenadas segun el Indice Topogréafico. Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos (p<0,05).
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Figura 29. Area foliar especifica —SLA- promedio (A) y relacion de area foliar —LAR- promedio (B), en los tratamientos ‘sequia’
y ‘control’ de las especies ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’
(Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C' (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis
balansae). Las especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos (p< 0,05).



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 149

diferencias significativas de ambas variables, donde los valores en ‘sequia’ fueron

superiores al ‘control’ tanto para SLA como para LAR (Tabla XV, Fig. 29).

Asignacion de biomasa a hoja, tallo v raiz

No se observaron diferencias significativas en ningun tipo de asignacion de
biomasa entre el tratamiento ‘sequia’ y el ‘control’ para Enterolobium, Microlobius,
Diplokeleba, Caesalpinia y Prosopis (Tabla XV, Fig. 30). En cambio, Gleditsia y
Schinopsis mostraron un mayor LMF en el tratamiento ‘sequia’, y un SMF superior
en el tratamiento ‘control’ (Tabla XV, Fig. 30 A y B); por otro lado, para RMF no se
observaron diferencias significativas entre los tratamientos (Tabla XV, Fig. 30 C).
Para Peltophorum, no se observaron diferencias significativas en LMF (Tabla XV,
Fig. 30 A), pero si las hubo en SMF, donde la respuesta en ‘control’ fue superior a la

‘sequia’, y en RMF donde ocurrié lo contrario (Tabla XV, Fig. 30 By C).

Respuesta al tratamiento ‘inundacion’

Variables morfolégicas

Altura final, Area foliar final, Biomasa final total

No se observaron diferencias significativas en ninguna de las tres variables,
altura final, area foliar final y biomasa final total, entre el tratamiento ‘inundacion’ y el

‘control’ para Gleditsia (Tabla XVI, Fig. 31). En Microlobius y Prosopis la respuesta
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Figura 30. Asignacién de biomasa promedio a hoja —LMF- (A), tallo —-SMF- (B) y raiz —=RMF- (C), en los tratamientos ‘sequia’ y
‘control’ de las especies ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’
(Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis
balansae). Las especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas
entre tratamientos (p<0,05).
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‘INUNDACION’ vs. ‘CONTROL’
Variables morfolégicas Ta;a; de Para.metros Asignacion de biomasa
crecimiento foliares
Parametros | Altura Area Biomasa Biomasa Biomasa Biomasa RGR RGR

Especie de la prueba | final ffci)rl]lzlr final total final hojas final tallo final raiz altura %rlt?; SLA LAR LMF SMF RMF
E W o541 68,5 92 85 94 79 70 77,5 93 85 89 89 62 48,5
P 0,97 0,01 0,08 0,005 0,28 0,88 0,34 0,007 0,083 0,03 0,03 0,55 0,04

G W g g 13 15 15 14 16 8 12 15 23 16 145 29 9
P 0,33 0,63 0,63 0,5 0,77 0,048 0,28 0,63 0,37 0,77 0,52 0,02 0,08

M W50 g.. 15 15 15 15 15 15 15 15 26 15 15 55 23
P 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 0,22 0,002 | 0,002 0,002 0,09

C W 741 7 3 7 3 7 5 8 3 11 3 3 17 9
P 0,4 0,04 0,4 0,04 0,4 0,17 0,53 0,04 >0,99 0,04 0,04 0,13 0,66
PN W g1 28 28 32 32 28 28 28 28 36 29 31 84 35,5
P 0,0003 0,0003 0,003 0,003 0,0003 0,0003 0,0003 0,0002 0,02 0,0006 | 0,002 0,0003 0,015

Tabla XVI. Resultados del analisis de varianza realizado entre los tratamientos ‘inundacion’ y ‘control’, para todas las especies: ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’
(Microlobius foetidus), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra). Para ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘D’ (Diplokeleba floribunda) y ‘S’ (Schinopsis balansae) no se presentan resultados
porque no hubo sobrevivientes en el tratamiento ‘inundacion’. Se presentan los valores del estadistico de la prueba Wilcoxon (W), el valor de significacion estadistica (P) y los grados de libertad
(g.1.). Los valores en negrita indican significacion estadistica (p<0,05).
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Figura 31. Altura final promedio (A), area foliar final promedio (B) y biomasa final total promedio (C), en los tratamientos ‘control’ e
‘inundacién’ de las especies ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’
(Caesalpinia paraguariensis) y ‘PN’ (Prosopis nigra). No se presentan graficos para ‘PD’ (Peltophorum dubium) y ‘S’ (Schinopsis
balansae) porque no hubo sobrevivientes, y para ‘D’ (Diplokeleba floribunda) porque solo hubo uno, en el tratamiento ‘inundacion’.

Las especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos (p<0,05).
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en el ‘control’ fue muy superior a la del tratamiento ‘inundacion’ para las tres variables
(Tabla XVI, Fig. 31). En Enterolobium y Caesalpinia solo se observaron diferencias
significativas en area foliar final, donde el ‘control’ superé a ‘inundacion’ (Tabla XVI, Fig.
30 B), mientras que para las otras dos variables no se observaron diferencias

significativas (Tabla XVI, Fig. 31 Ay C).

Biomasa final en hojas, Biomasa final en tallo, Biomasa final en raiz

Para Enterolobium y Caesalpinia s6lo se observaron diferencias significativas
entre los tratamientos ‘control’ e ‘inundacioén’ en la biomasa final en hojas (Tabla XVI,
Fig. 32 A), donde los valores en el primero fueron superiores a los del segundo. La
misma respuesta se observd para Gleditsia en la biomasa final de raiz (Fig. 32 C),
mientras que para la biomasa final en hojas y tallo de esta especie no se observaron
diferencias significativas entre ‘control’ e ‘inundacién’ (Tabla XVI). Por otro lado, para
Microlobius y Prosopis la biomasa final en hojas, tallo y raiz en el tratamiento ‘control’

fue significativamente mayor al tratamiento ‘inundacién’ (Tabla XVI, Fig. 32).

Tasa de crecimiento relativo (RGR) en altura y area foliar

No se observaron diferencias significativas de RGR en altura ni en area foliar
para Gleditsia entre el tratamiento ‘inundacién’ y el ‘control’ (Tabla XVI, Fig. 33),
mientras que para Microlobius y Prosopis la respuesta del ‘control’ en el caso de ambas

variables fue significativamente superior a la del tratamiento ‘inundacién’ (Tabla XVI,
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Figura 32. Biomasa final promedio en hojas (A), tallo (B) y raiz (C), en los tratamientos ‘control’ e ‘inundacién’ de las especies ‘E’
(Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis) y ‘PN’
(Prosopis nigra). No se presentan graficos para ‘PD’ (Peltophorum dubium) y ‘S’ (Schinopsis balansae) porque no hubo
sobrevivientes, y para ‘D’ (Diplokeleba floribunda) porque solo hubo uno, en el tratamiento ‘inundacion’. Las especies se presentan
ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos (p<0,05).
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Figura 33. Tasa de crecimiento relativo (RGR) promedio en altura (A) y en area foliar (B), en los tratamientos ‘control’ e ‘inundacién’
de las especies ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’ (Caesalpinia
paraguariensis) y ‘PN’ (Prosopis nigra). No se presentan graficos para ‘PD’ (Peltophorum dubium) y ‘S’ (Schinopsis balansae)
porque no hubo sobrevivientes, y para ‘D’ (Diplokeleba floribunda) porque solo hubo uno, en el tratamiento ‘inundacién’. Las
especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos
(p<0,05).
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Fig. 33). En cuanto a Enterolobiumy Caesalpinia, no mostraron diferencias de RGR en
altura entre los tratamientos (Tabla XVI, Fig. 33 A), mientras que el RGR en area foliar

del ‘control’ fue superior al de ‘inundacion’ en ambos casos (Tabla XVI, Fig. 33 B).

Parametros foliares

Para Gleditsia no se observaron diferencias significativas entre el ‘control’ y el
tratamiento ‘inundacién’ en las variables SLA y LAR (Tabla XVI, Fig. 34). En cuanto a
Enterolobium, Microlobius y Caesalpinia, éstas no mostraron diferencias significativas
en SLA entre los tratamientos (Tabla XVI, Fig. 34 A), mientras que el LAR en ‘control’
fue superior al de ‘inundacion’ (Tabla XVI, Fig. 34 B). Por otro lado, la respuesta de
Prosopis en ‘control’ fue superior a ‘inundacion’, tanto para SLA como para LAR (Tabla

XVI, Fig. 34).

Asignacion de biomasa a hoja, tallo y raiz

Se hallaron diferencias significativas entre los tratamientos, en los tres tipos de
asignaciones de biomasa, para Prosopis, donde los valores en ‘control’ superaron a los
de ‘inundacién’ en LMF y RMF, y ocurri6 lo contrario para SMF (Tabla XVI, Fig. 35). En
Microlobius, ocurrié lo mismo para las variables LMF y SMF, mientras que en RMF no
se encontraron diferencias significativas entre ‘control’ e ‘inundacién’ (Tabla XVI, Fig.
35). En el caso de Enterolobium, se observaron diferencias significativas en LMF,

donde los valores en ‘control’ fueron superiores a ‘inundacion’, y en RMF, donde ocurri6
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Figura 34. Area foliar especifica —SLA- promedio (A) y relacion de area foliar —LAR- promedio (B), en los tratamientos ‘control’ e
‘inundacién’ de las especies ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’
(Caesalpinia paraguariensis) y ‘PN’ (Prosopis nigra). No se presentan graficos para ‘PD’ (Peltophorum dubium) y ‘S’ (Schinopsis
balansae) porque no hubo sobrevivientes, y para ‘D’ (Diplokeleba floribunda) porque solo hubo uno, en el tratamiento ‘inundacion’.
Las especies se presentan ordenadas segln el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos (p< 0,05).
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Figura 35. Asignaciéon de biomasa promedio a hoja —LMF- (A), tallo —SMF- (B) y raiz —RMF- (C), en los tratamientos ‘control’ e
‘inundacién’ de las especies ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’
(Caesalpinia paraguariensis) y ‘PN’ (Prosopis nigra). No se presentan graficos para ‘PD’ (Peltophorum dubium) y ‘S’ (Schinopsis
balansae) porque no hubo sobrevivientes, y para ‘D’ (Diplokeleba floribunda) porque solo hubo uno, en el tratamiento ‘inundacion’.
Las especies se presentan ordenadas segun el Indice Topografico. Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos (p< 0,05).
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lo contrario, mientras que en SMF no se hallaron diferencias significativas (Tabla XVI,
Fig. 35). Para Gleditsia s6lo se hallaron diferencias en SMF, donde los valores en
‘inundacion’ fueron superiores al ‘control’, y en Caesalpinia s6lo se observaron
diferencias significativas en LMF, donde los valores en ‘control’ fueron superiores a

‘inundacion’ (Tabla XVI, Fig. 35).

Respuesta de las especies en términos de tolerancia

Tolerancia al tratamiento ‘sequia’

Para Gleditsia, Caesalpinia 'y Schinopsis se observo tolerancia a la ‘sequia’ en 11
de las 13 variables medidas (Tabla XVII), ya que los valores de tolerancia resultantes
fueron iguales o mayores a uno; en Diplokeleba, 10 variables mostraron tolerancia a la
‘sequia’. En cambio, para Peltophorum sélo cuatro de ellas arrojaron un valor de
tolerancia mayor a uno (Tabla XVII). En Enterolobium y Microlobius, tres variables
mostraron tolerancia (Tabla XVII), mientras que en Prosopis sélo se observé tolerancia

en dos de las variables (Tabla XVII).

Tolerancia al tratamiento ‘inundacién’

Para Gleditsia se obtuvieron valores de tolerancia mayores a uno en cinco de las
12 variables medidas (Tabla XVIIl). Para Enterolobium se observé tolerancia en tres

variables, y en Caesalpinia en dos de las variables medidas (Tabla XVIII). Para
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SEQUIA

Variables PD E G M D C PN S
Supervivencia 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
Altura final 0,88 0,99 2,18 0,94 1,22 1,05 0,59 2,52
VARIABLES Area foliar final 0,47 0,75 3,82 0,76 1,28 1,29 0,41 6,08
MORFOLOGICAS Biomasa final total 0,42 0,78 2,56 0,89 1,26 1,13 0,42 4,09
Biomasa final en hojas 0,36 0,94 3,13 0,97 1,29 1,37 0,43 5,85
Biomasa final en tallo 0,37 0,66 2,24 0,83 1,32 1,05 0,41 3,35
Biomasa final en raiz 0,61 0,84 2,50 0,93 1,10 1,17 0,43 3,47
TASA CRECIM. RELAT. RGR altura 0,78 0,66 3,45 0,97 1,38 1,05 0,43 3,13
PARAMETROS FOLIARES SLA 1,37 0,82 1,39 0,78 0,90 0,91 0,94 1,18
LAR 1,26 0,87 1,82 0,79 0,93 1,07 0,90 1,67
ASIGNACION DE LMF 093 1,14 1,36 1,04 1,02 1,19 0,97 1,55
BiomAsA SMF 0,88 0,86 0,84 0,94 1,01 0,95 0,96 0,81
RMF 1,43 1,09 0,95 1,06 0,95 1,00 1,09 0,80

Tabla XVII. Valores de tolerancia promedio (valor promedio tratamiento/valor promedio control) al tratamiento ‘sequia’ para todas
las variables medidas en cada especie: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides),
‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis
balansae). Los valores en negrita indican tolerancia al tratamiento (valor > 1).

