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RESUMEN

La persistencia de una comunidad vegetal depende de la dinamica de la regeneracion.
En una comunidad vegetal todos aquellos factores que afecten a las plantulas y juveniles
ejerceran un efecto sobre este proceso. Existen distintos filtros ambientales (bidticos y
abioticos) que pueden condicionar la regeneracion en bosques. En esta tesis nos
propusimos evaluar los efectos positivos y negativos del sotobosque de bromeliaceas
sobre la regeneracion de lefiosas en un bosque de Schinopsis balansae (Quebrachal) en
la Cufia Boscosa Santafesina. Para ello se plantearon tres estudios: a) anélisis de la
intercepcion de hojarasca y semillas de especies lefiosas por bromelidceas, b) analisis
de la competencia de juveniles de lefiosas con bromeliaceas, y ¢) anélisis del efecto de
bromeliaceas y otros filtros ambientales sobre la distribucion de plantulas y juveniles de
lefiosas. El quebrachal estudiado est& ubicado en el Centro Operativo Gobernador Aldo
Emilio Tessio (Ministerio de la Produccion, Santa Fe), Las Gamas, depto. Vera, prov.
de Santa Fe.

Mediante un experimento a campo se evaluo si existia interferencia del sotobosque de
bromelidceas sobre la acumulacion y dindmica de la materia orgéanica y sobre la
regeneracion de lefiosas, analizando la intercepcion de hojarasca y lluvia de semillas de
especies lefiosas por el canopeo de bromeliaceas. A su vez, se estudid si existian
diferencias en el efecto de la interferencia entre bromeliaceas de distintos grupos
ecofisioldgicos (Aechmea distichantha y Bromelia serra). Se encontr6 que las
bromeliaceas interceptan en su interior una parte de la hojarasca y de los propagulos
caidos, por lo cual interfieren de manera negativa con la dinamica de la materia organica
y con la regeneracion de especies lefiosas. El efecto negativo de A. distichantha fue
mayor que el de B. serra, porque capturd una mayor proporcion de la hojarasca y de los
propégulos caidos, asi como también por su disposicion espacial formando densas
colonias en el sotobosque.

Para evaluar la influencia de la competencia radical y aérea de dos bromelidceas de
distintos grupos ecofisioldgicos (A. distichantha y B. serra) sobre el crecimiento y
supervivencia de plantulas de dos especies lefiosas (Schinopsis balansae y Senegalia
praecox) se realizd un experimento de competencia en macetas en la FCA-UNR. La
competencia no afectd la supervivencia de plantulas de S. balansae y S. praecox, y el

efecto de la competencia de B. serra sobre el crecimiento de las plantulas de lefiosas fue



mayor que el de la competencia de A. distichantha. La tasa de crecimiento relativo en
biomasa se vio mas afectada por la competencia que la tasa de crecimiento relativo en
altura.

Mediante modelos lineales mixtos, se evalud la asociacion de la topografia, el area basal,
la apertura de canopeo Y la cobertura de bromeliaceas terrestres (A. distichantha y B.
serra) con la distribucion de plantulas (< 30 cm altura) y juveniles de dos categorias (30
cm de altura < juveniles < 160 cm de altura; y 160 cm de altura < juveniles < 1 cm de
diametro), a partir de censos realizados en 15 parcelas de 20 x 20 m establecidas en el
quebrachal en estudio, antes y después de una sequia extraordinaria. Esto nos permitio
analizar la importancia de distintos factores biéticos y abioticos que afectan la presencia
de plantulas y juveniles de especies lefiosas en distintos afios. Los filtros biodticos y
abioticos actuaron de manera diferente sobre plantulas y juveniles del sotobosque
condicionando la riqueza de plantulas y la abundancia de juveniles. Podemos concluir
que la accion de distintos filtros ambientales en el sotobosque de bromeliaceas de los
quebrachales de la Cufia Boscosa Santafesina afecta la regeneracion de lefiosas,
modificando la estructura y dindmica de la comunidad de plantulas y juveniles del

bosque, comunidad que varia en consecuencia espacial y temporalmente.



ABSTRACT

Vegetation persistence depends on regeneration dynamics. Factors affecting seedlings
and saplings are expected to have an effect on this process. Environmental filters
condition regeneration in forests. Our purpose was to evaluate the effects of bromeliad
understory on the regeneration of woody species in a Schinopsis balansae (quebrachal)
forest in Santa Fe Forest Wedge. Three studies were carried out: a) analysis of the
interception of litterfall and seeds of woody species by bromeliads, b) analysis of
seedling competition with bromeliads, and c) analysis of the effect of bromeliads and
other environmental filters on the distribution of seedlings and saplings of woody
species. The Quebrachal under study is located in the Centro Operativo Gobernador
Aldo Emilio Tessio, Las Gamas, Santa Fe.

Firstly, the interference of bromeliads understory on woody species regeneration and on
the accumulation and dynamics of organic matter was evaluated in a field experiment.
In addition, differences in the effect of the interference between different
ecophysiological types (Aechmea distichantha and Bromelia serra) were evaluated.
Results indicate that bromeliads intercepted part of the litterfall and seeds fallen, and
consequently, interfered (mainly A. distichantha) with organic matter dynamics and
woody species regeneration.

Secondly, to evaluate the influence of competition of bromeliads on woody seedlings,
and to establish if there are differences in the effect of competition between bromeliads
that belong to different ecophysiological types, a competition experiment in pots was
carried out with seedlings of two woody species (Schinopsis balansae and Senegalia
praecox) and both bromeliad species. No effect of competition on seedling survival was
found. On the other hand, B. serra had a higher effect on seedling growth than A.
distichantha.

Finally, to elucidate the importance of different factors affecting the presence of
seedlings and saplings of woody species, the effects of different environmental variables
on seedling and sapling distribution were evaluated with linear mixed models. The
analyses were carried out with data from two censuses of 15 plots of 20 x 20 m.
Environmental filters had different effects on seedlings and saplings in the understory
conditioning the richness of seedlings and the abundance of saplings.
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To conclude, the influence of different environmental filters on the bromeliad
understory of the quebrachales from the Santa Fe Forest Wedge affects the regeneration
of woody species, modifying the structure and dynamics of the forest seedlings and

saplings community that consequently present spatial and temporal variation.

Title: Woody species regeneration in a Schinopsis balansae forest: effects of the

terrestrial bromeliad understory

11



Capitulo 1 — Introduccidn general
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1.1 INTRODUCCION

1.1.1 Comunidades vegetales: las reglas de la coexistencia

Una comunidad vegetal puede definirse como un grupo de especies vegetales que
coexisten en tiempo y espacio y pueden interactuar entre si (Begon et al., 2006). Comprender
como se lleva a cabo el ensamblaje de comunidades representa una de las metas de la ecologia
(Gouhier et al., 2011) y a menudo es visto como un proceso que involucra la dispersion de
especies desde un pool regional y el pasaje a través de filtros ambientales (bidticos y abibticos)
que determinan qué especies pueden colonizar exitosamente un lugar y coexistir a escala local.
Este modelo esta presente en la teoria de biogeografia de islas (MacArthur y Wilson, 1967), en
la teoria neutral de la biodiversidad (Leibold etal., 2004a) y en algunos modelos de
metacomunidades (Leibold et al., 2004b; Hillerislambers et al., 2012; Mittelbach y Schemske,
2015; Pigot y Etienne, 2015) (Fig. 1.1).

Y

?Interaeciones
AC DH I 2 Interacciones >

Metacomunidades

Cpo
. B g :>
Pool regional de Ah Interacciones

especies
Dispersion y azar /
| Comunidades

Filtros ambientales locales
(bidticos y abidticos)

Figura 1.1. Modelo de ensamblaje de comunidades. Las comunidades locales son un subgrupo del pool
regional de especies que luego de sortear la dispersion y el azar, han logrado pasar con éxito a través de
filtros ambientales. No hay intercambio de especies con la metacomunidad (Modificado de Mittelbach
y Schemske 2015).

Cuando hablamos de dinamica de comunidades locales estamos considerando una

escala espacial y temporal mas acotada que al hablar de metacomunidades, cuya dinamica es

13



mas lenta y ocurre a una escala espacial mayor (Leibold et al., 2004a). En esta tesis nos
abocaremos a estudiar la dindmica de comunidades locales.

Como se havisto en la Fig. 1, a partir de un pool regional de especies, existen numerosos
mecanismos que intentan explicar la coexistencia de especies en las comunidades locales.
Podemos considerar en este sentido cualquier factor que limite la dispersion de propagulos por
ejemplo, y estas limitaciones van a ser mas importantes en especies con poca capacidad de
dispersion (dispersion barocora o por gravedad) que en especies que se dispersan a largas
distancias, como aquellas que tienen dispersion anemaocora, zodcora o hidrocora (Hubbell,
2001; Burton et al., 2011). Otro factor que opera en el mismo nivel que la dispersién, es la
deriva ecoldgica, asociada a procesos estocasticos. La ocurrencia de un disturbio por ejemplo,
puede hacer que una especie desaparezca de la comunidad por el simple hecho de haber estado
ubicada donde se produjo el mismo. En ese lugar puede prosperar una especie vecina o inmigrar
una especie de otra comunidad, lo mismo puede pensarse para los cambios de uso de la tierra
(Hubbell, 2001).

Ademas de los procesos arriba mencionados, son de suma importancia los filtros
ambientales. Para entender el concepto, podemos pensar en el ambiente como un filtro, las
especies que posean un fenotipo particular que les permite sortearlo, son las que logran
establecerse. Se espera entonces que las especies de una comunidad compartan ciertos rasgos
fenotipicos que son los que le permiten sortear los filtros ambientales, que pueden ser no sélo
filtros fisicos (impuestos por las caracteristicas fisicas del ambiente) sino bioldgicos (impuestos
por las interacciones bidticas) (Burton et al., 2011; Aiba et al., 2012; Kraft et al., 2015).

Algunos autores sin embargo, consideran que debe utilizarse el concepto de filtros
ambientales solamente para hablar del efecto del ambiente fisico, considerando aparte las
interacciones bidticas. En el primer caso estariamos hablando de filtros ambientales, mientras
que al considerar las interacciones bidticas (competencia especificamente) como las fuerzas que
determinan la composicién de especies de una comunidad estariamos considerando el concepto
de diferenciacion de nichos, y en este caso es la diferencia entre las especies lo que permite que
coexistan y no su similitud (Swenson et al., 2012; Kraft et al., 2015).

Ahorabien, es interesante el planteo de que en realidad ambos conceptos (diferenciacion
de nichos y filtros ambientales) operan juntos, a veces separados temporal o espacialmente,
para dar forma a las comunidades (Maire et al., 2012; Nathan et al., 2016).
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1.1.2 Interacciones bioticas: competencia y facilitacion

Las plantas interactian entre si desde el principio de su existencia de modos diferentes,
tanto positiva como negativamente. Las interacciones entre plantas que crecen en el mismo
habitat, ain cuando no estén implicadas directamente en cambios sucesionales, pueden influir
en el patrén de distribucion de las plantas que las suceden (Bazzaz, 1996).

La competencia puede ser definida como una interaccién reciproca negativa entre dos
organismos que comparten recursos escasos o limitantes (Goldberg, 1990; Grace, 1990; Kellner
y Asner, 2014; Lobos-Catalan y Jiménez-Castillo, 2014). Se trata de un factor clave a través
del cual se determina el éxito ecoldgico de las comunidades. Esta ampliamente aceptado que a
medida que dos especies presenten mayor divergencia en sus rasgos, disminuira la intensidad
de la competencia (Kunstler et al., 2015).

Al hablar de competencia, a menudo se mencionan dos caracteristicas que hacen a la
interaccion: la intensidad y la importancia. La intensidad hace referencia al grado en el cual una
poblacion vegetal es reducida por la competencia que ejercen los vecinos, mientras que la
importancia se refiere a la reduccion relativa de una poblacién vegetal por competencia
comparada a la reduccion por otras fuerzas como la herbivoria o las condiciones ambientales
desfavorables (Grace, 1991; Damgaard, 2011).

La facilitacion, conocida también como todas aquellas relaciones positivas no tréficas,
ocurre cuando una especie vegetal aumenta la supervivencia, el crecimiento o el ajuste (fitness)
de otra, o cuando produce alguna mejora en situaciones de stress, que de otro modo
comprometerian el fitness de otra especie. Se trata de una interaccion comun en comunidades
que crecen bajo stress continuo, como las de los bosques xerofiticos, debido a una mejora mutua
en las condiciones de microhabitat entre vecinos (Franzese et al., 2009). También puede darse
cuando una especie mejora las condiciones microcliméaticas, aumentando la cantidad de
microhabitats disponibles para las especies menos adaptadas. Se pueden incluir aqui a las
plantas nodrizas, que son aquellas que colaboran con el reclutamiento de nuevos individuos
ofreciendo condiciones adecuadas para su germinacion, establecimiento y/o crecimiento
(Barchuk et al., 2008; Brooker et al., 2008; Gross, 2008; Brooker y Callaway, 2009; Soliveres
etal., 2011, 2014; Beduschi y Castellani, 2013; Rocha et al., 2014; Tsuda y Castellani, 2015;
Gillman, 2016; Talamo et al., 2015b). Se desprende de la definicion que el término facilitacion
es equivalente al de comensalismo. Si bien ambos términos pueden utilizarse indistintamente,

es frecuente encontrar en la literatura, el uso de facilitacion para referirse a plantas y
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comensalismo para hacer referencia a las relaciones que involucran al menos a algun animal
(Foguelman y Gonzales Urda, 2009).

Otro concepto interesante de mencionar aqui es el de refugios bioticos, interaccion
definida por la proteccion que brindan plantas no palatables a plantas palatables de los dafios
gue produce la herbivoria (Milchunas y Noy-Meir, 2002; Oesterheld y Oyarzabal, 2004). Las
interacciones no se dan aisladamente en comunidades vegetales, por el contrario ambos
mecanismos pueden ocurrir juntos dentro de la misma comunidad y ain para los mismos
individuos (Brooker etal., 2008; Gross, 2008; Brancalion et al., 2009). Por ejemplo, una
interaccion positiva potencial entre plantas sensibles al pastoreo y refugios bidticos podria
manifestarse solamente cuando el efecto negativo del pastoreo fuera del refugio bidtico es
mayor que el efecto negativo de la competencia dentro del refugio (Lundholm, 2009). Por otra
parte, el balance entre competencia y facilitacion puede variar a lo largo de los gradientes
ambientales, con la facilitacion dominando en los ambientes aridos y la competencia en los

ambientes de menor stress ambiental (Olsen et al., 2016).

1.1.3 Regeneracion en bosques

La persistencia en el tiempo de una comunidad depende de la dinamica de la
regeneracion (Keeley y van Mantgem, 2008). La regeneracion es el proceso de establecimiento
de nuevos ejemplares de un arbol, un parche de bosque, o un bosque completo (Chazdon, 2014).
La regeneracion involucra una comunidad de plantulas, de modo que todos aquellos factores
que afecten a las plantulas estaran ejerciendo efectos sobre la misma (Keeley y van Mantgem,
2008). En este sentido, podemos mencionar en primer lugar, aquellos factores que afecten al
proceso de dispersidn de los propagulos. Existen por un lado, distintos agentes de dispersion de
los propagulos, como ser el viento, el agua, los animales (Fenner y Thompson, 2005; Eriksson
y Ehrlén, 2008; Kollmann, 2008). Los propagulos, una vez dispersados tienen a su vez que
sobrevivir hasta el momento de la germinacién, la predacion y el ataque de patdgenos entonces,
seran factores que disminuiran la cantidad de propagulos disponibles para germinar en el suelo
(Nathan y Muller-landau, 2000; Moles y Leishman, 2008; Fricke et al., 2014).

El siguiente proceso que condiciona la regeneracion es el de germinacion, y en este caso
los factores que pueden afectarla pueden ser varios. En este sentido, puede ser que la semilla se
encuentre en dormicion, entonces es necesario que se disparen mecanismos fisicos o

fisioldgicos que la habiliten a germinar (Fenner y Thompson, 2005). Una vez superada la
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dormicion (o luego de la dispersién en especies que no tengan dormicién), el ambiente también
impondra condiciones para la germinacion, como la disponibilidad de agua, la cantidad y
calidad de la luz, la temperatura y otras variables relacionadas a la heterogeneidad ambiental
(Nathan y Muller-landau, 2000; Fenner y Thompson, 2005; Schlaepfer et al., 2014).

Luego de la germinacion, las plantulas deben sortear diversas adversidades durante su
crecimiento y establecimiento, como ser sequias, inundaciones, herbivoria, competencia, y el
exceso 0 escasez de recursos. Durante el periodo en el que una plantula crece y logra
establecerse exitosamente, pero aun no tiene el porte propio de un individuo adulto recibe el
nombre de juvenil. La duracion de este periodo es extremadamente variable, dependiendo de la
especie y de las condiciones ambientales. Los estadios de plantula y juvenil, entonces, son un
cuello de botella selectivo para los individuos. La supervivencia de las plantulas y juveniles, y
su establecimiento exitoso, es un proceso clave para el desarrollo y la sostenibilidad de las
comunidades vegetales (Leck et al., 2008b; Fricke et al., 2014).

1.1.4 Sotobosques recalcitrantes: su efecto sobre la regeneracion

Dado que el proceso de regeneracion de especies arboreas tiene lugar en el sotobosque,
la influencia de las especies que lo componen puede ser tan importante como la influencia de
los arboles adultos que componen el canopeo (Royo y Carson, 2006; Song et al., 2012). Las
interacciones entre las plantulas de las especies lefiosas y las especies que dominan el
sotobosque son inevitables, sobre todo considerando que las plantulas conviven durante mucho
tiempo con las especies del sotobosque (Song et al., 2012).

Las alteraciones en los regimenes de herbivoria y/o disturbios pueden favorecer la
expansion de algunas especies del sotobosque, que terminan formando densas capas
persistentes y a veces mono-especificas. Estos sotobosques nuevos asi establecidos pueden
modificar el reclutamiento y de este modo alterar el proceso de regeneracion de las
comunidades boscosas, y reciben el nombre de sotobosques persistentes o recalcitrantes
(Schnitzer et al., 2000; Coomes et al., 2003; Royo y Carson, 2006; Schnitzer y Carson, 2010;
Tymen et al., 2016). Las especies que dominan estos sotobosques se caracterizan por tener un
rapido crecimiento vegetativo, alta plasticidad fenotipica, ser relativamente intolerantes a la
sombra y tolerantes a la herbivoria (Royo y Carson, 2006).

La evidencia sugiere que la vegetacion del sotobosque al afectar la regeneracion, influye

sobre el estado del bosque en el corto plazo, y en el largo plazo a través de su efecto sobre los
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procesos del suelo que regulan el aporte de nutrientes a los arboles (Nilsson y Wardle, 2005).
Royo y Carson (2006) proponen que estos sotobosques retrasan y alteran la regeneracion del
bosque por medio de la accion combinada de diferentes mecanismos de interferencia. Los
mecanismos de interferencia del sotobosque recalcitrante pueden ser directos, dados por la
competencia por recursos (luz, agua, nutrientes), alelopatia, impedimentos fisicos de la
germinacién dados por la acumulacién de hojarasca, 0 dafios mecanicos, o indirectos al proveer
refugios a predadores de semillas y/o plantulas (competencia indirecta). Una vez establecidos,
estos sotobosques actan como un filtro que permite el crecimiento de sé6lo algunas especies
lefiosas (George y Bazzaz, 1999; Nilsson y Wardle, 2005). De acuerdo a la fuerza y selectividad
de este filtro, la sucesién puede retardarse, alterarse la composicion de especies 0
potencialmente detener la sucesion, por lo que podria considerarse que estas especies manejan
la sucesion (Nilsson y Wardle, 2005; Royo y Carson, 2006; Duclos et al., 2013; Tymen et al.,
2016).

1.1.5 El caso de los bosques Neotropicales

En numerosos bosques neotropicales, el sotobosque esta dominado a menudo por
especies que pueden formar sotobosques recalcitrantes, como las lianas que si bien pueden
representar menos del 10% de la biomasa del bosque, reducen el reclutamiento de arboles,
mediante mecanismos combinados de competencia y stress mecanico (Schnitzer y Carson,
2010; Tymen et al., 2016). Los bambues son también residentes de sotobosques tropicales que
se vuelven invasores luego de un disturbio, pudiendo formar un estrato monoespecifico denso
que inhibe la regeneracion de lefiosas (Montti et al., 2014). También podemos encontrar en
estos sotobosques a los helechos, a menudo residentes durante muchos afos de los sotobosques.
Si bien, al igual que las lianas, los helechos representan una escasa proporcion de la biomasa
total, a veces tienen una riqueza especifica similar a la de las especies arboreas, y regulan la
sombra y la disponibilidad de nutrientes en el sotobosque (Dearden y Wardle, 2008; Sharpe y
Shiels, 2014).

Otro grupo de especies que pueden dominar estos sotobosques son las bromeliaceas
(Morello y Adamoli, 1974; Brokaw, 1983; Lewis, 1991; Garcia-Franco et al., 1995; Cogliatti-
Carvalho y Rocha, 2001; Sampaio et al., 2005; Barberis et al., 2014). Muchas de estas especies
de bromeli&ceas del sotobosque se encuentran dentro de dos grupos ecofisiologicos (Benzing,

2000). El primer grupo comprende plantas terrestres con raices absorbentes, con fitotelma poco
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desarrollado, tricomas en la base de las hojas que son poco absorbentes, y fotosintesis del tipo
CAM (i.e. bromeliaceas Tipo Il sensu Benzing 2000). El segundo grupo comprende especies
terrestres o epifitas, con raices mecanicas o absorbentes condicionales, con fitotelma bien
desarrollado, tricomas absorbentes en la base de las hojas y muchas de ellas con fotosintesis del
tipo CAM (i.e. bromeliaceas Tipo Il sensu Benzing 2000).

Las bromeliaceas podrian tener efectos sobre la regeneracion de especies lefiosas a
través de diversos mecanismos. Algunos de los mecanismos sugeridos son similares a los
descriptos para sotobosques de bambues, palmeras, helechos y lianas en bosques templados y
tropicales; e.g. competencia por luz, agua, y/o nutrientes, reduccion del espacio fisico donde
establecerse, asi como provision de refugios para predadores de semillas o plantulas (Denslow
etal., 1991; Wada, 1993; George y Bazzaz, 1999; Pakeman et al., 2000; Campanello et al.,
2007; Caccia et al., 2009; Montti etal., 2014). Otros mecanismos, por el contrario, serian
consecuencia de caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas particulares de las bromeliaceas;
e.g. capacidad de interceptar y retener dentro de sus tanques (fitotelma) el agua de lluvia, la
materia organica, asi como los propagulos que caen (Borddn, 1978; Martinez-Crovetto, 1980;
Wenzel y Hampel, 1998; Pire y Prado, 2001; Brancalion et al., 2009; Cerrudo, 2009; Barberis
et al., 2011). Estos ultimos mecanismos tendrian mayor importancia en bosques xerofiticos que
en los bosques tropicales y subtropicales humedos (Brokaw, 1983).

Dentro de los efectos positivos, las bromeliaceas pueden facilitar la regeneracién
arborea incrementando el contenido de materia organica y nutrientes en el suelo y creando sitios
disponibles para la germinacion y el establecimiento de las plantulas en su interior (Fialho y
Furtado, 1993), o generando sitios seguros donde las plantulas encuentren proteccion contra la

herbivoria.
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1.2 OBJETIVO GENERAL E HIPOTESIS

En esta tesis, nos propusimos como objetivo general: “Evaluar los efectos positivos y
negativos del sotobosque de bromeliaceas sobre la regeneracion de lefiosas en un bosque de

Schinopsis balansae (Quebrachal) de la Cufia Boscosa Santafesina”.

En funcion de este objetivo, se plante6 la siguiente hipdtesis general de trabajo:
“Aechmea distichantha y Bromelia serra forman un sotobosque recalcitrante que, en funcion
de las condiciones de estrés de los quebrachales, ejerce un efecto predominantemente negativo
sobre la regeneracion de lefiosas en el bosque, cambiando asi la estructura y dinamica de la
comunidad de plantulas y juveniles del bosque. En funcién de las condiciones estresantes que
pueden aparecer en los quebrachales en estudio, se espera que la alteracion sea

predominantemente negativa”.

Para poner a prueba esta hipotesis, se plantearon tres experimentos: a) analisis de la
intercepcion de semillas de especies lefiosas por bromeliaceas (Capitulo 2), b) analisis de la
competencia por recursos (Capitulo 3), y c) analisis del efecto de bromeliaceas y otros filtros
ambientales sobre la distribucion de plantulas y juveniles de lefiosas (Capitulo 4).

Se describira a continuacion el sitio de estudio, para luego pasar al desarrollo de los

capitulos correspondientes a cada experimento.
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1.3SITIO DE ESTUDIO

1.3.1 Gran Chaco Americano y Cufia Boscosa Santafesina

El Gran Chaco abarca 1.000.000 de km? en el norte de Argentina, este de Bolivia, oeste
de Paraguay y una pequerfia parte del sur de Brasil (Cabrera y Willink, 1980). Es una de las
pocas areas en el mundo donde la transicion entre los tropicos y las regiones templadas no se
da como un desierto, sino méas bien como montes semiaridos y bosques (Prado, 1993). Se trata
de una llanura con una leve pendiente de NO a SE con depositos de loess y limos loéssicos.
Esta region es mas seca al oeste y mas humeda hacia el este. La vegetacidn abarca un mosaico
de bosques secos, sabanas, pastizales y humedales (Prado, 1993; Biani etal., 2005). Se
diferencian en el Chaco dos sectores, uno oriental mas humedo (Chaco oriental o humedo) y
uno occidental mas seco (Chaco occidental o seco) (Ginzburg y Adamoli, 2006; Torrella y
Adéamoli, 2006). En Argentina, el Chaco abarca trece provincias: la totalidad de las provincias
de Chaco, Formosa y Santiago del Estero y parcialmente a las provincias de Salta, Jujuy,
Tucuman, La Rioja, Catamarca, San Juan, San Luis, Cérdoba, Santa Fe y Corrientes (Morello
etal., 2012) (Fig. 1.2).

Bolivia

Brasil

In

Figura 1.2. El Chaco argentino. En marrén esta indicado el Chaco seco y en verde el Chaco humedo
(Elaborado a partir de Morello et al., (2012).
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La porcion mas austral del este del Gran Chaco es la Cufia Boscosa Santafesina, que
limita al este con el valle del rio Parand y al oeste con los Bajos Submeridionales (Lewis et al.,
1990; Barberis et al., 1998; Carnevale et al., 2007; Morello et al., 2012) (Fig. 1.3).

MAPA POLITICO DE LA PROVINCIA DE SANTA FE

1. Chaco himedo
2. Espinal
3. Pampa
4. Delta e Islas del Farana

Figura 1.3. Ecorregiones presentes en la provincia de Santa Fe (Brown et al., 2006). En verde, la Cuiia
Boscosa santafesina (Morello et al., 2012).

El clima de la Cufia Boscosa es templado-calido y himedo con precipitaciones de 800
a 1000 mm anuales y una estacion invernal seca de duracion variable (Burgos 1970, Barberis y
Lewis, 2005). En algunos afios, coincidentes con el fendmeno El Nifio, se producen intensas
precipitaciones con inundaciones extraordinarias, no sélo en la Cufia Boscosa, sino en gran

parte del Chaco humedo (Ginzburg y Adamoli, 2006).
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Los suelos son halo-hidromérficos con baja conductividad hidraulica y estan sujetos a
sequias e inundaciones periddicas (Espino et al., 1983). Existe un marcado microrrelieve, como
resultado de factores abidticos tales como procesos pseudo-karsticos y deflaciones edlicas en
el pasado que condujeron a la formacion de depresiones y elevaciones, ademas de procesos de
acumulacién hidraulicos que produjeron microrrelieves convexos. Otros factores implicados en
este fendmeno son las interacciones planta-suelo y las interacciones animal-suelo, como por
ejemplo la formacion y el posterior colapso de nidos de hormigas de la especie Atta
vollenweideri (Lewis, 1991).

La vegetacién predominante es el bosque xerofitico que alterna con sabanas graminosas
y esteros (Barberis etal., 2005; Alzugaray et al., 2006). En posiciones intermedias de las
laderas, aparecen los quebrachales de Schinopsis balansae que constituyen las formaciones
emblematicas de la Cufia Boscosa Santafesina (Barberis et al., 1998, 2005). El estrato superior
del quebrachal estd formado por Schinopsis balansae, Sideroxylon obtusifolium y
Aspidosperma quebracho-blanco y el estrato inferior estd compuesto por Senegalia praecox,
Myrcianthes cisplatensis y Prosopis spp. También hay estratos arbustivos con Achatocarpus
praecox, Maytenus vitis-idaea, Celtis pallida y Grabowskia duplicata (Lewis, 1991; Barberis
et al., 2002).

Los quebrachales crecen sobre un sustrato que es marcadamente heterogéneo como
resultado de un pronunciado microrrelieve. Dentro de un “stand” aparecen desniveles de hasta
50 cm entre areas convexas Y planas o plano concavas en distancias de decenas de metros. Esta
heterogeneidad del sustrato determina una marcada heterogeneidad de la vegetacion (Barberis
etal., 2002, 2005; Barberis y Lewis, 2005). Las especies lefiosas aparecen en las areas
convexas, Y alli el sotobosque presenta una heterogeneidad asociada a la presencia de Aechmea
distichantha y Bromelia serra (Barberis etal., 2005, 2014; Cavallero etal., 2009). A.
distichantha (Tipo Il sensu Benzing 2000) es una bromeliacea terrestre o epifita facultativa,
sus hojas forman un tanque o fitotelma que intercepta y retiene en su interior el agua de lluvia,
la materia organica, numerosos artrépodos y los propagulos (Cerrudo, 2009; Montero et al.,
2010; Barberis et al., 2011; Cavallero et al., 2011). En cambio, B. serra (Tipo Il sensu Benzing
2000) es una especie terrestre con raices absorbentes bien arraigadas al suelo y fitotelma poco
desarrollado. Ambas especies presentan una distribucién agregada debido a su reproduccién
por estolones, resultando en la existencia de parches con y sin bromelidceas (Barberis et al.,
2014).
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Es interesante mencionar aqui, que a la hora de analizar el efecto que puedan tener estas
bromeliaceas sobre la regeneracion de las especies lefiosas debe considerarse que existen
diferencias morfoldgicas y ecofisioldgicas entre especies de bromeliaceas terrestres (Benzing,
2000). En este sentido, el efecto de ambas especies sobre la regeneracion puede ser diferente,
dependiendo de la capacidad de ambas especies de almacenar agua, materia organica y semillas
en el interior de sus tanques (Zotz y Thomas, 1999; Cerrudo, 2009; Barberis et al., 2011) (e.g.

mayor en Aechmea distichantha que en Bromelia serra debido al fitotelma de la primera).

1.3.2 Area de trabajo

El bosque de Schinopsis balansae en el cual se realizd esta tesis estd ubicado en el
Centro Operativo Gobernador Aldo Emilio Tessio (Ministerio de la Produccion, Santa Fe), Las
Gamas, depto. Vera, prov. de Santa Fe (29°28’S, 60°28’W, 58 m sobre el nivel del mar). Se
trabajo en un area de 64 ha, con numerosas isletas de bosque que presentaban densas
poblaciones de bromeliaceas espinosas en el sotobosque.

En estas isletas se llevo a cabo el experimento del capitulo 2 (Anélisis de la intercepcidn
de semillas de especies lefiosas por bromeliaceas), y se instalaron ademas 15 parcelas
experimentales donde se llevaron a cabo los censos que se analizan en el capitulo 4 (Andlisis
del efecto de las bromeliaceas terrestres y otros filtros ambientales sobre la distribucion de
plantulas y juveniles de lefiosas). En la Fig. 1.4 puede verse la ubicacion del Centro Operativo

Gobernador Aldo Emilio Tessio y de las parcelas experimentales.
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Parcelas experimentales en Las Gamas

Figura 1.4. Imagenes tomadas de Google Earth que muestran la ubicacion del Centro Operativo
Gobernador Aldo Emilio Tessio (a) y de las 15 parcelas experimentales en el bosque de Schinopsis
balansae (b).
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Capitulo 2 — Intercepcion de hojarasca y propagulos por bromeliaceas
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2.1 INTRODUCCION

2.1.1 Facilitacion en la dindmica de comunidades boscosas

Dentro de las relaciones interespecificas positivas, el mutualismo es aquella interaccién
donde el beneficio es mutuo para los individuos involucrados (+/+), mientras que en el
comensalismo, una de las partes se ve beneficiada y la otra no se ve afectada (+/0). Cada una
de estas interacciones a su vez puede ser facultativa, cuando no es obligatoria para las partes, u
obligada, cuando al menos uno de los individuos depende de la interaccion para sobrevivir
(Begon et al., 2006; Franklin et al., 2016).

En plantas, en tanto, se utiliza el término facilitacion (ver Capitulo 1, apartado 1.1.2)
para referirse a la interaccion que ocurre cuando una especie vegetal aumenta la supervivencia,
el crecimiento o el fitness de otra, o cuando produce alguna mejora en situaciones de stress, que
de otro modo comprometerian el fitness de otra especie (Franzese etal., 2009; Tsuda y
Castellani, 2015). Esta relacion es directa y la planta que produce el beneficio recibe el nombre
de planta nodriza.

La facilitacion también puede ser indirecta, cuando la presencia de una planta disminuye
el efecto negativo de los herbivoros sobre otra planta, en adelante planta target. Esto se ve, por
ejemplo, cuando la presencia de una planta con defensas fisicas o quimicas antiherbivoros evita
que la planta target sea consumidas por los herbivoros (Milchunas y Noy-Meir, 2002; Brooker
etal., 2008; Talamo et al., 2015a). La efectividad de la facilitacion en este caso depende de
rasgos especificos de las plantas benefactoras (i.e. seran mas efectivas las plantas con mejores
defensas como espinas, aguijones o defensas quimicas extremas) y de la intensidad de la presion
de herbivoria (i.e. la resistencia asociativa tiende a ocurrir bajo una presion de herbivoros alta,
pero no extrema). Este tipo de interaccion recibe el nombre especifico de resistencia asociativa
(associational resistance) (Stutz etal., 2015; Talamo etal., 2015a), o refugios bidticos
(Milchunas y Noy-Meir, 2002; Oesterheld y Oyarzabal, 2004).

Es interesante mencionar por otro lado que, si bien existen numerosos ejemplos de
facilitacion en la literatura, no siempre es facil aislar ese efecto para probar que estamos frente
a un caso de facilitacion y no de algun efecto ambiental. A su vez, los efectos de los vecinos
pueden cambiar de positivos a negativos dependiendo del estadio de vida de la planta target
(Brooker et al., 2008; Castanho et al., 2015; Torres y Renison, 2016).
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En comunidades boscosas, se puede hablar de un efecto facilitador directo de arboles
adultos, cuando estos mejoran las condiciones microambientales favoreciendo la germinacion,
supervivencia o crecimiento de plantulas y juveniles del sotobosque (da Trindade y Coelho,
2012; Gargaglione et al., 2014). Asi, en ambientes con una estacion seca marcada, puede verse
un efecto positivo sobre la supervivencia de plantulas y juveniles, que se explica a menudo por
una mejora en las condiciones de humedad durante la estacion seca (Barchuk et al., 2008;
Derroire et al., 2016), o un efecto positivo de arboles deciduos sobre plantulas y juveniles
demandantes de luz (Souza et al., 2014). La facilitacion también puede provenir de arbustos del
sotobosque que mejoran las condiciones microambientales para las plantulas y juveniles que
crecen debajo (James et al., 2015; Yelenik et al., 2015), los protegen contra la herbivoria
(Talamo et al., 2015a; Torres y Renison, 2016), o bien tienen un efecto combinado creando
mejores condiciones microambientales, a la vez que los protegen contra la herbivoria (Torres y
Renison, 2015). Otras plantas del sotobosque, como las bambdceas y las bromeliaceas, pueden
también tener un efecto facilitador sobre el establecimiento y el crecimiento de plantulas y
juveniles (Caccia y Chaneton, 2009; Souza Rocha et al., 2015; Tsuda y Castellani, 2015).

2.1.2 Limitaciones al proceso de regeneracion

En el apartado 1.1.3 de esta tesis, se planted que la regeneracion es clave en la dinamica
de comunidades, y se mencionaron algunos factores que podrian condicionarla. En este sentido,
las limitaciones al reclutamiento de nuevos individuos resultan de tres mecanismos: 1)
limitaciones en la produccion de propagulos, que puede ocurrir por ejemplo cuando hay baja
densidad de &rboles semilleros, 2) limitaciones en la dispersion, que se da cuando hay una falla
en el acceso de los propagulos a sitios potenciales de reclutamiento, y 3) limitaciones en el
establecimiento, que se encuentra limitado por el ambiente biotico y abiotico (Schupp et al.,
2002; Vargas y Stevenson, 2013). En la Fig. 2.1 pueden verse algunas de las causas de las
limitaciones al reclutamiento. En bosques xerofiticos, el reclutamiento de nuevos individuos
puede ser un proceso aun mas complejo, debido a que a las limitaciones bidticas hay que
sumarle las condiciones abioticas muy severas impuestas por la estacion seca que impiden el
establecimiento de plantulas (Vieira y Scariot, 2006; Torres y Renison, 2015). En este capitulo
nos enfocaremos en analizar algunas de las limitaciones al proceso de dispersion y al

establecimiento.
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Limitaciones en el S .
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establecimiento E Planta
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Competencia Depredacion pre-dispersion
Herbivoria Rareza
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Factores edéaficos
A\N
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Limitaciones en la
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Competencia
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Patdgenos

Figura 2.1. Limitaciones al reclutamiento en comunidades vegetales y algunas de las causas que las
originan. Modificado de Vargas y Stevenson (2013).

2.1.3 El proceso de regeneracion en sotobosques con bromeliaceas

Se menciond en la seccion 1.1.5 que el sotobosque de bromelidceas puede tener un
efecto negativo o positivo sobre la regeneracion de especies lefiosas. En este sentido, las
bromeliaceas pueden crear sitios seguros para la germinacion y el establecimiento de plantulas
(Fialho y Furtado, 1993; Zaluar et al., 2000; Tsuda y Castellani, 2015), y pueden también crear
sitios seguros para la germinacion en el interior de sus tanques, o entre sus hojas, a partir de la
acumulacion de hojarasca que hace que haya mayor contenido de materia organica alli que en
el suelo (Fialho y Furtado, 1993). En el caso de A. distichantha y B. serra, se sabe que son
captadoras de propagulos (Cerrudo, 2009; Barberis et al., 2011), pero no se sabe qué pasa en el
tiempo con esta captura (i.e. si existen diferencias interanuales en la captura), y tampoco se sabe
cuél es rol que cumplen en la dinamica de la materia organica del sotobosque. En este sentido,
se sabe que las bromeliaceas varian en rasgos asociados a la estructura de la planta tales como

diametro, altura, cantidad de hojas, area de captura, entre otros, incluso dentro de la misma
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especie (Cavallero et al., 2009; Goncalves-souza et al., 2011; Ospina-Bautista y Estévez Varon,
2016), y estos cambios podrian implicar cambios en la dinamica de la materia organica en los
bosques (Ospina-Bautista y Estévez Vardn, 2016).

En funcién de todo esto, nos proponemos estudiar la dindmica de caida y captura de
hojarasca y propagulos en distintos afios y en funcion de las bromeliaceas terrestres presentes
en la Cufia Boscosa Santafesina.
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2.2 OBJETIVOS E HIPOTESIS

Se plantea como objetivo de este capitulo evaluar si existe interferencia del sotobosque
de bromeliaceas sobre la regeneracion de lefiosas y sobre la acumulacion y dinamica de la
materia organica, analizando la intercepcion de la hojarasca y de la lluvia de semillas de
especies lefiosas por el canopeo de bromeliaceas. A su vez, establecer si existen diferencias en
el efecto de la interferencia entre dos bromeliaceas de distintos grupos ecofisiologicos.

En funcidn de este objetivo se plantearon las siguientes hip6tesis de trabajo:

1) La forma en la que se disponen las hojas hace que las bromeliaceas intercepten y
retengan la hojarasca y los propagulos provenientes de la lluvia de semillas, y por lo tanto
interfieren en la regeneracion de especies lefiosas y en la dindmica de la acumulacion y
descomposicion de la materia organica.

2) Entre las especies de bromeliaceas terrestres, la presencia de fitotelmata permitiria

una mayor retencion de hojarasca y propagulos.

A partir de las hipdtesis expuestas se generan las siguientes predicciones:

1) A igualdad de superficie, habrd mayor cantidad de hojarasca, semillas y propagulos
de especies lefiosas en el interior de las bromeliaceas que en el suelo del bosque.

2) Dentro de los tanques de A. distichantha habra mayor cantidad de semillas y
propagulos de especies lefiosas que dentro de plantas de B. serra, a pesar de la

descomposicion que pudiera ocurrir.
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2.3 MATERIALES Y METODOS
2.3.1 Procedimiento de muestreo

Se realizaron dos muestreos en afios consecutivos (afios 2010-2011 y 2011-2012). Para
el primer muestreo, en diciembre de 2010 se seleccionaron 25 sitios de 5 m? de Aechmea
distichantha y 25 sitios de Bromelia serra en areas elevadas con bromeliaceas (sensu Barberis
et. al 1998) del &rea experimental de Las Gamas. Cada sitio seleccionado estaba separado de
los otros por al menos 2 m y tenia acceso sin restricciones a la lluvia de semillas (i.e. se eligieron
plantas que no estuvieran muy cercanas al tronco de un arbol y que no estuvieran debajo de un
arbusto). En cada sitio se seleccion6 un par de plantas de tamafio similar de la especie
considerada. Para el segundo muestreo, en diciembre de 2011 se seleccionaron 20 sitios para
cada especie. En ambos afios, los individuos de cada par de plantas se encontraban a una
distancia menor al metro.

En ambos muestreos, a cada planta del par se le midi6 la altura, el didmetro mayor y su
transversal. Ademas, para estimar el area de captura, cada planta fue fotografiada desde arriba
junto a un objeto de dimensiones conocidas para ser utilizado como referencia. El area de
captura de cada planta (i.e. area determinada por la cobertura de las hojas, que es una medida
de la capacidad de la planta para almacenar la hojarasca y los propagulos) se estimd a partir de
la fotografia de cada planta mediante el programa AutoCAD®. En primer lugar, se escald la
imagen con la herramienta Escalar a partir del objeto de dimensiones conocida y luego con la
herramienta Area se estimo el area de captura de cada planta. Cada una de estas variables se
compard mediante un test t apareado (funcidn t.test, paquete stats) (R Core Team, 2019), que

no mostro diferencias para ninguna de las variables analizadas (Tabla 2.1).
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Tabla 2.1. Resultados del test t apareado para las variables descriptivas de las plantas de A. distichantha y B. serra en el ambos afios de muestreo. Hipotesis
alternativa: las diferencias en las medias no son iguales a 0. g.I=grados de libertad.

Primer afo de muestreo Segundo afio de muestreo

A. distichantha B. serra A. distichantha B. serra
Variable g.l t P (>t) gl. t Pt g.l. t P (>t) gl. t Pt
Area de captura 24 0,29 0,77 23 -0,32 0,75 17 -1,17 0,26 19 1,39 0,18
Altura de la planta 24 0,49 0,63 23 -0,65 0,52 17 0,31 0,76 19 -0,27 0,79
Diametro promedio 24 1,76 0,09 23 -1,81 0,08 17 -0,91 0,37 19 -0,48 0,67
Longitud hoja més larga 24 1,09 0,28 23 -0,56 0,58 17 -0.31 0,76 19 -0,27 0,79
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En ambos muestreos, para cuantificar los contenidos iniciales de hojarasca y de
propagulos, en cada sitio se seleccion6 al azar una de las dos plantas de bromeliaceas, la cual
fue removida, mientras que la otra planta permanecio en el lugar. La remocion de la planta
implico descalzarla de la tierra con ayuda de una pala, cortar las raices, desechar el agua
contenida en el tanque (para el caso de Aechmea distichantha), precintar y guardar la planta en
una bolsa pléstica cerrada para su traslado al laboratorio. En el laboratorio, las plantas
removidas fueron desmanteladas y se separaron las semillas y propagulos de lefiosas y la
hojarasca contenida entre sus hojas. Las semillas y propagulos fueron identificados a nivel de
especies, sin hacer distinciones entre propagulos vivos o muertos. Posteriormente, las semillas
y la hojarasca fueron secadas a 60°C durante 72 hs y se pesaron las semillas (balanza analitica
Scaltec Instruments, SBA32, 120 g, d=0,0001 g) y la hojarasca (balanza de precision Scaltec
Instruments, SBA 52, 2200 g, d=0,01 g).

Para evaluar la lluvia de semillas y hojarasca caida se utilizaron redes de fibra de vidrio
y PVC de 1 mm de malla (New York Wire ®). Se eligi6 este material luego de haber instalado
redes de prueba durante el afio previo a la instalacion del experimento, y haber comprobado que
las mismas resistian a la intemperie sin dafarse, ademas de no haber sido afectadas por
animales. Se limpio cada sitio (Fig. 2.2) removiendo las plantas vecinas a las bromeliaceas
seleccionadas y se colocaron dos redes de 70 x 70 cm; una red fue colocada debajo de la
bromeliacea presente (RCP: red con planta) y la otra en el espacio ocupado por la bromeliacea

removida (RSP: red sin planta).
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a

Figura 2.2. a) Redes de captura de lluvia de propagulos y hojarasca: 1) Red con planta (RCP) y 2) Red

sin planta (RSP). b) Plantas retiradas al inicio del experimento (Pi) y al final del mismo (Pf).

En ambos muestreos, bimestralmente se recogid el material colectado en las redes y se
trasladé al laboratorio, donde se separé la hojarasca, se identificaron y contaron los propéagulos
de especies lefiosas. Posteriormente, las semillas y la hojarasca fueron secadas a 60°C durante
72 hs 'y se pesaron las semillas (balanza analitica Scaltec Instruments, SBA32, 120 g, d=0,0001
g) v la hojarasca (balanza de precision Scaltec Instruments, SBA 52, 2200 g, d=0,01 g). Al afio
de instalacion de cada muestreo (diciembre de 2011 y de 2012), en cada sitio se cosechd la
planta restante y se retiraron ambas redes. La planta cosechada se procesé de igual modo que
la planta inicial.

En diciembre de 2012, se tomaron muestras de suelo en los 20 sitios con A. distichantha
y B. serra para analizar los propagulos presentes, que fueron separados manualmente y con
ayuda de una lupa cuando fue necesario. Al finalizar el segundo afio de experimento, sobre cada
sitio de estudio se tomo una fotografia hemisférica (Camara Olympus E-420 provista de lente
Olympus Zuiko ED8mm f3.5 Fisheye). Las fotografias se tomaron con tripode al amanecer o
al atardecer de modo de favorecer el contraste del canopeo (Roxburgh y Kelly, 1995), y se
analizaron con el software Gap Light Analyzer v 2.0 (Frazer et al., 1999) para calcular el
porcentaje de cobertura de canopeo, necesario para comparar el ambiente luminico de las
plantas.
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Para ambos muestreos, a partir de la estimacion del area de captura de las plantas y
conociendo el area de las redes instaladas se calculdé la cantidad de propagulos/m? y
hojarasca/m?. Ademas, se calcularon los porcentajes de intercepcion de hojarasca y de
propagulos como: Pf/(RCP+Pf), donde Pf hojarasca es el peso de hojarasca en planta final, y Pf
propagulos es la abundancia de propagulos en planta final. En la Fig. 2.3 puede verse un
esquema del disefio experimental completo, y en la Tabla 2.2 las variables que se calcularon.

Afio 2010-2011 Afio 2011-2012
Dic 2010 Dic 2011 Dic 2012
Pi Pf
Plantas (Pi Pf) Pi Pf
Caracterizacion
Conteo de propagulos
Peso de hojarasca
Afio 2010-2011 Afio 2011-2012

Suma RCP %llma! R(."[:
Suma RSP Suma RSI

Redes (RCP RSP) T T T T T

Conteo de propagulos
Peso de hojarasca

Canopco T
Cobertura

Suelo

Conteo de propagulos

Figura 2.3. Esquema de los experimentos de intercepcion de propagulos y hojarasca. Pi: planta inicial;
Pf: Planta final; RSP: red sin planta; RCP: red con planta.

Tabla 2.2. Variables calculadas a partir de los datos tomados durante los dos afios. Pi: planta inicial; Pf:
Planta final; RSP: red sin planta; RCP: red con planta.

_ Diciembre
Variables calculadas
de 2011y 2012
% de intercepcion Pf/(RCP+Pf)
A Plantas (Cambio en las plantas en cantidad de hojarasca y Pf-Pi
propagulos)
A Redes (Cambio en las plantas en cantidad de hojarasca y RSP-RCP

propagulos)
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2.3.2 Andlisis estadistico

El analisis estadistico de los datos se realizé con el programa estadistico R (R Core
Team, 2019. Se utilizaron modelos lineales generalizados dado que los datos de las variables
medidas no se ajustaron a una distribucion de error normal. Los modelos con y sin interacciones
se compararon mediante un test Chi cuadrado y mediante el Criterio de Informacion de Akaike
para seleccionar el modelo que mejor se ajustaba a los datos. En los resultados se muestran
unicamente los modelos que se seleccionaron (R Core Team, 2019).

En primer lugar, los datos fueron evaluados segun el protocolo para la exploracion de
datos propuesto por Zuur et al. (2010). La normalidad y homogeneidad de la varianza se evalud
mediante un andlisis de residuales (funcién resid del paquete stats) (R Core Team, 2019), y
luego se graficaron con la funcion gqPlot del paquete car (Fox y Weisberg, 2011). Ademas, se
comparé la distribucion de los residuales y de los valores encontrados (funcion plot del paquete
graphics) (R Core Team, 2019). La distribucion de cada una de las variables medidas se evaluo
con las funciones descdist, plotdist y fitdist del paquete fitdistrplus (Delignette-Muller y
Dutang, 2015) y la funcion plot del paquete graphics (R Core Team, 2019).

Las diferencias en apertura de canopeo entre sitios con A. distichantha y B. serra se
evaluaron mediante modelos lineales generalizados con distribucion del error gamma y funcion
de ligamiento inverse (funcién glm del paquete stats).

Para evaluar si existian diferencias entre especies (A. distichantha vs B. serra) y entre
afios (2010, 2011 y 2012) respecto a las caracteristicas descriptivas de las plantas (altura,
diametro promedio, longitud de la hoja méas larga y area de captura) se usaron modelos lineales
generalizados con distribucion del error gamma y funcion de ligamiento inverse (funcion gim
del paquete stats).

Para evaluar si el material colectado entre las hojas de las plantas (Pi y Ps) era funcion
del &rea de captura de las plantas, de los afios en que se cosecharon las plantas (2010, 2011 y
2012) y entre sitios con A. distichantha y B. serra se utilizaron modelos lineales generalizados.
Para la hojarasca se uso distribucion del error gamma y funcion de ligamiento inverse (funcion
glm del paquete stats), mientras que para los frutos caidos se uso distribucion del error binomial
negativa y funcion de ligamiento log (funcion glm.nb del paquete MASS).

Para analizar si hubo diferencias en la lluvia de hojarasca y la lluvia de propagulos
caidas en las redes (RSP) entre afios (2010-2011 vs. 2011-2012) y entre sitios con A.
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distichantha y B. serra se utilizaron modelos lineales generalizados. Para la hojarasca se usé
distribucion del error gamma y funcién de ligamiento inverse (funcion glm del paquete stats),
mientras que para la lluvia de frutos se uso distribucion del error quasipoisson y funcién de
ligamiento log (funcidn glm del paquete stats).

Para evaluar si hubo diferencias en la abundancia de propagulos en el suelo entre sitios
con A. distichantha y B. serra se usaron modelos lineales generalizados con distribucion del
error quasipoisson y funcién de ligamiento log (funcion glm del paquete stats).

Las proporciones de intercepcion de hojarasca y propagulos se evaluaron con modelos
lineales generalizados con distribucion del error quasibinomial y funcion ligamiento logit
(funcién glm del paquete stats). Se evalu6 si hubo diferencias entre afios (2010-2011 vs. 2011-
2012) y entre sitios con A. distichantha y B. serra.

Finalmente, para evaluar si existian diferencias en la cantidad de propagulos capturados
en el afio 2012 entre especies (A. distichantha y B. serra) y tipo de contenedor (i.e. planta, red
y suelo) se usaron modelos lineales mixtos generalizados con distribucion del error normal
(funcién Imer del paquete Ime4) Los sitios fueron considerados factores aleatorios (i.e. las

réplicas de los contenedores se anidaron a nivel de sitios).
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2.4 RESULTADOS

2.4.1 Caracteristicas de las plantas y su ambiente luminico

Las plantas de A. distichantha fueron mas altas, pero tuvieron menor diametro y hojas
mas cortas que las de B. serra, y no hubo diferencias entre especies respecto al area de captura
(Fig. 2.4, Tabla 2.3).
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Figura 2.4. Caracteristicas de las plantas de A. distichantha (rosa) y B. serra (verde) en los tres afios en
los que se llevé a cabo el experimento.

Tabla 2.3 Resultados de modelos lineales generalizados (distribucion del error: gamma) para las
variables descriptivas de las plantas de A. distichantha y B. serra en los tres afios de experimento. En
negrita se ven los valores de probabilidad significativos (¢=0,05). g.I=grados de libertad del numerador
y el denominador.

ARo Especie
Variable gl. Devianza F P gl. Devianza F P
Altura 1,17 0,2 2,61 0,07 1,17 059 1542 0,0001
Diametro promedio 1,17 0,002 0,03 0,97 1,17 2,87 81,02 <0,0001
Hoja mas larga 1,17 0,06 0,85 0,43 1,17 0,64 19,51 <0,0001
Area de captura 1,17 025 08 045 1,17 0,6 3,87 0,051
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La apertura de canopeo no fue diferente en sitios con plantas de A. distichantha respecto
a sitios con plantas de B. serra (Fs 64 ¢..1,0; P=0,064) (Fig. 2.5).

Apertura de canopeo (%)

A distichantha B. serra
Especie

Figura 2.5. Apertura de canopeo en sitios con A. distichantha y B. serra. Los limites inferior y superior
de la cajaindican el 25y 75% de los datos respectivamente, la medida de tendencia central es la mediana.

2.4.2 Propagulos

Durante los dos afos, entre las hojas de las plantas de bromeliaceas se recolectaron 989
propagulos de 7 especies lefiosas (510 en plantas de A. distichantha y 479 en plantas de B.
serra) (Tabla 2.4). Sobre las redes (RSP), se recolectaron 70926 propagulos de 9 especies
lefiosas. En el suelo se encontraron 57 propagulos de 8 especies lefiosas. Entre las hojas de las
plantas de bromeliaceas, en las redes y en el suelo, las especies con mayor abundancia de
propagulos fueron Schinopsis balansae, Sideroxylon obtusifolium y Senegalia praecox, que a
lo largo de todo el experimento y en sitios con A. distichantha y B. serra, representaron en
conjunto méas del 85% de los propagulos interceptados. Ademas, los propagulos de
Achatocarpus praecox se encontraron solamente en las plantas y no en las redes, ni en el suelo,
mientras que los propédgulos de Acanthosyris falcata, Aspidosperma quebracho-blanco,
Prosopis sp. y Maytenus vitis-idaea se encontraron en las redes y en el suelo, pero no en las
plantas (Tabla 2.4).
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Tabla 2.4 Abundancia relativa y densidad de propagulos de especies lefiosas que se encontraron entre las hojas de las plantas, sobre las redes (RSP) y en
el suelo a lo largo del experimento. En el caso de la abundancia/m?, se indica entre paréntesis la abundancia minima y méaxima por contenedor.

Aechmea distichantha

Bromelia serra

Especie Planta Red Suelo Planta Red Suelo
Abundancia Schinopsis balansae Engl. 64,11% 35,89% 28,57% 61,17% 62,08% 20,69%
relativa de Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D. Penn. 22,74% 54,82% 21,43% 16,28% 28,16% 20,69%
propagulos Achatocarpus praecox Griseb. 1,37% 0% 0% 5,43% 0% 3,45%
Jodinia rhombifolia (Hook. & Arn.) Reissek 0,78% 0,01% 3,57% 0,21% 0,03% 0%
Senegalia praecox Griseb. 7,84% 7,69% 14,28% 10,23% 7% 20,69%
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild 2,55% 0,50% 14,28% 3,97% 0,65% 3,45%
Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. 0,59% 0,16% 7,14% 0,83% 0,84% 6,90%
Prosopis sp. 0% 0,53% 3,57% 0% 0,83% 17,24%
Acanthosyris falcata Griseb. 0% 0,21% 0% 0% 0,23% 0%
Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. 0% 0,13% 3,57% 0% 0,09% 0%
Maytenus vitis-idaea Griseb. 0% 0,04% 3,57% 0% 0,09% 6,90%
Totales 510 37751 28 479 33175 29
Abundancia/m?  Schinopsis balansae Engl. 163,5 (7-458) 375,66 (0-352) 1,6 (0-3) 73,25 (8-358) 548,83 (0-780) 4(1-1)
Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D. Penn. 58 (0-392) 573,66 (10-446) 4(1-2) 19,5 (0-206) 248,99 (0-393) 4(1-2)
Achatocarpus praecox Griseb. 26 (0-51) 0 0 6,5 (0-31) 0 0,66 (1-1)
Jodinia rhombifolia (Hook. & Arn.) Reissek 10 (0-34) 0,11 (0-3) 0,66 (1-2) 2,5 (0-17) 0,24 (0-6) 0
Senegalia praecox Griseb. 49 (0-153) 80,49 (0-38) 2,66 (2-2) 12,25 (0-93) 61,91 (0-85) 4(1-2)
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild 19 (0-58) 5,21 (0-8) 2,66 (1-3) 4,75 (0-37) 5,73 (0-40) 0,66 (1-1)
Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. 1,5 (0-6) 1,72 (0-15) 1,20 (1-1) 1 (0-57) 7,41 (0-65) 1,20 (2-2)
Prosopis sp. 0 5,6 (0-24) 0,66 (1-1) 0 7,35 (0-58) 3,33 (2-3)
Acanthosyris falcata Griseb. 0 2,19 0 0 2,08 (0-5) 0
Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. 0 1,49 (0-15) 0,66 (1-1) 0 0,80 (0-8) 0
Maytenus vitis-idaea Griseb. 0 0,47 (0-7) 0,66 (1-1) 0 0,77 (0-8) 1,20 (1-1)
Totales 327 1046,6 14,76 119,75 884,11 19,05
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2.4.3 Hojarasca y propagulos en las plantas

En cuanto a la hojarasca capturada entre las hojas de las plantas, los modelos lineales
generalizados mostraron interaccion entre factores (Tabla 2.5). En ambas especies, a mayor
area de captura hubo mayor intercepcién en los afios 2011 y 2012, no asi en el 2010, y a igualdad
de area de captura, las plantas de A. distichantha capturaron mas hojarasca que las de B. serra,
lo cual es mas evidente en los afios 2011 y 2012 (Fig. 2.6). Por otro lado, no hubo diferencias
en la cantidad de hojarasca que capturaron las plantas de A. distichantha en los tres afos,
mientras que en el caso de B. serra, las plantas capturaron mas hojarasca en el 2012 que en
2010 y 2011. En los tres afios, las plantas de A. distichantha capturaron mas hojarasca que las
de B. serra (Fig. 2.7).

Para los propagulos capturados entre las hojas de las plantas hubo efecto de la especie,
el afo y el area de captura, asi como de la interaccidn entre especie y area de captura, ya que Si
bien en el caso de A. distichantha a mayor area de captura, hubo mayor intercepcion, este no
fue el caso para B. serra (Fig. 2.6, Tabla 2.5). Por otro lado, no hubo diferencias en la cantidad
de propagulos capturados por las plantas de A. distichantha en los tres afios. Hubo también
efecto de la interaccion entre especie y afio. En 2010 y 2011, las plantas de A. distichantha
capturaron mas propagulos que las de B. serra, mientras que, en el 2012, el afio con mayor
cantidad de propégulos capturados, no hubo diferencias entre especies (Fig. 2.7).

Tabla 2.5. Resultados del modelo lineal generalizado (distribucién del error: gamma), para la hojarasca,
y del modelo lineal generalizado (distribucion del error: binomial negativa) para propagulos capturados
entre las hojas de las plantas. Area= Area de captura de la planta. Los valores de probabilidad
significativos (P<0,05) se indican en negrita.