INUNDACION

Variables PD E G M D C PN S
Supervivencia 0,00 1,00 0,38 0,63 0,13 0,25 0,88 0,00
Altura final 0,00 0,97 0,80 0,24 0,48 0,80 0,51 0,00
VARIABLES Area foliar final 0,00 0,31 1,49 0,01 0,01 0,19 0,16 0,00
MoRrFoLGGicas  Biomasa final total 000 081 089 014 021 048 043 0,00
Biomasa final en hojas 0,00 0,47 0,96 0,02 0,04 0,16 0,21 0,00
Biomasa final en tallo 0,00 0,83 1,18 0,23 0,52 0,56 0,67 0,00
Biomasa final en raiz 0,00 0,92 0,48 0,10 0,16 0,47 0,28 0,00
TAsSA CReciM. RELAT.  RGR altura 0,00 0,87 0,27 0,31 0,24 0,81 0,24 0,00
PARAMETROS FOLIARES SLA 0,00 0,72 1,29 0,86 0,23 1,17 0,53 0,00
LAR 0,00 0,37 1,10 0,09 0,05 0,36 0,24 0,00
ASIGNACION DE LMF 0,00 0,56 0,76 0,10 0,20 0,33 0,37 0,00
BiomMASA SMF 0,00 1,05 1,36 1,72 2,34 1,22 1,63 0,00
RMF 0,00 1,14 0,72 0,78 0,82 0,92 0,64 0,00

Tabla XVIIl. Valores de tolerancia promedio (valor promedio tratamiento/valor promedio control) al tratamiento ‘inundacién’ para
todas las variables medidas en cada especie: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia
amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Los
valores en negrita indican tolerancia al tratamiento (valor > 1).
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Microlobius, Diplokeleba y Prosopis s6lo una de las variables (SMF) arroj6 valores de
tolerancia mayores a uno (Tabla XVIII). En el caso de Peltophorum y Schinopsis se
considerd un valor cero de tolerancia (Tabla XVIII), ya que ninguna plantula sobrevivio

al tratamiento ‘inundacion’.

Patrones de tolerancia entre especies a ambos tratamientos

Cuando se analiza la tolerancia en funcion del valor promedio de todas las
variables (Fig. 36 A) se observa que Gleditsia, Diplokeleba, Caesalpinia y Schinopsis
muestran gran tolerancia a la ‘sequia’, de las cuales Gleditsia es la de mayor tolerancia
a la ‘inundacion’, con un valor cercano a uno. Por otro lado, Enterolobium 'y Prosopis
mostraron valores de tolerancia semejantes en ambos tratamientos, pero con un valor
menor a uno, en los dos casos (Fig. 36 A). Peltophorum y Microlobius resultaron
intolerantes a ambos tratamientos, en base al valor promedio de todas las variables,
pero el valor de tolerancia a ‘sequia’ fue mucho mayor que el de ‘inundacion’.

En funcién de la supervivencia se observd que todas las especies resultaron
tolerantes a la ‘sequia’, mientras que sélo Enterolobium mostr6, ademas, tolerancia a la
‘inundacion’. Para el resto de las especies, se obtuvieron valores menores a uno en la
tolerancia a la ‘inundacién’; sin embargo, cabe destacar que Prosopis fue la que arrojé
el valor mas cercano a uno, entre estas ultimas.

En base a las variables morfologicas (altura final, area foliar final, biomasa total
final, y biomasa final en hoja, tallo y raiz; Fig. 37), se observé una respuesta similar por

parte de Peltophorum, Gleditsia, Microlobius, Diplokeleba, Caesalpiniayy Schinopsis, en
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Figura 36. Distribucion de las especies en funcién de la tolerancia promedio a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacién’, medida en
términos de: promedio de todas las variables (A) y supervivencia (B). Las letras en cada punto representan a las especies: ‘PD’
(Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba
floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). La linea entera oblicua indica similar
tolerancia a ambos tratamientos. Valores mayores a la linea de puntos vertical indican tolerancia al tratamiento ‘sequia’, y valores
mayores a la linea de puntos horizontal indican tolerancia al tratamiento ‘inundacion’.
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las cuales la tolerancia al tratamiento ‘sequia’ fue mayor a la de ‘inundacién’. En
cambio, Enterolobium y Prosopis manifestaron una tolerancia similar a ambos
tratamientos (Fig. 37).

Para la RGR en altura (Fig. 38 A), la tolerancia a la ‘sequia’ fue marcadamente
mayor que la tolerancia a la ‘inundacién’ en Peltophorum, Gleditsia, Microlobius,
Diplokeleba, Prosopis 'y Schinopsis. En Caesalpinia la tolerancia también fue mayor en
‘sequia’, pero con una diferencia menor que en el resto de las especies. Solo en el caso
de Enterolobium se observo respuesta mas favorable a la ‘inundacion’ para esta
variable, aunque la diferencia no fue de gran magnitud en términos relativos.

Para las variables SLA, LAR y LMF (Fig. 38 B-D), todas las especies
manifestaron una mayor tolerancia a la ‘sequia’ que a la ‘inundacion’, excepto en el
caso de SLA para Microlobius y Caesalpinia. Por otro lado, lo contrario ocurrié para la
variable SMF donde, a excepciéon de Peltophorum y Schinopsis que no tuvieron
sobrevivientes en ‘inundacién’, todas las restantes especies fueron tolerantes (Fig. 38
E). Para RMF, en la mayoria de las especies los valores de tolerancia a ‘sequia’ fueron
superiores que a ‘inundacién’ (excepto Enterolobium), pero las diferencias no fueron de

gran magnitud en ningun caso (Fig. 38 F).

Relacién entre los valores de tolerancia a los tratamientos y el valor de IT de las

especies

La relacion entre los valores de tolerancia a los tratamientos y el valor de IT de

las especies, en ningun caso resultd significativa. Sin embargo, la mayoria de las
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Figura 38. Distribucion de las especies en funcién de la tolerancia promedio a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacion’, medida en
términos de: RGR en altura (A), SLA (B), LAR (C), LMF (D), SMF (E) y RMF (F). Las letras en cada punto representan a las
especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’
(Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). La linea entera oblicua
indica similar tolerancia a ambos tratamientos. Valores mayores a la linea de puntos vertical indican tolerancia al tratamiento
‘sequia’, y valores mayores a la linea de puntos horizontal indican tolerancia al tratamiento ‘inundacion’.
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variables en ‘sequia’, excepto tres (supervivencia, SLA y RMF), se correlacionaron
negativamente con el IT (Fig. 39), mientras que en ‘inundacion’ todas las variables,
excepto SMF, se correlacionaron de manera positiva con el IT (Fig. 39). En el
tratamiento ‘sequia’ puede observarse que para las variables morfolégicas y de
crecimiento (altura final, area foliar final, biomasa total, biomasa final en hoja, tallo y
raiz, y RGR), Prosopis y Gleditsia se comportaron de manera muy diferente a las
especies mas cercanas a ellas en el gradiente (Fig. 39). En la mayoria de los casos,
Gleditsia superé en tolerancia a Enterolobium y Peltophorum, especies que se
encuentran por encima de Gleditsia en el IT, y, por otro lado, Prosopis estuvo por
debajo de las especies que le siguen en el gradiente de IT, cuando la correlacién era

negativa (Fig. 39).
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Figura 39. Asociacién entre el valor de IT (indice Topografico) de las especies y el valor de tolerancia promedio (valor promedio
tratamiento/valor promedio control) a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacion’, medida en términos de ‘supervivencia’ (A), ‘altura final’
(B) y ‘area foliar final’ (C). Las letras en cada punto representan a las especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium
contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia
paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Se presentan los valores de regresién (rs) y de significacién
estadistica (p) (Continta en la pagina siguiente).
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Figura 39 (cont.). Asociaciéon entre el valor de IT (indice Topografico) de las especies y el valor de tolerancia promedio (valor
promedio tratamiento/valor promedio control) a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacién’, medida en términos de ‘biomasa total final’
(D), ‘biomasa final en hoja’ (E), ‘biomasa final en tallo’ (F) y ‘biomasa final en raiz’ (G). Las letras en cada punto representan a las
especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’ (Microlobius foetidus), ‘D’
(Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae). Se presentan los valores
de regresion (rs) y de significacion estadistica (p) (Continda en la pagina siguiente).
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Figura 39 (cont.). Asociacion entre el valor de IT (indice Topografico) de las especies y el valor de tolerancia promedio (valor
promedio tratamiento/valor promedio control) a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacion’, medida en términos de ‘tasa de crecimiento
relativo —RGR- en altura’ (H), ‘area foliar especifica -SLA’ (l) y ‘relacion de area foliar -LAR’ (J). Las letras en cada punto
representan a las especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’
(Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘'S’ (Schinopsis balansae).
Se presentan los valores de regresion (rs) y de significacion estadistica (p) (ContinGa en la pagina siguiente).
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Figura 39 (cont.). Asociacion entre el valor de IT (indice Topografico) de las especies y el valor de tolerancia promedio (valor
promedio tratamiento/valor promedio control) a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundaciéon’, medida en términos de ‘asignacion de
biomasa a hoja —LMF’ (K), ‘asignacion de biomasa a tallo -SMF’ (L) y ‘asignacién de biomasa a raiz -RMF’ (M). Las letras en cada
punto representan a las especies: ‘PD’ (Peltophorum dubium), ‘E’ (Enterolobium contortisiliquum), ‘G’ (Gleditsia amorphoides), ‘M’
(Microlobius foetidus), ‘D’ (Diplokeleba floribunda), ‘C’ (Caesalpinia paraguariensis), ‘PN’ (Prosopis nigra), ‘S’ (Schinopsis balansae).
Se presentan los valores de regresion (rs) y de significacion estadistica (p).
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DiscusiON

Supervivencia

El déficit hidrico ha sido considerado como una causa de mortalidad en plantas
sometidas a condiciones de sequia (Veenendal et al. 1996, Engelbrecht & Kursar 2003,
Slot & Poorter 2007, Parolin 2010). Sin embargo, la baja mortalidad suele ser un
resultado recurrente en experimentos similares (Parolin 2001, Schumacher et al. 2008).
En el presente estudio, ningun individuo murié a causa del tratamiento ‘sequia’. Esto
podria deberse a algunos de los siguientes factores: que el régimen de sequia no fue lo
suficientemente severo como para producir un efecto significativo en las plantas; que el
tiempo del tratamiento no fue suficiente como para observar el efecto de la sequia; o
que todas las especies son resistentes a la sequia implementada, empleando
mecanismos de adaptacion que permitan a la planta sobrevivir (West-Eberhard 1989,
Sultan 1995, Valladares et al. 2007). En el tratamiento ‘control’ se registr6 una alta
supervivencia, ya que so6lo murieron dos plantulas, ambas de Peltophorum, hacia el
final del experimento. Debido a que esta especie fue una de las menos resistentes al
tratamiento ‘inundacién’, se podria pensar que la cantidad de agua suministrada para
mantener la condiciéon de capacidad de campo en la maceta no resulté 6ptima para
dicha especie. En funcién de la supervivencia en el tratamiento ‘inundacién’, se puede
considerar a Schinopsis y Peltophorum como intolerantes al mismo, ya que todos los
individuos murieron. A Diplokeleba, Caesalpinia'y Gleditsia se las considera como muy

poco tolerantes a dicha condicion hidrica, ya que pocos individuos sobrevivieron;
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mientras que la especie que resultdé mas tolerante, en términos de supervivencia, fue
Enterolobium, y luego de ella, Prosopis. Por otro lado, se observa que la mayoria de la
mortalidad se produjo en el tratamiento ‘inundacién’ durante el 3° mes de
experimentacion. Se puede destacar que si el tratamiento hubiera durado solo un mes,
la mayoria de las plantulas de todas las especies habrian sobrevivido, ya que, como se
ha dicho, sélo unas pocas especies de arboles son tolerantes a largos periodos de
inundacién (Lopez & Kursar 1999).

Por otra parte, Slot & Poorter (2007) registraron mortalidad con el tratamiento
‘sequia’, pero en éste las plantas no recibieron suministro de agua durante su duracion.
Los primeros signos de desecacién en dicho experimento fueron visibles al dia 5°
cuando, para todas las especies, el 60-100% de los individuos se marchitaron. Todas
las plantas de Astronium urundeuva'y Triplaris americana atravesaron rapidamente por
los estados de marchitez y murieron al dia 9°. Ceiba samauma 'y Cariniana ianeirensis,
en contraste, no entraron en estado de “cercanamente muerto” o “muerto” hasta el dia
10°. La unica especie donde todas las plantas sobrevivieron hasta el final de
experimento (dia 12°) fue C. samauma. También establecieron que las especies A.
urundeuvay T. americana mueren casi instantaneamente luego de la sequia del suelo,
lo cual explica su distribucion riberefia dentro de una matriz de bosques secos. Estas
especies, sin embargo, siguen una estrategia de crecimiento oportunista en la cual una
sequia periddica puede ser letal, pero pueden crecer rapidamente hasta la madurez si
la sequia no fue severa (Slot & Poorter 2007). Este mismo efecto podria estar
manifestandose en las especies utilizadas en el presente estudio, si el tratamiento

‘sequia’ aqui implementado no fue lo suficientemente severo.
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Por otro lado, en un experimento de ‘inundacién intermitente’ llevado a cabo por
Anderson & Pezeshki (1999), la mortalidad para todas las especies fue muy baja. Los
resultados para dicho estudio demuestran lo contrario a lo observado en el presente
trabajo, pero debe tenerse en cuenta que el tratamiento consistié en una inundacion

intermitente, no continua.

Progreso de la altura en el tiempo, de cada especie, en los tres tratamientos

Para Peltophorum se observd que el incremento de altura en el tratamiento
‘control’ fue sostenido hasta el segundo mes de experimentacion, y luego se detuvo el
crecimiento. Se estima que este efecto puede deberse a que la plantula alcanz6 un
limite de crecimiento relacionado con el tamano de la maceta en la que se encontraba.
Es asi que, en el tratamiento ‘sequia’, donde el incremento en altura fue a menor tasa,
pero mas prolongado en el tiempo, la altura promedio alcanzada fue similar a la del
‘control’, probablemente como efecto de la misma limitante. En cambio, no ocurrié lo
mismo para las plantulas de Peltophorum en ‘inundacién’, ya que la altura final fue
menor que en los otros dos tratamientos.

El crecimiento en altura de Enterolobium no se vio afectado por ninguno de los
tratamientos, ya que en los tres se registré una tendencia creciente, y la altura final
alcanzada fue similar. Sin embargo, la variabilidad de los datos en el tratamiento
‘inundacion’ fue mucho mayor que en los otros dos, lo que indicaria una respuesta
menos homogénea ante este tipo de estrés. Asimismo, la altura final alcanzada por esta

especie fue similar a la observada en Peltophorum para los tratamientos ‘sequia’ y
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‘control’, lo que podria indicar que existié la misma limitante de espacio en la maceta
(que en el caso de Enterolobium corresponderia a los tres tratamientos), ya que las
plantulas de ambas especies poseen una biomasa total (ver Figs. 26 C y 27), que
supera a la mayoria del resto de las especies en experimentacion. Por otro lado, el
buen crecimiento de ambas especies observado en condiciones de ‘sequia’ podria
relacionarse con su presencia, en general, en bosques estacionalmente secos, que no
aseguran un buen aporte hidrico constante (Prado & Gibbs 1993, Prado 2000). Algunas
caracteristicas morfolégicas (hojas compuestas, caducidad) influyen en la adaptabilidad
de estas especies a condiciones de baja disponibilidad hidrica (Poorter & Markesteijn
2008).

La respuesta de Gleditsia en el tratamiento ‘sequia’ fue muy superior a ‘control’ e
‘inundacion’, tratamientos en los que ademas se registré una alta variacién de los datos.
Esto demuestra que las condiciones de capacidad de campo y anoxia, inducirian a esta
especie a detener su crecimiento en altura, mientras que la falta de agua
experimentada no generd un retraso en el mismo. Este resultado seria un primer indicio
de la adaptabilidad de esta especie a diferentes ambientes, a la vez que obtiene su
mejor desarrollo bajo condiciones de menor aporte hidrico, lo que, por otro lado, podria
relacionarse con la presencia de ciertos caracteres morfolégicos indicadores de
xeroficidad desde el estadio de plantula, tales como el desarrollo de espinas en los
tallos y hojas bipinnaticompuestas (obs. pers.).

El crecimiento en altura de Microlobius, Diplokeleba y Caesalpinia fue similar
para los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, evidenciando en este sentido una buena

respuesta a ambas condiciones hidricas. El bajo incremento de altura media en el
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tratamiento ‘inundacién’ indicaria mayor sensibilidad de estas especies a la condiciones
de anoxia, en funcién del incremento en altura. Estas tres especies se encuentran en
una ubicacion intermedia en el gradiente topografico (ver Cap. 1), y ademas
Caesalpinia también se distribuye en zonas mas bajas en el area de estudio (Maturo
2009 y obs. pers.), por lo que en las épocas de menores precipitaciones se verian
sometidas a condiciones de sequia, ya que se encuentran alejadas de los cursos de
agua. Los resultados preliminares en funciéon del incremento de altura, respaldan lo
observado a campo para estas especies.

Para Prosopis, el mayor incremento en altura se observé en el tratamiento
‘control’. Por otro lado, se observd que la condicién de anoxia seria la menos favorable
para el crecimiento en altura, y que la ‘sequia’ no significé una gran restriccion en ese
sentido. A pesar de que estos resultados indican que el crecimiento de esta especie fue
superior en el tratamiento ‘control’, Maturo (2009) postula que Prosopis al estado adulto
se encuentra distribuida en zonas de fuertes limitantes hidricas en esta misma area de
estudio, algo que coincide con lo encontrado para sus plantulas en el presente estudio,
pues éstas se concentran en el Monte Fuerte (ver Cap. 1). Su presencia en dichas
areas podria deberse a la influencia de otros factores que compensen las limitantes
hidricas, como por ejemplo disponibilidad de agua subterranea de buena calidad al
alcance de las raices de los arboles (hecho puntualizado por Burkart 1952), o la
necesidad de la especie de alta disponibilidad luminica, ya que Prosopis crece
predominantemente en areas abiertas (Burkart 1952), y desarrolla un porte bajo y copa
amplia (obs. pers.). Por otro lado, es de interés destacar que Prosopis adquiere su

mejor desarrollo en suelos de tipo arcilloso (Burkart 1952, Burkart 1976), y aunque se
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ha establecido que esta especie es afectada por altas concentraciones salinas en su
germinacién y estados tempranos de desarrollo (Carnevale et al. 2004), en general las
areas en las que se encuentra presente se caracterizan por poseer altas
concentraciones salinas en superficie (Lewis & Pire 1981, obs. pers.). Sin embargo, se
ha dicho que, en las areas donde se encuentra la especie P. nigra, el agua subterranea
posee bajas concentraciones de sal (Burkart 1952), que seria entonces el factor
ambiental que permite su establecimiento como individuo adulto. El analisis del
comportamiento de Prosopis observado en este estudio, y su relacion con las
condiciones naturales en las que esta especie se desarrolla, concuerda con lo
planteado por Valladares et al. (2007) en relacién a que la plasticidad de las plantas a
un factor aislado estudiado en forma experimental, no siempre refleja la respuesta de
esa especie cuando esta en presencia de un conjunto de factores abiéticos actuando
simultdneamente, como ocurre en el habitat natural.

En cuanto a Schinopsis, las plantulas evidenciaron una evolucién sostenida de la
altura en el tiempo bajo el tratamiento ‘sequia’, mientras que no ocurrié lo mismo para
‘control’ e ‘inundacion’. Esto indica que tanto la condicién de capacidad de campo como
de anoxia prolongada serian las menos favorables para el crecimiento dicha especie,
en funcion de la altura. Es importante destacar que esta especie se distribuye en areas
de fuertes limitantes edaficas e hidricas (Durland 1924, Lewis & Pire 1981, Prado
1993a, Maturo 2009, ver Cap. 1), por lo que los resultados experimentales en relacion
al crecimiento en altura resultan acordes con la adaptacion de esta especie a

establecerse y desarrollarse en areas con condiciones de bajo aporte hidrico, mientras
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que la permanencia de condiciones de anegamiento por largos periodos de tiempo
afectaria el desarrollo de sus plantulas.

En resumen, excepto para Enterolobium, donde no se observa un
comportamiento diferenciado en cuanto al incremento de la altura en el tiempo entre los
tres tratamientos, ninguna especie manifestd incremento de la altura bajo el tratamiento
‘inundacion’. Por otro lado, todas las especies manifestaron un incremento de altura en
el tratamiento ‘sequia’, y solo para dos especies (Gleditsia 'y Schinopsis) no se observo

lo mismo en ‘control’.

Respuesta de las especies a los tratamientos para las variables derivadas de la

cosecha final

En general, para todas las especies y en base a la mayoria de las variables
medidas, el crecimiento bajo condiciones de ‘sequia’ no se vio fuertemente afectado, en
relacion al crecimiento del ‘control’, y siempre la respuesta en ‘sequia’ fue superior a la
de ‘inundacién’. Esto puede deberse a que el nivel de ‘sequia’ implementado fue
insuficiente para producir efectos negativos para el crecimiento de las especies en
estudio, o que las mismas presentan mecanismos de plasticidad o resistencia para
adaptarse a condiciones de déficits hidricos (Slot & Poorter 2007).

En el estudio llevado a cabo por Parolin (2001) se observd que, tanto a nivel de
pérdida de hojas como de biomasa total, el tratamiento ‘sequia’ fue mas perjudicial que
los tratamientos ‘control’, ‘inundacion’ e ‘inmersién’. Dichos resultados son opuestos a

los obtenidos en el presente experimento, y ello puede deberse a varias razones. Por
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ejemplo, a que en el tratamiento ‘sequia’ implementado en Parolin (2001) el aporte
hidrico a las plantas se suspendié completamente, mientras que en este trabajo ‘sequia’
significd el 50% de la condicién de capacidad de campo. Por otra parte, las especies
utilizadas en el estudio de Parolin (2001) pertenecen al valle de inundacion del rio
Amazonas, por lo que se encuentran frecuentemente sometidas a condiciones de
inundacién e inmersion total (de 50 a 270 dias al ano), lo que no afecta su crecimiento y
desarrollo, dado que presentan adaptaciones morfolégicas a dichas condiciones (raices
adventicias, lenticelas); dichos factores podrian explicar su poca resistencia a la sequia,
ya que no es ésta una condicién que las plantas enfrenten en su medio natural. Por el
contrario, si las especies bajo estudio presentan pre-adaptaciones a ambientes secos,
el cual puede ser el caso de algunas de las especies utilizadas en el presente trabajo
de tesis, no se observaran cambios significativos en su crecimiento (plasticidad
fenotipica) bajo un tratamiento de ‘sequia’ (Parolin 2001, Villagra & Cavagnaro 2006).
Por otro lado, como establecieron Valladares et al. (2007), si bien la plasticidad
potencial puede ser grande, la plasticidad observada puede verse disminuida en
condiciones de estrés, debido al costo que la misma implica para la planta. Asimismo,
existe el fendmeno de tolerancia fisioldégica a la sequia, por el cual las plantas son
capaces de mantener su funcionamiento a bajo contenido celular de agua (Poorter &
Markesteijn 2008), sin presentar cambios morfolégicos evidentes. Este podria ser otro
factor interviniente en la falta de respuesta a la ‘sequia’ observada en el experimento.
Por otro lado, para la mayoria de las especies, el crecimiento en el tratamiento
‘inundacion’ fue inferior al crecimiento del ‘control’. Este crecimiento superior bajo

condiciones de capacidad de campo, en la mayoria de los casos, demuestra que la
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anoxia permanente gener6 una reduccién marcada en el crecimiento de las especies,
principalmente a nivel de area foliar y biomasa foliar. La pérdida de hojas fue la primera
y principal respuesta a las condiciones de anegamiento, la cual, al persistir en el tiempo,
daria luego como consecuencia la muerte del individuo en algunas especies. Es
probable que si el tratamiento hubiera sido mas corto, o consistido en inundaciones
pulsatiles, las plantulas podrian haberse recuperado y generar nueva biomasa foliar en
los periodos de no-anegamiento, tal como lo evidencian algunos estudios relacionados
(Anderson & Pezeshki 1999). No obstante, cuando las plantulas fueron sometidas a
inundacion intermitente (Anderson & Pezeshki 1999) también se observé un crecimiento
inferior comparado con el control, principalmente a nivel de crecimiento en altura, area

foliar y biomasa total.

Respuesta por especie

Peltophorum dubium

Peltophorum tuvo una respuesta similar al tratamiento ‘sequia’ que al ‘control’, en
funcién de aquellas variables relacionadas con el crecimiento en altura y area foliar
(altura final, area foliar final, biomasa final en hojas, RGR en altura'y en area foliar, LAR
y LMF; Tabla XV), lo que indica que la condiciéon de ‘sequia’ aqui implementada no
causd mayores limitantes en el crecimiento, comparado con el ‘control’. La mayor
biomasa final total en el tratamiento ‘control’ (Fig. 26 C), seria principalmente una

consecuencia de la mayor biomasa final en tallo (Fig. 27 B), lo que demuestra que las
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plantulas de Peltophorum en condiciones de ‘sequia’ limitan principalmente su
crecimiento en biomasa caulinar (dada por su grosor), pero no su crecimiento en altura
y area foliar. Sin embargo, cabe destacar que, si bien no hubo diferencias significativas,
los valores de drea foliar final y biomasa final en hojas del tratamiento ‘sequia’ fueron
considerablemente inferiores a los del ‘control’ (Figs. 26 y 27).

Por otro lado, bajo el tratamiento ‘sequia’ se obtuvo para esta especie un SLA
significativamente mayor que el ‘control’ (Fig. 29 A). Aunque no se pudieron establecer
las razones por las que esto pudo haber ocurrido, se piensa que podria deberse a que
las plantas de esta especie en ‘sequia’, al momento de la cosecha, tuvieran un gran
porcentaje de sus hojas nuevas aun no completamente desarrolladas (hojas jovenes y
delgadas), debido al retardo en el crecimiento dado por la limitante hidrica, mientras
que las hojas de las plantulas en ‘control’ completarian mas rapidamente su desarrollo.
A su vez, si bien un bajo SLA es esperable como adaptacion a condiciones de sequia
(Poorter & Garnier 1999, Poorter & Markesteijn 2008), dicho fenédmeno podria ser
caracteristico de plantas adultas en tales condiciones, mientras que quizas este
caracter no se manifieste en plantulas en crecimiento, o tras un periodo de sélo tres
meses del tratamiento ‘sequia’, ya que las hojas son jovenes y no han completado su
desarrollo ni, por consiguiente, modificado su estructura celular. Debe tenerse en
cuenta, ademas, que hasta el momento de comenzar el tratamiento, las plantulas
fueron mantenidas en condicion de capacidad de campo, por lo que los posibles
cambios morfoldégicos como respuesta a la ‘sequia’ solo pudieron comenzarse a
desarrollar desde ese momento hasta el final de los tres meses de experimentacion.