Hojarasca Propagulos
Desviacion  Fi,166 P Desviacion F1,169 P
Ao 2,24 9,75 0,002 15,31 15,31 <0,0001
Especie 23,87 103,81 <0,0001 23,60 23,59 <0,0001
Area 14,3 62,17 <0,0001 42,57 4257 <0,0001
Afio x Especie 1,87 8,15 0,004 12,35 12,36 <0,0001
Afio x Area 0,11 0,46 0,49 1,30 1,29 0,25
Especie x Area 13,66 59,4  <0,0001 5,89 5,89 0,01
Afo x Especie x Afio 3,52 15,29 0,0001 0,23 0,23 0,63
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Figura 2.6. Hojarasca y propagulos capturados en el interior de plantas de A. distichantha (rosa) y B.
serra (verde) en funcidn del area de captura en los tres afios de experimento.
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Figura 2.7. Hojarasca y propagulos capturados en el interior de plantas de A. distichantha (rosa) y B.
serra (verde) en los tres afios de experimento.
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2.4.4 Hojarasca y propagulos capturados e interceptados en las redes y en las plantas

Al analizar la hojarasca total caida en las redes (RSP), se encontrd6 que no hubo
diferencias entre afios, ni entre sitios con A. distichantha y sitios con B. serra (Fig. 2.8, Tabla
2.6). Por el contrario, en el primer afio del experimento, cayeron mas propagulos en sitios con
A. distichantha, mientras que en el segundo afio cayeron mas en sitios con B. serra (Fig. 2.8,
Tabla 2.6).

Al analizar la hojarasca capturada en las plantas (Pf), se encontrd que las plantas
capturaron mayor cantidad de hojarasca en el segundo afio que en el primero. En el primer afio,
las plantas de A. distichantha capturaron mayor cantidad de hojarasca que las de B. serra,
mientras que en el segundo afo, las diferencias no fueron significativas (Fig. 2.8, Tabla 2.6).
En el caso de los propagulos, en tanto, no hubo diferencias de captura en los dos afos, y del
mismo modo que ocurrio con la hojarasca, en el primer afo, las plantas de A. distichantha
capturaron mayor cantidad de propagulos que las de B. serra (Fig. 2.8, Tabla 2.6).

Las plantas de A. distichantha interceptaron porcentualmente mas hojarasca que las de
B. serra en el primer afio de experimento, y para ambas especies en el segundo afio hubo mayor

intercepcion que en el primero (Fig. 2.8, Tabla 2.6). Las plantas de A. distichantha interceptaron
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mas propégulos que las de B. serra en el primer afio, mientras que en el segundo afio no hubo

diferencias entre ambas especies (Fig. 2.8, Tabla 2.6).
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Figura 2.8. Lluvia total de hojarasca y propagulos en sitios con A. distichantha y B. serra en los dos
afios de experimento (RSP). Hojarasca y propagulos capturados en plantas de A. distichantha y B. serra
durante los dos afios de experimento y porcentaje de intercepcion de hojarasca y propagulos respecto
del total caido en los dos afios del experimento. Los limites inferior y superior de la caja indican el 25y
75% de los datos respectivamente, la medida de tendencia central es la mediana.
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Tabla 2.6. Tabla de resultados de los modelos lineales generalizados para la hojarasca total (distribucion del error: gamma), los propagulos (distribucion
del error: quasipoisson) caidos en sitios con plantas de A. distichantha y B. serra (RSP) en los dos afios de experimento; la hojarasca total (distribucién
del error: gamma), los propagulos (distribucién del error: quasipoisson) capturados por plantas de A. distichantha y B. serra (Pf) en los dos afios de
experimento; y la intercepcion de hojarasca y propagulos (distribucion del error: quasibinomial) por parte de plantas de A. distichantha y B. serra (%) y
capturados por plantas de A. distichantha y B. serra (Pf) en los dos afios de experimento. g.l.=grados de libertad del numerador y el denominador.

Afio Especie Afio x Especie
Situacion Variable g.. Desviacion F P g.l. Desviacion F P g.l. Desviacion F P
Caida (RSP) Hojarasca 1,8 083 321 007 18 065 253 0111
Propagulos 1,8 113,38 0,28 0,59 18 345 0,88 0,35 18 2470 6,27 0,01
Captura (Pf)  Hojarasca 1,8 8,64 46,08 <0,001 1,8 9,83 52,37 <0,001 1,8 2,26 12,05 <0,001
Propagulos 1,8 231,3 3,70 0,06 1,8 3775 6,04 0,02 1,8 688,2 10,99 0,001

Intercepcion
(%) Hojarasca 1,84 1064,6 46,18 <0,0001 1,84 1135,9 49,27 <0,0001
Propagulos 1,85 240,88 4,63 0,03 184 356,34 6,85 0,01 183 257,28 4,95 0,03
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En el afio 2011-2012 cayeron mas propagulos/m? en las redes que en las plantas, y a su

vez hubo menos propagulos/m? en las muestras de suelo, aunque no hubo diferencias entre

especies (Fig. 2.9, Tabla 2.7).

Tabla 2.7. Resultados del modelo lineal mixto (distribucion normal del error) para propagulos
capturados por plantas de A. distichantha y B. serra, caidos en las redes y encontrados en el suelo en
sitios con A. distichantha y B. serra. g.l.=grados de libertad del numerador y el denominador,
Contenedor= Planta, Red (RCP + RSP) o Suelo. Los valores de probabilidad significativos (p<0,05) se

indican en negrita.

g.l. F P (>F)
Especie 1,36 2,99 0,09
Contenedor 1,74 137,54  <0,0001
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Figura 2.9. Cantidad de propagulos/m? capturados por plantas de A. distichantha y B. serra, caidos en
redes, y encontrados en el suelo en sitios con A. distichantha y B. serra en el 2012. Los limites inferior
y superior de la caja indican el 25y 75% de los datos respectivamente, la medida de tendencia central

es la mediana.

2.4.5 Variacion intra-sitio en la cantidad de hojarasca y propagulos capturados en las

plantas y en las redes

En ambos muestreos, para cada sitio de muestreo se observé una elevada variacion en

la cantidad de hojarasca y de propagulos contenidos entre las plantas cosechadas al inicio (Pi)
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y al final (Pf) del experimento (Fig. 2.10). Se registraron tanto valores mayores como menores

en las plantas cosechadas al inicio respecto a las cosechadas al final.

Asimismo, al final del experimento de ambos muestreos, para cada sitio de muestreo se

observo una marcada variacion en la cantidad de hojarasca y de propagulos capturados a lo

largo de un afio en las redes con y sin plantas (RCP y RSP, respectivamente) (Fig. 2.10).
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Figura 2.10 Variacion intra-sitio en caida (RCP-RSP) y captura (Pf-Pi) de hojarasca y propagulos en

los dos afios de experimento.
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2.5 DISCUSION

2.5.1 Las plantas y su ambiente

Las plantas de A. distichantha tuvieron alturas, didmetros promedio, longitudes de la
hoja méas larga y areas de captura similares entre si en los afios analizados. La altura y el
diametro promedio, ademas fueron similares a la altura y diametro de las plantas de A.
distichantha de sombra que encontraron otros autores también en quebrachales de la Cufia
Boscosa Santafesina (Cavallero et al., 2009; Montero et al., 2010). Estas dos caracteristicas,
sumadas a la longitud de la hoja més larga y el diametro promedio, fueron similares a las plantas
de tamafio medio y grande que encontré Cerrudo (2009) en los mismos bosques. En el caso de
B. serra, las plantas tuvieron mayor diametro y la hoja mas larga de las plantas fue de mayor
longitud que las de A. distichantha, caracteristicas que son coincidentes con las encontradas por
Cerrudo (2009) para la misma especie en el mismo tipo de bosques. No hubo diferencias entre
afios para ninguna de las variables medidas en la especie.

En cuanto al ambiente luminico, los valores registrados en este trabajo son similares a
los encontrados por Mata (2017) en el mismo quebrachal, que registro valores promedio de
23% de apertura de canopeo, pero inferiores a los encontrados por Sender (2012) en
quebrachales de la provincia de Formosa (promedio cercano al 60%), y superiores a los
registrados por Theunis et al. (2005) en quebrachales del Parque Nacional Pilcomayo (Formosa)
(mediana de apertura de canopeo de 18,4%). En este estudio no se encontraron diferencias en
apertura de canopeo entre sitios con A. distichantha (apertura de canopeo promedio de 31%), y
sitios con B. serra (apertura promedio de canopeo de 25%). Por el contrario, en un estudio
previo realizado en el mismo quebrachal analizado en esta tesis, se encontrd que la cobertura
de A. distichantha mostr6 una asociacion negativa con la apertura de canopeo, mientras que la
cobertura de B. serra estaba asociada positivamente con ésta (i.e. las plantas de B. serra estarian
en sitios con canopeos mas abiertos; Barberis et al., 2014). Esto probablemente se relacione con
el hecho de que A. distichantha suele encontrarse en sitios mas altos, donde la cobertura arbérea

es mayor y por ende, menor la apertura de canopeo.

2.5.2 Hojarasca

La hojarasca caida en las redes (RSP) no difirid entre sitios con A. distichantha y con B.
serra en los dos afios de estudio. En el segundo afio (2011-2012), esto podria explicarse por la

falta de diferencias en apertura de canopeo (en el primer afio, no se estimo la apertura de
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canopeo). En promedio, los sitios con A. distichantha recibieron 512 g/m? de hojarasca por afio
en el primer afio, y 486 g/m? en el segundo; mientras que los sitios con B. serra, recibieron en
promedio 557 g/m? de hojarasca por afio en el primer afio y 551 g/m?en el segundo. Estos
resultados son similares a los encontrados por Mata (2017) que encontrd 547,5 g/m? y 555 g/m?
en sitios con plantulas y juveniles de especies lefiosas respectivamente, pero diferentes a otros
reportados, también en quebrachales de la Cufia Boscosa santafesina, de alrededor de 390 g/m?
de hojarasca anual en canopeos cerrados (Carnevale y Lewis, 2001). En este ultimo estudio, al
igual que en esta tesis, se contabilizo la hojarasca caida en todo el afio. En quebrachales del
Parque Nacional Pilcomayo, también se encontré menos hojarasca que en este trabajo, ya que
se reportd una mediana de 357 g/m? de peso de hojarasca (Theunis et al., 2005), aunque los
autores recolectaron la hojarasca en un solo momento durante el mes de julio y no anualmente,
lo cual podria explicar las diferencias en los resultados. En los quebrachales formosefios, en
cambio el promedio de hojarasca fue de 736 g/m?, un valor algo mas alto que los encontrados
en este estudio (Sender, 2012).

Paralelamente, al analizar la hojarasca capturada por las plantas, encontramos
diferencias en la captura entre las dos especies de bromeliaceas y también diferencias entre los
afios. Para este estudio, las plantas de A. distichantha capturaron mas hojarasca que las de B.
serra en los tres afios. Estas diferencias podrian deberse a las diferentes arquitecturas de las
plantas en ambas especies, ya que A. distichantha posee un fitotelma desarrollado (Tipo
ecofisioldgico 111 sensu Benzing (2000)), mientras que B. serra no, es decir que solo captura
hojarasca entre las bases de sus hojas (Tipo ecofisiolégico Il sensu Benzing (2000)). Por otro
lado, en el caso de A. distichantha, la cantidad de hojarasca capturada por las plantas es
coincidente con la cantidad de hojarasca que encontraron Montero et al. (2010) dentro de las
plantas en el mismo quebrachal. En ambas especies, en los afios 2011 y 2012, a mayor area de
captura hubo mayor captura, lo que coincide con los resultados encontrados en Tillandsia
turneri (Ospina-Bautista y Estévez Vardn, 2016).

Por otro lado, las plantas de A. distichantha interceptaron una mayor proporcion de
hojarasca que las de B. serra en los dos afios (2010-2011 y 2011-2012). En el caso de A.
distichantha, las plantas interceptaron entre un 15y un 44% de la hojarasca caida, mientras que
las plantas de B. serra interceptaron entre un 5y un 23%. La intercepcion de hojarasca podria
determinar cambios en el ciclado de nutrientes y en la distribucion espacial de la hojarasca,

generando una heterogeneidad que podria alterar las condiciones en las que ocurre la
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regeneracion (Ospina-Bautista y Estévez Varon, 2016; Souza de et al., 2016). Esto podria ser
aun mas importante para la dinamica del ecosistema en el caso de A. distichantha, ya que los
individuos de esta especie tienen una disposicion agrupada y tienden a formar densas colonias
(Barberis y Lewis, 2005; Barberis et al., 2014).

2.5.3 Propagulos

En este trabajo, la abundancia de propéagulos que cayeron en las redes fue muy superior
a la abundancia encontrada en las plantas y en el suelo. En el caso de las plantas, las de A.
distichantha capturaron mayor cantidad de propagulos que las de B. serra en los afios 2010 y
2011, mientras que en 2012 no hubo diferencias entre especies. Estas diferencias en la captura
podrian explicarse, como en el caso de la hojarasca, a partir de la arquitectura diferencial que
presentan las plantas de las dos especies (i.e. fitotelmata en A. distichantha). A diferencia de lo
ocurrido con la hojarasca, las plantas de A. distichantha y B. serra interceptaron poca cantidad
de propagulos del total caido. Las plantas de A. distichantha interceptaron entre un 0,1 y un
0,7%, mientras que las de B. serra interceptaron entre un 0,05 y un 0,6%. Debe tenerse en
cuenta aqui que las plantas estudiadas estaban separadas de las vecinas, pero A. distichantha
crece formando densas colonias en estos bosques (Barberis y Lewis, 2005; Barberis et al.,
2014), por lo cual localmente pueden interceptar una alta proporcion de la lluvia total, en
sectores localizados del bosque.

La pregunta que resta responder es por qué que las plantas interceptan mayor cantidad
de hojarasca que de propagulos, y cudl es el destino de los propagulos que dispersan los arboles
adultos. Estas diferencias pueden explicarse por una gran variedad de factores, entre los que se
encuentran la predacion de propagulos (Caccia et al., 2006; Fleury y Galetti, 2006; Torres y
Renison, 2016), y la germinacion de los mismos dentro de los tanques de las bromeliaceas
(Fialho y Furtado, 1993; Sampaio et al., 2005; Tsuda y Castellani, 2015), hecho que hemos
verificado en algunas plantas, aunque en un nimero bajo de casos (Fig. 2.16). Es interesante
notar aqui que Barberis (1998) encontrd que las plantulas originadas por la germinacion de
propagulos dentro de los tanques de A. distichantha, no sobreviven méas de un afio, en
coincidencia con lo que plantean Brancalion et al. (2009) para Euterpe edulis. Ademas, en el
caso de los quebrachales, los propagulos podrian ser arrastrados por el agua de las tormentas o
inundaciones, especialmente dada la marcada heterogeneidad microtopografica de los

quebrachales (Barberis et al., 2011), alterando el balance de ingresos y egresos de propagulos
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en funcidn de la posicion en el relieve. Recordemos que, en nuestro trabajo, los propagulos
caidos en las redes se juntaron bimestralmente, por lo que el riesgo frente a estos factores era
menor. Otro factor que podria estar marcando estas diferencias son las distintas tasas de
descomposicion de los propagulos de las distintas especies. Asi, en las plantas encontramos
aquellos propagulos que tardan mé&s tiempo en descomponerse, mientras que los que se
descomponen rapidamente no llegan a ser detectados en las plantas, como es el caso de A.
quebracho-blanco. Puede ocurrir también que la descomposicidn sea intermedia entre esos dos
extremos, como seria el caso de Senegalia praecox, cuyos propagulos se encontraron en todos
los contenedores, pero fueron mucho mas abundantes en las redes. Por ultimo, las diferencias
en la abundancia de propégulos entre las redes y el suelo, también podria explicarse por la
germinacién de los propagulos, ya que las muestras de suelo fueron tomadas una sola vez, y
por ende no muestran la dindmica de los propagulos en el suelo.

Figura 2.11. Ejemplos de plantulas creciendo en tanques de plantas de A. distichantha.

Las once especies que se encontraron en el interior de las plantas de A. distichantha y
B. serra coinciden con las reportadas por Cerrudo (2009) y Barberis et al. (2011) para las
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mismas bromeliaceas, a excepcion de Holmbergia tweedii y Schinus fasciculata que no
estuvieron presentes en las plantas analizadas en este trabajo.

Las bromeliaceas aqui estudiadas no parecen estar actuando como sitios seguros para la
germinacion de especies lefiosas, en virtud de la escasa proporcién de propagulos germinados
gue se encontraron en el interior de las plantas. Esto difiere del comportamiento de otras
bromeliaceas en las restingas o en las dunas arenosas de Brasil. En las restingas, las plantas de
Vriesea friburgensis ofrecen sitios seguros para la germinacion de especies del genero Clusia
(Beduschi y Castellani, 2008) y Erythroxylum ovalifolium germina dentro de tanques de la
bromelidcea Neoregelia cruenta (Fialho y Furtado, 1993). En las dunas arenosas costeras de
Brasil, Vriesea friburgensis actia como planta nodriza permitiendo la germinacion en su
interior de un gran nimero de especies (Tsuda y Castellani, 2015). Estos ambientes, a diferencia
de los quebrachales estudiados en esta tesis, son ambientes con enormes limitaciones
ambientales para el establecimiento de plantulas (i.e. ambientes muy aridos con escasa cantidad
de agua disponible, suelos arenosos o con escaso contenido de materia organica).

2.5.4 Limitaciones al proceso de regeneracion

Las bromeliaceas aqui estudiadas podrian estar limitando el proceso de regeneracion de
especies lefiosas mediante dos factores principales. Por un lado, de manera indirecta al capturar
en su interior gran parte de la hojarasca caida, produciendo cambios en las condiciones de
microhabitat al cambiar la dindmica de la materia organica, la velocidad del ciclado de
nutrientes, la dinamica del agua y la temperatura. Todo esto podria afectar de manera negativa
el establecimiento de nuevas plantulas en el bosque (Paez, 2000; Eriksson y Ehrlén, 2008; Leck
et al., 2008a). Aun cuando en algunos casos las bromeliaceas podrian mejorar las condiciones
microclimaticas para las plantulas ya establecidas al actuar como buffers para la temperatura y
humedad ambiente, evitando condiciones extremas (Barrancos etal., 2016), los efectos
negativos parecerian predominar, al menos en el caso de los quebrachales en estudio.

Por otro lado, las limitaciones a la regeneracion podrian darse de manera directa al
interceptar en su interior una proporcion de los propagulos caidos, convirtiéndose en trampas
para esos propagulos y limitando asi el reclutamiento de nuevas plantulas (Cerrudo, 2009;
Barberis et al., 2011). En el caso de A. distichantha, la distribucién agrupada de las plantas en
colonias podria significar una intercepcion mayor al registrado respecto de la lluvia total caida.
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2.6 CONCLUSIONES

1) Las bromeliaceas Aechmea distichantha y Bromelia serra interceptan con sus hojas
una parte de la hojarasca y aunque en bastante menor medida, una parte de los propagulos
caidos, por lo cual interfieren de manera negativa con la dindmica de la materia organica y con
la regeneracion de especies lefiosas.

2) El efecto negativo sobre la dindmica de la materia organica y la regeneracion de
especies lefiosas de A. distichantha es mayor que el de B. serra, no solo porque capturan una
mayor proporcion de la hojarasca y los propagulos caidos, sino también por su disposicion
espacial formando densas colonias en el sotobosque.

54



Capitulo 3 - Efecto de la competencia con bromeliaceas sobre el

crecimiento de plantulas de dos especies lefiosas de la Cufia Boscosa

santafesina
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3.1 INTRODUCCION

3.1.1 La competencia como proceso

La competencia entre plantas puede definirse de un modo simple pero preciso como “la
captura de recursos esenciales a partir de un pool comun y finito por individuos vecinos”
(Trinder et al., 2013). En esta definicion se incluyen el uso directo de recursos comunes, el
efecto indirecto de una planta en la disponibilidad de recursos para su vecinos, y procesos que
otorgan prioridad a una planta en la toma de recursos (Goldberg, 1990; Trinder et al., 2013;
Aschehoug et al., 2016).

La habilidad competitiva en plantas tiene dos componentes: a) la capacidad de suprimir
a los vecinos, Ilamada efecto competitivo, y b) la capacidad de tolerar el efecto producido por
un vecino, llamada respuesta competitiva. Cuando dos plantas interactuan, el resultado neto
dependera de la combinacién de los componentes efecto y respuesta (Goldberg, 1990).
Generalmente se piensa que los rasgos relacionados a la respuesta y al efecto de la competencia
estan correlacionados positivamente, esto es, aquellas plantas que son buenas adquiriendo
recursos también lo son como competidoras (Chesson, 2000). Sin embargo, algunos modelos
sugieren que esa relaciéon podria no darse siempre, o aln ser negativa, por lo cual rasgos que
mejoran la tolerancia a la competencia, reducen la capacidad de la planta para suprimir a los
vecinos (Aschehoug et al., 2016). La competencia es un proceso fundamental en la formacién
y funcionamiento de las comunidades vegetales, y las plantas se encuentran limitadas por la
cantidad de recursos disponibles y por la competencia desde el inicio de su existencia
(Goldberg, 1990; Bonser, 2013; Aschehoug etal., 2016). Por ejemplo, durante el
establecimiento de las plantulas, la competencia puede darse entre plantulas, o entre plantulas

y la vegetacion madura (Goldberg, 1990).

3.1.2 Recursos por los cuales compiten las plantas y estrategias competitivas

Los tres recursos que limitan el crecimiento de las plantas y por los cuales las plantas
compiten son la luz, el agua y los nutrientes. La competencia puede tener lugar tanto por encima
del suelo como por debajo del mismo. En el primer caso, generalmente esta involucrado un solo
recurso (i.e. la luz), mientras que en la competencia por debajo del suelo estan incluidos varios

recursos, incluyendo agua y varios nutrientes minerales esenciales que difieren en su
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disponibilidad y movilidad dentro del suelo (Craine y Dybzinski, 2013; Trinder et al., 2013;
Aschehoug et al., 2016).

Las plantas asignan su biomasa de manera diferencial para hacer frente a la competencia.
En este sentido, la competencia puede verse como un gradiente entre competencia totalmente
simétrica cuando la captura de recursos es igual para todas las plantas en proporcion a su
tamafo, o asimétrica cuando las plantas mas grandes capturan mas recursos que las mas
pequefias, en proporcion a su tamafio. En general se asume que la competencia por luz es
asimetrica, mientras que la competencia por recursos del suelo es simétrica (Cahill y Casper,
2000; Lin et al., 2014).

La competencia por luz es un proceso de suma importancia en comunidades vegetales
densas como los bosques de canopeos cerrados. Si bien muchas veces se menciona como la
forma mas simple de competencia por un recurso, la luz puede variar en su longitud de onda,
en la intensidad y direccion de los rayos a lo largo del dia y de las estaciones, por lo cual resulta
en realidad un proceso complejo a la hora de estudiar (Craine y Dybzinski, 2013; Trinder et al.,
2013; Aschehoug et al., 2016). Por otro lado, existen diferencias en la capacidad fotosintética
de plantas de distintas especies, distintos individuos dentro de la misma especie, y aun dentro
de hojas en el mismo individuo. En un claro abierto en el sotobosque, por ejemplo, las
colonizadoras de los primeros estadios sucesionales probablemente se vean favorecidas por las
condiciones de mayor luminosidad, mientras que las plantas herbaceas tipicas de ese ambiente
estaran mejor habituadas a condiciones de baja luminosidad por lo cual ante la apertura de un
claro estaran en desventaja (Craine y Dybzinski, 2013). Las plantas pueden sortear el déficit
luminico mediante el posicionamiento diferencial de sus hojas respecto de las de sus vecinos.
Esto se logra alcanzando una mayor altura, creciendo mas rapido, antes o mediante una
combinacion de los tres mecanismos, por lo cual para estudiar la competencia, debemos tenerlos
en cuenta (Craine y Dybzinski, 2013; Aschehoug et al., 2016). Otros mecanismos implicados
incluyen mayores concentraciones de clorofila, granas densas, y hojas grandes y delgadas que
permitan incrementar la intercepcion luminica por unidad de area (Goldberg, 1990).
Evolutivamente, la competencia por luz ha seleccionado las plantas mas altas, las de mayor area
foliar y las que mantienen las hojas mas horizontalmente que lo que harian en ausencia de
competencia (Craine y Dybzinski, 2013). La disponibilidad luminica en el sotobosque, ademas,
puede combinarse con otros factores ambientales que varian con las lluvias anuales y esa

combinacion puede afectar el desempefio de las plantulas. Por ejemplo, la baja disponibilidad
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de agua en sitios secos puede resultar en una alta desecacién en micrositios con alta intensidad
luminica (Brenes-Arguedas et al., 2011).

En el caso de los nutrientes, por otro lado, estudiar la competencia es complejo porque
las propiedades de los minerales y su disponibilidad tienen una dinamica que varia con el tipo
de suelo y el clima. También puede darse que elevadas densidades de plantas en un determinado
volumen de suelo induzcan un severo stress por la competencia por el recurso limitante, en este
caso los nutrientes (Craine y Dybzinski, 2013; Trinder et al., 2013; Aschehoug et al., 2016).
Son numerosos los nutrientes que limitan el crecimiento de las plantas, y éstos tienen a su vez
diferentes propiedades en los suelos. Por otro lado, la difusion de los nutrientes en el suelo
varia, asi como su forma de disponibilidad y de absorcién por las plantas (i.e. organicos e
inorganicos). También las propiedades del suelo cambian el comportamiento de los nutrientes
alterando por ejemplo sus velocidades de difusion. Méas importante aun en el tema que nos
compete, las plantas pueden aumentar o disminuir la disponibilidad de nutrientes, por ejemplo,
al modificar la materia organica y/o la microflora y microfauna del suelo produciendo cambios
en su disponibilidad (Craine y Dybzinski, 2013). La presencia de varias plantas en un
determinado volumen de suelo puede inducir a un stress en algunas plantas vecinas debido a la
falta de nutrientes. Esto puede suceder por dos mecanismos, uno que implica que las mejores
competidoras seran las que puedan tomar nutrientes a menores concentraciones. Esto se conoce
como hipdtesis de la reduccién de la concentracion (Craine y Dybzinski, 2013). Otro
mecanismo plantea una hipdtesis contrastante; que las plantas pueden generar zonas con escasez
de nutrientes para sus vecinas (en ingles “supply pre-emption hypothesis™). Esto ocurre por
ejemplo, al aumentar la biomasa radical y tomar mayor cantidad de nutrientes, dejando menor
concentracion disponible para las plantas vecinas (Craine y Dybzinski, 2013). Por otro lado,
también pueden ocurrir respuestas plasticas que cambien la disposicion de las raices en el
espacio, asi se ve que las plantas pueden extender sus raices lateralmente hacia zonas sin otras
plantas competidoras, mientras que las raices no se solapan en las regiones del suelo donde las
competidoras estan presentes (Schiffers et al., 2011). Otras respuestas plasticas pueden ser por
un lado el desarrollo de mecanismos para aumentar la captacion de nutrientes, como el
incremento de la cantidad de transportadores especificos de algunos iones en las células
radicales, y por otro el desarrollo de mecanismos que eviten las pérdidas de nutrientes, como la
translocacion de nutrientes desde tejidos senescentes y el hecho de poseer tejidos de vida mas
larga (Goldberg, 1990).
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En el caso del agua, aunque una baja disponibilidad hidrica limita fuertemente la
productividad en muchos ecosistemas, el conocimiento de este proceso es aln escaso, y la
competencia por agua ha sido menos estudiada que la competencia por nutrientes y por luz
(Craine y Dybzinski, 2013; Trinder et al., 2013; Aschehoug et al., 2016). El agua se distribuye
de manera heterogénea en el tiempo y en el espacio (tanto vertical como horizontalmente), y
cuando el suplemento de agua es direccional, las plantas pueden disponer el crecimiento radical
en esa direccion para tomar esa agua antes que las vecinas, como en el caso de los nutrientes
(Craine y Dybzinski, 2013). En ambientes aridos y semiaridos con limitaciones hidricas, las
plantas crecen solamente en las partes del afio en las que la disponibilidad hidrica alcanza un
determinado nivel que lo permite. En estos casos, se ha comprobado la regulacién a través de
los nichos de reclutamiento, que tiende a desacoplar la productividad de las plantas de la
disponibilidad de recursos (Schwinning y Kelly, 2013). Las plantas pueden responder a la baja
disponibilidad hidrica mediante cambios en el potencial osmético para absorber mayores
cantidades de agua o pueden evitar las pérdidas de agua reduciendo la tasa de transpiracion
mediante cuticulas méas gruesas, hojas pequefias, pubescentes y gruesas con baja densidad
estomatica, estomas pequefios y de cierre rapido (Goldberg, 1990).

En sitios donde el agua y los nutrientes son recursos limitantes, las plantas tienden a
asignar mas biomasa al sistema radical, para extenderlo y adquirir esos recursos limitados. En
estas condiciones, la competencia por agua y nutrientes tiene un efecto mayor sobre el
crecimiento y supervivencia de las plantas que la competencia por luz (Lin et al., 2014).

El incremento en la captacion de un recurso como respuesta a la competencia puede
tener efectos negativos sobre la captacion de otro recurso. Por ejemplo, la asignacion diferencial
de biomasa a hojas y tallos para aumentar la captacion de luz reduce la asignacion a raices para

obtener agua y nutrientes (Goldberg, 1990).

3.1.3 Métodos para evaluar la competencia

Los métodos para demostrar el mecanismo competitivo se dividen en dos grandes
grupos: métodos basados en la observacion y metodos basados en la experimentacion. A su vez,
dentro de los métodos experimentales existen varias aproximaciones. En primer lugar, los
experimentos pueden realizarse en invernéculo, en el exterior, pero en ambiente controlado, o
a campo. Por un lado, algunos experimentos involucran la manipulacién de los vecinos, donde

la competencia por encima del suelo cominmente se disminuye creando claros que reducen el
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canopeo, modificando la arquitectura de las plantas existentes o interponiendo divisores entre
la parte aérea de las plantas a estudiar. La competencia por debajo del suelo se reduce utilizando
macetas para separar las plantas a estudiar, realizando zanjas alrededor de las plantulas (i.e. root
trenching), removiendo los vecinos, utilizando paneles divisorios para separar la parte radical,
o utilizando tubos para la exclusion de las raices (Aarsen y Epp 1990, Casper y Jackson 1997,
Coomes y Grubb 2000, Keddy 2001, McPhee y Aarsen 2001, Barberis y Tanner 2005, Tanner
y Barberis 2007). Por otro lado, otros experimentos involucran la manipulacion de los recursos

(i.e. fertilizacion o irrigacion) (DiTommaso y Aarsen 1989, Tanner y Barberis 2007).

3.1.4 Competencia y regeneracion en bosques

En ambientes aridos y semi-aridos, la competencia por recursos del suelo es un
importante factor que estructura las comunidades vegetales (Shiponeni et al., 2014). Esta
competencia puede ser intra e interespecifica (Martorell y Freckleton, 2014).

La competencia actta en algunos ambientes como un filtro local, cambiando las tasas
de reclutamiento de distintas especies, y por ende la composicion especifica y la abundancia
relativa. Todo esto puede generar cambios en la estructura de la comunidad (Aschehoug et al.,
2016). Sin embargo, en bosques tropicales se ha visto que la competencia tiene efectos
despreciables sobre la regeneracion de lefiosas de la comunidad (Paine et al., 2008; Svenning
et al., 2008). Las limitaciones al reclutamiento en estos casos podrian estar dadas mas bien por
limitaciones en la dispersion de semillas y las limitaciones al establecimiento impuestas por
predadores y herbivoros (Vargas y Stevenson, 2013).

La vida de las plantas del sotobosque implica hacerle frente a un amplio rango de
condiciones ambientales. Entre ellas se puede mencionar la sombra que genera el canopeo.
Todas las modificaciones abidticas generadas directa e indirectamente por el canopeo son
capaces de influir en las interacciones planta-planta. En este sentido, la plasticidad fenotipica
de las plantas interactuantes también es importante para la dinamica de comunidades, dado que
puede afectar el signo y la magnitud de las interacciones interespecificas (Valladares et al.,
2016). La tolerancia a la sombra es uno de los factores mas importantes en relacion a la
competencia en bosques, y se define como el minimo de luz bajo el cual una planta puede
sobrevivir y crecer (Sterck etal., 2013; Gratani, 2014). Las especies tienen tolerancia
diferencial a la sombra, por lo cual, por un lado las plantas mas demandantes de luz (en inglés

“light demanding’’) se veran mas afectadas por la competencia por ese recurso, aunque también
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la literatura menciona que estas especies son en general mas plasticas que las tolerantes a la
sombra (Gratani, 2014).

Medir el modo en el que las plantulas cambian la asignacion de biomasa en respuesta a
la competencia por recursos (debajo y encima del suelo), permite comprender cuéles son las
fuerzas que determinan el ensamblaje de las comunidades de plantulas. Por lo tanto, es
necesario explorar la competencia por recursos en diferentes tipos de bosques y habitats (Ding
etal., 2016).

El sotobosque de bromelidceas puede tener un efecto negativo o positivo sobre la
regeneracion de especies lefiosas en los bosques xerofiticos. Si hablamos de competencia, se
espera un efecto negativo de las bromeliaceas sobre la regeneracion de lefiosas, pero diferente
en funcion de la especie analizada. Cuando se considera por ejemplo, la competencia por agua
y nutrientes del suelo, las diferencias fisiologicas determinarian diferencias en el efecto de la
competencia (e.g. Aechmea distichantha posee fitotelma, por lo que podria adquirir del mismo
el agua y los nutrientes, y la competencia por agua y nutrientes con las demas plantas seria
menor que en Bromelia serra que no posee fitotelma) (Benzing, 2000; Barberis et al., 2014).
En este capitulo de la tesis se estudiara el efecto de la competencia entre las bromeliaceas del
sotobosque de los quebrachales de la Cufia Boscosa santafesina y plantulas de especies lefiosas.
Las especies lefiosas que se evaluaran en este capitulo son Schinopsis balansae, el arbol que da
nombre a la comunidad (i.e. quebrachal) perteneciente a la familia Anacardiaceae, que tiene
una abundante produccién de propagulos, aungue escasa presencia en los bancos de plantulas
del sotobosque, y Senegalia praecox que es un arbol o arbusto espinoso de la familia Fabaceae,
cuyos propagulos también son producidos en gran cantidad, y logra formar densos bancos de
plantulas en el sotobosque (Barberis, 1998; Barberis et al., 2002). Mientras que S. praecox es
una especie decidua helidfila (Zuloaga y Morrone, 1999; Herrera et al., 2003; Felix Michela 'y
Juérez de Galindez, 2016), S. balansae también es heliofila, sus renovales no sobreviven en la
sombra, pero es brevi-decidua por lo que pierde sus hojas durante unas pocas semanas al afio
(Barberis et al., 2012).
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3.2 OBJETIVOS E HIPOTESIS

Se plantea como objetivo de este capitulo: “Evaluar la influencia de la competencia
radical y aérea de bromeliaceas sobre el crecimiento y supervivencia de plantulas de lefiosas. A
su vez, establecer si existen diferencias en el efecto de la competencia entre bromeliaceas de

distintos grupos ecofisioldgicos.”

En funcidn de este objetivo, se plantearon las siguientes hipotesis:

1) Aechmea distichantha y Bromelia serra compiten por luz, agua y nutrientes con las
plantulas de lefiosas.

2) El efecto de la competencia de las bromeliaceas sera mayor sobre plantulas de
Schinopsis balansae que sobre plantulas de Senegalia praecox, en virtud de que S. balansae es
una especie mas heliofila que S. praecox.

3) El efecto de la competencia serd mayor en presencia de Bromelia serra que de
Aechmea distichantha, dado que Bromelia serra compite por luz, agua y nutrientes, mientras

que Aechmea distichantha al poseer fitotelma, s6lo compite por luz.

A partir de las hipdtesis expuestas se generan las siguientes predicciones:

1) Las plantulas de lefiosas tendran mayor crecimiento y supervivencia cuando no
tengan efecto de competencia de bromeliaceas.

2) La reduccion de la tasa de crecimiento dada por la competencia de las bromeliaceas
sera mayor para plantulas de Schinopsis balansae que para plantulas de Senegalia praecox.

3) Las plantulas de lefiosas tendran mayores tasas de crecimiento y supervivencia en
presencia de Aechmea distichantha que en compariia de Bromelia serra, cuando la competencia
sea radical y total ya que la primera posee fitotelmata, donde se acumula agua y materia
orgénica que la planta luego absorbe a través de tricomas especializados, mientras que B. serra
no posee fitotelmata. No habra diferencias en la competencia por luz segun la bromeliacea

acompanante.

62



3.3 MATERIALES Y METODOS

3.3.1 Disefio experimental

Se utilizaron plantulas de dos especies lefiosas (Senegalia praecox y Schinopsis
balansae) y plantas de dos especies de bromeliaceas (Aechmea distichantha y Bromelia serra).
Senegalia praecox es una especie lefiosa codominante con una alta densidad de individuos
adultos, asi como de plantulas en el sotobosque (Barberis etal., 2002, 2005). Schinopsis
balansae es la especie emblematica del bosque, pero no tiene un banco de plantulas importante
(Barberis et al., 2012). Las plantulas de Senegalia praecox fueron recolectadas en el quebrachal
descripto en la seccion 1.3.2, en el mes de mayo de 2010. Posteriormente fueron trasladadas al
vivero de la FCA vy trasplantadas a tubetes plasticos de 250 cm? con sustrato de siembra y
repique (Bertinat®) hasta que se rusticaran. Las plantulas de Schinopsis balansae fueron
producidas en el vivero de la Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional de
Rosario (FCA-UNR) a partir de sdmaras cosechadas en el mes de marzo de 2010 en el mismo
guebrachal mencionado antes. La siembra se llevo a cabo en el mes de marzo de 2010 en 150
tubetes plésticos de 250 cm® y se usé como sustrato la mezcla de siembra y repique (Bertinat®).
Se sembraron 2 semillas por tubete y al cabo de 2 meses, en el caso de que germinaran ambas,
se descarto la plantula menos vigorosa. Del mismo quebrachal se seleccionaron plantas de
tamario medio de Aechmea distichantha y Bromelia serra, que fueron trasladadas a la FCA-
UNR vy trasplantadas a macetas de 15 litros de capacidad utilizando tierra fértil como sustrato.
Las plantas se mantuvieron en las macetas durante 6 meses antes de dar inicio al experimento,
para asegurar que se aclimataran luego del trasplante. Tanto las plantulas de lefiosas como las
bromeliaceas se regaron periédicamente y no sufrieron stress hidrico en ese periodo.

En diciembre de 2010, se selecciond al azar un grupo de 15 plantulas de S. balansae y
9 plantulas de S. praecox. Estas plantulas constituyeron el lote inicial, y se registré su altura,
numero de hojas y largo y ancho de las mismas. Luego, fueron cosechadas, se midio el area
foliar y se las secd en estufa a 50 °C durante 96 hs para medir la biomasa. Estos datos se
utilizaron para elaborar ecuaciones de regresion que permitieron estimar el area foliar y la
biomasa iniciales de las otras plantulas, para asi calcular el incremento en area foliar y biomasa

a lo largo del experimento (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Férmulas para estimar el area foliar y la biomasa total de cada especie, con los
correspondientes coeficientes de regresion (r?) y significacion estadistica (P).

Especie Variables Funcion r P

Biomasa total = 0,4765 x (altura x diametro del

Biomasa 0,928 <0,0001
S. tallo) - 0,1906
balansae Area Area foliar = 0,5619 x (largo x ancho foliolo) + 0.893 <0,0001
Foliar 0,1321 !
S Bi Biomasa total = 0,0547 x (altura x diametro del 0.835
. praecox iomasa ,
P tallo) - 0,034 <0,0001
Area ] ]
. Area foliar = 0,625 x altura - 0,9252 0,608 <0 0001
Foliar ’

El experimento se realiz6 en un disefio en Bloques Completamente Aleatorizado con
tres factores (tipo de competencia, bromeliacea y especie de lefiosa). El factor ‘Tipo de
competencia’ con 4 niveles (Fig. 3.1): plantulas solas (sin competencia “Sin”), separacion
radical (competencia aérea, “A”), separacion de partes aéreas (competencia radical, “R”) y sin
separacion (competencia total, “T”). El primer nivel consisti6 en una plantula de lefiosa
creciendo sola en una maceta, y fue utilizado como control. Para el segundo nivel (competencia
aérea), se dispuso una maceta con una plantula de lefiosa y pegada a la misma una maceta con
una planta de bromeliacea, para que de este modo estuviera limitada la competencia radical.
Para el tercer nivel (competencia radical) se plantaron en la misma maceta una plantula de
lefiosa y una planta de bromeliacea, y se evitd la competencia aérea con un divisor de madera
cubierto con aluminio que separaba ambas plantas. El uso de un divisor que refleje la luz
permite mantener la intensidad luminica en la maceta (McPhee y Aarsen 2001). A su vez se
limitd el riego para permitir la competencia por agua. Para el cuarto nivel (competencia total)
se plant6 en una misma maceta un plantula de lefiosa y una planta de bromeliacea sin divisiones
por encima del suelo. A la maceta control se le adiciono en la parte aérea un divisor idéntico al
utilizado para evaluar competencia radical, para evitar un artefacto que impidiera la correcta
interpretacion de los resultados. Los factores ‘Bromelidcea’ y ‘Especie lefiosa’ contaron con
dos niveles: (A. distichantha y B. serra) y (S. praecox y S. balansae) respectivamente (Fig. 3.1)
El experimento consto de 3 bloques con dos réplicas de cada uno de los 16 tratamientos (i.e. un

total de 96 unidades experimentales). En la figura 3.2 puede observarse un esquema de cada
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blogue, en la figura 3.3 un esquema de la distribucion de los tratamientos en cada uno de los
bloques, y en la figura 3.4 una imagen del experimento.

"I"’“ Plantula de lefiosa:
] S. praecox o S. balansae

Bromeliacea:
A. distichantha o B.serra

1. K |

Separador
Sin Competencna Cumpetencna aérea Compeiencna radical Competencia total
T
Figura 3.1. Esquema de los diferentes tratamientos.
Senegalia praecox Schinopsis balansae

e 1 1 %‘ see ¥ % v

Figura 3.2. Esquema completo de cada bloque experimental con los distintos tratamientos.
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BsAp

=5
A

Figura 3.3. Distribuciéon de los tratamientos en cada uno de los blogues experimentales. Sin: sin
competencia, A: competencia aérea, R: competencia radical, y T: competencia total. Ad: Aechmea
distichantha, Bs: Bromelia serra, Sa: Senegalia praecox, Sh: Schinopsis balansae.

Figura 3.4. Fotografia del experimento donde se observan los tratamientos realizados.

66



Tanto las plantulas de lefiosas como las bromeliaceas fueron asignadas a cada bloque y
a cada tratamiento al azar. A cada plantula de lefiosa se le midio la altura, y a cada planta de
bromeliacea se le midid la altura y los diametros y se le conté el niUmero de hojas. De esta
manera se evalud que no hubieran diferencias entre blogques o entre tratamientos al inicio de la
experiencia. Esta evaluacion se llevd a cabo mediante modelos lineales generales mixtos
(Underwood, 1997).

Con las variables medidas sobre el lote inicial, y al inicio y final del experimento (Tabla
3.1) se calculd: a) la fraccion de biomasa radical (RMF: g raiz/g planta), b) la fraccion de
biomasa foliar (LMF: g hoja/g planta), ¢) la fraccion de biomasa de tallo (SMF: g tallo/g planta),
d) el area foliar especifica (SLA: cm? hoja/g hoja), €) la relacion de area foliar (LAR: cm? hoja/g
planta), f) la tasa de crecimiento relativo en altura (RGRh), mediante la ecuacion (InHi-
InHo)/(t1-to) (Ho y Ha: altura inicial y final respectivamente, ti-to el tiempo (en dias) entre las
mediciones), g) la tasa de crecimiento relativo en biomasa (RGRb), mediante la ecuacion (Inb:-
Inbo)/(t1-to) (bo y bi: biomasa inicial y final respectivamente, ti-to el tiempo (en dias) entre las
mediciones), y h) la tasa de crecimiento relativo en area foliar (RGRaf) mediante la ecuacion
(InA1-InAg)/(t1-to) (Ao y Aux: area foliar inicial y final respectivamente, ti-to el tiempo (en dias)

entre las mediciones).
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Tabla 3.2. Variables medidas en el experimento, sus unidades y momentos de medicion (m) o célculo (c).

Variables Unidad de Lote Inicio del Final del
medicion inicial experimento Experimento
Supervivencia Si/no m m
Tamario Altura de la plantula cm m m m
Area Foliar cm? m e m
Biomasa g m c m
Asignacion Asignacion de Biomasa (RMF, LMF, SMF) a/g m c c
Avrea foliar especifica (SLA) cm?/g c
Relacion de area foliar (LAR) cm?/g c
Crecimiento Tasa de crecimiento relativo en altura (RGRy) cm/cm/dia c
Tasa de crecimiento relativo en biomasa .

(RGRb) g/g/dia c
Tasa de crecimiento relativo en area foliar cm?em?/dia c

(RGR,)
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3.3.2 Andlisis estadistico

Todos los datos en primer lugar fueron evaluados segtn el protocolo para la exploracién
de los datos propuesto por Zuur et al. (2010). La normalidad y homogeneidad de la varianza se
evaluaron mediante un analisis de residuales (funcion resid del paquete stats) (R Core Team,
2019), y luego se graficaron con la funcion qgPlot del paquete car (Fox y Weisberg, 2011).
Ademas, se compard la distribucion de los residuales y de los valores encontrados (funcién plot
del paquete graphics) (R Core Team, 2019). La distribucion de cada una de las variables
medidas se evalué con las funciones descdist, plotdist y fitdist del paquete fitdistrplus
(Delignette-Muller y Dutang, 2015) y la funcion plot del paquete graphics (R Core Team,
2019).

Las variables medidas (altura final, biomasa final y area foliar final) y calculadas,
(RGRh, RGRb, RGRaf, RMF, LMF, SMF, LAR y SLA) de las plantulas de lefiosas en funcion
del tipo de competencia, especie de lefiosa y bromeliacea acompafiante se evaluaron con
modelos lineales generales mixtos mediante la funcién Imer, del paquete Ime4 (con distribucion
del error normal) (R Core Team, 2019). En el caso del area foliar final, los datos se
transformaron (log(x)) para alcanzar normalidad. Para decidir si los modelos fueron adecuados
se evaluaron los residuos normalizados del modelo estimado a partir de REML (Cayuela, 2010).
Los contrastes se obtuvieron con la funciéon Ismeans y cld de los paquetes Ismeans y
multcompview respectivamente (R Core Team, 2019).

69



3.4 RESULTADOS

No hubo diferencias en altura al inicio entre las plantulas de cada especie de lefiosa (S.
balansae y S. praecox), asi como tampoco difirieron entre si las plantas de A. distichantha ni
B. serra en altura y diametro (Tabla 3.3).

Todas las plantulas de las dos especies de lefiosas sobrevivieron al final del experimento,
en todas las situaciones experimentales generadas. Dado que los resultados de los anélisis de
los modelos lineales mostraron interaccion entre los factores competencia y especie para
numerosas variables, los analisis se hicieron discriminados segun la especie de lefiosa (Tabla
3.4).

Tabla 3.3 Resultados de los modelos lineales mixtos (distribucion del error: normal) para la altura y
didmetro promedio de las bromelidceas y altura de las lefiosas al inicio del experimento de competencia,
0.l.: grados de libertad del numerador y el denominador. Ningun valor de P fue significativo.

Competencia Lefiosa
Especie Variable gl. F P gl F P
A. distichantha Altura 2,30 0,22 0,80 1,30 0,87 0,36
Diametro promedio 2,30 1,94 0,17 1,30 0,01 0,93
B. serra Altura 2,30 0,28 0,76 1,30 0,99 0,33
Diametro promedio 2,30 0,93 0,40 1,30 8,73 0,06
Competencia  Bromeliacea
Variable gl. F P gl. F P
S. balansae Altura 3,43 0,29 0,83 1,43 0,12 0,73
S. praecox Altura 343 1,11 0,35 1,43 0,37 0,55
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Tabla 3.4. Resultados de los modelos lineales mixtos (distribucion del error: normal) para las variables analizadas correspondientes a plantulas de S.
praecox y S. balansae. Las variables fueron analizadas en funcién del tipo de competencia (Sin competencia, Aérea, Radical y Total), y bromeliacea
acompafiante (A. distichantha o B. serra). g.l.: grados de libertad del numerador y el denominador. Los valores de probabilidad que indican efectos
significativos (p<0,05) se muestran en negrita. RMF: asignacion de biomasa a raiz; SMF: asignacion de biomasa a tallo; LMF: asignacion de biomasa a
hojas; SLA: area foliar especifica; LAR: relacion de area foliar, RGRh: tasa de crecimiento relativo en altura; RGRb: tasa de crecimiento relativo en
biomasa; RGRaf: tasa de crecimiento relativo en area foliar.

S. praecox S. balansae
Competencia Bromeliacea  Compet x Bromeliacea Competencia Bromeliacea Compet x Bromeliacea
g.l F P gl. F P g.l F P g.l F P g.l. F P g.l F P
Tamario
Altura 338 1,76 017 138 0,26 0,61 3,38 1,552 0,22 338 056 064 138 0,03 085 338 0,62 0,6
Biomasa 3,38 47,67 <0,0001 1,38 7,95 0,007 3,38 1,54 0,22 34 1043 <0,0001 14 236 013 34 1,93 0,14
Area foliar 3,38 10,62 <0,0001 1,38 0,67 042 3,38 04 0,75 33 245 007 138 12 0,28 338 0,68 0,57
Asignacion

RMF 3,38 23,79 <0,0001 1,38 6,85 0,01 3,38 22,74 <0,0001 3,38 26,43 <0,0001 1,38 0,05 0,81 3,38 9,28 <0,0001
SMF 34 13,82 <0,0001 1,4 1,31 026 34 262 0,06 338 21 0,11 1,38 2,06 0,16 3,38 0,57 0,64
LMF 3,38 592 0,002 1,38 833 0,006 3,38 22,32 <0,0001 3,38 57,48 <0,0001 1,38 4,41 0,04 3,38 23,98 <0,0001
SLA 3,40 10,02 <0,0001 1,40 8,17 0,007 3,40 14,51 <0,0001 3,40 14,72 <0,0001 1,40 11,87 0,001 3,40 12,59 <0,0001
LAR 338 238 008 1,38 0,18 0,67 3,38 0,39 0,76 338 033 080 138 435 0,04 338 0,17 0,91
Crecimiento
RGRh 33 081 049 138 497 0,03 3,38 0,39 0,76 3,38 052 067 138 456 004 338 01 0,95
RGRb 33 152 022 138 239 0,13 3,38 145 0,24 338 012 09 138 019 0,67 338 16 0,2
RGRaf 338 107 037 138 2,31 0,14 3,38 1,03 0,39 34 057 064 14 293 009 34 059 0,62
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Ni las plantulas de Senegalia praecox, ni las de Schinopsis balansae difirieron en altura
en las diferentes situaciones de competencia analizadas ni con las distintas bromeliaceas
acompariantes (Tabla 3.4; Fig. 3.5). Las plantulas de S. praecox que crecieron sin competencia
tuvieron una mayor biomasa final que las que crecieron en competencia, y el efecto de la
competencia fue mayor cuando las plantulas estuvieron en compafia de B. serra que en
compafiia de A. distichantha. En el caso de las plantulas de S. balansae, aquellas que crecieron
sin competencia, crecieron mas que las que lo hicieron en presencia de competencia (Tabla 3.4;
Fig. 3.5).

Las plantulas de S. praecox en compafiia de las dos especies de bromeliacea tuvieron
mayor area foliar cuando crecieron sin competencia respecto de la competencia total. En ningdn
caso hubo diferencias entre el mismo tipo de competencia y las dos especies de bromeliaceas.

En el caso de las plantulas de S. balansae, no hubo diferencias entre tratamientos (Fig. 3.5).
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Figura 3.5. a) Altura final, b) biomasa final y c) area foliar de plantulas de S. praecox (verde) y S.
balansae (rosa) en distintas situaciones de competencia (Sin: Sin competencia, A: competencia aérea,
R: competencia radical, T: competencia total) y con distintas bromelidceas acompafiantes (A.
distichantha y B. serra). Se muestran los valores promedios y los intervalos de confianza.

Las plantulas de S. praecox asignaron una mayor cantidad de biomasa a raiz cuando
estuvieron en presencia de competencia radical y en compafiia de B. serra, seguida por las
plantulas que tuvieron competencia aérea y total en compafiia de las dos bromeliaceas y radical
en compaiiia de A. distichantha. La menor asignacion se dio en las plantulas que no tuvieron
competencia. En el caso de S. balansae, cuando la bromelidcea acompafante fue B. serra, las

plantulas asignaron mas biomasa a raiz en situacion de competencia radical, mientras que
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cuando la bromelidcea acompafiante fue A. distichantha, lo hicieron en situacion de
competencia total (Fig. 3.6).

En plantulas de S. praecox, hubo diferencias en la asignacion a tallo en plantulas que
crecieron sin competencia en compafia de B. serra, que tuvieron la mayor asignacion y
plantulas que crecieron en competencia aérea en compafiia de B. serra y radical en compafiia
de A. distichantha que tuvieron la menor asignacion. En el caso de las plantulas de S. balansae
no hubo diferencias entre tratamientos (Tabla 3.4, Fig. 3.6).

Las plantulas de S. praecox asignaron la menor cantidad de biomasa a hojas cuando
crecieron en compafiia de B. serra y en competencia radical. Cuando la competencia fue aérea
no hubo diferencias seguin la bromeliacea acompafiante, y tampoco las hubo entre las plantulas
creciendo sin competencia. Para el caso de plantulas creciendo en competencia total, la mayor
asignacion a hojas se dio en las plantulas que crecieron en compariia de B. serra. Las plantulas
de S. balansae también asignaron la menor cantidad de biomasa a hojas cuando crecieron en
compafiia de B. serra y en competencia radical. Cuando las plantulas fueron sometidas a
competencia aérea, asignaron mas biomasa a hojas en compafiia de B. serra que en compaiiia
de A. distichantha, mientras que en competencia total y sin competencia no hubo diferencias

entre especies de bromeliaceas (Tabla 3.4, Fig. 3.6).
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Figura 3.6. a) Asignacion de biomasa a raiz, b) a tallo y c¢) a hojas de plantulas de S. praecox (verde) y
S. balansae (rosa) en distintas situaciones de competencia (Sin: Sin competencia, A: competencia aérea,
R: competencia radical, T: competencia total) y con distintas bromelidceas acompafantes (A.
distichantha y B. serra). Se muestran los valores promedios y los intervalos de confianza.

Las plantulas de S. praecox tuvieron menor SLA cuando crecieron en compaiiia de B.
serra y en competencia radical respecto de todas las otras situaciones (Tabla 3.4; Fig. 3.7).
Cuando las plantulas de S. balansae crecieron en compafiia de B. serra y en competencia aérea
tuvieron mas SLA que en todas las situaciones de competencia en compafiia de la misma

bromeliacea y que en competencia radical, total y sin competencia en compafiia de A.
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distichantha, sin diferenciarse de la situacion de competencia aérea cuando estuvieron
acompariadas de A. distichantha (Tabla 3.4; Fig. 3.7).

Las plantulas de S. praecox no tuvieron diferencias en LAR entre tratamientos de
competencia y bromelidcea acompariante, mientras que en las plantulas de S. balansae el LAR
fue levemente mayor en plantulas que crecian en compafiia de A. distichantha respecto de las
que crecian junto a B. serra (Tabla 3.4; Fig. 3.7).
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Figura 3.7. a) Area foliar especifica (SLA) y b) Relacion de area foliar (LAR) de plantulas de S. praecox
(verde) y S. balansae (rosa) en los distintos tipos de competencia (Sin: Sin competencia, A: competencia
aérea, R: competencia radical, T: competencia total) y con distintas bromelidceas acompariantes (A.
distichantha y B. serra). Se muestran los valores promedios y los intervalos de confianza.

En cuanto al crecimiento relativo en altura (RGRh), las plantulas difirieron en funcién
de la bromelidcea acompafiante (Fig. 3.8, Tabla 3.5). Las plantulas de ambas especies de lefiosas
crecieron mas en altura cuando estuvieron acompafiadas por A. distichantha que por B. serra.
Por el contrario, el crecimiento relativo en biomasa (RGRDb) y el crecimiento relativo en area
foliar (RGRaf) no variaron entre tratamientos para ninguna de las especies de lefiosa (Fig. 3.8,
Tabla 3.5).
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Figura 3.8. a) Crecimiento relativo en altura (RGRh), b) en biomasa (RGRb) y c) en area foliar (RGRaf)
de plantulas de S. praecox y S. balansae en los distintos tipos de competencia (Sin: Sin competencia, A:
competencia aérea, R: competencia radical, T: competencia total) y con distintas bromeliaceas
acompafiantes (A. distichantha y B. serra). Se muestran los valores promedios y los intervalos de
confianza.
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3.5 DISCUSION

3.5.1 Competencia por recursos

Las plantas del sotobosque que crecen formando estratos densos pueden actuar como un
filtro que impida la emergencia y el crecimiento de las plantulas de especies lefiosas (George y
Bazzaz, 1999). Uno de los mecanismos de accion de estos filtros es la competencia, que puede
ser por luz, agua y nutrientes (George y Bazzaz, 1999; Thrippleton et al., 2017; Weng et al.,
2017). Diversos autores plantean que estos filtros actuan de manera diferente en funcion de la
especie a la que pertenezca la plantula considerada y en funcion de cuales sean las demaés plantas
que conforman el sotobosque (George y Bazzaz, 1999; Royo y Carson, 2006; Provendier y
Balandier, 2008; Thrippleton et al., 2016, 2017), hecho que confirmamos en esta tesis en la que
los efectos que ejercen las bromeliaceas al competir con las plantulas son diferentes en funcion
de la especie de bromeliacea y de la especie de lefiosa que se consideren.

Bromelia serra, al ser una bromelidcea de tipo Il (Benzing, 2000) con raices
absorbentes, captura el agua y los nutrientes del suelo, mientras que A. distichantha pertenece
a un grupo ecofisiolégico diferente (tipo Il sensu Benzing 2000a) y toma el agua y los
nutrientes del fitotelma a traves de sus tricomas absorbentes especializados en la base de sus
hojas (Benzing, 2000; Barberis et al., 2002, 2014). La interaccion con estas dos bromeliaceas
gener( patrones diferentes, tanto de biomasa, como de su asignacion a distintas partes de la
planta en las dos especies de lefiosas. Cuando las plantulas de S. praecox y S. balansae
compitieron por agua y nutrientes con B. serra, asignaron mayor cantidad de biomasa a raiz.
Esa mayor asignacion de biomasa a raices se realizo en desmedro de la asignacién a hojas, lo
gue podria ser parte de un mecanismo compensatorio que le permite a la planta hacer frente a
la competencia, asignando mayor cantidad de biomasa a los érganos encargados de captar
nutrientes y agua (Craine y Dybzinski, 2013). Por otro lado, las plantulas de S. praecox que
crecieron en competencia tuvieron menor biomasa. En el caso de S. balansae las plantulas que
crecieron sin competencia tuvieron mayor biomasa final que aquellas que tuvieron competencia
radical y total. Estos resultados coinciden con nuestra tercera hipétesis de trabajo que plantea
que el efecto de la competencia es mayor en presencia de B. serra. Las plantulas de lefiosas
parecen mostrar diferentes estrategias adaptativas que les permiten convivir con bromeliaceas
de distintos grupos ecofisiolégicos cuando comparten el nicho. Cuando la bromelidcea
acomparfiante fue A. distichantha, las plantulas de S. praecox en la situacion de competencia
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total tuvieron menor biomasa total, mientras que las plantulas de S. balansae no mostraron
diferencias entre tipos de competencia para la biomasa total.

Los quebrachales de donde fueron colectadas las plantulas de S. praecox y los
propagulos de S. balansae que dieron origen a las plantulas utilizadas en este trabajo son
bosques que presentan un periodo seco al afio, concentrado en la época invernal (Barberis et al.,
2002, 2014; Alzugaray et al., 2006). En estas condiciones, la mayor asignacion de biomasa al
sistema radical, le permitiria a las plantas extender el sistema radical y adquirir esos recursos
limitados (Lin et al., 2014; Aschehoug et al., 2016). Algunas plantas también modifican la
profundidad de sus raices en respuesta a la competencia por agua en ambientes donde este
recurso es limitante, y estos cambios permiten que las especies puedan continuar coexistiendo
(Villagra et al., 2011; Aschehoug et al., 2016). En estos ambientes, la competencia por agua y
nutrientes adquiere mayor relevancia y genera un efecto mayor que la competencia por luz
sobre el crecimiento, supervivencia y asignacion de biomasa de las plantas (Paine et al., 2008;
Lin etal., 2014). La competencia por agua con el estrato herb&ceo del sotobosque es
particularmente fuerte para las plantulas en virtud de que aun no han desarrollado raices
profundas (Thrippleton et al., 2016).