Podria plantearse la hipotesis de que si el tratamiento hubiese sido mas prolongado,
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este caracter adaptativo se habria podido observar. Finalmente, es posible que esta
especie ya cuente con caracteres que le confieran adaptacién a la sequia.

Se observo que Peltophorum en ‘sequia’ tiene mayor RMF (Fig. 30 C) que en el
tratamiento ‘control’, respuesta que también se considera adaptativa en plantulas
sometidas a déficit hidrico por sequia (Poorter & Markesteijn 2008), ya que la planta
refuerza el crecimiento en masa radical para la exploracién del suelo en busqueda de
agua. Por el contrario, un mayor SMF (Fig. 30 B) en ‘control’ que en ‘sequia’ seria una
consecuencia de la menor biomasa del vastago de las plantulas en ‘sequia’, y a su vez,
de un mayor RMF en dicho tratamiento.

Al observar los valores de tolerancia calculados para el tratamiento ‘sequia’
(Tabla XVII), de todas las variables medidas solo cuatro (supervivencia, SLA, LAR,
RMF) resultaron con un nivel de tolerancia mayor a uno, lo que significa que en ‘sequia’
los valores de esas variables fueron superiores a los del ‘control’. Para el resto de las
variables, los valores de tolerancia fueron inferiores a uno, lo que indica una respuesta
superior en el tratamiento ‘control’. Estos resultados reafirman la diferencia de
respuesta observada entre los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’ a partir de la
comparacién de los valores absolutos de las variables (Tabla XV), donde este ultimo
resultaria mas favorable para el crecimiento de esta especie que el primero. En suma,
se considera que Peltophorum es una especie moderadamente tolerante a la ‘sequia’,
en base a las condiciones del presente experimento.

El crecimiento de esta especie no pudo ser evaluado en el tratamiento
‘inundacion’ ya que no hubo sobrevivientes al mismo (Tabla XVIII), por lo que se puede

considerar a esta especie como intolerante a las condiciones de anoxia implementadas.
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Sin embargo, las plantulas de Peltophorum lograron crecer en altura durante el primer
mes de anoxia (Fig. 25 A), lo cual indica que una inundacién mas moderada seria
tolerable para esta especie. Esto coincide con lo expuesto en otros trabajos donde
evalltan los efectos de la inundacién en plantulas de Peltophorum (Medri et al. 1998 y
Rogge et al. 1998). En dichos estudios se califica a esta especie como intolerante a la
inundacién, aunque se demuestra que, al parecer, tal condicién no provocd efectos
letales en sus plantulas, ya que no se menciona ningun caso de muerte para esa
especie. Es de interés destacar que la duracién de dichos trabajos (70 y 60 dias
respectivamente) fue menor al tiempo de experimentacién implementado en la presente
tesis (110 dias), y que justamente a partir del momento de finalizacion de los
experimentos citados (dia 60-70), se registraron en el presente estudio la mayoria de
las muertes de plantulas de esta especie. Por lo tanto, la intolerancia de Peltophorum a
la inundaciéon observada en la presente tesis se atribuye a la extensa duracion del

tratamiento.

Enterolobium contortisiliquum

Esta especie tuvo un comportamiento similar (v.g.: sin diferencias significativas)
en ‘sequia’ que en ‘control’ en funcién de todas las variables, excepto en dos casos:
biomasa final total y biomasa final en tallo (Tabla XV, Figs. 26 y 27), donde el ‘control’
fue superior a la ‘sequia’. Al igual que para Peltophorum, se observa que bajo

condiciones de ‘sequia’, las plantulas de Enterolobium disminuyen el crecimiento en
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biomasa del vastago, es decir, grosor del mismo, ya que no se observan diferencias
significativas de crecimiento en altura (Fig. 26 A).

Bajo condiciones de ‘inundacién’, se observé en esta especie una respuesta
inferior al ‘control’ para todas las variables relacionadas al crecimiento foliar (darea foliar
final, biomasa final en hojas, RGR en area foliar, LAR, LMF; Tabla XVI), excepto en
SLA; y una mayor asignacion de biomasa a raiz bajo ‘inundaciéon’ (Tabla XVI). Aunque
no es lo esperable, esto ultimo puede deberse a que los valores inferiores de
asignacion de biomasa a hojas en ‘inundacién’ pueden haber elevado, en términos
relativos, los de asignacién a raiz. El hecho de que solo se hayan observado
consecuencias a nivel de crecimiento foliar bajo ‘inundacion’, podria indicar una
estrategia de tolerancia de esta especie bajo condiciones de anoxia. Se estima que la
no modificacion del SLA para todos los tratamientos podria estar mas relacionada al
estado de desarrollo de las plantulas y la duracion del tratamiento, que a una falta de
respuesta ante la condicion ambiental. Por otra parte, los resultados observados en
Enterolobium podrian dar indicio de su amplitud ecoldgica, ya que su crecimiento no se
vio fuertemente restringido en ninguna de las condiciones evaluadas en el presente
estudio. No obstante, es importante destacar que, en términos relativos, la condicién de
‘inundacion’ produjo mayor limitacién del crecimiento que la condicién de ‘sequia’.
Segun los valores de tolerancia calculados, el crecimiento de esta especie seria
superior en condiciones de capacidad de campo, ya que sélo tres variables, tanto en
‘sequia’ (supervivencia, LMF y RMF, Tabla XVIl) como en ‘inundacion’ (supervivencia,

SMF y RMF, Tabla XVIII), indicaron lo contrario.
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Gleditsia amorphoides

Para la gran mayoria de las variables (12 de 13), la respuesta de esta especie
mostré diferencias significativas entre los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, de las cuales
en 11 variables la ‘sequia’ fue superior; mientras que casi no hubo diferencias
significativas entre ‘control’ e ‘inundacién’. La diferencia fundamental entre estos ultimos
tratamientos seria el menor crecimiento en biomasa radical en ‘inundacion’, lo cual es
esperable en plantas bajo tales condiciones (Parolin 2001). Esto, sumado a la
respuesta superior observada en ‘sequia’, indicaria que para Gleditsia, tanto las
condiciones de capacidad de campo como de anoxia, resultan limitantes para su
crecimiento. En relacién al mejor crecimiento de esta especie bajo ‘sequia’, y la
ausencia de modificaciones morfoldgicas visibles, se ha planteado que cuando las
plantas no evidencian estrategias de plasticidad ante un factor externo imprevisto, es
probable que no sea necesaria una respuesta fenotipica para hacer frente a dicho
cambio (Valladares et al. 2007). Por otro lado, se ha planteado que las especies
adaptadas a crecer bajo condiciones de ‘sequia’, tendrian un crecimiento mas lento en
condiciones que para otras especies serian Optimas (Poorter & Garnier 1999). Este
podria ser el caso de Gleditsia, que es una de las tres especies que tienen mejor
performance en ‘sequia’ que en ‘control’ (junto con Diplokeleba'y Schinopsis).

El célculo de los valores de tolerancia (Tablas XVII y XVIIl) dio como resultado
una mayor tolerancia a la ‘sequia’ en 11 de las 13 variables medidas; so6lo para SMF y
RMF, dicho valor fue inferior a uno. Asi, junto con Schinopsis, Gleditsia muestra los

valores mas altos de tolerancia a ‘sequia’. En ‘inundacién’, se observaron valores
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mayores a uno para cinco variables, y para siete variables dicho valor fue menor a uno.
Aun asi, estos valores mayores a uno para cinco variables transforman a Gleditsia en la
especie de mayor tolerancia a ‘inundaciéon’ del grupo estudiado (Tabla XVIII). De este
modo, Gleditsia se presenta como una de las especies mas tolerantes a ambas
condiciones, ‘sequia’ e ‘inundacién’, lo cual tiene sentido al observar que en el area de
estudio, esta especie se encuentra principalmente formando parte del denominado
Bosque Ribereno, pero también es frecuente en el BT y, aunque de manera menos
constante, en el MF (Maturo 2009). Se estima que esta amplitud ecoldgica podria
deberse, por un lado, a la presencia de caracteres xerofiticos que le permitan superar
condiciones de déficit hidrico (e.g. presencia de espinas, hojas bipinnaticompuestas,
caducidad), y, por otro lado, a la capacidad de germinar y crecer en el sotobosque

sombreado del BR (ver Cap. 2), caracteristica propia de las especies umbrofilas.

Microlobius foetidus

Para Microlobius, solo se observaron diferencias de respuesta entre los
tratamientos ‘sequia’ y ‘control’ en el area foliar final, RGR en area foliary SLA (Figs. 26
B, 28 B y 29 A), donde los valores en ‘control’ fueron superiores a la ‘sequia’. De esta
manera, el efecto de la ‘sequia’ se vio reflejado principalmente en la reduccién del
crecimiento en area foliar. En el caso del tratamiento ‘inundacién’ se observé una
respuesta inferior al ‘control’ en la mayoria de las variables medidas, lo que indica una
alta sensibilidad de esta especie a las condiciones de anegamiento, reflejado en todos

los aspectos del crecimiento estudiados.



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 186

Por otro lado, en el tratamiento ‘inundacién’ se observdé un mayor SMF debido a
que las plantas sufrieron pérdida de hojas, y a que la asignacién a raiz no varié con
respecto al ‘control’. Estos resultados reflejan la sensibilidad de esta especie a las
condiciones de anoxia permanente. En cuanto a los valores de tolerancia, para
Microlobius, tanto en ‘sequia’ como en ‘inundacion’ (Tablas XVII y XVIII), el valor de la
mayoria de las variables fue inferior a uno, lo que indica claramente que esta especie
seria menos tolerante a ambas condiciones de disponibilidad hidrica que a la condicidon
de capacidad de campo, aunque las diferencias fueron mas marcadas en ‘inundacién’

que en ‘sequia’.

Diplokeleba floribunda

Para Diplokeleba se observaron, principalmente, diferencias de crecimiento en
altura entre los tratamientos ‘sequia’ y ‘control’, donde los valores de las variables altura
final y RGR en altura observados en ‘sequia’, superan a los observados en ‘control’. Si
bien se observé también un mayor RGR en area foliar en ‘sequia’ que en ‘control’, para
el caso del area foliar final no se detectaron diferencias significativas, aunque cabe
destacar que los valores observados en ‘sequia’ fueron mas elevados que los de
‘control’. Los resultados indican que la condicion de ‘sequia’ implementada no signific
una restriccién para el crecimiento de esta especie, y que, en base al crecimiento en
altura y area foliar, dicha condicién seria mas propicia que la de capacidad de campo.

En el caso del tratamiento ‘inundacién’, dado que solo sobrevivié un ejemplar de

esta especie, resulta evidente que las condiciones de anoxia restringen severamente el
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crecimiento de las plantulas. Nétese, ademas, que los valores obtenidos a partir del
Unico individuo sobreviviente en ‘inundacion’ fueron, en todas las variables, inferiores a
los valores medios del ‘control’. Por otro lado, a partir de los valores de tolerancia
obtenidos (Tablas XVII y XVIII), puede decirse que esta especie resultdé tolerante al
tratamiento ‘sequia’, ya que para la mayoria de las variables, el valor resulté superior a
uno, 0 muy cercano a éste. En cambio, al considerar los valores para la Gnica plantula

sobreviviente en ‘inundacion’ se observa una notoria intolerancia a dicho tratamiento.

Caesalpinia paraguariensis

No se observaron diferencias de respuesta entre los tratamientos ‘sequia’ y
‘control’ en ninguna de las variables medidas, para esta especie. Esto indicaria una
gran adaptabilidad de la especie a los niveles de ‘sequia’ implementados, y al
crecimiento en condiciones de capacidad de campo. En el caso del tratamiento
‘inundacion’, sélo se encontraron diferencias de respuesta en las variables relacionadas
al crecimiento foliar (area foliar final, biomasa final en hojas, RGR en area foliar, LAR y
LMF; Figs. 31 B, 32 A, 33 B, 34 B y 35 A), donde los valores en ‘control’ fueron
superiores a los de ‘inundacién’. Por otro lado, es necesario aclarar que en el
tratamiento ‘inundacion’ solo se contd con dos sobrevivientes de esta especie.
Teniendo en cuenta esto ultimo, y el efecto del tratamiento en el crecimiento foliar,
puede apreciarse que la condicibn de anoxia resulta una severa limitante para el
crecimiento y supervivencia de esta especie, mientras que no ocurre lo mismo con la

condicién de ‘sequia’ implementada. Los valores de tolerancia (Tablas XVII y XVIII)
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confirman estos resultados, ya que para la mayoria de las variables se observo

tolerancia a la ‘sequia’ (11 de 13), mientras que lo contrario se observo en ‘inundacion’.