El area foliar en S. praecox disminuyé cuando las plantulas estuvieron en competencia
respecto de la situacion sin competencia con las dos bromelidceas acompafiantes. En el caso de
S. balansae en cambio, ningun tipo de competencia o bromelidcea acompariante hizo que las
plantulas disminuyeran su area foliar. El area foliar especifica mostré diferencias en S.
balansae. Las plantulas que crecieron en competencia radical con B. serra tuvieron menor area
foliar especifica que en todas las demas situaciones de competencia. En el caso de S. praecox,
vemos que la competencia radical disminuyo el area foliar especifica respecto de los demas
tipos de competencia y la situacion sin competencia cuando la bromelidcea acompariante fue B.
serra. Esto nos muestra que la competencia por luz, contrario a lo esperado por si sola no es
suficiente para disminuir el area foliar de las plantulas. Los resultados encontrados en S.
balansae en particular son diferentes a los esperados para la especie ya que al ser una especie
heliofila (Barberis et al., 2012) se esperaba que la competencia aérea tuviera efectos negativos
sobre la especie.

Ademas, al analizar los resultados para la competencia por luz sobre variables
relacionadas a la arquitectura foliar en las dos especies, tampoco encontramos los resultados

que esperdbamos en nuestra tercera hipotesis. Es necesario considerar, sin embargo, dos
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factores que podrian explicar esta falta de efectos. Por un lado, es dificil generar condiciones
experimentales donde realmente la luz limite el crecimiento de las plantas, ya que la falta de
luz a nivel de toda la planta solo sera limitante si la cantidad de luz que reciben las hojas es
menor que su capacidad fotosintética, en funcion de si la demanda de carbono excede la
disponibilidad de carbono que puede proveer el canopeo (Ellsworth y Reich, 1993; Craine y
Dybzinski, 2013). Por otro lado, pueden existir diferencias en capacidad fotosintética entre
hojas de diferentes especies, individuos o aun dentro de un individuo. Esto hace que a un nivel
dado de luz, algunas plantas puedan verse limitadas por el factor y otras no (Craine y Dybzinski,
2013). Podria ocurrir entonces, que la falta de efectos esperados debidos a la competencia sea
en realidad el resultado de mecanismos que permiten la coexistencia, ya que las bromeliaceas
que estamos considerando son altamente plasticas (Cavallero etal., 2009, 2011) y se ha
demostrado que las plantas pueden, mediante la plasticidad fenotipica, modificar el efecto y la
intensidad de la competencia, a partir de modificaciones en su arquitectura (Ellsworth y Reich,
1993; Chesson, 2000; Craine y Dybzinski, 2013; Bittebiere et al., 2014).

La competencia por luz provocé que las plantulas de S. balansae asignaran mayor
proporcién de su biomasa a la produccion de nuevas hojas, tal como sucede en otros bosques
del mundo (Ding etal.,, 2016), hecho que no se dio en las plantulas de S. praecox.
Probablemente las diferencias entre especies se expliquen por las diferentes historias de vida y
distribucion en los bosques de las especies (Ding et al., 2016), ya que, si bien ambas son
especies heliofilas, S. balansae esta en el estrato alto mientras que S. praecox ocupa tanto el
estrato alto, como los estratos medios del bosque (Lewis et al., 1997), por lo cual el efecto de
la competencia por luz podria ser mayor en S. balansae.

Aun cuando no hubo diferencias significativas, las tendencias muestran mayor
crecimiento en altura de las plantulas de S. praecox en ausencia de competencia o cuando la
competencia fue radical, esto es en las condiciones que suponian mayor cantidad de luz
disponible para las plantulas. En sotobosques con diferentes condiciones luminicas, ya sea
impuestas por el ambiente o por otras plantas, algunas plantulas pueden crecer rapidamente en
altura cuando la luz disponible es mayor, lo que seria coincidente con las tendencias que
observamos en los resultados de S. praecox (Kitajima y Fenner, 2000; Ding et al., 2016).
Probablemente, estas diferencias podrian magnificarse si se extendiera el plazo de duracion del

experimento, ya que en S. balansae por ejemplo, no se evidenciaron diferencias en el
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crecimiento de plantulas durante los primeros 6 meses de vida, en condiciones de diferentes

sustratos (Alzugaray et al., 2008).

3.5.2 La competencia como proceso y la regeneracion en los quebrachales

En cuanto a los componentes de la habilidad competitiva (i.e. efecto y respuesta
competitivas), la competencia tuvo efecto en caracteristicas relacionadas a la arquitectura foliar
en las dos especies. En el caso de S. praecox con las dos bromelidceas como acompariantes, las
plantulas tuvieron menor area foliar en competencia que sin ella, y en el caso de S. balansae, la
competencia radical con B. serra significd una menor area foliar especifica (Goldberg, 1990;
Chesson, 2000).

Es interesante analizar esto a escala de comunidad de regeneracion, ya que se plantea
que cuando muchos individuos compiten en el mismo momento, el gran numero de
interacciones que estan ocurriendo entre todos los competidores favorece la tolerancia por sobre
la supresion debido a que cuando una planta tolera la competencia, el beneficio de la respuesta
competitiva se da a nivel individual. Sin embargo, los beneficios del efecto de la competencia
cuando una planta suprime a un vecino son compartidos entre todos los individuos que estan
compitiendo en las cercanias (Aschehoug etal., 2016). En nuestro caso, como el efecto
prevalece por sobre la respuesta, el resultado neto podria ser la supresion de una especie en
particular, lo que podria generar nichos disponibles para ser ocupados por individuos de otras
especies.

Se menciono antes que hay autores que consideran que la competencia tiene efectos
despreciables sobre la regeneracion en las comunidades de lefiosas y que las limitaciones al
reclutamiento podrian darse por otros factores (Paine et al., 2008; Svenning et al., 2008; Vargas
y Stevenson, 2013). El hecho de que no se haya registrado mortalidad de plantulas en nuestro
experimento y la falta de efectos marcados sobre el crecimiento de las plantulas de ambas

especies en presencia de competencia, podrian apoyar esta afirmacion.
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3.6 CONCLUSIONES

1) Los resultados obtenidos permiten confirmar, si bien no taxativamente, la hipotesis
de que las plantas de Aechmea distichantha y Bromelia serra en apariencia compiten por luz,
agua y nutrientes con las plantulas de lefiosas.

2) El efecto de la competencia de las bromeliaceas, si bien escaso, es mayor sobre
plantulas de Senegalia praecox que sobre plantulas de Schinopsis balansae.

3) Cuando esta presente, el efecto de la competencia es mayor en presencia de Bromelia
serra que de Aechmea distichantha.
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Capitulo 4 - Efecto de las bromeliaceas terrestres y otros filtros

ambientales sobre la distribucion de plantulas y juveniles de lefiosas
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4.1 INTRODUCCION

4.1.1 Distribucion de plantulas y juveniles de lefiosas en el sotobosque

Las semillas luego de dispersarse desde la planta madre, alcanzan una heterogeneidad
de micrositios disponibles, creados por la heterogeneidad a pequefia escala del ambiente bidtico
y abidtico. Como resultado, las plantulas recién emergidas deben enfrentar diferentes filtros
ecologicos al establecimiento, lo que condiciona la estructura de la comunidad (Caccia et al.,
2009).

La composicion de las comunidades de plantulas y juveniles de especies lefiosas en el
sotobosque puede estar determinada por diferentes factores. Uno de los conceptos interesantes
para comprender cdmo se lleva a cabo el ensamble de especies en las comunidades es el de
sitios seguros (Harper, 1977), que plantea que existen una diversidad de potenciales sitios
seguros para las plantulas, que pueden estar distribuidos diferencialmente en el tiempo vy el
espacio, y a los que por otro lado, los propagulos llegan por diferentes mecanismos. Esos
mecanismos pueden agruparse en tres categorias: dispersion, dormicion de semillas y retraso
en el crecimiento (Keeley y van Mantgem, 2008). Las diferentes estrategias de dispersion de
las especies les permiten alcanzar sitios seguros que estan dispersos en el espacio, mientras que
la dormicion de semillas y los bancos de plantulas permiten a las especies utilizar
diferencialmente en el tiempo los sitios seguros (Keeley y van Mantgem, 2008).

La luz es uno de los filtros ambientales que es necesario considerar por su influencia
sobre la distribucion de especies en el sotobosque. ElI ambiente luminico del sotobosque esta
determinado principalmente por la estructura del canopeo de los &rboles adultos y los claros
(gaps) que se formen. Las variaciones en ese ambiente luminico afectan la estructura y la
composicion de especies del sotobosque, debido a que la luz tiene un fuerte efecto en los
procesos fisiologicos de las plantas y es a menudo el factor limitante mas importante del
sotobosque (Burton etal.,, 2011; Carlucci etal., 2012; Lopes etal., 2017), segregando
diferencialmente a las especies del sotobosque (Barberis et al., 2014).

Otros factores de importancia a considerar son aquellos relacionados al suelo. En este
sentido, la composicién de especies del sotobosque puede verse afectada por la topografia
(Harms et al., 2001; Smith et al., 2008; Burton et al., 2011; Brown et al., 2013), el contenido de
materia organica y la concentracion de nutrientes (Carnevale y Lewis, 2001; Craine y
Dybzinski, 2013; Kraft et al., 2015).
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También la presencia de arboles adultos puede cambiar la composicién de especies del
sotobosque. Asi, la hipdtesis de Janzen-Connell (Janzen, 1970; Connell, 1971) plantea que la
mortalidad de plantulas es mayor en cercanias de adultos conespecificos o relacionados
cercanamente (Liu et al., 2012), ya que las plantulas en esos lugares sufren debido a la presencia
de enemigos naturales especializados que son compartidos con los individuos adultos
conespecificos. En tanto, si se establecen alli plantulas heteroespecificas respecto de los arboles
adultos, no se veran afectadas por los enemigos especializados de aquellas, logrando sobrevivir
y generandose por tanto, un incremento en la diversidad de especies de las comunidades
(Keeley y van Mantgem, 2008; Deniau et al., 2017). Sin embargo, este patrén observado podria
deberse a otros procesos como por ejemplo al efecto positivo de adultos heteroespecificos sobre
plantulas o al hecho de que los adultos conespecificos afecten a las plantulas al causar un
deterioro del microambiente, afectando por ejemplo la descomposicion de hojarasca, las
condiciones fisicas o microclimaticas del microhabitat, y la composicion del estrato herbaceo
(Deniau et al., 2017).

Por otro lado, y segun la teoria neutral (Hubbell, 2001), podrian ser los procesos
estocasticos los que lleven a cambios en las abundancias relativas de las especies,
independientemente de las condiciones ambientales, conformando de ese modo el ensamble de
especies que encontramos en un lugar (Alberti et al., 2018). Muchos autores plantean que hoy
en dia es ampliamente aceptado que en la naturaleza coexisten ambos procesos, y es necesario

por lo tanto, determinar la importancia relativa de cada uno (Alberti et al., 2018).

4.1.2 Bromeliaceas y distribucion de plantulas y juveniles de lefiosas en el sotobosque

La distribucidon espacial de las bromeliaceas puede estar influenciada por caracteristicas
del ambiente local como la luz, temperatura, humedad, sustrato, contenido de materia organica
y presencia de individuos conespecificos (Cogliatti-Carvalho y Rocha, 2001; Scrok y Varassin,
2011; Barberis et al., 2014; de Souza Silva y Varassin, 2016).

A su vez, el sotobosque de bromelidceas puede influir en la distribucion espacial de
plantulas y juveniles en el sotobosque, y asi, tener un efecto negativo o positivo sobre la
regeneracion de especies lefiosas. En ambientes donde las restricciones de agua disponible son
importantes, tales como las restingas, las bromeliaceas, sobre todo aquellas con fitotelma, tienen
una marcada importancia en la dinamica de agua y nutrientes, y actian como plantas nodrizas

facilitando la regeneracion de otras especies (de Souza et al., 2016).
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En el caso de comunidades vegetales que colonizan suelos bajos en fertilidad, la mayor
parte de las raices absorbentes de las plantas esta concentrada en las capas superiores del suelo,
donde la mineralizacion de la materia organica ocurre lentamente, generando pulsos de
nutrientes en el suelo que pueden ser aprovechados por las plantas, reduciendo las pérdidas. En
las restingas, por ejemplo, las bromelidceas son las encargadas de proveer estos pulsos de
nutrientes, ya que se ha visto que las raices de las plantulas y arbustos estan cercanos a la
superficie del suelo en cercanias de las bromeliaceas, donde también se registran mayores
concentraciones de P, K, Ca 'y Mg. En estos ecosistemas por tanto, las bromelidceas cumplen

un rol importante en la dindmica de la vegetacién (Souza de et al., 2016).

4.1.3 Distribucion espacial de plantulas y juveniles de especies lefiosas en los

guebrachales

Distintos factores ambientales, los regimenes de incendios y pastoreo, asi como la
explotacion forestal, afectan a los procesos de regeneracion y supervivencia de arboles de modo
heterogéneo en el espacio, generando diferentes estructuras en los bosques chaquefios (Barberis
y Lewis, 2005). Particularmente, en el caso de los quebrachales de S. balansae existe una gran
heterogeneidad ambiental que provee sitios seguros (sensu Harper, 1977) para las plantulas de
especies lefiosas. Esos sitios seguros o nichos regeneracionales poseen diversas dimensiones,
como ser el tipo de suelo, el tamafio de los gaps, las caracteristicas microtopograficas debidas
a procesos pseudokarsticos o a la presencia de nidos de hormigas del genero Atta, la presencia
de bromeliaceas terrestres (Aechmea distichantha y Bromelia serra) y los diferentes
mecanismos de dispersion de las especies (Lewis, 1991). El patron de distribucion de plantulas
y juveniles en estos bosques no siempre es tan evidente como el patron que exhiben los
individuos adultos, pudiendo reflejar ademas, diferencias en la dispersion de semillas y en su
crecimiento y supervivencia (Barberis et al., 2002; Sender, 2012).

El canopeo de los quebrachales presenta una marcada heterogeneidad espacial asociada
al microrrelieve, donde los parches elevados tienen mayores densidades de arboles y arbustos
que los parches concavos (Barberis et al., 2002, 2014). Esta heterogeneidad produce diferencias
también en el sotobosque, ya que se espera que el sotobosque de parches elevados tenga menor
incidencia luminica y mas aporte de hojarasca, lo cual sumado a la estrategia reproductiva de
las bromeliaceas que dominan el sotobosque, hace que el ambiente sea marcadamente

heterogéneo (Barberis et al., 2014). En el sotobosque de los quebrachales, la distribucién de las
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bromeliaceas es diferente, ya que la distribucién de A. distichantha aumenta en los parches
elevados con mayor area basal de arboles y arbustos, mientras que la cobertura de B. serra
exhibe un comportamiento opuesto, y a su vez los sectores donde crece A. distichantha tienen
mayor contenido de materia organica que aquellos donde crece B. serra (Barberis et al., 2014).

Por otro lado, el hecho de que A. distichantha y B. serra coexistan en el sotobosque,
podria implicar que los patrones de distribucion de plantulas y juveniles sean heterogéneos. Las
dos especies son de distintos grupos ecofisiologicos (i.e. A. distichantha es una bromeliacea de
tipo 111 sensu Benzing 2000, con fitotelma bien desarrollado, mientras que B. serra pertenece
al tipo Il con fitotelma poco desarrollado). Esto hace que algunos autores propongan que la
presencia de A. distichantha podria afectar a la regeneracion de manera negativa mediante la
captura de agua y hojarasca que modifica la dinamica del agua y los nutrientes del bosque y
mediante la captura de propagulos, mientras que B. serra podria hacerlo mediante la
competencia con plantulas y juveniles (Martinez-Crovetto, 1980; Wenzel y Hampel, 1998;
Barberis et al., 2011), aunque también podria tener un efecto positivo sobre la regeneracion al
evitar el pisoteo de plantulas y juveniles por el ganado. Barberis et al. (2011) no encontraron
diferencias en la cantidad de propagulos de especies lefiosas capturados por ambas
bromeliaceas, aunque si encontraron mas propagulos en el interior de las plantas que en el suelo
del bosque, lo que podria dar muestras de un efecto negativo sobre la regeneracion de lefiosas,
aunque los autores indican que son necesarios mas estudios para confirmarlo. En esta tesis, por
otro lado, se vio que A. distichantha captura mas propagulos que B. serra, pero que ambas
especies interfieren negativamente con la regeneracion (capitulo 2).

En el afio 2005 se realiz6 un relevamiento de las siguientes variables: topografia, la
vegetacion lefiosa (adultos, juveniles y plantulas) y sotobosque (cobertura de bromeliaceas
terrestres) en 15 parcelas instaladas en un quebrachal de la Cufia Boscosa santafesina. Se
seleccionaron estas variables, ya que pueden actuar como filtros ambientales impidiendo o
favoreciendo la regeneracion en estos bosques. En 2008, hubo una marcada sequia (565 mm
anuales, la menor precipitacion en los Gltimos 28 afios), que produjo una gran mortandad de
arboles adultos y posiblemente también afectd al sotobosque y a la comunidad de juveniles. En
2013, se repitid este relevamiento con el fin de evaluar el efecto de esas mismas variables
ambientales sobre la regeneracion antes y después del evento de sequia.

En este capitulo se aborda el estudio de la distribucion espacial de plantulas y juveniles

de especies lefiosas en el sotobosque de los quebrachales de la Cufia Boscosa santafesina y su
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relacién con distintas variables que podrian operar como filtros ambientales (i.e. sequia,
topografia, area basal, canopeo y cobertura de bromeliaceas).
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4.2 OBJETIVOS E HIPOTESIS

Se plantea como objetivo de este capitulo: “Evaluar los efectos directos e indirectos de
factores bioticos y abioticos sobre la distribucion de diferentes estadios de regeneracion de
lefiosas del Chaco Humedo.”

A su vez, se plantean los siguientes objetivos especificos:

1) Evaluar caracteristicas del ambiente del bosque y el sotobosque en dos momentos

historicos diferentes.

2) Evaluar si la distribucion espacial de diferentes estadios de la regeneracion de

lefiosas (plantulas y juveniles) es afectada de forma diferencial por la cobertura de
bromeliaceas terrestres (A. distichantha y B. serra) y otros filtros ambientales, y a

Su vez si existe variacion interanual en ese efecto.

Como hipotesis de trabajo se plantea:

1) Ladistribucion de bromeliaceas, la topografia, el area basal de adultos y la cobertura
de canopeo, afectan a la regeneracion de modo diferencial, presentando efectos
positivos y negativos sobre diferentes estadios regeneracionales y diferentes

atributos de las especies.
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4.3 MATERIALES Y METODOS

4.3.1 Toma de datos

En el afio 2005, se establecieron 15 parcelas experimentales en un area de 64 ha de
bosque de Schinopsis balansae en el Centro Operativo Gobernador Aldo Emilio Tessio
(Ministerio de la Produccién, Santa Fe), Las Gamas, depto. Vera, prov. de Santa Fe (29°28’S,
60°28’W, 58 m sobre el nivel del mar). Cada parcela midié 20 x 20 m (400 m?) y fue dividida
en 100 subparcelas de 2 x 2 m (4 m?).

Entre el mes de enero de 2013 y septiembre de 2014, se llevo a cabo un censo en las 15
parcelas. En cada subparcela se registro el diametro a la altura del pecho (DAP) de cada
individuo adulto (> 1 cm DAP) para calcular el area basal y se estim6 un indice de canopeo,
con una escala de 1 (canopeo abierto), 2 (gaps grandes), 3 (gaps pequefios), 4 (completamente
cubierto por arboles) y 5 (completamente cubierto por arboles y arbustos). Visualmente, se
estimd el porcentaje de cobertura de bromeliaceas total y por especie (i.e. A. distichantha y B.
serra) dentro de cada subparcela. Se conté ademas con datos de topografia medidos con un
nivel optico de compensacion (NI 050, Carl Zeiss, Jena, Alemania). Se registré también en cada
subparcela, la presencia y riqueza de especies de plantulas (< 30 cm altura) y la abundancia de
juveniles (> 30 cm altura; < 1 cm DAP). Estos datos se habian tomado previamente del mismo
modo en el afio 2005, y uno de los observadores fue la misma persona en los dos censos, por lo
cual se disminuye la probabilidad de error por la subjetividad de las estimaciones en el caso de

las variables estimadas (i.e. indice de canopeo y cobertura de bromeliaceas).

4.3.2 Analisis estadistico

Todos los datos en primer lugar fueron evaluados segtn el protocolo para la exploracién
de los datos propuesto por Zuur et al. (2010). Para las variables que constituyen filtros
ambientales para la regeneracion se compard si existian diferencias entre afios (2005 vs 2013)
mediante un test t de comparacion de medias apareado (funcion t.test del paquete stats) (R Core
Team, 2019). Este analisis se realiz para cada parcela por separado (100 subparcelas/parcela)
y para todas las parcelas juntas (1500 subparcelas).

Para evaluar el efecto de la interaccion del afio con los distintos factores ambientales
(i.e. cobertura de canopeo, topografia, area basal y cobertura de la otra especie de bromeliacea)

sobre la cobertura de A. distichantha y la cobertura de B. serra se usaron modelos lineales
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generales mixtos mediante la funcién Imer, del paquete Imer4 (con distribucion del error
normal) (R Core Team, 2019). Las parcelas y las subparcelas fueron consideradas factores
aleatorios (i.e. las replicas de los afios se anidaron a nivel de subparcelas y éstas a nivel de
parcelas). En el caso del area basal, los datos se transformaron mediante log(x+1) para alcanzar
la normalidad de los datos. Para decidir si los modelos fueron adecuados se evaluaron los
residuos normalizados del modelo estimado a partir de REML (Cayuela, 2010).

Para evaluar el efecto de la interaccion del afio con los distintos factores ambientales
(cobertura de A. distichantha, cobertura de B. serra, cobertura de canopeo, topografia y area
basal) sobre la riqueza de plantulas y la abundancia de juveniles se usaron modelos lineales
generalizados mixtos mediante la funcion glmmPQL, del paquete MASS (con distribucion del
error quasipoisson) (R Core Team, 2019). Las parcelas y las subparcelas fueron consideradas
factores aleatorios (i.e. las réplicas de los afios se anidaron a nivel de subparcelas y éstas a nivel
de parcelas). En el caso del area basal, los datos se transformaron mediante log(x+1) para
reducir la variabilidad de los datos.
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4.4 RESULTADOS

4.4.1 Caracterizacion del ambiente en el sotobosque del quebrachal

La topografia fue variable entre parcelas, con algunas notoriamente mas bajas (12, 14 y
15), luego algunas de posiciones intermedias (3,6,11 y 13) y las demés ubicadas en sectores
mas altos del bosque. Algunas parcelas presentaron bastante variacion en las subparcelas (1, 11
y 12), mientras que otras fueron muy homogeneas (7, 8, 9 y 10) (Fig. 4.1). Por otro lado, no se
detectd que las diferencias en altura en las subparcelas siguieran algln patron (por ejemplo, en
algun eje cardinal) si no que hubo subparcelas altas y bajas distribuidas azarosamente dentro de

las parcelas (Ver Anexo I).
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Figura 4.1. Diagramas de caja que muestran la altura topografica en las parcelas y subparcelas en
estudio, medida en el afio 2005. Se muestran dos gréaficos: Izquierda: diagrama de caja compuesto por
los datos de todas las subparcelas, derecha: diagrama de caja de la topografia en cada parcela. Las lineas
verticales representan los percentiles, los limites inferior y superior de la caja indican el 25y 75 % de
los datos respectivamente, la medida de tendencia central es la mediana.

En el caso del canopeo, solo dos parcelas (1 y 2) pasaron a tener mayor cobertura en el
segundo censo, mientras que en las deméas aumento la luminosidad o permanecieron igual, sin
que se evidencien cambios en la cobertura de canopeo entre afios cuando se analizan las parcelas
en conjunto (Fig. 4.2). De manera similar a lo que ocurrié con la topografia, la cobertura de
canopeo no siguid un patrén de variacion, sino que fue altamente heterogénea en las distintas

parcelas (Ver Anexo I).
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En cuanto a la cobertura de bromeli&ceas, se vio mayor cobertura en el afio 2013, y esto
fue coincidente con un aumento en el segundo afio de la cobertura de A. distichantha (Fig. 4.2).
En el caso de B. serra, cuando se consideran todas las parcelas en conjunto, no se ven
diferencias entre afios, pero si se ven diferencias dentro de las parcelas. En este sentido, las
parcelas 1 y 2 tuvieron mucho menor cobertura de B. serra en el segundo censo, y si bien en
siete parcelas se registrd un incremento de cobertura de bromeliaceas (3, 4, 5, 7, 9,11 y 13),
aquella disminucion compenso estos incrementos. Las parcelas restantes no mostraron cambios
en la cobertura de B. serra. A. distichantha mostré mayor variabilidad dentro de las parcelas
que B. serra, sobre todo en el segundo afio. En el caso de las dos bromeliaceas por separado y
para la cobertura general, cuando se analiza la distribucién de los porcentajes de cobertura
dentro de cada parcela, se ve que los mayores porcentajes de cobertura aparecen en parches de
subparcelas contiguas (Ver Anexo ).

El area basal de arboles adultos no mostr6 mayores variaciones entre afios ni entre
parcelas, excepto para el caso de las parcelas 6 y 7 que tuvieron una disminucion notable de
area basal en el segundo censo. Hubo mayor riqueza de plantulas en el segundo censo en 10
parcelas, solo las parcelas 3 y 4 no mostraron cambios en esta variable (Fig. 4.2). Los juveniles
mostraron mayor abundancia y alta variabilidad en todas las parcelas en el segundo censo (Fig.
4.2).
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Figura 4.1. Diagramas de caja que muestran la heterogeneidad ambiental en las parcelas y subparcelas en estudio. Se muestran dos gréaficos por variable
ambiental. lzquierda: diagrama de caja compuesto por los datos de la variable ambiental de todas las subparcelas en los dos afios estudiados (celeste:
2005, rosa: 2013), derecha: diagrama de caja de la variable ambiental en cada parcela en los dos afos estudiados (celeste: 2005, rosa: 2013). Las lineas
verticales representan los percentiles, los limites inferior y superior de la caja indican el 25y 75 % de los datos respectivamente, la medida de tendencia
central es la mediana.
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El anélisis apareado mostré también que la cobertura general de bromeliaceas difirio
entre afos registrandose un aumento de cobertura de bromeliaceas en general y por especie
(Tabla 4.1, Fig. 4.3). Por otro lado, la cobertura de canopeo también mostro diferencias entre
afios, tornandose més sombrias las parcelas 1 y 2 en el segundo afio (Tabla 4.1, Fig. 4.3). En
cuanto al area basal de adultos, fue la variable ambiental que menos diferencias mostré entre
anos, registrandose diferencias en tres de las 15 parcelas (Tabla 4.1, Fig. 4.3). Las variables
ambientales que mas difirieron entre afios en el analisis apareado fueron la riqueza de plantulas
y la abundancia de juveniles, que mostraron incrementos estadisticamente significativos en 10

y 15 parcelas respectivamente (Tabla 4.1, Fig. 4.3).
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Tabla 4.1. Resultados de los test t apareados entre afios para cada variable ambiental en estudio. Valores positivos de t indican que el afio 2005 tiene un
valor mayor que el 2013. gl: grados de libertad. Ad: A. distichantha, Bs: B. serra, Los valores estadisticamente significativos se indican en negrita

Parcelas Cobertura de Cobertura Cobertura Cobertura
Bromeliaceas de Ad de Bs de canopeo
g« t P g t P g t P g t P
1 99 3,08 0,002 99 -1,29 0,19 99 5,93 <0,0001 99 -4,31 <0,0001
2 99 5,50 <0,0001 99 -1,48 0,14 99 7,11 <0,0001 99 -5,01 <0,0001
3 99 -4,70 <0,0001 99 -2,20 0,03 99 -4,34 <0,0001 99 1,23 0,22
4 99 -10,17  <0,0001 99 -7,97 <0,0001 99 -2,84 0,005 99 1,69 0,09
5 99 -7,29 <0,0001 99 -5,80 <0,0001 99 -3,02 0,003 99 6,91 <0,0001
6 99 -2,21 0,02 99 -4,61 <0,0001 99 2,03 0,04 99 11,35 0,04
7 99 -4,07 0,01 99 -1,19 0,24 99 -2,22 0,03 99 4,70 <0,0001
8 99 -3,33 0,001 99 -3,09 0,002 99 -1,44 0,15 99 1,77 0,08
9 99 -8,12 <0,0001 99 -5,83 <0,0001 99 -4,15 <0,0001 99 0,95 0,34
10 99 2,31 0,02 99 2,69 0,008 99 0,43 0,66 99 4,38 <0,0001
11 99 1,46 0,15 99 -0,30 0,76 99 -1,64 0,10 99 -0,64 0,52
12 99 -3,49 0,0007 99 -4,78 <0,0001 99 0,65 0,51 99 0,61 0,54
13 99 -5,02 <0,0001 99 -4,77 <0,0001 99 -2,36 0,02 99 1,24 0,22
14 99 -5,32 <0,0001 99 -4,48 <0,0001 99 -1,17 0,24 99 7,19 <0,0001
15 99 -3,76 0,0002 99 -4,09 <0,0001 99 0,19 0,85 99 4,24 <0,0001
(cont.)

97



(cont.)

Variable

© 00 N o O A W DN P

e ol e
O B~ W N L O

Abundancia de juveniles

ol
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99

t

-9,36
-6,09
-9,46
-6,02
-6,93
-8,8
-7,57
-10,31
-9,52
-10,88
-8,98
-10,67
-7,01
-7,75
-6,04

P

<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001

99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99

Area basal
t

-1,00
-1,48
-0,92
-0,60
-0,90
0,16
-0,39
-0,54
1,39
-1,16
-0,88
-2,36
-1,95
-1,08
-1,97

0,32
0,15
0,36
0,55
0,38
0,87
0,69
0,59
0,17
0,25
0,38
0,02
0,05
0,28
0,05

Riqueza de plantulas

ol
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99
99

t

-11,99
11,5
-6,32
4,43
7,21
11,37
1,13
7,25
-13,07
-9,52
-10,62
-9,60
4,74
-9,88
-8,70

P

<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
0,17
0,26
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
<0,0001
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Cobertura de bromelidceas
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Figura 4.2 Diferencias de medias entre los afios 2005 y 2013 en las 15 parcelas, obtenidas mediante un
analisis apareado para todas las variables ambientales medidas. Valores positivos indican que el afio
2005 tiene un valor mayor que el 2013.
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4.4.2 Filtros ambientales y regeneracion

En los dos afios censados se registrd la presencia de plantulas de 24 especies de lefiosas
pertenecientes a 17 familias. La mayoria de las especies estuvo presente en los dos afios, a
excepcion de Holmbergia twedii que solo estuvo en el 2005, y Schinus bumelioides y
Ruprechtia laxiflora que sélo estuvieron en 2013 (Tabla 4.2).

Por otro lado, se encontraron juveniles de 25 especies de lefiosas pertenecientes a 18
familias. Ademas de las especies registradas en el estadio de plantulas, se encontraron juveniles
de Tabebuia nodosa. De igual modo que en el caso de las plantulas, solo en el afio 2005 se
encontraron juveniles de H. twedii. En tanto sélo en el afio 2013 se encontraron juveniles de
Schinopsis balansae y R. laxiflora (Tabla 4.3).

Las especies con mayor presencia de plantulas y mayor abundancia de juveniles en los
dos afios fueron Myrcianthes cisplatensis, Senegalia praecox y Aspidosperma quebracho-
blanco, cuya presencia y abundancia fue bastante homogénea en todas las parcelas. En el caso
de las plantulas, destaca ademas Sideroxylon obtusifolium, que tuvo una alta frecuencia de
presencia en todas las parcelas en los dos afios. En el caso de los juveniles, al grupo ya
mencionado se agregan Geoffroea decorticans, Celtis pallida, Coccoloba argentinensis,
Erythroxylon mcrophyllum, S. obtusifolium, Banara umbraticola y Cynophalla retusa, con
presencia en practicamente todas las parcelas y los mayores valores de abundancia. Esta
situacion es asi sobre todo en el segundo afio. Todas las demas especies de plantulas y juveniles
tuvieron presencia y abundancia en algunas, pero no en todas las parcelas en estudio en los dos
afios (Tablas 4.2 y 4.3).
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Tabla 4.2. Presencia de plantulas en las parcelas en estudio en los dos afios censados (2005 y 2013). Se indica para cada especie la familia boténica, la
cantidad de parcelas en las que estuvo presente y el rango de subparcelas con presencias.

2005 2013
. . Cantidad de Cantidad de
Especie Familia Rango Rango
parcelas parcelas

Myrcianthes cisplatensis (Cambess.) O. Berg Myrtaceae 15 29-97 15 14-91
Senegalia praecox (Griseb.) Seigler & Ebinger Fabaceae 15 14-62 15 19-76
Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. Apocynaceae 15 1-30 15 4-33
Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D. Penn. Sapotaceae 15 3-32 15 2-38
Cynophalla retusa (Griseb.) X. Cornejo & H.H. lltis Capparaceae 13 1-15 11 1-35
Celtis ehrenbegiana (Klotzsch) Liebm. Celtidaceae 14 1-9 15 5-42
Cocoloba argentinensis Speg. Polygonaceae 13 0-5 11 1-8
Schinus fasciculatus (Griseb.) .M. Johnst. Anacardiaceae 12 1-9 15 1-31
Erythroxylum microphyllum A. St.-Hil. Erythroxylaceae 7 1-12 11 1-16
Schinopsis balansae Griseb. Anacardiaceae 4 1-34 7 1-5
Achatocarpus praecox Griseb. Achatocarpaceae 8 1-6 12 2-12
Banara umbraticola Arechav. Salicaceae 5 1-6 6 1-6
Acanthosyris falcata Griseb. Cervantesiaceae 1 1 3 1-2
Aloysia gratissima (Gillies & Hook. ex Hook.) Tronc. Verbenaceae 3 1-2 3 1-3
Gleditsia amorphoides (Griseb.) Taub. Fabaceae 1 1 7 1-3
Geoffroea decorticans (Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart Fabaceae 5 1-7 8 1-9
Libidibia paraguariensis (D. Parodi) G.P. Lewis Fabaceae 6 1-5 11 1-7
Maytenus vitis-idaea Griseb. Celastraceae 8 1-3 6 1-4
Prosopis sp. Fabaceae 1 1 1 1
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild Rhamnaceae 4 1-2 3 1
Lycium cuneatum Dammer Solanaceae 0 0 4 1-2
Holmbergia tweedii (Mog.) Speg. Chenopodiaceae 3 2 0 0
Schinus bumelioides 1.M. Johnst. Anacardiaceae 0 0 2 2-3
Ruprechtia laxiflora Meisn. Polygonaceae 0 0 1 1
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Tabla 4.3 Abundancia de juveniles de especies lefiosas en las parcelas en estudio en los dos afios censados (2005 y 2013). Se indica para cada especie la
familia boténica, la cantidad de parcelas donde estuvo presente y el rango de abundancias en las parcelas.

2005 2013
. - Cantidad de Cantidad de
Especie Familia Rango Rango
parcelas parcelas

Myrcianthes cisplatensis (Cambess.) O. Berg Myrtaceae 15 1-73 15 3-173
Senegalia praecox (Griseb.) Seigler & Ebinger Fabaceae 15 6-58 15 1-157
Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl. Apocynaceae 15 1-23 15 6-97
Geoffroea decorticans (Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart Fabacaeae 8 1-4 14 5-116
Celtis ehrenbegiana (Klotzsch) Liebm. Celtidaceae 13 1-81 15 1-67
Coccoloba argentinensis Speg. Polygonaceae 15 4-25 15 5-25
Erythroxylum microphyllum A. St.-Hil. Erythroxylaceae 12 1-31 15 3-39
Syderoxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D. Penn. Sapotaceae 15 3-27 15 1-22
Banara umbraticola Arechav. Salicaceae 9 1-8 15 2-30
Cynophalla retusa (Griseb.) X. Cornejo & H.H. lltis Capparaceae 15 2-21 15 1-16
Achatocarpus praecox Griseb. Achatocarpaceae 9 1-9 12 1-30
Aloysia gratissima (Gillies & Hook. ex Hook.) Tronc. Verbenaceae 10 1-63 11 1-27
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild Rhamnaceae 10 1-5 3 1-48
Schinus bumelioides 1.M. Johnst. Anacardiaceae 10 1-8 7 1-14
Prosopis sp. Fabaceae 6 1-8 9 1-7
Libidibia paraguariensis (D. Parodi) G.P. Lewis Fabaceae 6 1-4 9 1-13
Acanthosyris falcata Griseb Cervantesiaceae 8 1-5 9 1-10
Lycium boerhaviaefolium L. f. Solanaceae 2 1-4 13 1-7
Maytenus vitis-idaea Griseb. Celastraceae 10 1-7 6 1-3
Lycium cuneatum Dammer Solanaceae 3 1-7 4 1-1
Schinus fasciculatus (Griseb.) I.M. Johnst. Anacardiaceae 9 1-6 4 1-2
Holmbergia tweedii (Mog.) Speg. Chenopodiaceae 6 1-4 0 0
Tabebuia nodosa (Griseb.) Griseb. Bignniaceae 0 0 13 1-8
Schinopsis balansae Griseb. Anacardiaceae 0 0 2 1-14
Ruprechtia laxiflora Meisn. Polygonaceae 0 0 2 1-1
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La cobertura de A. distichantha aumenté con la altura topografica en los dos afios y hubo
mayor cobertura en el afio 2013. En el caso de B. serra, por otro lado, la cobertura disminuyd
con la topografia en los dos afios, aunque no hubo diferencias entre afios (Tabla 4.4, Fig. 4.4).
La cobertura de canopeo no cambid con la cobertura de A. distichantha, pero si con la cobertura
de B. serra, que también mostrd efecto del afio (i.e. interaccion entre factores). Hubo mayor
cobertura de B. serra en sitios mas abiertos en 2005, mientras que en 2013 hubo menor
cobertura de B. serra en sitios mas cerrados (Tabla 4.4, Fig. 4.4). El area basal se correlacion6
negativamente con la cobertura de B. serra, pero no hubo diferencias entre afios (Tabla 4.4 Fig.
4.4). En el caso de A. distichantha en tanto, la cobertura aumento con el area basal en los dos
afios estudiados (Tabla 4.4, Fig. 4.4). El area basal fue mayor en “lugares mas elevados en los
dos afos (Tabla 4.5, Fig. 4.5). La cobertura de canopeo aumento con el area basal pero no varié
con la topografia (Tabla 4.5, Fig. 4.5).

La riqueza de plantulas y la abundancia de juveniles difirieron en funcion del afio
considerado para todas las variables ambientales (Tabla 4.6, Fig. 4.6). Tanto la riqueza de
plantulas como la abundancia de juveniles fueron mayores en 2013 (Tabla 4.6, Fig. 4.6). A
medida que aumento la altura del terreno, aumentd la abundancia de juveniles, sin que se
registraran cambios en la riqueza de plantulas (Tabla 4.6, Fig. 4.6). La riqueza de plantulas fue
mayor en canopeos mas cerrados en los dos afios (Tabla 4.6, Fig. 4.6), mientras que no hubo un
efecto del canopeo sobre la abundancia de juveniles (Tabla 4.6, Fig. 4.6). Se encontraron mas
juveniles y mayor riqueza en sitios con mayor cobertura de B. serra en los dos afios (Tabla 4.6,
Fig. 4.6). En el afio 2005, a medida que aumentd la cobertura de A. distichantha aumento la
abundancia de juveniles, pero en 2013, practicamente no varié la abundancia de juveniles
(Tabla 4.6, Fig. 4.6). La riqueza, en tanto, disminuy0 al aumentar la cobertura de A. distichantha
en los dos afios (Tabla 4.6, Fig. 4.6). El area basal no tuvo efectos sobre la riqueza de plantulas

ni la abundancia de juveniles en ninguno de los dos afios (Tabla 4.6, Fig. 4.6).
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Tabla 4.4 Resultados de los modelos lineales mixtos (distribucién del error: normal) para las variables analizadas correspondientes a cobertura de A.
distichantha y cobertura de B. serra, en funcién de la topografia, la cobertura de canopeo, el area basal, la otra especie de bromeliacea, y el afio. Los
valores de probabilidad significativos (p<0,05) se indican en negrita.

A. distichantha B. serra
gl.Num g.l.Den F P g.l.Num g.l.Den F P
Afo 1 1498,00 6,37 0,0117 Afo 1 1498,00 1,80 0,1798
Topografia 1 1428,90 275,02 <0,0001 Topografia 1 242,51 422 0,0410
Afo:Topogr 1 1498,00 0,53 0,4682 Afo:Topogr 1 1498,00 1,07 0,3022
Afo 1 1847,20 1,08 0,2979 Afo 1 2418,80 30,67 <0,0001
Canopeo 1 2546,40 0,00 10,9840 Canopeo 1 2972,70 12,99 <0,0001
Afo:Canopeo 1 1866,40 2,93 0,0871 Afo:Canopeo 1 2473,90 34,51 <0,0001
Afo 1 1550,90 78,68 <0,0001 Afio 1 1629,20 2,91 0,0885
Area basal 1 262430 10,37 10,0013 Areabasal 1 1959,10 20,28 <0,0001
Afo:Abasal 1 1596,00 0,31 0,5796 Afio:Abasal 1 1770,10 1,33 0,2482
Afo 1 1758,60 140,51 <0,0001 Afio 1 1646,30 19,54 < 0,0001
B. serra 1 2446,90 35,26 <0,0001 A.distichantha 1 2381,60 42,50 <0,0001
Afo:B. serra 1 1947,60 22,25 <0,0001 Afo:A. distichantha 1 1976,50 15,02 <0,0001
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Tabla 4.5 Resultados de los modelos lineales mixtos (distribucion del error: normal) para las variables analizadas correspondientes a Area basal y Canopeo
en funcidn de la topografia, el afio y el area basal o canopeo. Los valores de probabilidad significativos (p<0,05) se indican en negrita.

Area basal Canopeo
g.l.Num g.l.Den F P gl.Num g.l.Den F P

Afio 1 1498,00 2,86 0,0910 Afo 1 558,7 60,06 <0,0001
Topografia 1 20,97 7,89 0,0105 Topografia 1 14980 243 0,1192
Afo:Topografia 1 1498,00 6,06 0,0139 Afo:Topografia 1 14980 0,38 10,5376
Afio 1 1610,9 35,11 <0,0001

Area Abasal 1 20483 41,77 <0,0001

Afio:Abasal 1 1727,0 0,07 0,7933
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Tabla 4.6 Resultados de los modelos lineales mixtos (distribucion del error: quasipoisson) para las
variables analizadas correspondientes a riqueza de plantulas y abundancia de juveniles, en funcién de la
topografia, la cobertura de canopeo, el area basal, cobertura de A. distichantha, la cobertura de B. serra,
y el afio. Los valores de probabilidad significativos (p<0,05) se indican en negrita.

Riqueza Plantulas Juveniles
Chi cuadrado g.l. P Chi cuadrado g.l. P
Afio 6,67 1 0,0098 102,12 1 <0,0001
Topografia 158 1 0,2090 469 1 0,0304
Afo:Topogr 0,21 1 0,6435 331 1 0,0687
Afio 6,03 1 0,0140 105,24 1 <0,0001
Canopeo 952 1 10,0020 153 1 0,2167
Afo:Canopeo 005 1 10,8271 207 1 0,1499
Afio 85,27 1 <0,0001 677,97 1 <0,0001
Area basal 3,37 1 0,0666 001 1 09171
Afio:Abasal 1,88 1 0,1708 045 1 0,5010
Afio 151,00 1 <0,0001 1068,68 1 < 0,0001
A. distichantha 27,00 1 <0,0001 6,00 1 0,0143
ARo:A. distichantha 533 1 0,0209 2541 1 <0,0001
Afio 5466 1 <0,0001 680,03 1 <0,0001
B. serra 1,03 1 0,3107 19,18 1 <0,0001
Afio:B. serra 0,09 1 10,7640 6,06 1 0,0139
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4.5. DISCUSION

4.5.1 Ambiente

Dado que los micrositios o sitios seguros son pequefios gaps en la vegetacion donde
estan presentes las condiciones para un reclutamiento exitoso, y dado que esos gaps son
espacios libres de competidores, en numerosas ocasiones se ha considerado a las interacciones
planta-planta como las principales responsables del reclutamiento. Sin embargo, existe una gran
variedad de factores que hacen a la calidad de un micrositio, como ser la luz, la herbivoria, el
contenido de agua y nutrientes en el suelo, los patdgenos y la hojarasca, entre otros (Eriksson y
Ehrlén, 2008; Schupp et al., 2010). En este trabajo, se encontr6 que el sotobosque de los
guebrachales es marcadamente heterogéneo en lo que hace a la cantidad de luz, el area basal
que ocupan los individuos adultos y la cobertura de bromeliaceas. A su vez, algunos de estos
factores pueden ser diferentes entre afios, con lo cual es posible encontrar diferentes micrositios
gue sean mas o menos favorables a la regeneracidn, coincidiendo con lo planteado antes a nivel
global (Schupp, 1995; Caccia et al., 2009) y a nivel particular para estos bosques (Barberis
et al., 2002). En el afio 2013, se registré una mayor abundancia de juveniles en general, y a esto
puede sumarse que las parcelas 7, 8, 9, 10, 11 y 12 (Fig. 4.3) son ademas parcelas tienen mayor
apertura de canopeo que las demas (Fig. 4.3). Estos resultados coinciden parcialmente con lo
gue sucede con las comunidades de plantulas en bosques tropicales dominados por bambuceas,
donde se encontr6 mayor abundancia de plantulas, principalmente de la especie Euterpe edulis,
en sitios luminosos con bambu versus sitios sin bambu, aunque la situacion parece cambiar en
el estadio de juveniles (Rother et al., 2018). Por otro lado, las parcelas 7 a 10 se encuentran en
sitios elevados, la 11 en una posicion intermedia y la parcela 12 es la parcela del grupo que se
encuentra en un sitio mas bajo (Fig. 4.1), con lo cual no se puede establecer un patron
microtopografico preferencial para la comunidad de juveniles, a diferencia de lo encontrado por
Barberis et al., (2002) que encontro diferencias en la comunidad de juveniles entre areas planas
y convexas. Esto puede ser resultado de lo que ya se mencionara en la introduccion, la
microtopografia es muy variable en los quebrachales, producto de diversos factores (i.e.
procesos pseudokarsticos y posteriores deflaciones, colapso de hormigueros de Atta
vollenweideri), y estos factores resultan en una alta heterogeneidad ambiental que provee
diferentes sitios seguros para diferentes especies, resultando en una alta heterogeneidad
floristica interna (Lewis et al., 1997).
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En el sotobosque, la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) afecta el crecimiento y
supervivencia de la regeneracién de los arboles. Los regimenes de luz en el sotobosque estan
determinados en gran parte por variaciones estacionales y diurnas en la posicion del sol, el
clima, la topografia, y la estructura del canopeo (Beaudet y Messier, 2002; Beaudet et al., 2004;
Mansur, 2017). En nuestro trabajo, encontramos que la apertura de canopeo fue diferente entre
afios (Fig. 4.3), y estos resultados son coincidentes con los expresados por Beaudet y Messier
(2002). La densidad del follaje del sotobosque influye fuertemente en la disponibilidad de luz
del sotobosque, creando gradientes verticales de disponibilidad luminica que difieren entre
sitios y pueden influir sobre la estructura y composicion de los bancos de juveniles en estos
sitios (Montgomery, 2004).

4.5.2 Filtros a la regeneracion

Las fluctuaciones naturales y la dindmica interna de las comunidades afectan
notoriamente el establecimiento y el ensamble en los ecosistemas naturales. Los filtros
ambientales bidticos y abidticos deben considerarse como dinamicos, debido a que las
comunidades son dindmicas en si mismas. Ademas, diferentes filtros dependen unos de otros y
se retroalimentan (Keeley y van Mantgem, 2008; T6rok et al., 2018).

Distintas especies y estadios de desarrollo responden de modo diferente a la
disponibilidad de recursos y a factores ambientales (Eriksson y Ehrlén, 2008; Keeley y van
Mantgem, 2008; Torok et al., 2018). En nuestro trabajo, encontramos que un mismo factor
ambiental tiene correlaciones diferentes sobre distintos estadios regeneracionales. Asi, es
notorio que mientras que la comunidad de plantulas estd mejor representada en los sectores con
mayor cobertura de canopeo del bosque, los juveniles concentran las mayores abundancias en
sectores mas claros. La distribucion de plantulas en sitios sombrios preferentemente podria estar
relacionada al tipo de dispersion de la especie, que cuando es frugivora resulta en que las aves
que dispersan los frutos utilizan a los arboles como percha y los propagulos se concentran asi,
cercanos a los nucleos de dispersion (Lewis, 1991). Podria suceder también para el caso de los
juveniles que presenten una mortalidad diferencial y sobrevivan en la luz (Aschehoug et al.,
2016),

El estadio de plantula, por otro lado, es muy susceptible al stress hidrico, de hecho este
aparece como el segundo factor en importancia entre los causantes de mortalidad de plantulas,

solo precedido por la herbivoria (Eriksson y Ehrlén, 2008; Moles y Leishman, 2008). La luz
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interactta con el agua y genera fuertes influencias en la comunidad de plantulas. En este sentido,
la sombra podria ser beneficiosa porque muchos arboles y arbustos realizan una elevacion
pasiva del agua por las raices (hydraulic lift), aumentando la disponibilidad de agua en las capas
mas superficiales del suelo y favoreciendo a las especies o individuos de raices someras, como
lo son las plantulas en el sotobosque en zonas aridas (Caldwell y Richards, 1989; Valladares y
Aranda et al., 2004). Por otro lado, este mismo efecto podria ser negativo, ya que paralelamente
se da la competencia de las raices de los arboles por la recaptura de esta agua, lo que podria
explicar que el estadio de juveniles tenga menor abundancia en lugares mas sombrios
(Valladares et al., 2004). Podrian estar operando aqui eventos estocasticos que determinan la
conformacién del ensamble de especies de la comunidad (Alberti et al., 2018).

Nuestros resultados coinciden con la evidencia que plantea que durante el reclutamiento,
las especies responden diferencialmente a combinaciones de sombra y sequia, luz y agua, y
combinaciones de luz y disponibilidad de nitrégeno, lo que permite una multiplicidad de
diferenciacion de nichos entre especies y por otra parte, durante el desarrollo de plantulas a
juveniles, cambian las respuestas a combinaciones de recursos (Eriksson y Ehrlén, 2008; de la
Pefia-Domene etal., 2017). Esto tiene importantes implicancias en el manejo para la
conservacion y restauracion, ya que un factor que en un momento pueda no ser Gptimo,
dependiendo de los patrones de disturbio y de las variaciones interanuales, puede transformarse
mas adelante en un factor positivo para la regeneracion (Beaudet y Messier, 2002). No menos
importante es destacar que la comunidad regeneracional de los quebrachales podria variar en
distintas escalas temporales. Asi mientras la aclimatacion a nivel de hoja es un proceso
relativamente rdpido que puede ocurrir en dias o semanas, la aclimatacion a nivel de planta
entera, puede llevar afios, dado que implica cambios en la asignacion de biomasa y la
arquitectura de la planta (Beaudet y Messier, 2002; Beaudet et al., 2004; Martin et al., 2014;
Mansur, 2017).

En este trabajo, los dos censos corresponden a dos periodos de tiempo entre los cuales
se produjo una sequia extraordinaria (afio 2008). Seria interesante repetir los censos en una
mayor cantidad de afios que muestren variaciones climaticas, puesto que en bosques templados
por ejemplo, se ve que la variabilidad de eventos climaticos como los ciclos de EI Nifio y La
Nifia, crean diferentes cohortes multiespecificas de plantulas, generando cambios en la
composicion de la comunidad (de la Pefia-Domene et al., 2017). Si bien nuestros resultados
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hasta el momento apoyarian esta idea, repetir los censos en el tiempo generaria un cuerpo de
informacion mas solido.

Lopes et al. (2017) encontraron que las bromeliaceas tienen un efecto estructurador muy
fuerte sobre la vegetacion del sotobosque, efecto que es aun mas fuerte que la apertura del
canopeo. Ellos encontraron que las bromelidceas excluian a las plantulas de especies lefiosas
(Lopes et al., 2017). Otros autores han encontrado que las bromelidceas actian como plantas
nodriza favoreciendo la regeneracion (Scarano, 2006; Zamith y Scarano, 2010), o que pueden
actuar como “trampas” reteniendo propagulos en su interior, de modo que el efecto sobre la
regeneracion es negativo (Brancalion et al., 2009). En nuestro caso, vemos que la riqueza de
plantulas es afectada de modo negativo por A. distichantha, ya que encontramos menos riqueza
de plantulas en sitios con mayor cobertura de A. distichantha. La otra bromeliacea estudiada,
B. serra, solo tuvo efectos sobre la abundancia de juveniles, que estuvieron mejor representados
en sitios con mayor cobertura de la bromelidcea, y estos resultados coinciden con otros autores
que estudiaron otra especie del género Bromelia, y encontraron que las especies pioneras
estuvieron asociadas positivamente a Bromelia balansae, que podria estar facilitando la

colonizacion de nuevas areas por parte de las especies lefiosas (Rocha et al., 2014).
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4.6 CONCLUSIONES

1) Las caracteristicas que hacen al ambiente del sotobosque de los quebrachales son
heterogéneas en el espacio, y presentan cambios temporales.

2) Se comprobd que diferentes estadios de la regeneracion son afectados de forma
diferencial por los filtros ambientales y que el efecto de esos filtros varia en diferentes afios,
por ejemplo, la luz y la cobertura de bromeliaceas podrian tener efectos negativos sobre las
plantulas y positivos sobre los juveniles.

3) Los filtros ambientales actian combinados entre si para contribuir a la estructura de

la comunidad.
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Capitulo 5 - Discusion final
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La regeneracion implica cuatros procesos basicos: la dispersion de propagulos, su
germinacion, la supervivencia de las plantulas y luego su crecimiento. Las plantulas y juveniles
representan la parte mas sensible del ciclo de vida de una planta (Fenner y Thompson, 2005;
Eriksson, 2008). Usualmente las plantulas y juveniles son pequefios y vulnerables a agentes
biodticos y abidticos (Eriksson, 2008). En esta tesis, se evalud el efecto del sotobosque de
bromeliaceas terrestres sobre la regeneracion de lefiosas en un quebrachal de la Cufia Boscosa
santafesina. Se discutiran en este capitulo algunos patrones encontrados a lo largo del trabajo
que podrian ayudarnos a comprender el proceso de regeneracion en estos bosques, para finalizar
con la presentacion de un esquema conceptual de la regeneracion.

En primer lugar, los resultados revelaron que las bromeliaceas interceptan hojarasca y
propagulos impidiendo que alcancen el suelo. Estas son limitaciones directas al reclutamiento
de nuevas plantulas (Cerrudo, 2009; Barberis etal., 2011). Si bien los porcentajes de
intercepcion detectados fueron bajos, dado que se analizaron plantas de bromeliaceas aisladas
unas de otras, en el caso de Aechmea distichantha, la distribucion agrupada de las plantas en
colonias podria significar un porcentaje de intercepcion grande en algunos sectores del bosque
en relacion con el total de propagulos y hojarasca que caen (Fig. 5.1). Por otro lado, la
heterogeneidad ambiental ejerce un marcado efecto sobre la regeneracion de especies lefiosas.
En este sentido, en los parches convexos de los quebrachales, la alta densidad de &rboles adultos
resulta en una abundante dispersion primaria (Barberis, 1998; Barberis et al., 2002). El canopeo
cerrado y el sotobosque denso de bromeliaceas limitarian la dispersion secundaria, mientras
que en los parches bajos, méas abiertos, la dispersion secundaria alejaria los propagulos de su
fuente primaria de dispersion, por lo que la regeneracion se concentraria en su mayoria en los
parches elevados (Barberis et al., 2002). Esta informacién es coincidente con los resultados
encontrados en esta tesis para juveniles, ya que la mayor abundancia en los dos afios censados
se concentro en las zonas mas elevadas del terreno (Fig. 5.1). En algunos casos sin embargo, la
estructura espacial de la comunidad biética del sotobosque describe mejor el nicho
regeneracional que los factores abidticos que han sido estudiados mas exhaustivamente en
general (Weng et al., 2017). Estos mismos autores encontraron que, a pesar de que usualmente
se asigna un rol negativo a las hierbas altas del sotobosque sobre las plantulas, en algunos casos
el efecto puede ser positivo, sobre todo cuando las plantulas pertenecen a especies tolerantes a
la sombra y las hierbas altas actlan como plantas nodriza protegiéndolas de la radiacion intensa

y de ser consumidas por herbivoros de gran tamafio.
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Figura 5.1. Modelo del funcionamiento de la comunidad de regeneracién en los quebrachales de la Cufia Boscosa. Se indican con flechas los capitulos
que explican los patrones y procesos. Los filtros bidticos y abioticos que pueden afectar a plantulas y juveniles se indican en negro si se evaluaron en esta
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Por otro lado, analizamos la competencia entre las bromeliaceas y plantulas de dos
especies lefiosas de los quebrachales. En este sentido, de modo general es posible sefialar que
tanto las plantulas de Schinopsis balansae como las de Senegalia praecox evidenciaron efectos
de la competencia que fueron diferentes en funcion del tipo de competencia (radical, aérea o
total) y de la bromeliacea con la que estaba compitiendo (A. distichantha o B. serra) (Fig. 5.1).

Cuando se analizaron por separado los tipos de competencia, se encontré6 que la
competencia aérea por luz se dio con las dos bromeliaceas, mientras que el efecto de la
competencia radical por agua y nutrientes de B. serra fue mayor al de A. distichantha. Es
importante distinguir entre los diferentes modos en los que operan la competencia aérea y
radical y como se combinan para comprender en profundidad sus efectos. La importancia
relativa de uno y otro tipo de competencia cambia de manera dinamica ante la heterogeneidad
de los recursos. Ademas, la plasticidad de la asignacion de biomasa lleva a cambios cualitativos
en la relacién masa-densidad en los compartimentos por encima y por debajo del suelo. Si solo
consideramos la competencia aérea o la radical, se pierde la capacidad de distinguir si los
patrones de cambio se deben a la plasticidad en la asignacion de biomasa, a diferentes tipos de
competencia o0 a su efecto combinado (Lin et al., 2014). Una de las principales dificultades a la
hora de tratar de explicar el comportamiento poblacional o la estructura de la comunidad a partir
de los resultados a nivel individual de la competencia es la fuerte condicionalidad que existe
entre estos resultados. El contexto bidtico y abidtico en este sentido afecta la intensidad y
direccion de la competencia, y comprender esa condicionalidad es crucial para predecir como,
donde y cuando la competencia afectara la distribucion y abundancia de especies y la
organizacion de las comunidades (Brooker et al., 2005; Aschehoug et al., 2016).

Por otro lado, la disponibilidad luminica en el sotobosque puede combinarse con otros
factores ambientales que varian con las lluvias anuales y esa combinacién puede afectar el
desempefio de las plantulas. Por ejemplo, la baja disponibilidad de agua en sitios secos puede
resultar en una alta desecacidn en micrositios con alta intensidad luminica (Brenes-Arguedas et
al., 2011). Bajo un escenario de cambio climatico, la competencia por agua en el sotobosque
aumenta los efectos que ejerce la sequia sobre las plantulas en elevaciones bajas o medias, y en
proyecciones de distintos escenarios de cambio climatico, se encontré que con escenarios de
alto impacto este efecto seria ain mayor (Thrippleton et al., 2017). EI cambio climatico, y
particularmente la sequia como parte de ese proceso, induce profundos cambios en la estructura

de los bosques. Estos cambios en la composicion de especies, se continian con mortalidad de

118



adultos del canopeo relacionada a la sequia, y generan efectos en cascada sobre distintos
componentes que hacen al funcionamiento de los ecosistemas y a la provision de servicios
ecosistemicos (Thrippleton et al., 2017). En este trabajo se encontr6 mayor abundancia de
juveniles y riqueza de plantulas en el afio 2013 (Fig. 5.1) (i.e. censo post-sequia), y la
abundancia de juveniles estuvo correlacionada positivamente con la cobertura de B. serra. Este
hecho podria deberse al mecanismo de hydraulic lift (i.e. elevacion del agua a niveles
superficiales del suelo) que dejaria agua disponible que podrian tomar los juveniles. Esto
anularia el efecto de la competencia radical que genera esta especie de bromeliacea. Es
necesario, de cualquier modo, realizar un nuevo censo que confirme o descarte la existencia del
patron y si se mantiene en el tiempo.