Prosopis nigra

En cuanto al crecimiento en altura (Figs. 25 y 26), Prosopis fue la Unica especie
de las aqui estudiadas que mostré mayor crecimiento en el tratamiento ‘control’ que en
‘sequia’. Para el resto de las variables relacionadas al crecimiento en area foliar y
biomasa (valores finales y tasas de crecimiento), también se observé una respuesta
superior en el ‘control’ que en el tratamiento ‘sequia’ (Figs. 26, 27 y 28), mientras que
en las variables SLA, LAR y asignaciones de biomasa (Figs. 29 y 30), no se observaron
diferencias significativas entre dichos tratamientos. Esto indica que, si bien no se
observaron diferencias inherentes al crecimiento proporcional en la planta, si se vio
afectado su crecimiento de una manera general debido a la condicion de ‘sequia’
implementada. Esto coincide con lo encontrado por Villagra & Cavagnaro (2006) para
especies del mismo género, donde las condiciones de sequia implementadas afectaron
el crecimiento en base a todas las variables medidas. Por otro lado, para el tratamiento
‘inundacion’, se observo una respuesta superior del ‘control’ en el caso de todas las
variables medidas (Tabla XVI), excepto SMF (Fig. 35 B), cuyo valor superior en
‘inundacion’ se asume es debido a la pérdida de hojas en dicho tratamiento, que resulta
en un menor LMF, y por consiguiente se ve reflejado en un mayor valor de biomasa
asignada al tallo. Por lo expuesto, queda claro que tanto la condicién de ‘sequia’ como

de ‘inundacion’ implementada, resultaron para esta especie menos Optimas que la
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condicién de capacidad de campo. Teniendo en cuenta esto, y, por otro lado, que en el
tratamiento ‘inundacion’ solo se registr6 un individuo muerto de Prosopis, podria
pensarse que esta especie es capaz de sobrevivir a ambas condiciones hidricas,
reduciendo o deteniendo su crecimiento, pero sin sufrir consecuencias letales, o bien
que esta falta de crecimiento bajo condiciones de estrés hidrico sea una estrategia
adaptativa para resistir las condiciones desfavorables (Valladares et al. 2007).
Asimismo, teniendo en cuenta los valores de tolerancia obtenidos (Tablas XVII y XVIII),
se observa también que ambos tratamientos, ‘sequia’ e ‘inundacién’, resultaron menos
favorables que la condicion de capacidad de campo, ya que para la mayoria de las

variables en ‘sequia’ e ‘inundacién’, los valores fueron inferiores a uno.

Schinopsis balansae

En funcién de la mayoria de las variables medidas, el crecimiento de esta
especie en el tratamiento ‘sequia’ resultd superior al crecimiento en ‘control’; solo en
tres casos no se hallaron diferencias significativas. Estos resultados indican una gran
adaptabilidad, y una mejor respuesta de esta especie al desarrollarse bajo las
condiciones de ‘sequia’ implementadas en este estudio. Al igual que Gleditsia, esta
especie podria valerse de adaptaciones morfolégicas para crecer en ambientes secos
(como por ejemplo, hojas muy duras y coriaceas; obs. pers.), y tener entonces en
‘condiciones Optimas’ un desarrollo inferior (Poorter & Garnier 1999). Por otro lado,
debido a que ningun individuo de esta especie sobrevivio al tratamiento ‘inundacion’, se

considera a la anoxia permanente como una condicion que impide su crecimiento. Los
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valores de tolerancia calculados para el tratamiento ‘sequia’ (Tabla XVII) confirman que

tal condicion seria la mas propicia para el crecimiento de esta especie, de las tres

implementadas en este estudio.

Patrones de respuesta entre especies

A partir del analisis de las variables, se observa que, en general, existen tres

tipos de respuestas ante los tratamientos evaluados:

Las especies que respondieron en forma semejante tanto a la condicion de
‘sequia’ implementada, como a la condicién de capacidad de campo, pero que
no fueron tolerantes a la condicion de anoxia (Peltophorum, Microlobius,
Diplokeleba, Caesalpinia).

Las especies para las cuales tanto la condicién hidrica de capacidad de campo
como de anoxia representan una fuerte limitante para su crecimiento, pero que la
condicién de ‘sequia’ aqui implementada resultdé ser la mas propicia para su
desarrollo (Gleditsiay Schinopsis).

Las especies que respondieron mejor bajo la condicién de capacidad de campo,
pero que toleraron los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacién’ sin sufrir
consecuencias negativas considerables en su crecimiento y supervivencia

(Enterolobium, Prosopis).
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Al comparar los valores de tolerancia a los tratamientos ‘sequia’ e ‘inundacion’,
se obtuvo que para la mayoria de las variables la tolerancia a la ‘sequia’ fue superior
(Tabla XVII). En ese caso, todas las especies podrian ser descriptas como
relativamente tolerantes a la condicion de ‘sequia’ implementada, pero a su vez, las
especies podrian ser agrupadas en cuanto a su respuesta en las diferentes variables.
Asi, observamos que las especies involucradas en las dos primeras categorias de la
clasificacion anterior (Peltophorum, Microlobius, Diplokeleba, Caesalpinia, Gleditsia y
Schinopsis), podrian ser descriptas como “tolerantes a la ‘sequia’ e intolerantes a la
‘inundacion’, y las dos especies de la tercera categoria (Enterolobium y Prosopis)
podrian ser llamadas “moderadamente tolerantes a la ‘sequia’ y a la ‘inundacion’. Es
probable que éstas Ultimas sean especies con adaptaciones que le permiten hacer
frente tanto al estrés por sequia como por inundacion, ya que algunos mecanismos de
tolerancia son efectivos para ambas condiciones hidricas extremas (Parolin 2010).

Aunque es comunmente aceptado que las plantas deben lidiar con cierta
cantidad de factores ecoldgicos co-ocurrentes en condiciones naturales, la mayoria de
los estudios de plasticidad fenotipica han sido desarrollados considerando respuestas
fenotipicas a un unico factor solamente, a menudo abidtico. Sin embargo, la plasticidad
potencial a un factor dado puede ser influenciada por otro factor biético y abidtico co-
ocurriendo en complejos y multivariados ambientes (Valladares et al. 2007). Por
ejemplo, Lépez y Kursar (1999) comprobaron que algunas especies de arboles que se
desarrollan en ambientes no inundables, son altamente tolerantes a condiciones de

anegamiento prolongado (90 dias), por lo que concluyen que no seria este factor el que



Capitulo 3 — Respuesta de plantulas a diferente disponibilidad hidrica 192

impide que dichas especies se desarrollen en los ambientes estacionalmente

inundados.

Como se explicé en el capitulo ‘Materiales y Métodos’, las condiciones hidricas
implementadas en los tratamientos se controlaron y mantuvieron cada dos dias. En el
caso del tratamiento ‘sequia’, el porcentaje de agua correspondiente al mismo fue el
50% de la condicion de capacidad de campo (Fig. 21). Debido a que la mayoria de las
especies utilizadas en el experimento no resulté afectada en su crecimiento por esta
condicién, se presume que la misma seria insuficiente para producir, al menos en estas
especies, condiciones de estrés hidrico por sequia, o que el tiempo de experimentacion
no fue suficiente para que los efectos del tratamiento se hiciesen evidentes. Por lo
general, las adaptaciones importantes a la sequia son evidenciadas a largo plazo
(Parolin 2010), e incluyen plasticidad de la profundidad de las raices (Reader et al.
1993), cambios en la asignacién de biomasa (Poorter & Nagel 2000) y ajustes
estomaticos (Bonal & Guehl 2001). Una rapida respuesta a la sequia en términos de
mortalidad fue encontrada en el estudio a campo realizado por Engelbrecht et al. 2006,
en el cual se estudié el efecto de los periodos de sequia en especies pioneras de
Panama, mientras otros estudios reportaron un efecto de desecacion mucho mas lento
en renovales de especies tropicales (e.g. Bonal & Guehl 2001). No obstante, teniendo
en cuenta lo implementado por Villagra & Cavagnaro (2006) en un estudio de los
efectos de la sequia en dos especies del género Prosopis, donde si se observaron
efectos en el crecimiento tras 100 dias de experimentacion (similar periodo que el aqui

implementado), pero con un nivel de irrigacion en el tratamiento sequia equivalente a
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una cuarta parte de la cantidad de agua suministrada al tratamiento control, se estima
que seria este Ultimo aspecto el factor mas probable por el cual no se haya evidenciado
efectos de estrés hidrico en el presente experimento.

Por cuestiones de tiempo y disponibilidad de equipamiento, en el presente
estudio no se realiz6 un experimento piloto con seguimiento de la condicion fisiol6gica
de las plantas en ‘sequia’, para conocer en qué momento cada especie llegaba a la
sequia fisiolégica, e implementar asi el tratamiento correspondiente para cada una.
Asimismo, las especies aqui utilizadas no han sido estudiadas anteriormente en este
sentido, y no se cont6é entonces con datos previos que sirvieran de base al estudio.

Por otro lado, a los fines de mantener la condicién de capacidad de campo en las
plantas utilizadas como ‘control’, se suministr6 agua ad libitum cada dos dias, y las
plantas se colocaron en macetas perforadas para que el excedente de agua pudiera
escurrir de las mismas. Luego de realizar el riego en cada oportunidad, se esperaban
unos minutos, y luego se realizaba el pesaje de las mismas. En la Figura 22 puede
observarse que para las especies Peltophorum dubium'y Enterolobium contortisiliquum,
principalmente, el nivel de agua registrado luego del riego superd ampliamente, en
varias oportunidades, el 100 % (correspondiente a la condicion de capacidad de
campo). Debido a que estas dos especies eran las de mayor tamarno y, por lo tanto, las
de mayor area radical, se estima que esto Ultimo podria haber influido en una demora
en el escurrimiento del agua de riego. Al pesar a estas plantas al mismo tiempo que el
resto de las especies, dicho retardo en el escurrimiento pudo haber sido el causante de

la mayor cantidad de agua registrada en estas especies.
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Relaciéon entre los valores de tolerancia a los tratamientos y el valor de IT de las

especies

Si bien para ninguno de los tratamientos se obtuvo un resultado estadisticamente
significativo en este analisis, cuando se evalué la correlacion entre los valores de cada
variable por especie en el tratamiento ‘sequia’ con el indice topografico (IT) se encontré
que, en general, los resultados dieron valores negativos. Esto indica que las especies
ubicadas en la seccidbn mas baja del gradiente topografico tuvieron una mejor respuesta
a la sequia en relacion a su crecimiento. De esta forma, estos resultados se
corresponderian con lo que ocurre naturalmente en las areas donde se encontraron
estas especies, ya que, segun un estudio realizado por Placci (1995) en bosques
cercanos a los aqui estudiados, en las zonas mas bajas del gradiente topografico,
alejadas de los cursos de agua, se desarrollan suelos relativamente pobres en materia
organica, arcillosos y con baja capacidad de almacenar agua util para las plantas, lo
que confiere condiciones de estrés hidrico tanto en las épocas de sequia como de
precipitaciones, por limitaciones en la infiltracién y almacenamiento del agua. Debido a
la posicion topogréafica, y a las caracteristicas del suelo, en las épocas de
precipitaciones se generan condiciones de anegamiento; las mismas, de todas formas,
serian temporales y breves, sometiendo a las plantas a condiciones de sequia y
anegamiento pulsatiles (obs. pers.). Por lo tanto, las especies que alli se desarrollan
serian las mas adaptadas a las condiciones de estrés hidrico. Por otro lado, en las
areas mas altas del gradiente topografico, y cercanas a los cursos de agua, los suelos

poseen elevado contenido de materia organica y mayor capacidad de albergar agua util
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para las plantas (Placci 1995), lo que confiere una condicién mas favorable para las
mismas; por esto, las especies que alli se desarrollan podrian no estar del todo
adaptadas a condiciones de sequia. Un efecto similar fue observado por Engelbrecht et
al. (2007), quien establece, en un estudio de distribucidn de especies tropicales en
funcion su sensibilidad a la sequia, en Panama, que las especies que exhibieron alta
sensibilidad a la sequia, se presentaban coincidentemente en el extremo hiumedo del
gradiente climatico.

Por otro lado, cuando el mismo analisis fue realizado para el tratamiento
‘inundacion’, ocurri6 lo contrario: en la mayoria de las variables se obtuvo una
correlacién positiva, o que indica que los mayores valores de las variables fueron
obtenidos en las especies de las posiciones mas altas del gradiente topografico, y
viceversa. Es posible que las especies que se ubican en la parte inferior del gradiente
sean menos tolerantes a las condiciones de anoxia permanente, que las de posiciones
superiores, pero ello no significa que éstas ultimas sean tolerantes o estén adaptadas a
tales condiciones, ya que los valores de tolerancia obtenidos indican que en general, las

especies no tiene un buen desarrollo bajo condiciones de anoxia permanente.

En base a los resultados obtenidos en el estudio experimental, no se puede
confirmar que lo planteado en la primera prediccion sea completamente verdadero. Si
bien las especies ubicadas en la posicibn mas baja del gradiente resultaron muy
tolerantes a la sequia, otras especies presentes en posiciones topograficas superiores
también fueron alta y moderadamente tolerantes, como Gleditsia y Enterolobium

respectivamente. Por otro lado, las especies del MF tampoco fueron las mas tolerantes
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a las condiciones de ‘inundacién’, lo cual si se pensaba que podria ocurrir.
Seguramente este resultado esta relacionado al tiempo de anoxia al que estuvieron
sometidas las plantulas, ya que tal tratamiento fue perjudicial para la mayoria de las
especies en estudio. Por lo tanto, debido a que, por un lado, la ‘sequia’ implementada
no resultd perjudicial para ninguna especie, y, por otro lado, la ‘inundacién’ resulté
limitante para todas ellas, es que en base a este estudio no puede asegurarse que la
respuesta de las plantulas a las condiciones aqui probadas esté directamente
relacionada con la distribucién de las especies en el gradiente topografico. No obstante,
si pudo obtenerse un mayor conocimiento sobre como influye la anoxia en el
crecimiento de las especies presentes en los bosques del Chaco Humedo, y su
posibilidad de crecimiento en condiciones de bajos aportes hidricos, lo cual resulta
biogeograficamente muy légico ya que dichos bosques pertenecen al tipo denominado

Estacionalmente Secos (Prado 2000).
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CONCLUSIONES

Todas las especies resultan menos tolerantes a las condiciones de anoxia
permanente, que al nivel de ‘sequia’ implementado.