La variacion en los factores ambientales, por otra parte, hace que se modifiquen las
interacciones bioticas, en cuanto a la intensidad de la interaccion, y en cuanto a que en algunos
casos incluso cambian de positivas a negativas lo que resulta en cambios en la composicion de
especies de la comunidad de regeneracion (Montgomery et al., 2010).

Por dltimo, la teoria contemporanea de ensamble de especies hace énfasis en que la
coexistencia en las comunidades naturales depende de las diferencias en el nicho que ocupan
las especies y en su fitness. Estas diferencias por otro lado, estan influenciadas por factores
bidticos y abioticos (Chesson, 2000; Leibold etal., 2004a; Hillerislambers etal., 2012;
Mittelbach y Schemske, 2015).
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Capitulo 6 - Anexo I. Heterogeneidad de filtros ambientales
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HETEROGENEIDAD DE FILTROS AMBIENTALES ESTUDIADOS EN EL
SOTOBOSQUE DE UN QUEBRACHAL DE LA CUNA BOSCOSA SANTAFESINA

En los siguientes graficos, se puede observar la variacion interna de cada variable

ambiental analizada en el capitulo 4 para cada una de las 15 parcelas censadas, durante los dos

afos de estudio. En cada parcela, los valores de cada variable medida en las subparcelas se

corresponden con una graduacion de colores que va desde el amarillo para los valores mas bajos

al verde oscuro para los valores méas altos. Las unidades para cada variable son: altura

topografica: metros; cobertura de bromeliaceas, A. distichantha y B. serra: %; canopeo: escala

1-5; area basal: cm?; riqueza de plantulas: nimero de especies; y abundancia de juveniles:

ndmero de individuos.

Altura topografica 2005

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
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0,68| 0,75/ 0,77| 0,79 0,82 0,83| 0,74| 0,67| 0,68| 0,67 0,74| 0,67| 0,66| 0,75| 0,78 0,68| 0,68]| 0,72| 0,70| 0,71 0,47| 0,66| 0,69| 0,61| 0,59 0,56| 0,56| 0,59 0,60| 0,61
0,73| 0,82| 0,84 0,84| 0,86| 0,89| 0,79| 0,69| 0,65| 0,64 0,78| 0,69| 0,66 0,69] 0,71| 0,65 0,58| 0,60| 0,65 0,70 0.46| 0,66| 0,74| 0,68| 0,63| 0,58| 0,55| 0,55| 0,58 0,59
0,72| 0,82| 0,85/ 0,86| 0,85| 0,84| 0,76| 0,65| 0,56| 0,58 0,78| 0,68| 0,67 0,65| 0,67| 0,68 0,64| 0,63| 0,64 0,65 0,51] 0,66| 0,73| 0,68| 0,61| 0,53| 0,48| 0,48| 0,50| 0,60
0,65| 0,75| 0,78| 0,81] 0,82| 0.79] 0,69| 0,55| 0.49| 0,58 0.76| 0,68| 0,61] 0,56| 0,66 0.70| 0,68 0,66| 0,65 0,63 0,57| 0,70| 0,74| 0,66| 0,53| 0.48| 0,47) 0.48| 0,46| 0,63
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0,58| 0,66| 0,69| 0,68| 0.68| 0.66| 0.59| 0,55 0,58 0,62 0,63| 0,63| 0,65| 0,67| 0,68 0,65| 0.62]| 0,59| 0,61| 0,63 0,63| 0,57| 0,50| 0,55| 0,66 0,69| 0,65| 0.56| 0,50| 0,54
0,58| 0,61| 0,64| 0,68| 0.68| 0,64| 0,60( 0,58| 0,61| 0,63 0,65| 0,65 0,66 0,68| 0,68| 0,66| 0,64 0,60| 0,58 0,59 0,80| 0,79| 0,63 0,63| 0,68| 0,63 0,61| 0,56| 0,53| 0,55
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Parcela 4 Parcela 5 Parcela 6
0,74| 0,73| 0,75 0,67) 0,57| 0,62| 0,67 0,68| 0,73| 0,76 0,73 0,78[ 0,79) 0,76| 0,75| 0,76| 0,78] 0,76| 0,76| 0,81 0,62] 0,59| 0,55| 0,48| 0,49 0,56| 0,56| 0,56| 0,51 0,44
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0,71] 0,69| 0,65| 0.64| 0,64] 0,67 0,70| 0,69 0,70| 0,71 0,73 0,77 0.77| 0,74| 0,73| 0.74] 0,74 0.74| 0,75 0,73 0,59 0,56| 0.48| 0,40 0,47| 0.62| 0,60| 0.49| 0,50| 0,57
0,73| 0,69| 0.66| 0.,65| 0,67( 0,68 0.67| 0,66| 0,67| 0,68 0,71 0,73| 0,72| 0,70| 0,73 0,75] 0.75| 0.74| 0,76| 0,78 0,57| 0,57| 0,54| 0,50| 0,53| 0.61| 0,59| 0,49 0,54 0,61‘
0,77| 0,69| 0,65| 0,64 0,66| 0,66| 0,63 0,62| 0,65| 0,66 0,68| 0,66| 0,67| 0,67| 0,70( 0,76| 0,77| 0,76| 0,78| 0,79 0,59| 0,61| 0,61| 0,58| 0,55| 0,58| 0,61| 0,62| 0,64| 0,59
0,76| 0,69| 0,64| 0,63 0,64| 0,61| 0,57 0,57| 0,61| 0,63 0,65| 0,66| 0,66| 0,67 0,68| 0,73| 0,75| 0,78| 0,80 0,73 0,58| 0,59| 0,59| 0,58| 0,54| 0,56| 0,60| 0,65| 0,65 0,61‘
0,72| 0,70| 0,66 0,63| 0,61| 0,57| 0,54| 0,58| 0,62| 0,64 0,65| 0,66| 0,66| 0,71| 0,73[ 0,73| 0,74 0,81| 0,84 0,69 0,57| 0,55| 0,52 0,53| 0,51| 0,52 0,56| 0,57| 0,57| 0,60
0,70| 0,68| 0,65( 0,62| 0,58| 0,55 0,55| 0,61| 0,66| 0,67 0,67| 0,69| 0,69] 0,74] 0,74| 0.73] 0,73| 0.76| 0,76] 0,63 0,54| 0,55 0,54| 0,55 0,55| 053] 0,51) 0.54| 0,54 0,53
0,68| 0,65| 0,62| 0,59 0,60[ 0,59| 0,57| 0,62| 0,69| 0,71 0,67| 0,72| 0,73| 0,73| 0,73| 0,74] 0,73| 0,70| 0,63| 0,56 0,52| 0,55 0,61| 0,64| 0,65( 0,61| 0,53| 0,53| 0,53| 0,51
0,71| 0,67| 0,62| 0,58) 0,57] 0,58| 0,57] 0,63| 0,69 0,69 0,61] 0,73] 0,80| 0,74| 0,74[ 0.77| 0,74| 0,65| 0,57 0,52 0,53] 0,56| 0,63| 0,63 0,62] 0.62] 0,55] 0,51] 0,50 0,50

Parcela 7 Parcela 8 Parcela 9
0,73| 0,73| 0,73| 0.73| 0,72 0,70| 0,69| 0,70| 0.73] 0,75 0,75/ 0,74| 0.74] 0,77] 0,76 0.74] 0,75 0.75| 0,78| 0,76 0,62| 0,65 0.68| 0,68 0,68| 0.69( 0,67) 0.64| 0,63 0,66
0,73| 0,72| 0,72 0,72| 0,72| 0,69| 0,68 0,68| 0,71| 0,75 0,75| 0,75| 0,73| 0,74| 0,75( 0,72| 0,75| 0,76| 0,76| 0,76 0,62| 0,65 0,69| 0,68 0,68( 0,67 0,67| 0,66| 0,66| 0,67
0,73| 0,73 0,72| 0,72| 0,71| 0,69 0,69| 0,68| 0,72 0,76 0,77| 0,75| 0,74| 0,74| 0,74| 0,72| 0,76| 0,78| 0,75| 0,71 0,67| 0,67| 0,68 0,68| 0,69| 0,68| 0,68| 0,68| 0,67| 0,69
0,72| 0,73| 0,74| 0,74] 0.71| 0,70| 0,70| 0,68| 0,69 0,71 0,78| 0,77| 0,75/ 0,76| 0,79| 0,78 0,77| 0,81| 0,77| 0,68 0,70| 0,70| 0,69| 0,70| 0,71| 0,68| 0,68| 0,68| 0,68| 0,71
0,71] 0,71 0,71] 0,72| 0,70| 0,69| 0,68 0,69] 0,69] 0,69 0,76| 0,78| 0,77| 0,79] 0,83| 0.77| 0,76 0.84| 0,77| 0,67 0,68| 0,71| 0,70| 0,70 0,70| 0,68] 0,68 0,70| 0,71| 0,72
0,74| 0,72| 0,70| 0,70| 0,71 0,71]| 0,70| 0,71] 0,72| 0,73 0,77| 0,80| 0,80| 0,79| 0,78 0,78] 0,81]| 0,94 0,79| 0,70 0,68| 0,70/ 0,69| 0,68 0,69| 0,68[ 0,69| 0.71| 0,72| 0,73
0,76| 0,75| 0,74| 0,73) 0,73] 0,73| 0,72| 0,73| 0,73| 0,73 0,81| 0,80| 0,82| 0,76| 0,67( 0,83| 1,02| 0,94| 0,83| 0,75 0,70| 0,69| 0,70| 0,72| 0,71| 0,68| 0,69| 0,71| 0,72| 0,73
0,75| 0,75| 0,76 0,77 0,74| 0,73| 0,73| 0,74| 0.82| 0,83 0,82| 0,80| 0,79| 0,71| 0,62 0,73 0,85| 0,82| 0,80| 0,77 0,72 0,70| 0,71| 0,74| 0,73] 0.72| 0,74| 0,79| 0,80| 0,76
0,73] 0,74| 0,78| 0,79| 0,75| 0,73 0,73| 0,74| 0,82| 0,83 0,79 0,78| 0,76 0,71| 0,63( 0,64 0,70| 0,75| 0,78| 0,77 0,73 0,71] 0,71| 0,72] 0,72| 0,75| 0,80| 0,87| 0,89 0,85
0,73| 0,75| 0,77| 0,76| 0,74| 0,74| 0,73| 0,75] 0,77| 0,78 0,77 0,76| 0.75| 0,71] 0.63[ 0,62 0,68| 0.70| 0,73| 0,78 0,73]| 0,72| 0,74| 0,76| 0.74] 0.76| 0,82| 0,83| 0,86| 0,96

Parcela 10 Parcela 11 Parcela 12
0,65| 0,64| 0,63| 0,66| 0,72| 0,71| 0,71| 0,70| 0,65| 0,63 0,54| 0,63| 0,59 0,55| 0,63| 0,58| 0,50| 0,48| 0,47| 0,49 0,24| 0,17| 0,12| 0,11] 0,14| 0,23| 0,28| 0,28| 0,30| 0,32
0,69| 0,67| 0,69| 0,73| 0.72| 0,68 0,72| 0,70| 0,65| 0,65 0,49| 0,61| 0,65/ 0,66| 0,71| 0.64| 0,50 0,48| 0,48 0,54 0,29] 0,21| 0,14| 0,15| 0,22| 0,28| 0,31| 0,30| 0,28| 0,29
0,71| 0,67 0,72| 0,76| 0,64| 0,64 0,70| 0,67| 0,66| 0,65 0.41] 0,52| 0,66] 0,72| 0,70( 0,60] 0,50| 0.48| 0,52 0,57 0,31] 0,30 0.26| 0,21] 0,25| 0.41| 0,46)| 0,36| 0,30| 0,22
0,69| 0,67 0,69| 0,73| 0,70| 0,70| 0,69| 0,65 0,64| 0,63 0,40| 0,48| 0,63| 0,66| 0,59 0,55| 0,51]| 0,48] 0,51| 0,53 0,30| 0,33| 0,30] 0,23| 0,27| 0,46( 0,48| 0.33| 0,26| 0,20
0,69| 0,66| 0,66 0,70| 0,74| 0,77| 0,75| 0,71| 0,65| 0,64 0,51] 0,55| 0,64 0,60| 0,52| 0,52| 0,50| 0,48| 0,48 0,48 0,25| 0,25| 0,23| 0,21] 0,30] 0,40| 0,37| 0,28| 0,29| 0,31
0,68| 0,65| 0,66| 0.66| 0,70[ 0,80| 0,79| 0,76| 0.72| 0,66 0,63| 0,61| 0,64| 0,61| 0,51| 0,48| 0,49 0,48 0,48| 0,48 0,25| 0,24| 0,25 0,21| 0,27| 0,37| 0,35| 0,33| 0,37| 0,36
0,68| 0,66| 0,67| 0,67] 0,73 0.81] 0.72| 0,70| 0,73| 0,68 0,68| 0,60 0,58 0,57| 0,52| 0,50 0,47| 0.45) 0.48| 0,47 0,37 0,38) 0,35 0,24 0,23| 0,29] 0,29| 0,33] 0,39| 0,39
0,70/ 0,69| 0,69| 0,66/ 0,68 0,74 0,74| 0,71| 0,70| 0,68 0,67| 0,58| 0,55| 0,565 0,52| 0,49| 0,45| 0,44| 0,47| 0,47 0,43| 0,42| 0,37| 0,30| 0,27| 0,26| 0,25| 0,35| 0,49, 0‘5{]‘
0,70| 0,70| 0,68| 0,64| 0,61| 0,65| 0,73| 0,73| 0,69| 0,66 0,70/ 0,62| 0,54| 0,53| 0,50( 0,48| 0,47| 0,48| 0,49| 0,49 0,36/ 0,35 0,35/ 0,36| 0,32| 0,29| 0,31 0,42| 0,51 0,50‘
0,69| 0,68 0,66| 0,64| 0,61| 0,61| 0,64| 0,68| 0,70| 0,66 0,65 0,60| 0,58| 0,56| 0,50| 0,48 0,51| 0,52| 0,51] 0,54 0,31] 0,32| 0,34| 0,36| 0,35] 0,33] 0,35| 0,42| 0,48 0,52\

Parcela 13 Parcela 14 Parcela 15
0,55| 0,49 048] 0,54]| 0,54| 0,52 0,52| 0,52| 0,55| 0,57 047] 0,42| 0.38] 0,41] 0.45| 0,39] 0,32| 0,38] 0,45 0,47 0,26| 0,37| 0,51| 0,46 0,35| 0,30( 0,26)| 0.24| 0,24| 0,24
047| 0,42| 0,46| 0,52| 0.49| 0,47| 0,50| 0,54| 0,54 0,52 0,42| 0,28| 0,29| 0,44| 0,41 0,34| 0,33| 0,40| 0,47| 0,46 0,28| 0,36| 0,40| 0,39| 0,37 0,34| 0,32| 0,30| 0,25| 0,20
0,43 046| 0,52] 0,51 0.47| 0.47] 0,50] 0,53| 0,53] 0,52 0,35| 0,25 0,30 0,39] 0,35| 0,37) 0,44]| 0,45 0.42| 0,42 0,27 0,33) 0,39] 0,42| 0.41| 0,36| 0,33| 0,30] 0,26] 0,22
0,47 0,52| 0,54 0.49| 0.47| 0,51| 0,52 0,50| 0,53| 0,56 0,31) 0,32) 0,36 0,37 0.40| 0.45| 0,49 0.47) 0.43| 0,38 0,25| 0,29) 0,36 0,42| 0.48| 0.41] 0.38| 0.32] 0,29] 0,26
0,59| 0,59| 0,53| 0.47| 0,49| 0,55| 0,53| 0,51| 0,56] 0,60, 0.34| 0,36 0,38] 0,40| 0.44| 0,46 0,48 0.47| 0.45| 0,40 0,24| 0,26| 0,33| 0,40| 0.45| 0.46| 0,42| 0.36| 0,32] 0,31
0,60| 0,55| 0.49| 0,49| 0,56| 0,57 0,54| 0,58| 0,61| 0,61 0,39| 0,41| 0,42| 0,45| 0,49| 0.48| 0,44| 0,40| 0,39 0,40 0,26| 0,28| 0,33| 0,34| 0,35/ 0,42| 0,43| 0,38| 0,34| 0,35
0,57| 0,55| 0,53| 0,57| 0,59| 0,57| 0,57| 0,60| 0.60| 0,59 0,39| 0,42| 0,45/ 0,50| 0,48| 0.45| 0,39| 0,32| 0,33| 0,37 0,29] 0,31| 0,32| 0,31] 0,31| 0,36| 0,40| 0,38| 0,37| 0,38
0,59| 0,59| 0,58| 0,58]| 0,56( 0,57| 0,58| 0,59| 0,59 0,60 0,40( 0,44| 0,49| 0,46| 0,40( 0,38]| 0,32| 0,28| 0,31| 0,34 0,32| 0,34| 0,34| 0,38] 0,36/ 0,36| 0,38 0,40| 0,40| 0,36
0,60| 0,59| 0,58| 0,56 0,55| 0,58| 0,58| 0,58| 0,55| 0,56 0,39| 0,44| 047| 0,37| 0,33] 0,34 0,29| 0,32| 0,38 0,36 0,35| 0,35| 0,36| 0,39| 0,38] 0,37| 0,40| 0,43| 0,40| 0,34
0,59] 0,57/ 0,56] 0,56 0.56] 0,57] 0,57| 0,55 0,50] 0,52 0,42( 0,44| 0,44| 0,37| 0,35 0,36] 0,36| 0,38] 0,39| 0,39 0,34| 0,35] 0,35 0,38] 0,42| 0.,42| 0,43]| 0,43| 0,38]| 0,35
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Cobertura Bromeliaceas 2005

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
40| 30|45|25(10(10[25| 15|45|40 30(40|30|35|25|30|25|35|15/15 10| 5|15| 5| 5| 5[ 5/50|10| 5
25|45|45|20|15|10| 15|50/ 60|50 50(30(25|25|15|30|40]| 15| 10|20 5|25(60(15| 1| 5/10]|15|10| 1
30(45|25|15|15|21|30|25/40|30 40|15|25|15|25(60| 25| 10( 20| 25 1/30/30| 10| 10| 5|15/ 5[10[15
15]25|15|30]35|30|20/40| 10|15 40|20|30|25|20(50(20(35(25| 30 5| 5/20{10{10| 5]|20|10] 7| 2
41|25|25|15|25|45[40|15| 5|25 35|25|20(20|25|25|20(35| 20|30 35/20/40{10| 5| 5| 5] 1] Of 1
20(30(30|20|10|25|30| 1| 0[21 25|35|10| 1|25|15|10({20(20|35 10| 5|20|50|10(25 1| O] 5| 3
21|15|45[50(30| 5|21[10| 5|45 5| 2| 5| 7(15(10] 7| 5[ 3| 3 1| 5| 5| 5/10[ 5| 1| 5[10({10
40/40/40|21(10| 5[21| 5|25|30 2| 4/ 1] 7|15| 3| 5| 5| 7|10 5(10| 5[/15| 5| 5|10| 5|15| 5
5| 15|25 16| 25| 20(25|25| 25|15 10| 5| 7| 4| 3| 5] 5] 5| 3| 5 35|60/ 10/10|10| 5[ 5| 5] 7| 8
10|18 30| 15/ 30(20| 15| 25|21|25 5| 7| 5| 5| 4| 3|25| 8| 8| 8 10/45/10/20{40|10[ 5/10] 1| 5
Parcela 4 Parcela 5 Parcela 6
35[20| 5|15|15|10| 5/25/40(40 1165|35| 5/15/10| 5/10(20[10 15|/ 10|40| 35|40(50(25(20|45| 5
25/30|15| 5/20|10| 5[10/20/10 5/10/10| 5[10({10| 5|20[30[15 15|20|20| 30| 35(75[25| 5|40|50
20(40|10| 5|20]|40)|20/25/60(40 5[30| 5| 5| 5|10|15] 5| 5| 5 5/10| 5|15 5|40|20|10]30|30
5|30/ 10| 5/10{40(15[10|20|30 5| 5| 5/10| 5|25|10|15|25|30 10|50| 5/10|15[10[15| 5|15|50
45| 5/10|10| 5[15[10[/10|{10{10 5[10| 5| 5| 5/10/10/10]20(10 5/20| 5/10{10|10]|10]|15|60|25
40/20|10| 5(30( 3[(10/30| 5| 5 10/10| 5| 5| 5| 5[10| 5|15|10 5| 5| 5| 5| 5| 5/15/10|45| 5
20| 5| 5/15(40|10|10| 5/20| 5 10/10| 5| 5| 5| 5| 5[15/40| 5 25|20| 5| 5| 5| 5| 5[10[15/10
30(30( 15|10 10|60| 5| 3|20(35 5| 5| 5/10| 5/10/10/10]20| 5 5| 5| 5/10{10| 5/10|10|10| 5
5/10| 5(10|10| 5[10/20| 5| 1 15/10| 5| 5| 5|20 5| 5| 5|15 5|45|45/20(15| 2|30|15| 5|15
10/20| 10| 10| 5[10|25|40{25| 5 10| 5/10({15{50| 5[10| 5] 5] 1 5[15/20[10{35| 5| 5| 5| 5|10
Parcela 7 Parcela 8 Parcela 9
10| 7| 7| 5| 7| 7| 5 1|10 5 1] 3| 7|10| 5| 5| 5| 8| 7|10 1] 3] 5| 1] 2| 3| 2| 3| 2| 2
15| 5|45|20| 5|10| 7| 3| 7| 3 1/10{15|20| 3|20| 5| 5| 5| 3 2| 5 4] 3] 2| 3] 1] 3] 0] 3
15| 5/10|10]| 8|10| 5/20| 5| 5 2| 3| 5|10] 8| 5] 1| 5] 8|20 3| 3] 1]20] 2] 3] 3| 5] 5 2
45| 5| 5| 5| 3| 5[15|15| 3| 1 2| 5| 8|10|10|15| 1| 5| 5| 0 5| 5| 3| 3] 5/ 2| 5|/ 3] 2| 5
15| 5| 5|15| 5|15| 5| 7| 5| 3 5| 5/10|15|30|35| 3| 7|20(10 5| 7| 7] 7] 4] 1] 2| 2| 1| 1
10{10| 5| 2| 5| 5|15 8|10| 2 3| 5| 5| 5| 5|20| 7| 5| 5| 8 520 7[{10{15| 2| 3| 4] 2| 5
5| 7| 3| 5[10{10[(10| 7| 7| 3 5| 7| 2| 5| 2| 5/10| 8| 5| 7 3| 5/20(45|25|20| 7|10|10| 7
8/10| 5/20| 8| 8| 5] 2| 7| 8 10| 5|10 5| 1| 8| 8|15|15| 5 10| 8|30| 8|25(10({40(20| 5|10
15| 5| 5| 8| 5| 5| 5| 5|25 7 7 7] 3| 7| 5| 5 7] 7)110] 3 5| 5| 8[10{15| 8| 8| 5] 7|10
5/10{15| 5| 8| 5| 7| 5/10| 3 5| 5/15| 8| 5| 8/10{10[ 3| 3 5| 3| 8| 5| 8| 8| 8| 5/10] 7
Parcela 10 Parcela 11 Parcela 12
10| 5|10 3|10/10|40/15| 8| 3 10|35/20{80|30|25[10(10| 3|25 25| 3| 0| 1|15/ 7[20(10| 5| 8
15/15|10|10| 7| 8|15/15/15|15 15|50|30(20{10{10{30| 15| 3|35 45| 5| 1| 3|10(25[35| 8|15| 8
5|10/ 15|35/ 1515 5[30|10|15 35/20(25[15|30| 5|10|35|20(75 25|30| 3| 5| 5/30({25[15|10| 5
25| 5| 5|35|35|35|40| 7/10/10 15/20(20(10| 7| 5[ 5| 7|10]15 25|60|15| 8| 7|25|20( 7| 7|15
20[25| 5|30|20|60|50| 7| 7|30 30(25(25|20]15| 5|30|25| 5|35 10/10|20| 5| 7(55[25| 8|25| 3
15/25|15| 5| 3|60|20/10|15| 5 25|30|35|20(20(10({10[10]|15] 7 5| 3|15| 8|15|50]|10]|25|40|15
5|25|10| 5/15[35[25| 7|20| 5 30| 5| 7[/20]{10|15|30| 5| 5| 3 8(40/15| 8| 8| 5| 8|10| 8| 7
40|25|10| 8| 5[35| 5|35|25|15 10/15|30( 3[{20| 5| 3|10]15]|15 10|30|10| 5| 7(20[10| 7|15|15
15/10| 7|15| 1| 5| 7|15/20| 7 25| 3| 7| 5/35/10| 5[10[10| 5 5(20| 3| 5| 3| 5| 7|10|25| 8
3| 1| 5| 5| 0[15[25| 5| 8|15 50(30(20(20|10|15| 7|25| 5| 5 10| 5| 3| 1|15| 3[15[15| 5| 5
Parcela 13 Parcela 14 Parcela 15
10{20|10| 3| 3[15|10|15/20| 5 3/10|15|35(20( 7| 7|15[45/15 10|50|50|60|30(25(10( 5| O] O
20(35(40|10|20| 3| 5| 5/25/10 5(20(15|40]|20| 3|20| 7|25/20 45|40/35|25|20( 7 5] 1] O] O
7115|25|20| 7[10[10[15|25|10 10{20/10(30|20| 3[10| 7|10|15 10]40(50|25|40|25(10| 5] 1| O
20(25|15|15|15|35|10/20| 7| 5 5| 7| 7|15|50|50|45|75|15| 5 7| 7/10{40/25|40| 1]|10| 3| 1
45|35|30| 5| 5| 5| 7|20{20| 7 25| 3|25|15|25|50(50|40| 25|10 7| 7|10{15[10|15|15|15| 5|25
30(25|20| 10| 10| 7|15/40|25|15 3| 3|10| 8|10|25|35| 7|35|20 20|10| 7|25| 7|40(25(25| 7|10
10| 1| 3| 5|45|15|40/25|15|15 7| 5/25|20|20|15|40| 5|25|20 20| 5| 5|15|10| 5| 7| 3[10[{40
1115 5[10[ 7|15|15|25|15/10 5(25|20|25|30|35|40]/20|20(20 15|25| 7|60|55| 520 7|20| 5
0| 1| 3|20(15(25| 7|30{10| 7 3(35| 5|10|15|15|30|35|10(20 15/10| 5|35|80(35[50(20| 8|10
5| 5| 7]20|45(20(25/20] 5[10 7/10[15]30]15|15|35]10] 15|10 35|20|35| 7|40|15(30(30(25| 5
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Cobertura Bromeliaceas 2013

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
30|30(10|15(35|40|35|25| 35|30 8| 2| 3|10|30|25|20|25|25| 5 40|10|25|10(15|15[15|15[10|35
20|50(15|15(10|10(20|40| 30|30 40| 5/10| 5|10|20{30|15[10| 5 10/10|40|15|25|20| 5|35| 5|10
25|25(35|35| 5|25|15|20|25|25 15(/15| 5(20|30(10|20|25| 8|20 10/20|50| 5|25|15|45|25|40|35
15|35(25|35[30]30(35|25|15| 5 10/20{10f 5|15[50|{10[15| 5| 5 15/15|20]| 10| 25| 25|35|35[20]| 10
35|35(25| 5/20|40/30/10| 5|15 5| 8/15/10|10| 5|10{15] 5] 5 30[45|25(15|30(20] 7| 5| 1|15
15|20(40|25(15|30(25|10| 1[10 3[12|10| 2| 7[10|15| 5| 2| 4 10| 5|25|40| 7|15| 7| 0| 5|15
3[/10{30|30{40|10{10| 8|15|30 3| 5| 5] 5| 8[10]15] 5] 2| 5 25|35/10|20| 7(15[10| 5| 8| 7
20|40(20|15(10|10| 5| 5|15| 7 3| 5| 3{10|20| 5|10| 5] 5] 5 35/20|10{40|15(20| 5| 5| 8|10
5[10]40|35|15|10{25|15[/15|10 15| 4| 7(15|20| 5|20| 5| 5| 7 30/30| 4({15|25(15|10| 7|20 3
10/20|50(20]|15|10|15/10{ 15[ 10 10{10{17|10| 4| 5|15] 3[15[10 15/20| 5/20|30(25[15| 5[10|{10

Parcela 4 Parcela 5 Parcela 6
80|60(40|40(25|10(10|20| 35|50 3/20|40| 5|10[20]|25[15)20[10 20|20]40|25|25|30(10|20(35| 8
45(70|50(25|60]| 30|40|30[35| 20 5/10|10| 5| 5|40]|15[10] 30|25 25|30/10{10(10]|25(25| 5[35|50
80|70(10|35/30|30(20|30|55|35 15/35|10( 3| 5[15|15|25| 7| 8 10/10| 5/10]10|40|20| 7|15|35
30|75|35|35|35|85|65| 20| 20|65 15/20|20(20|10(25|35|25|45|60 20|40 5|10(25|25[10| 5(30|40
90|60(30|40( 30| 35|35|20| 25|30 6|35|35|15| 5|60|35[10])20[30 7160]|25[15|15[30]|10{15|45|30
70|15(15|25(50| 5/25|30|25|20 10/20{15(10| 8(15|35|15|20|10 5(25/15(10| 5| 5|25|15|50|15
60| 15(10|15(40|20| 15| 15| 25|35 10| 5{15(20]|35(10|30(20|40]|10 30(30| 3| 5| 3| 5/10{35|15(20
70/40(15|10(20|40| 15| 5|35|35 10| 5| 5[15|10| 5|25|50|50|30 15| 8/15/40/10(10[10[15[15| 5
40|45|35|20|35|15|10/30| 15| 2 45|25|15| 8/10(40(15(25[ 5|25 15/25|40|50| 15| 8|30|15| 5|30
60|35[25|10]|20]|10|10/50/40| 15 5| 5/15|20|60|25|40|20| 20|25 10|25|25|50|50(15| 5[15| 5|10