Ninguna de las especies vio afectada su supervivencia, y pocas su crecimiento,
en el tratamiento ‘sequia’, por lo que se piensa que el nivel de ‘sequia’
implementado no fue suficiente para producir un efecto critico en la vida de las
plantulas, o que las especies utilizadas en el experimento estdan adaptadas a
transitar periodos de sequia de longitud variable, todos los afos, lo que les
confiere la tolerancia evidenciada.

Peltophorum dubium, Diplokeleba floribunda y Schinopsis balansae fueron las
especies menos tolerantes a las condiciones de anoxia permanente.
Enterolobium contortisiliquum y Prosopis nigra fueron las especies que menos
diferencias mostraron entre tratamientos, por lo que se consideran las mejor
adaptadas a crecer en ambas situaciones contrastantes de disponibilidad hidrica.
Dado que ambas se encuentran en extremos opuestos del gradiente topogréfico,
se piensa que su ubicacién natural estaria respondiendo a condiciones de
disponibilidad luminica o calidad de suelo, y que, al desarrollarse préximas a
cuerpos de agua, se ven sometidas a ambas situaciones hidricas
estacionalmente.

Gleditsia amorphoides y Schinopsis balansae fueron las especies que mejor
crecieron bajo ‘sequia’, en relacién al ‘control’. El resto de las especies

alcanzaron niveles similares entre dichos tratamientos.
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Microlobius foetidus fue la especie que, en términos comparativos con el ‘control’,
vio mas afectado su crecimiento por ambos tratamientos implementados (‘sequia’
e ‘inundacién’).

En términos generales, seis de las ocho especies estudiadas (Peltophorum
dubium, Microlobius foetidus, Diplokeleba floribunda, Caesalpinia paraguariensis,
Gleditsia amorphoides y Schinopsis balansae), se consideran “tolerantes a la
‘sequia’ e intolerantes a la ‘inundacién, y dos especies (Enterolobium
contortisiliquum'y Prosopis nigra) “moderadamente tolerantes a la ‘sequia’ y a la
‘inundacion’.

No se observo relacion entre la respuesta de las especies aqui estudiadas a los
tratamientos, y su distribucion en los tres tipos de bosques, ya que en cada uno
de los bosques hubo especies que se diferenciaron en su respuesta a la ‘sequia’
o ‘inundacién’. Por esto, se piensa que las condiciones hidricas implementadas
no reflejan completamente la realidad de lo que ocurre con estas especies en el
medio natural, y que, ademas, habria otros factores que estén influyendo en la
distribucién de las mismas, como por ejemplo, intensidad luminica y tipo de

suelo.
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DISCUSION GENERAL
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CAPITULO 4

DISCUSION GENERAL

El presente trabajo de tesis se inici6 buscando respuestas a las siguientes
preguntas, en relacién al banco de renovales de tres tipos de bosques del sureste de
Formosa (Bosque Riberefo, Bosque Transicional y Monte Fuerte): qué caracteristicas
tiene el banco de renovales, en cuanto a su composicion floristica, abundancia, riqueza
y diversidad, y cual es la influencia de algunos factores ambientales y estructurales del
sotobosque?; ;qué grado de tolerancia tienen las plantulas de algunas de sus especies
a la ‘'sequia’ y a la ‘inundacién’ en condiciones controladas de invernaculo? El analisis
detallado correspondiente a los relevamientos de campo y los experimentos realizados
con el fin de responder a esos interrogantes ya se desarrollé en los Capitulos 2 y 3 de
esta tesis.

Los resultados obtenidos en el presente estudio, respecto a las caracteristicas
estructurales y ambientales de los tres tipos de bosques, y las diferencias entre ellos,
confirman las predicciones planteadas en cada caso. El Bosque Riberefio es el bosque
de mayor magnitud en cuanto a su cobertura y altura del canopeo, y produccién de
hojarasca, y ocurrié lo contrario con el Monte Fuerte; el Bosque Transicional presenté
caracteristicas ambientales intermedias. Respecto a la altura del canopeo y cobertura
del sotobosque, el Bosque Transicional se asimil6 mas al Bosque Ribereno, mientras

que en cuanto a la cantidad de hojarasca y la cobertura por especies Bromeliaceas no
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se diferenci6 significativamente del Monte Fuerte. Asimismo, la cobertura del canopeo
lo colocd en una posicidon intermedia pero sin diferenciarse significativamente de
ninguno de los dos bosques.

En cuanto a la topografia local, tanto el Bosque Ribereno como el Bosque
Transicional no mostraron diferencias significativas entre las clases de microrelieves
presentes dentro de cada uno (Fig. 7 A y B), lo que indicaria que no existe un tipo de
topografia interna dominante en los mismos. Por otra parte, en el Monte Fuerte se
observé una topografia local accidentada e irregular. Estos resultados coinciden con lo
hallado por Lewis (1991), Lewis et al. (1994), Lewis et al. (1997), Barberis et al. (1998),
Wenzel & Hampel (1998) y por Barberis et al. (2002) para los bosques denominados
‘guebrachales’ y ‘bosques fuertes’ en el sureste de la provincia fitogeografica del Chaco,
y a la vez en el sector mas humedo del mismo, donde también se ordenan en un
gradiente topogréfico y se diferencian por su fisonomia. De esta forma, al considerar
aspectos biogeogréficos, y coincidiendo con lo planteado por Lewis (1991), Placci
(1995), Biani et al. (2005) y Maturo (2009), se observo que el Bosque Ribereno y el
Bosque Transicional, pertenecientes al linaje amazonico, presentan una fisonomia mas
alta y cerrada, mientras que el Monte Fuerte, perteneciente al linaje chaquerno (Prado
1993a y b), es un bosque relativamente bajo, con una estructura mas abierta y
heterogénea.

Con respecto a los aspectos floristicos del banco de renovales correspondiente a
cada uno de los bosques estudiados, se pudo establecer que a pesar de la proximidad
fisica de estos ultimos (se encuentran muy préximos entre si, o son directamente

colindantes, ver mapa de Fig. 3, Cap. 2), la diferencia principal radica en un factor
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fundamental: su composicion floristica. No obstante, la abundancia de renovales y la
riqueza especifica también permitieron ubicar a los tres bosques en el gradiente que se
corresponde con los datos ambientales y su ubicacién topografica, tal como se postuld
en las predicciones de este trabajo. El banco de renovales del Bosque Riberefio es el
mas rico en numero de individuos totales, especies y familias; le sigue el Bosque
Transicional, y luego el Monte Fuerte (Tabla VII, Cap. 2). Asimismo, el banco de
renovales del Bosque Ribereno resultdé superior al resto de los bosques en abundancia
y riqueza promedios, mientras que no hubo diferencias significativas en diversidad y
equitatividad entre ellos (Fig. 13, Cap. 2). Por otro lado, el Bosque Transicional posee el
banco de renovales con mayor heterogeneidad interna, indicado principalmente por su
mayor beta diversidad, mientras que el Bosque Riberefio posee el de mayor
homogeneidad. La mayor heterogeneidad interna del Bosque Transicional podria ser
consecuencia de la variabilidad de condiciones ambientales del mismo, tales como
areas de canopeo muy abierto o muy cerrado (Fig. 4 B, Cap. 2), o los tipos
contrastantes de microrelieves (Fig. 7 B, Cap. 2).

Para el Bosque Riberefo, dos de las especies indicadoras (Myrcianthes pungens
y Piper amalago) del banco de renovales son exclusivas del mismo, mientras que para
el Monte Fuerte y el Bosque Transicional ninguna de las especies indicadoras
resultaron exclusivas (Tabla IX, Cap. 2). Esto podria deberse a que en este ultimo
bosque, el porcentaje de cobertura del canopeo permite el desarrollo de especies del
Monte Fuerte, mientras que no pueden prosperar alli las especies umbroéfilas del
Bosque Riberefio, y en consecuencia ambos bosques (Monte Fuerte y Bosque

Transicional) carecen de especies exclusivas de renovales. En comparaciéon con lo
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hallado por Maturo (2009) para el estrato adulto de estos mismos bosques, la riqueza
de familias y especies de renovales resulto inferior a la del estrato adulto, si bien todas
las familias de renovales estuvieron presentes entre las de este ultimo. Asimismo, se
encontraron diferencias significativas en la composicién floristica entre ambos estratos.
Esto da indicios de que podria existir algun factor ambiental actuando como
determinante del establecimiento definitivo de las especies de plantulas que
conformaran la composicion floristica de los bosques adultos. Se estima que dicho
factor podria estar relacionado al tipo de suelo o las condiciones de disponibilidad
hidrica del mismo.

Por otra parte, en los estudios experimentales se observé que ninguna de las
especies vio afectada su supervivencia, y pocas su crecimiento, en el tratamiento
‘sequia’ (Fig. 24 A, Cap. 3), y que todas las especies estudiadas resultan menos
tolerantes a las condiciones de anoxia permanente que al nivel de sequia implementado
(Tablas XVII 'y XVIII, Cap. 3). Como se ya se ha planteado en esta tesis, la tolerancia a
la sequia implementada puede deberse a que las especies estudiadas pertenecen a
formaciones lefilosas semejantes a las del Dominio de los Bosques Tropicales
Estacionalmente Secos (Prado 2000, Pennington et al. 2000), y que, por lo tanto,
podrian contar con mecanismos de adaptacion para enfrentar periodos de sequias
estacionales, tal como se ha planteado en otros trabajos (West-Eberhard 1989, Sultan
1995, Valladares et al. 2007). De hecho, semillas de dos de las especies aqui
estudiadas (Enterolobium contortisiliquum y Peltophorum dubium) fueron sometidas a
estrés hidrico simulado, y ambas se indujeron a dormicion secundaria, recuperandose

posteriormente (Hebling 1997 y Perez et al. 1998, 2001, respectivamente).
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Adicionalmente, se demostré que las semillas de Enterolobium contortisiliquum tienen
por un lado un muy amplio rango de temperatura dentro del cual pueden germinar
(desde 10,9 °C a mas de 42 °C), pero ademas presentan mas de un valor 6ptimo dentro
de ese rango (Rodrigues de Lima et al. 1997), y gran heterogeneidad fisiologica en la
germinacién (i.e.: no presentan un momento uniforme de germinacion), lo cual se ha
postulado como una estrategia de supervivencia conveniente para ambientes de baja
predictibilidad de precipitaciones (Rodrigues de Lima et al. 1997), tal como ocurre en los
bosques secos neotropicales (Pennington et al. 2000; Prado 2003). Aunque en la
presente tesis no se evalué germinacién, es de interés considerar la posibilidad de que
existan relaciones entre la respuesta de las semillas a diferentes condiciones
ambientales, y el posterior desarrollo de sus plantulas en similares condiciones.

Por otro lado, la intolerancia a las condiciones de inundacién se atribuyen a la
extensa duracién del tratamiento (110 dias), ya que, si bien en general algunas de estas
especies en su medio natural enfrentan periodos de alto aporte hidrico, y en algunos
casos anegamiento, los mismos son de duracidbn menor al aqui implementado.
Asimismo, se ha establecido que sélo unas pocas especies de arboles son tolerantes a
largos periodos de inundacién (Lépez & Kursar 1999); en cambio, en condiciones de
‘inundacion intermitente’ se ha demostrado la aptitud de las plantas para sobrevivir y
recuperarse a tal estrés (Anderson & Pezeshki 1999).

De esta forma, en términos generales, se considera que seis de las ocho
especies estudiadas en la presente tesis (Peltophorum dubium, Microlobius foetidus,
Diplokeleba floribunda, Caesalpinia paraguariensis, Gleditsia amorphoides y Schinopsis

balansae) son “tolerantes a la ‘sequia’ e intolerantes a la ‘inundacién’™, y dos especies
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(Enterolobium contortisiliquum y Prosopis nigra) son “moderadamente tolerantes a la

‘sequia’ y a la ‘inundacion’. De las ocho especies estudiadas aqui, s6lo dos presentan
estudios previos sobre tolerancia de plantulas a la inundacién (Peltophorum dubium y
Enterolobium contortisiliquum) y en ambos casos han sido calificadas como ‘intolerantes

a la inundacion’ (Lobo & Joly 1998, Medri et al. 1998 y Rogge et al. 1998).

Implicancias biogeograficas

Para comprender la posible relacién existente entre el comportamiento de cada
especie observado en los tratamientos aplicados, y su crecimiento en el medio natural,
es de utilidad considerar la distribucion de dichas especies a escala biogeografica, y
conocer, de esta manera, las condiciones reales que cada especie experimenta desde
una perspectiva mas amplia.

La distribucién de Peltophorum dubium en Sudamérica fue estudiada por Prado
& Gibbs (1993), con un patrén biogeografico correspondiente a lo que ha sido
denominado “Arco Pleistocénico” de bosques secos (Prado & Gibbs 1993, Prado 2000).
Inclusive esta especie ha sido listada como una de las especies paradigmaticas de
dicho arco (Prado 2000). En las Caatingas del nordeste del Brasil, Peltophorum dubium
es miembro de un cierto tipo de bosques estacionalmente secos, denominados
“Caatinga arbérea” (Prado 2003, Queiroz 2009); esta presente en los estados de Bahia
y Minas Gerais (Lorenzi 1992, Cardoso et al. 2009, Pereira et al. 2010). Asimismo,
también aparece en bosques riparios, sobre suelos aluviales en Brasil (Campos et al.

2000) y en Formosa (Placci 1995, y obs. pers.), lo cual pone en evidencia la plasticidad
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ecolégica de esta especie, que puede prosperar en suelos rocosos y ambientes
semiaridos, evidenciando su capacidad de crecimiento en condiciones de limitantes
hidricas (demostrada a nivel experimental por Perez et al. 1998, 2001), y también en
suelos sueltos aluvionales con buena provisiéon de agua durante todo el afo (alto valle
del Rio Parand). Sin embargo, esto Ultimo no ocurre exactamente en condiciones de
anegamiento sino que, por el contrario, los suelos de los albardones riparios, préximos
a la fuente de agua, poseen usualmente una dinamica hidrica regular y homogénea.
Adicionalmente, se debe destacar que las plantulas de esta especie son muy sensibles
a la salinidad (Leihong et al. 2008) y que es considerada como una especie intolerante
a la condicién de inundacion (Lobo & Joly 1998, Medri et al. 1998 y Rogge et al. 1998).
La capacidad de crecimiento de Enterolobium contortisiliquum bajo condiciones
hidricas contrastantes, evidenciada en este estudio, es indicadora de su amplitud
ecolégica y coincide con lo observado por Prado & Gibbs (1993) en relacion a la
distribuciéon de esta especie a lo largo de la region Neotropical. Nuevamente se trata de
una especie lefiosa que sigue el patrdn de distribucién denominado “Arco Pleistocénico”
(Prado 1991), que atraviesa el centro de Sudamérica, desde el nordeste de Brasil hasta
el suroeste de Bolivia y noroeste de Argentina (ver mapa en Prado & Gibbs 1993).
Existen poblaciones de Enterolobium contortisiliquum en islas y margenes del Rio
Parana en Argentina (Franceschi et al. 1985; ver mapa en Prado & Gibbs 1993) que
han sobrevivido a las crecientes mas importantes y sostenidas en el tiempo, desde que
se han tomado registros higrométricos (Franceschi 2005). Por lo tanto, resulta evidente
la amplitud ecoldgica de Enterolobium contortisiliquum, que le permite sobrevivir a

condiciones hidricas contrastantes, desde sequias extremas en las Caatingas (Prado
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2003) en Ceara, Pernambuco (Queiroz 2009), Bahia (Lewis 1987) y Minas Gerais
(Ferreira Ribas et al. 2003, dos Santos et al. 2007, Madeira et al. 2009), hasta superar
inundaciones catastroficas, como las extraordinarias del valle del Rio Parana.

Sin embargo, Lobo & Joly (1998), en base a estudios previos de uno de ellos,
han calificado a Enterolobium contortisiliquum como una especie ‘intolerante a la
inundacién’. Esta discrepancia sobre la tolerancia de la especie podria obedecer a
alguna de las siguientes circunstancias: a) diferencias ecotipicas o genotipicas de los
materiales empleados en los experimentos, v.g.: unos provenientes de zonas mas
secas del nordeste de Brasil, y los aqui empleados provenientes de bosques
formosenos ocasionalmente sometidos a inundaciones y que, en consecuencia, podrian
haber sufrido una seleccién natural hacia una mayor tolerancia relativa a las
inundaciones; b) un potencial error de determinacion de la especie empleada en los
experimentos de otros autores. Se conocen al menos once especies del género desde
México a la Argentina (Queiroz 2009), y nueve para Brasil (Morim 2010), mientras que
en Argentina sélo existe una Unica especie del mismo (E. contortisiliquum; Zuloaga et
al. 2008). La mayoria de los especimenes determinados como E. contortisiliquum en
herbarios de Brasil, frecuentemente corresponden a E. timboliva (Queiroz 2009).

A diferencia de las dos especies anteriores, Gleditisia amorphoides no sigue el
patrén de distribucién de Arco Pleistocénico en forma completa, pero si en forma parcial
perichaqueina (Nucleos Misiones y Pedemontano, Prado 2000); esto se puede constatar
con la distribucion de la especie observada en la experiencia de campo de otros autores
(Zuloaga et al. 2008; D.E. Prado, com. pers.). Es una especie muy frecuente en

bosques estacionalmente secos en el nordeste (Prado et al. 1989) y noroeste de
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Argentina (Prado 1995), este de Paraguay (Oakley & Prado, en prensa) y sur de Bolivia
(Killeen et al. 1993). Ademas fue caracterizada por Sennhauser (1991) como foranea al
Chaco fitogeografico o Chaco s.str. (Prado 1993b). En el Chaco Humedo, Gleditsia
amorphoides es miembro dominante del tipo de bosques denominados BTAB (Bosque
Transicional Austro-Brasilefio, sensu Prado 1993a) tales como aquellos aqui estudiados
(BR y BT, dos comunidades boscosas del tipo BTAB, segun Maturo 2009). De esta
forma, Gleditsia amorphoides se presenta como una especie tipica de ambientes
estacionalmente secos.

Microlobius foetidus es una especie nativa de bosques estacionalmente secos de
México, Honduras y el cono sur de Sudamérica, que presenta una notable disyuncién
de miles de kilbmetros (Burkart 1969 sub nomen Goldmania paraguensis (Benth.)
Brenan, Sousa & Andrade 1992). En Sudamérica su distribucion abarca Brasil (Mato
Grosso do Sul; Prado et al. 1992, sub nomen Goldmania paraguensis (Benth.) Brenan),
Bolivia (Santa Cruz), Argentina (Chaco y Formosa) y Paraguay (Alto Paraguay, Central,
Concepcién, Presidente Hayes) (Zuloaga & Morrone 1999). No obstante, un fésil
atribuido a un taxén préximo de esta especie fue encontrado en el oeste de la provincia
de Entre Rios (Franco & Brea 2010), en sedimentos plio-pleistocénicos de la Formacion
ltuzaingé. Esto indica una distribucibn mas amplia de esta especie en el pasado,
probablemente debido a condiciones climaticas, edaficas e hidricas favorables de aquel
entonces, coincidente con los postulados biogeograficos de la Teoria del Arco
Pleistocénico (Prado & Gibbs 1993), y a la vez Pennington et al. (2004) en cuanto a una
mayor antigledad del fenédmeno (v.g.: Mioceno-Plioceno). No obstante, los bosques del

sur de la provincia de Formosa, donde actualmente se la encuentra, probablemente
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sean el limite mas austral de la distribucién actual de esta especie. Como el resto de las
especies estudiadas en esta tesis, Microlobius foetidus se desarrolla en bosques de
caracteristicas similares, con estacionalidad climatica que incluye periodos de déficits
hidricos, por lo que su tolerancia a la sequia seria un factor presente como
consecuencia de una adaptacion natural a dicha condicién.

De modo semejante a Gleditsia amorphoides, Diplokeleba floribunda sigue en
parte el patrén de distribucion del Arco Pleistocénico (Navarro & Maldonado 2002) y fue
caracterizada por Sennhauser (1991) como foranea al Chaco fitogeografico o Chaco
s.str. (Prado 1993b). Aunque el género esta ausente en las Caatingas, se lo encuentra
en el area del Nucleo Misiones y en el Nucleo Pedemontano dentro del Arco
Pleistocénico (Prado & Gibbs 1993). Es una especie muy frecuente en bosques
estacionalmente secos en el nordeste de Argentina y este del Paraguay (Oakley &
Prado, en prensa), extremo suroeste de Brasil (Mato Grosso do Sul, donde convive en
la misma comunidad que Microlobius foetidus; Prado et al. 1992) y en la Chiquitania del
sur de Bolivia (Navarro & Maldonado 2002). En el Chaco Humedo, Diplokeleba
floribunda es miembro secundario del tipo de bosques denominados BTAB (Bosque
Transicional Austro-Brasilefio, sensu Prado 1993a) tales como aquellos aqui estudiados
(BT, comunidad boscosa del tipo BTAB, segun Maturo 2009) y ciertos bosques en
galeria de linaje extra-chaquefio (Sennhauser 1991). De esta forma, Diplokeleba
floribunda se presenta también como una especie tipica de ambientes estacionalmente
Secos, Y en consecuencia se puede predecir su intolerancia a la inundacion.

El ‘guayacan’, Caesalpinia paraguariensis, caracterizado por Sennhauser (1991)

como especie tipica del Chaco fitogeogréafico o Chaco s.str. (Prado 1993b), tiene amplia
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distribucién en el bosque chaqueno, desde el extremo suroeste de Brasil (Mato Grosso
do Sul, donde aparece marginalmente, Prado et al. 1992), Bolivia y Paraguay, hasta el
centro-norte de Argentina: Jujuy, Salta, Tucuman, Catamarca, Santiago del Estero,
Formosa, Chaco y norte de Santa Fe, y, transponiendo el rio Parana, en el noroeste de
Corrientes; resulta escasa en el norte cordobés y una rareza en San Luis (Castellanos
1944, Aronson & Saravia Toledo 1992, Dimitri et al. 1997a). Se trata de una especie
paradigmaticamente chaquenfa (Prado et al. 1992; Prado 1993a y b), y en consecuencia
forzosamente debe tener gran tolerancia a la sequia y el frio (condiciones imperantes
en la estacion desfavorable chaquena; Cabido et al. 1993), mientras que, en funcién de
su posicion topografica (zonas relativamente altas dentro del Chaco s.str.), tiene escasa
tolerancia a la inundacion.

Por otro lado, se puede establecer una interesante correspondencia entre los
resultados obtenidos en el presente estudio y la posicién fitogeografica de Prosopis
nigra en su area de distribucion, otra especie tipicamente chaquena segun Sennhauser
(1991). En el Chaco Humedo, los algarrobales de P. nigra se encuentran en una
posicion topogréfica intermedia entre los quebrachales de S. balansae y los anillos de
vegetacion que rodean los cuerpos de agua (Lewis & Pire 1981). Asimismo, segun
Burkart (1952), esta especie se desarrolla en areas donde las fuentes de agua
subterranea estan al alcance de sus raices. De este modo, aunque Prosopis nigra se
desarrolla en condiciones de buena provisién de agua durante todo el afo, es probable
que, por su posicidn topografica, se encuentre en épocas de lluvia sometido a
condiciones temporales de anoxia. Por lo tanto, en base a la informacion disponible y a

los resultados obtenidos en el presente estudio, se piensa que el ‘algarrobo negro’ tiene
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mecanismos ecofisiolégicos que le permiten tolerar periodos de sequia o de
anegamiento, sin sufrir mas que una detencién temporaria en su crecimiento. Sin
embargo, su tolerancia a la inundacion resulta forzosamente limitada; esto pudo ser
atestiguado en un sector de la Cufia Boscosa santafecina (Cafada de los Perros, entre
las localidades de Vera y Las Gamas, Dto Vera), en la cual al construirse un terraplén
por pavimentacién del camino, murieron en pie todos los ejemplares de Prosopis nigra'y
Acacia spp. al pasar de una situacién de anegamiento temporario y ciclico, a una
condicién de inundacién permanente (E.F. Pire y D.E. Prado, com. pers.).

Por ultimo, Schinopsis balansae aparece como una especie dominante de
quebrachales ubicados en la regién oriental de las provincias de Chaco y Formosa,
norte de Santa Fe, nordeste de Santiago del Estero y noroeste de Corrientes
(Ragonese & Castiglione 1947; Munoz 2000). Ademas, esta especie crece en bosques
mas o menos xerdfilos en el sur de Mato Grosso (Brasil, Prado et al. 1992), en Bolivia y
Paraguay (Meyer & Barkley 1973, Dimitri et al. 1997b). En dichas &reas, esta especie se
encuentra dominando formaciones boscosas ubicadas sobre planicies humedas,
frecuentemente sometidas a periodos de anegamiento (Biani et al. 2004). Sin embargo,
se da la situacion contradictoria de que segun el presente trabajo de tesis, Schinopsis
balansae es intolerante a la inundacién a pesar de prosperar en areas anegables. Se
estima que esta discrepancia aparente obedece a que en la naturaleza los periodos de
anegamiento son usualmente breves (pocos dias o semanas), mientras que en el
experimento que se realizd en este trabajo de tesis el anegamiento alcanz6 los 110 dias

consecutivos.
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De esta manera, se observa que la mayoria de las especies utilizadas para llevar
a cabo este estudio pertenecen a bosques que, en algin momento del ano,
experimentan un periodo de sequia. Dicho tipo de bosques corresponden al Dominio
que Prado (2000) denominé Bosques Tropicales Estacionalmente Secos, aunque en
sentido estricto podrian denominarse Subtropicales. Esto podria explicar el
comportamiento de las especies estudiadas, observado bajo el tratamiento ‘sequia’.
Asimismo, algunas de estas especies (e.g. Enterolobium contortisiliquum, Prosopis
nigra) poseen una amplia distribucion que incluye areas donde sufren inundaciones
temporales, por lo que dichas especies también poseen la capacidad de enfrentar dicho
estrés sin sufrir consecuencias letales, al menos en el corto plazo.

No obstante lo anteriormente planteado, es pertinente considerar la posibilidad
de que las especies no hayan sufrido consecuencias de importancia para su
crecimiento bajo el tratamiento ‘sequia’, porque el nivel de sequia implementado no
haya sido suficiente como para alterar el funcionamiento normal de planta. Sin
embargo, el hecho de no mostrar consecuencias, no implica necesariamente que la
planta no esté llevando a cabo un mecanismo de tolerancia. Se ha dicho que la no-
respuesta puede estar representando una estrategia adaptativa a un estrés generado
(Valladares et al. 2007), y por lo tanto, podria ocurrir que la eficiencia en el uso del agua
por parte de estas especies sea mayor debido a su adaptacién natural.

Por otro lado, se ha establecido que, al menos para algunas especies, los
habitats secos pueden ser mas convenientes para las plantulas, debido a que las
mismas son altamente vulnerables al dafio fisico por ataque de patégenos que

requieren de abundante humedad ambiental para su existencia (Comita et al. 2007). Si
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bien este ultimo no fue un factor considerado en el presente estudio, podria ser un
motivo de la contrastante diferencia de mortalidad encontrada entre los tratamientos
‘sequia’ e ‘inundacion’. Esto lleva a pensar que, dado que las especies del Monte
Fuerte fueron afectadas por las condiciones de anoxia, y teniendo en cuenta que en ese
bosque se producen usualmente inundaciones temporarias, la germinacion de las
semillas podria ocurrir luego de culminado el periodo de precipitaciones y anegamiento.
Esta hipotesis podria ser corroborada en un estudio posterior, realizando censos
estacionales de plantulas.

Por otra parte, la situacién aparentemente paradojal observada en este estudio,
respecto a la asociacién de los valores de tolerancia a la ‘sequia’ e ‘inundaciéon’ y la
distribucién de las especies en los tres tipos de bosques (es decir, alta sensibilidad a la
‘inundacion’ para especies ubicadas en la parte inferior del gradiente, las que
supuestamente estarian mas expuestas a inundaciones), puede tener su explicacion en
su posiciéon en el paisaje. Los bosques ubicados en las areas topograficamente mas
altas son linderos al curso de agua (por lo que la comunidad de la que forman parte
recibe el nombre de ‘Bosque Riberefio’), y son los primeros en inundarse cuando éste
desborda en los periodos de altas precipitaciones; asimismo, el suelo se encuentra la
mayor parte del aino con buenas condiciones de humedad. En el otro extremo del
gradiente, el Monte Fuerte esta fisicamente mas alejado del curso de agua, por lo que
tiene mas posibilidades de sufrir sequia que inundacion, y los anegamientos que se
presentan en la época de precipitaciones tienen caracter temporal y, probablemente,
superficial, pero nunca tan prolongados como el tratamiento ‘inundacién’ establecido

para esta tesis.
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Si bien en el presente estudio se puso a prueba el crecimiento de algunas
especies lenosas bajo diferentes condiciones de disponibilidad hidrica, para establecer
asi relaciones con la distribucion topografica de dichas especies, a la hora de buscar
explicaciones a los fenbmenos observados en la naturaleza no puede dejarse de
considerar, tal como plantea Comita et al. (2007), la historia natural de las comunidades
vegetales de interés, los eventos histéricos y a gran escala, las interacciones biédticas y
la disponibilidad de otros factores abidticos, como ser nutrientes o luz.

Finalmente, como resultado del estudio llevado a cabo, surgen varias preguntas
que podrian ser disparadores de nuevas investigaciones para avanzar en el
conocimiento de los factores influyentes en la distribucion de las especies lefiosas en
las tres comunidades boscosas estudiadas, como por ejemplo: ;como seria la
respuesta de las diferentes especies si se implementara un tratamiento con periodos de
inundacién seguidos de periodos de sequia, en las mismas plantulas?; las especies
presentes en el Monte Fuerte ;son mas resistentes a inundaciones pulsatiles, que las
especies presentes en el Bosque Transicional y Bosque Ribereno?; ¢ es la luz un factor
mas importante en la germinacion, establecimiento y desarrollo de plantulas de estas
especies lefiosas, que la disponibilidad hidrica?; el tipo de suelo ;influye en el
establecimiento de diferentes especies en cada comunidad?.

Estudios mas amplios y prolongados en el tiempo son necesarios para revelar los
procesos y factores determinantes de la composicion floristica y distribucién de las

diferentes especies y comunidades vegetales de las que forman parte.-
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ANEXO |

A- Bosqgue Ribereno en la Reserva ‘El Bagual’
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B- Bosque Transicional en la Reserva ‘El Baqual’
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C- Monte Fuerte en la Reserva ‘El Bagual’
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D- Muestreo de plantulas y toma de datos ambientales
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E- Hormigueros de Atta vollenweideri en el Monte Fuerte
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F- Germinacion de semillas en invernaculo
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G- Plantulas en experimentacién
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ANEXO Il
A- Tabla Fitosociolégica
Familia Especie Habito Abundancia Abundancia
BR BT MF Total

Ulmaceae Phyllostylon rhamnoides (J. Poiss.) Taub. arbol 18 12 3 33
Myrtaceae Eugenia uniflora L. arbusto 8 24 18 50
Sapindaceae Allophylus edulis (A. St.-Hil., A. Juss. & Cambess.) Radlk. arbusto 6 6 6 18

Celastraceae Maytenus ilicifolia Mart. ex Reissek arbusto 2 10 10 22 Grupo 1
Sapindaceae Diplokeleba floribunda N.E.Br. arbol 2 4 8 14
Achatocarpaceae Achatocarpus praecox Griseb. arbusto 2 1 6 9
Polygonaceae Coccoloba cordata Cham. arbusto 1 6 3 10
Capparaceae Capparis retusa Griseb. arbusto 1 1 2 4
- No identificada 6 - 1 1 2
Myrtaceae Eugenia moraviana O. Berg. arbusto 26 73 99
Moraceae Sorocea sprucei (Baill.) J.F. Macbr. arbol 11 8 19

Boraginaceae Patagonula americana L. arbol 10 3 13 Grupo 2
Bignoniaceae Handroanthus heptaphyllus (Vell.) Mattos arbol 3 2 5
Rubiaceae Guettarda uruguensis Cham. &Schltdl. arbusto 1 1 2
Fabaceae Acacia praecox Griseb. arbusto 50 32 82
Rutaceae Fagara pterota L. arbusto 3 1 9

Fabaceae Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi) Burkart arbol 2 3 5 Grupo 3
Fabaceae Prosopis nigra (Griseb.) Hieron. arbol 1 3 5
Anacardiaceae Myracrodruon balansae (Engl.) D.A. Santin arbol 1 1 5
Fabaceae Holocalyx balansae Micheli arbol 87 3 90
Meliaceae Trichilia catigua A. Juss. arbusto 58 1 59
Myrtaceae Myrcianthes pungens (O. Berg) D. Legrand arbol 50 50
Meliaceae Trichilia elegans A. Juss. arbusto 29 2 31
Solanaceae Brunfelsia australis Benth. arbusto | 25 25
Capparaceae Capparis flexuosa L. arbusto 11 1 12
Piperaceae Piper amalago L. arbusto 10 10

Annonaceae Rollinia emarginata Schitdl. arbusto 7 7 Grupo 4

Sapotaceae Chrysophyllum gonocarpum (Mart. &Eichler) Engl. arbol 6 6
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Arecaceae Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman palmera 6 1 7

- No identificada 5 - 4 4
Celtidaceae Celtis sp. arbusto 2 2
Sapindaceae Cupania vernalis Cambess. arbol 2 2
Fabaceae Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong arbol 2 2

- No identificada 4 - 2 2

Cactaceae Brasiliopuntia schulzii (A. Cast. &Lelong) Backeb. arbol 1 1

Nyctaginaceae Pisonia aculeata L. liana 1 1

Fabaceae Senna pendula (Willd.) H.S. Irwin & Barneby. arbusto 1 1

- No identificada 1 - 1 1

- No identificada 3 - 1 1
Erythroxylaceae Erythroxylum microphyllum A. St.-Hil. arbusto 9 20
Fabaceae Gleditsia amorphoides (Griseb.) Taub. arbol 1 5

Rubiaceae Randia armata (Sw.) DC. arbusto 1 Grupo 5
Anacardiaceae Schinus fasciculata (Griseb.) .M. Johnst. arbusto 1 4
Apocynaceae Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. arbol 3 17 10
Anacardiaceae Schinus longifolius (Lindl.) Speg. arbusto 1 9 5
Celastraceae Maytenus vitis-idaea Griseb. arbusto 5 4
Anacardiaceae Schinopsis balansae Engl. arbol 5 2
Anacardiaceae Schinus bumelioides .M. Johnst. arbusto 5 2
Euphorbiaceae Sebastiania brasiliensis Spreng. arbusto 5 1 Grupo 6
Simaroubaceae Castela coccinea Griseb. arbusto 4 1
Solanaceae Lycium morongii Britton arbusto 2 1
Capparaceae Capparis tweediana Eichler arbusto 1 1
Polygonaceae Ruprechtia laxiflora Meisn. arbol 1 1
- No identificada 2 - 1 1
Total 398 232 152 782

Lista de familias y especies censadas, con habito de crecimiento predominante y abundancia en cada tipo de bosque: Bosque
Riberefio (BR), Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF); ordenadas fitosociolégicamente.
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B- Especies indicadoras en el estrato adulto de los bosques de la Reserva El Bagual

Bosque Ribereio Bosque Transicional Monte Fuerte
Capparis flexuosa * Eugenia moraviana * Castela coccinea
Chrysophyllum gonocarpum Handroanthus heptaphyllus Aspidosperma quebracho-blanco *
Pisonia aculeata Diplokeleba floribunda Schinopsis balansae
Trichilia catigua * Sorocea sprucei Eugenia uniflora
Holocalyx balansae * Caesalpinia paraguariensis Maytenus vitis-idaea
Melloa quadrivalvis Patagonula americana Prosopis nigra
Forsteronia sp. Capparis retusa Ruprechtia triflora
Myrcianthes pungens * Ruprechtia laxiflora Schinus bumelioides
Piper amalago * Vassobia breviflora
Trichilia elegans * Acacia praecox
Macfadyena unguis-cati Maytenus ilicifolia

Lista de especies indicadoras del estrato adulto de los bosques presentes en la Reserva El Bagual (Maturo 2009). El asterisco (*)
indica las especies compartidas como indicadoras con el banco de renovales, en cada tipo de bosque.

C- Comparacion de rigueza de especies vy familias de adultos y renovales de los tres

tipos de bosques

La riqueza de familias y especies de adultos super6 a la de renovales en los tres tipos
de bosques (Ad/Ren; Fam= BR: 24/20; BT: 27/18; MF: 20/14. Spp= BR: 36/34; BT:
42/29; MF: 34/25), y no se encontraron diferencias en las proporciones adultos-
renovales para los tres bosques, en relacion a su riqueza de especies (X? 4. 2; P=
0,6238) y familias (X? ¢.29; 2; p= 0,8631). Todas las familias de renovales estan incluidas

en las de adultos.
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Riqueza de especies de adultos y renovales para cada tipo de bosque

Adultos Renovales Total
BR 36 34 70
BT 42 29 71
MF 34 25 59
TOTAL 112 88 200

Frecuencias absolutas para la riqueza de especies de adultos y renovales para cada tipo de bosque: Bosque Riberefio (BR),
Bosque Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF).

Riqueza de familias de adultos y renovales para cada tipo de bosque

Adultos Renovales Total
BR 24 20 44
BT 27 18 45
MF 20 14 34
TOTAL 71 52 123

Frecuencias absolutas para la riqueza de familias de adultos y renovales para cada tipo de bosque: Bosque Ribererio (BR), Bosque
Transicional (BT) y Monte Fuerte (MF).
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ANEXO il

Método del tratamiento ‘sequia’

12. Se determiné la cantidad de agua gravimétrica del suelo a Capacidad de Campo
(CC). Para ello, tres macetas con tierra fueron llevadas a capacidad de campo,
pesadas, luego puestas a secar, y vueltas a pesar. De esta manera, por diferencia de

peso, se obtuvo la cantidad de agua gravimétrica promedio a CC.

Peso maceta a CC (Pi) — Peso seco = 1,762 1 agua a CC (CC)

50% CC = 0.581 | agua

25% CC = 0.291 agua

22, Se pesaron todas las macetas con plantas a CC, de los tratamientos ‘sequia’ y

‘control’.

Ej (maceta “A” de una especie al comienzo del tratamiento): Po= 350 g (en CC)

32. Cada dos dias, se pes6 una maceta por especie de los tratamientos ‘sequia’ y

‘control’. Las plantas en ‘sequia’ fueron regadas cuando alcanzaron el 25% de la

capacidad de campo, y fueron llevadas al 50% de la CC.
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Las plantas ‘control’ también fueron pesadas, para evaluar las variaciones en el
porcentaje de agua, y fueron siempre mantenidas a CC.
A partir de lo anterior se determiné la cantidad de agua que necesitaba cada maceta

para llevarla al 50% de la CC.

Ejemplo pesaje de maceta “A” en tratamiento:

Po (peso de esa maceta a CC) = 3.2 kg

3,5633kg (Pi) 1,162 | (agua a CC maceta tipo)

3,2 kg 1,051 (agua a CC para esa maceta)

Pesaje en tratamiento:

P1= 2,5 kg

Pd (peso diferencia): 3,2 kg (Po) — 2,5 kg (P+1) = 0,7 | (agua que le falta para llegar a CC

a esa maceta)

Para llevarla al 50% CC:
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3,533 kg (Pi) 0,581 | agua (agua a 50% CC maceta tipo)

3,2kg (Po) _ x=0,5261(agua a 50% CC para esa maceta)

3,2kg (Po) —[1.05 | (aguaa CC) — 0,526 | (agua a 50% CC)]= 2.674 kg (Ps0% cc)

2,674 kg (Pso% cc) — 2,5 kg (P1) = 0,174 | (agua que le falta para llevarlo a 50% CC)

Para saber cuando estéa al 25% CC:

3,533kg 0,290 agua (25% CC maceta tipo)

3,2kg _ x= 0,263 (agua al 25% CC para esa maceta)

3,2 kg (Po) — [1.05 | (agua a CC) — 0,263 | (agua a 50% CC)]= 3,2 — 0.787= 2,413 kg

(P259% cc)

2,413 kg (P2s% cc) — 2,5 kg (P4) = -0,087 | (agua que le falta para llegar al 25% CC)
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