Parcela 7 Parcela 8 Parcela 9
10|25(20|15(10|10(10|15| 5| 2 7/10|10| 7|15|20| 2[15] 5| 3 5(10| 5| 2| 1| 1] 1| 5| 5 3
10|/ 10| 5|10]|10|15| 5/20/10| 5 2(15|20|25| 5| 5| 5| 7| 5| 5 3| 7| 1] 5| 2[ 2| 5 1| 1| 5
25|10 5|15(10|15/10| 5/10| 5 10| 7{10[(10| 5(10| 5| 7| 3|10 3| 8|15(20| 8| 3| 2 1| 5| 3
10| 5| 5|10(10]20( 5| 5| 8| 5 5| 5/10{10| 5[15| 3|20] 5] 3 8]15|10({15| 4| 5| 3| 5| 4|20
8[10]{10| 5|15|15| 2| 5| 5| 5 10| 7| 5[15|35(40|{10[15| 3| 8 3]20|20| 7| 5[ 3| 3| 5| 5 2
5[15| 8| 5|10|10| 5| 7| 5| 2 3| 5| 5] 5| 5[50|25(30| 4| 1 5/20|20{20|15(30|20{50|20(25
10|10| 4|15|15|15| 5| 8/10(20 30(15| 8| 5|10|15|60/40| 5| 3 15/10|35|60| 40| 25|20| 10|50| 20
5[20{10|10|20| 15| 15| 5[10| 3 60| 7| 5| 3| 2| 7|30|35|10 5 25|20|30|40(20|30({40|35(40|25
15/15[10|35|10| 8| 8/10/20|25 15| 2| 3| 3[20| 5| 8|10] 5] 1 35/25|20(15|15(40]|40(25|50| 35
15| 7(20|15[15|15| 5|10/10| 5 5| 5| 7| 2| 3| 5| 3|10| 5| 7 40|10| 15| 20| 15/35[30(50| 30|35

Parcela 10 Parcela 11 Parcela 12
15| 5(15| 2(15|10(20|20| 7|10 30(50|20|10|15|15|15|30| 5[20 20|25/10|20(10| 5[15| 8| 8| 5
2| 7| 8/30(10[10[(20|25| 5|20 25|20|20|60|15|10[{20|10[{15]|20 60| 7|15(/20|35[15|15[15|12| 4
2|20| 5| 5| 5| 8| 5/20|25| 5 40(10|20|25(50( 7[25[25|30]|40 50/30|50( 5(20|20|20|15| 4|25
1| 3|10(40(10|25|30| 5| 7| 7 15| 5|20(20|30( 7|25|15|30|30 50|75|15| 3|10(35|25| 5|10 5
5|20| 6|35| 7[15[15[25] 5/10 10|40/ 30(20{20(20[{15[15|20| 5 25/20|15| 3|10(35[30| 5[10| 5
5[10| 5|15| 2|30| 8|35/10| 2 40/20|50|40|10|10| 7|20[{15]|10 10/10{20| 5| 5|40|10|15| 5|20
1| 5| 5 7| 7|20 4| 7(10/20 25/10| 5|20|15[10] 3| 7|10[(10 25|40/40| 5| 3| 3| 6]|25/20|20
7| 2|12|15| 5|42| 3|20|35|25 25|15|25| 7|10| 7| 3| 3[20]15 20|40/15|10| 3| 5[10| 7|25|25
5[10]{15| 5[10|25|25|20(10| 5 40/40|10|15|10|10[{25|35[20]|15 15/28|15|15| 3| 5|30|15[15]|30
1| 2| 5| 5| 5|25|45|15/10/20 80| 20(25|15|10|25|20| 15| 20|25 5/20| 6({10/15|10|40|20| 5|35

Parcela 13 Parcela 14 Parcela 15
15/20|10| 5|15|15|30/45|30|15 4120[15|30| 15| 15/20|20[ 35|25 35/560|55(40|60(30|20 5| O O
20| 5| 5|60|35|10|25/15|35|25 10| 15| 35(45(40(20(35|40]| 25|15 40|50|60|40|20(40(10[ 5| 1| O
15/10|15|20|30| 5| 5/15/15/20 5(10|25|55|20|10|30/40| 25|15 10|60|50|70|50(30[ 5|15|15]| 1
25|25(25|25|25|25| 5|20/40|20 15|15| 7(20{25[40[40|35]|20|15 10/10|25|50(60|40|20| 5| 8| 3
30|35(25|15(10|10(25|20| 20|25 25|25|20|25|60|50(40|40( 15|15 7110|30({25|10(25|25(25|15|20
15/20|40|30| 6|15|25/60| 30|25 5| 5|20|15|20|20|25|20| 20|25 15/15|10|40|25|45| 10| 10| 4|15
15| 3| 5|15(25]|15(35|35/20|30 2|10|35|40|50|35|45| 15|40(40 30/10|10{15|15[10|10| 5| 5|35
10|25|20|20|15|40|45/40| 25|20 6(40|30|40|35|40|40| 10| 25|40 15|25|20|70|50( 5[10(10|{20| 5
3[10|15|25|40]| 15| 35|35(10| 20 8|20|25|25|35|45|30|65| 30[50 50(25| 8|35|35[15|15[35|20| 8
15110| 6]/20(35]|10(35]|30|25|15 5[15]|20]30|60[40]40(20]20( 10 60|35|50(10{45[20]25[25|15|15

139



Cobertura Aechmea distichantha 2005

Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1

o|lolo|~|[~|o|o|~]c]o o|lo|wvlv|o|v|[o|m|o|w olo|o|o|o|s|w]|wo]|~]~ AN|om|o|o|~[x|<x|[a|m|= o|lo|o|o|o|o|w|o|o|e
= ||| N = = = - (32}
O|oOLINOIN|O(O|C|O NIVIoICIOIWVIO|| OO ololo|Cc|O|0|0| || S — OO WL W (M| N C|lOo|O|O|O|0|O|nImM O
M| N|—|O|N|~— = =~ (32} — | N N
O|O(O|MO|O|O(F|N|O VIVOM OOV O|N CIOO|O|O|N(~W(— ™ LNIOIN|O(W O|x|n | o|lolo|lo|Oo|B|Oo|F OS2
= e = = L o~ = = 15 = AN| ™
QIO(W|O|IC|C|O(M|TFT|M| o(C(V|W|~ |~ |WVWIOIV|IL OC|C|O|C|OO|~|MY W T+~ |WO|IC|C(O|C|V|XV(F(F|v~|O|C|O(OC|XV OO WO
© N © 2] © N|N|~—|— | w — || N
o NN 3] N o —|— [0 = O = ~—|N|—| N ~ | ¥
OO (OO~ (OO~ O |O|~|O|0|0|O(ML(D|TOC|IO(OC|O|~|MTIQIN|WL| T O|0O|~|N|FTO|OIN|OO|TICIOIVIV|IV|O|IWN|D|W| LW
N[O |~ o0 — |||~ L — | |N[N|O|— W™
oMo~ OoWn|Mm|Ww o|lOo|o|o|o|o|0o|w| DO oMV~ |MO|T|O|0| OO OO0 |0|0| 00O~ | nisTiNo|lolLIMNWDIO|IO
= X N N| = = DN N[~ | nom
—|OVINO|IN|O|(O|M~|00 DIOoIo|Oo(m|MO|— | O O|Oo|O|~ M|~ | |W ||~ OO~ DO M| 0|~ ORIV~ |IOIn| oW
0N AN|~— N < | N — | XN L S n|M| < X
NIO(VIMO|N|OWD|WIO —|OVIVLIWV|IxT|IO|IW| OO OC|OO|v«~ |00 MW ™ O~ Q|IO|nINO|IW(Wn|lm DNILILOIMMNO M|o|W
(S NsYl — 0| <+ — ™| — N = — — AN < N[N~ <t |[™Mmim (aY] =
O|l~ (O |OIN|O(M|O| W0 OV~ |MNO|O|O|< || C|O|C|O|O|O|O|0|N|Ww WDIO|IC|ION|N|OIO|Wn|(M~ T —|OC|lO|IO|LIM MW
) ) N — | =N - I35 -~ REYMEY N
[=]lls]a]le]le]e]ie]lie] =] e] (=1E=1 Rl =11 N N o] NTe] R ol Bio] Rl C|OC|O|C|O)|C|O|N|N VLIVIDINIO|MO|OC|O|N — oo |lo|M|O|WV|Wn|—
- — | o~ N | © | =]
O|IO(O|0|O|0|O|(C|O|O OV~ |IVIWL oo~ |C NO(O|~|OC|O|M| O~ MOV MO|0|00|O0|O OO~~~ |~ |V|WH O |Ww
— | N N|~— |~ || N - . < | N -
M~ —(O|lo|VOo|O(C|Oo| O[O N[O~ M|~— ClolOo|M| M~ (M~ W< o|mMmo|n(o|lo|o|o|lo|o DV IWOINO|IWIN(—|O|O]| 0
— NN b b b < M| — | ™
wololwwbvolo|—|o|v[~olov|ovm|~ v o|lc[olo|o|o|m|o|o|om| |~ ob|lo|m|o|ooo|o|o|~|m b o|o[vovo|v[o
— |~ N o - = I = o = - o - T |F[(O|N| O | N[®
ololo|lw|o|lo|o|lo|lo|o|B|n|o|lo|lo|~|o wwulis|lolojojn|olw|o|s| v o|lc|D|o|~|o N[N |o|m|o|B|m|[™ oloo|w oM
N S « - 8 =3« ks - S “|B(B[=|" T =]
N|IO(O|~|O|DINWD|~|O| T|O|O|O|O|~NOIMMWD| VO|OCCO|IVICOIV|~(O|CIC| T VIOV~ OC(OC|CCOIVL|IO(J|IOILIN|IO|IWL OIO|ID|O|M
— o = |0 o) o (3] O~ |~ |~ || N[ |~ |~
O|O|0|0|O|O|O|—|N|C N|O|O|O(V|O|O|M~Mm(m ~MOBLIWLIO|IO|O|O|O| O OoOINILINILIL O|IOC|lO|O LIOoOILIVIWV|IT|O|W|M~|W
= = = | N|F N~ |~ NN N
o|olo|o|o|o|o(c|o|o DO~ |OO|O|~|B|Ww —|®o|lo|o|o|ojo|o|o il EIEEEEE olw|o|o|/m|x|(—|o|m|—
(0] |||~ - = N
O|IO(O|O|O|O|O|O|~ | DO~ |O|LN|C|I~ O — WO |O|O|O|T |~ |O|C CIRIOoIn[(C|O|O|(0|m|m VL o(lO|—|O|M|O|Wn|w
[{e] — || o [ = N
OO0 OO |O|(O|Wn|— OO0~ (O|MO|N|CO — | O~ | OO0 |O|Wn | O 505050035% ON|—(O|N|O|O|F |~ |
NN - — | — ~— o~
oloLVILILIOC|IO|IO DI~ MmO ~(™ OlO(O|O|O|O|0|V|n | O —[(Q|MMN|O|— OO0 O~ |O|F I~ (M| O
— || ~ || M| N|— | o) N[~ o) ~— = e
NIooMm|Oo|Oo(—(Oo|n| W0 DOV OV~ M| o|o|o|o|o|O|~ |0 o VooV |IO|IVLIOo|lo| ™M DILN(T|O|[O|0|o|Wn|m
| =N — == N || — — = N N ~ —| =~ — ~N
o|lo(o|Q|O|—|O|o|o|O OIM~NOIMNMO|O|N| (W0 o|lOo|O|O|O|0O|0|O|O|C N[O N[~ NWO(WD|O N~ NDIOIN|IO|IWn| oo
N~ ||~ — ~ — — 0112 o o = — =M N|—
VIVIWIOIVIW |~ (O|C|O|x|(O(NOIV|M|O|O|C|0|O|~NO|IO|0|O|O|0|0|0|0CO|~|VIO|IF|IO(D|IVINNF(O|I~ |V OC|O(N|[~|O|VD(WOD MW
= ||| © N © 331 < |0~ © = — ||~
WLNIDIOINOILIL|IQO| CIOIVLIOILIOIVLIWICSIMN|TIOCIOC(MON|M~|WV~| OB NWLIOIVIOIM O|C|COTICILIMMINIVILIN|IWL O
— | N N N O = 5 o o — | N[+~ o (o — — b
o|ow|o|o|o|w(e|— | C(N|Oo|o|o|o|lo|o|n|m™ CloO|M|O|~ (NN | O N|O|F | oo |o|o|lo|o o|lwo|lo|Mm|o|(olv|wn|o
= = N — | N e~ = — [N N~ =
OloVwOoIVIWVWIC|O|W N[O~ N[O|O|N| WD CIOO|N|N|F|(~ (M|~ | O oM F|IOIvw|o(O|O ==l = E E N G A
NN|[=|=]|~=[N N[O NN b -~ - NN~ ||~
olnolw|olo(oB|Oo|wv VIVIVIWVOIV®MIWO MO C|ION|IN|O|O| M|~ |O| N[O~ | 0|0 |00 nuou Mmoo~ |no|lc
N[N~ | N[N |~ ||~ | — — | N[N = = W NN o N~ | NN Lo
ololwo|lV|o(wl|o|O OIWVIO|IT|IWD[(W||W|~— M~ MOV IWVIM—MWnICoc OO~ |00 DN |O oOnVILIOILIM|—| OO
O|N[N |~ |~ 2] = (NN gl ~ | ~— ~— | v~ | M|~ = — D] —

140



Cobertura Aechmea distichantha 2013

Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1

== EE R R EE olB R B —|o|N|w|~ o|lo|o|o|o|vw|®|N[V][S S R EIEI LI R N o|lo|o|o|o|o|g|—|o|®
o« bomil| (|| N~ |~ o~ N[N (| N[ NN|™ [32)
O|l~|Bvo|—|o|o|Oo|O QIQN |V IVID|O|O(N| < O|lO|0|0|O|—|Q|2|W0|W0 N|O(N| O[T ||| O|O|o|O|O|—|Oo|v(n|lo
N~ AN~ | N[O —|— MOIN|N|N — [ (N|— vl [
D OoOIno|Io|o|O|~— ™Mo WITO|0|On|o|0(o|O OO |O|C|C|o|Wo|Iw|lo F N[O N|N[N| W | < [N M O|O(O|O|VLIN|O|W(WL|®
e -~ =~ o™ = o™ 1142 =l bl 115 o N | N
CIOIVIC|OC|IC|IOCINMIO|CIOLLIOINMNOIOIVIVITIH|O|IC(OCICICIN|IDOIVIDIO|~ VM OIMOIMNNWDOIP—O(MO|—|O|ITF|O|V || @D
o~ = © (3] N © N|O|N[N| g —|—| NN N[O 5| — — — | N
== EEIEI NN EIE = G I R E E E G N E EIEE E R E R G R R E E E R E IR EIR EE R R E = E R R A R E R )
o o|lwnlo OO 0|ICcnMmo|lo|lo ol o|lo|o el =N =] .ol Nopll B Tol 0] o) fo ) fa) Yo} o O |IV|WV|O|O|W|0 | o
= N T|RS| & & N2 & D A S e [ S 121E S R 2SS
O M T~ ||| QIO|OCC|O|O(N|WD| 0| Ol VNN |IS|ID|V|O O|lo(O|O|C|~ M|~ |3|D QIVICIQIQO|IS~NDR(D| T
b = N | < | < ] = O | — <[RS NN ©|m
LILIOIV|IWL|O|v~|~|N| < OOV INn O O||Ww O~ |0 N[O ||V |N O|IO(VINMV|VIMO|mM VDIOoOIOIO|IW|<T|N|N|Wn|W
||~~~ (32} - — | ~ M| N[~ |~ |~ | =~ |~ [ =~ | ~— W IO(W|IN|N x= <+
M I[N~ |OC|O|0| 0 VIOV V(DD OO |O|N|WV|O|C|n|W|co OIN(DIO|O(M~| D]~ WD N|O(N|N|IN~D|M
|| — ||~ — | AN N[O N[N NN o — | NP~ < [N~ < | < |0 = — [N M
ON|[—|Oo|nn(o|Io|Wn|l O VOO~ |00~ OO |00 |C|C|0|o|Wn| WVIWVIOINIOIN NN WIN(O|N|N|N(M~M(O] 0
—| N N~ ~— [N ~ AN~~~ o~ @ — | (WO N N[ |~ AN — [N~ || 0O
[=]=]1Ts] o] e] o} o] o} o] f 503%557040 O|l— | 0|0 |C|C|o|o|O|m DIV O|O|O|O|O(O|Wwn VWLo|Io|IOo|Vo(O|(W|W
— o~ T NN ~—|— [N AN | N | =
OiTo|N|O|O|O|O|O0|O OoO|LL|O|I~OR|OD|(N|O — || O|O|— | |[—|WOl—m —|Mmo|lo|oc|oc|C|O|O0|O oO|INVo|VLIN|V|O(O|O
— | N || — [0 AN | — MmN —|—| N
OIOIN|IO|MN|O|O|O|O|~— NL®MO|OCo|Wn|O|W0|Wv Oolo|OIMWVVIVIL|IO|W O~ MOo|C|O|O|O VIVIVIOoIC|IWV|IMNWIWn| O
N — — [ -~ N[N~ |~ [~ |ON | v | N i o —| MMM N | ~—
—| N | | ¢ [ MDD N|N|—| M| 5 N[N © = o= Gl [P N[FIO—|F O N ™
NIRRT E R E R EIR = E EE R = I E E EE R G E G EE E R EE L R G E E ENR EEE R G E R = = = )
O VOIOINMVLIVIOTCIC|IOCINM VWD DRV OOTOC|IC|O|M|STIFTIN|~|CIO(TWVIOIVO|IC|IC|C|OVC|TOIVDVIO|0V|IND | VOO
o~ N|~— — | — o 0|0 o o — || — O[O~ N|O|~— (O M|
0 OoOIoO|0|0|C)mMm|Oo|Wv MOCOIO|O|O|n(FT|v|Ww MO MO |IQ|O|C|o|C|o ORIVLILILIOCOCIO|IO QRN VOO0
= e o = - To] || N[ ||~ | N M| <t~ | N
O|IOO|C|O|0|0|0|O N VWO O|FT(O|NO|0 MO |00 |0|O|lo(lo|o OIVLIVILIQCIWV| C|IOO|C MOININIVIVIW|IW OO
5] ~ — - — |~ | | | N — || N[~ ||~
o|lo|o|o|o|o|0|O|«— N V|~ O|n|olo|o|~— S| o MO | —|o|o|C|®|—|C|o Q|lo|(o|o|go|c|o|o|o DD O|O|o|0|w(co|m
-~ - N - |- I3 -~ — N~
oM |Oo|o|o|Oo|O|o O|CC|X| MM Oo|n(|— —|O|W|O|C|C|W|IO|C|O Q|lo(o|o|o|O|C(o|C|n NN~ |O|Q|—|O|™M(T|™
N| — < — |0 — N[N == — | © o
VOO (N|O|NH|0|O|LW0|0 VIWo|Io|ILIN|IO|IV(O|M O|O|0O|C|O|O|@|(Oo|Wn]|— OIN|(— | N|~|([O|N|O|(~— | NV |IO|IO|WV|O(Wn|oO
N N[N — o |~ [m|©|N le1se] — = = N|— ||~~~
DIV oIoLMm OO =10 lk=1) =] o] o) =] o} § ] O|0O|0|C|C|O|N|0feO|c0 T (DN O[O |~ VIV O|IO|IOIV|IW IWn|o
NN~ —|~—|— MOND|[~ N~ [N ™ - - N~ N[~ ~— ~
oo N|N|([Cc|o|O|N WO~ NMNO(—(N[WW oo |o|IQ|o|C|C|o|o|o VIVIWLOLIWY TOoOo|o O|Mo|o|LIB|M|o(N|O
N[~ ~[N[N]|~ |~ N < 0121 —| N i 34 ||| M™
oIV~ IVIo|IWn|O o|lo|0|0 wn VDO DO o nliolw VINMIO(WN|W
5205055888&055&510004HOOOOO13000d8760588030d3840375513
CIVINILBIVINMVDIOIN O TCCICILIQCILINIQICICIV|(TOC|IO|T|VILINIC|IO|IC|IO|T|F|IFTINPVW| v~ NOIC|TIWV|IOINILNNNODC
— N | ~— o0 — || o N~ | |N N~ — o~ B M|N|(N AN |~
CINIOCIQIN|N OO0 |0 IR W Oo|IoMmOo|o(Wn|~ OOV VMW C|o||m NIDRF QIO N|O (OO QI N[O mMm|O(2| D
| v | ~— [ N[N |~ = bl 6 o~ (o] M| — || N[~ ~ [N ~—
0 o000 W|LW0|LD QIO IM O|IO(C|W0 OO |O|N[M|M|—(NJoO| M T F| O[T |~ | N[O|O VNN~ | O™
—|ON[N|O| N[~ || el el |~ e — (N[N =
(=30 sl Nl Ko ] NTo} Neo] N R NTo] Ho)) VoL oIn NOoOOIn|o ON|T | N|~ || MO~ T |NON|D |0 O(C|o|o o|lo|Qo|Qo|VVINIM WO
N[ — < o WIMOIMWD[— |~ | N[ B = ~— — | N[ N| — N
W (NIDO|~— || N[O OQIoONINWDIn O o|n DI N|O(—N|O(O|N Nl—[—O||C|O|O0|O0|O o|loMWVIBM|IVIM OO
N —|N|— |~ N (N O| O[N] Wn N — ~—|[—|N|—

141



Cobertura Bromelia serra 2005

Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1

i~~~ (O|M| ||| W0 VM~V W~ |~|N|O|W ANON|WD |~ |~ NN O OB N~ OWO|WO|— O|o|Oo(v~ DoV o|lw
— |~ — | — —
C|IOINO|IO|IM| oW~ OIN O~ (O|VINIL|W NIO(VIN|~|NIN|[— | O TN O|MNS(D|M|—|N|M OO~ (ML~ O|W Wn|Ww
= e o | @ x— N - N = =
O~~~ lO|W|~|M|O V- ON|LN|W WIW ™ DO N|NO|(W0| < | N LIOLWL VIO(F|IMOWO(LWO V—WVOoOILIOIM M OO
<t | — = = o~ = & = N
WICIQ|IQ|IW|(~ |~~~ INOVIQIVLILICIOLILILILION|TIOVLINDITILONIT ~RDDOIBROINNO |~ VLo |I~Q(~O(WN| O
— || N 8221111 © o «— Bl T © = N = X
VOOV IO OC|IVLMIL T VLWL OWWLNIOILI TNNNLDIOIN~IVLIMO®O VIO IV RLOVMNWTIOCIOIVO|W|NW W IWIW
= = — || N M | A o O =] = o~ =
WINIT| O MWD O VIO W OOV NO|~— —|—[N[N|<F| M|~ |—|O = MWO N0 n|F O W=MOoO|IN| 0|0 |Wn| 0|~
e (3] = ~ el ~— | — | — <t ~ =
UeiE=2RTe] N-o) Kl Bio] NTo R NToN Hapl Nal| VIO WIW NN W~ |O ||~ |([N|TF| OO |~ O~ | NIO|IOC|IO|N|N|N| N O~ |0MOMMWU N WO
= — | N — | = (9]
MODIVINOMW|W|[(W0|W OIOVIW W(—|— |~ |O|W OIWDOT|IOO|O| TN~ MTO|I2 |0~ ||| |N DIWVWOIMNTIO|O| N[N W
= e e = = — | N N
OIS~~~ |N|WO|WO WO MLV IW ~—|~—|N T(N(MOVIVIWLM|N|O|— OLIWLIWLMINICIO(Mm IO~ NN O
b= ~ | — = | —| ~
niowiolo|lvVI M| O|Wn| ANNDWWOoO M OoIocIn o~ OMOo|C|O|O|~NWn|~ |~ OINILOoIBIFTIMWIW(D VLIVIVIVIOINMNO|In|InO
—| N[ —| MMM s = = ~— = (§V] — N ~— | ~— [N = || | — | =
wiololBwo|lo|M|M~|M| o O T I~V ~—OoIT|IWn VLEIVISIVIN|WL|M N MD-VI~MNRILILIWLIO(W 55955%0550
—|—=lN|N| NN — o~ ~— — |~ —| N N | — —
MWDo OoO|IoO|IWvWw|Ww| <t ONLILIWL MW MN|WN VIOV INN|[~ ]|~ ||| O OIN|DN|BO|In| OO W0 MN-IVILVIWIFT O|W N
|||~ | N |~ — | — & N[~ 1124 =
00555575455455515231085511010040”050400035714525555055
— NN~ © © a1 Bl el N[~ | © =l
NIV OMO|N|FT| T VIOILIL LM - |NNL TN WO~ |~ |~ VWL TN MNDRBOIC|ICISO|T|IOIVIWOO|T|N|~—(WN
|| N|~[N|[N|~— |~ O [ o o ey N[~ | N[ — O]
DINIWVIWDIO|—|M~O|N|Wn MWW OO W MIN|N MNO(O[~OD|IW|W|IW|M~| 0 OOV WO IMInlo Ol |||~ |||~ | MO
N~ || N e = b - e o™ o~ e
CILIWLIO|IO|IO|W|— || —NWTV LW TIOIWn MM~ OR|O|InIN|O|M| W0 5500557%75 WIO|NIMNO|W |~ N|W
O|lNN| O N = — -~ ~ ~|—[=|—|~ ~— — ~ o -~
CIOWIOIWVIWI N|T|FT|IM — NN O(Wn|C| Wnlm|wn NN ||| W0 DI OoOIW WO~~~ DVIVIO|~MOMOINWND ON
T O~ | NN o b AN~ |—|—]|— | (3] | =
Clo|o|o|o|W|W|N|W| <+ — DOV LINOS MWDo [~ |N|O|MO|WO| | N | WD W~ | D00 IO MO~ OO |O[O||—|[N|™
MO N|N|M|N = A5 — | N|N| XN - =
NIoo|o|Oo|In|o|o|n|w DM OO —|O|lO|N WO~ OIN|O|N|[N| M NN NI F|IOIN~O VOOILIMNO(L(W|T|O
NN~~~ | | ~— = N = e
ololo~V|O|IT|n|O|© DLIOLDIOLISTIVN|I~|WD O~V IO|IO©| M|~ |O MW ~(DNLILIWIO|(W WOV MO|W|W|N~I~IWnN
N|N|N — a |~ = - = — | N NN —
VIV QIWVIC|O|IWV|LWD|LW VM BM NI~ 0|0 |||~ W NN TNV O|O|W0 OVINIVIOIV|WV|O DD
— ||~ | N = N[ — X ™ [se] AN| o == & = b — | M| N
C|lOWVIOIVIVIO|I-IVILIkT|VLIN~IOMNOIOLICOILINMNLIMNLLILIVILVLIOIVLILVLIMN - LWL ~(O|~LVLIOONIO|—|NWO—~|OIMNLILO|T|O
1111112221a = | [ 123 = =t~ © ™~ za N
WIOoOIMNMOIVLVOIVIQIOI T VLISV ILILIBOIM M TIMNWDIWI~NTIVOV(F|O T ONLO|CSINLVLIWLI—O|TMW(T(N®MW(S|W0|(O|LWD
- —| N -~ N|~— |0 N o ~— o o | o 2] ~ | =
niolo|o|L|o|V|w|wvn|w LVLMOWLWOoIV| WL o|IWw|~ WIQIO(N|W|[—|M| | |0 T T |00 00| 0| Wn|Ww OIN|~(DN|O|WV| W Wnlo
e e o X AN — = = - =l T
DIV OIVIOIW|IO|IO|WV|LWn MWINNMNOOIW W 7%03312250 |~ [N~ OO [O|M[WO VIOIVIWVIWIO|IM| ~— O m
N N~ — |~ - ~ — — — o~ —
cloLOoVLIOIVIWL|IWLI™M ANODLLILINLOINLINO ~NWOOIVLIN|IT|ID|V| D MVNT R IVIVIWO|~— DIOIN|VIVIO|~|O|~— WO
— | NN~ — — -~ — | —|~— — |- ~ |
OV OOV IN|(n|O W~~~V N|O|T|™ DOV~ O~ WD O | Wn — MOV DI oIV —|nO|Mm OV~ VILIOIN~OO|W
— === <t = = = N (N[~ = —| N

142



Cobertura Bromelia serra 2013

Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1

™| = —- - I ~ - N N~ ~
OO~ |T|0|0 (DO DIOMWO|IOI|W0|W0(m|— D~ OO DS 2|00 O O[NNI O~ |~ || O|v~|0(O|WD|[M|0D|W0|W0|W
- = N |~ - ~— [ — | N[N XN == - -
-— o~ — |~ 2112 — o ~— — —
VIWIOoOIVINNMNOMINMND CEOICILICO|MLIOILIVI~D[~IVIN®M®MO|O|IV|D(O|~|O|N|O(NC|NM VNN~ OIMNODID| OO W~ |N
- N[ — 31211 = © = 2181 — — o= — b =
IR GIE R R E N R E LR EEEE R A E N R NG E S EE L EEE R R E E RN ER I REDT
iSO VOV o TS O|ILINDIWLM|OILIW[(C[—~|N|IM®ONLIOIN|NO|T|IOIVC(OIL|IFINNMM OV LILIO|IN|IS|N ~ MW
— (N[~ |N|?D = O [N~ = o — |0~ || N o — N
OIN|[~(OWVIS DD O|N wioQ|Q|LC|M|W(N|W N[FT ONWO N|C(O|OC|D QIO M MTFT N D [(©|— OIV|OoIQIV|S|0|— ||
ot | |~ ||~ ~ [~ | ¥~ [ = NN — N
OO ILIOIWVID|D | N|— IOV OoO|IO(MWIN|O WM OB CIWLWlm OIVIVIMOININ|LINIWL|™M Q|IO|OV|WN|[W|0|0| MW
oV} = - [ | | o (= —|—| N
MNOILIN|W|T(D|O|N|N VOoOILIS|IOIV WLMIW|W CIMNOMIW oo In(o|N DIVILIWLIOIMOM MM DIWIW[(O|N[M|O|O|W|N
|~ = N |~ = — — Al o~ —
QOO0 |IWN|WD|WN|W| W ANWWLIW|MN<TINWDWO[(M WM MO MWW WD — WO MWOM N|N|™M OIOINIDININNOINOIN
< o -~ 152} — — -
VLIVLILILILT(OIWL(~O LILILILILILIMO|—|LWO DT O N[O [~ | —|F IN(NOILO|O|W W|O QIOIVIVINIOID O W|IW
-— ~— — ™~ — ~ — |||~ |N N~ |~~~ |N|N|N
O O|o(m|w N | 0|0 o0 mwim olm|o M| w0 ™ (o] NO|IQIQIW (0|00 VMooV |V W ol
= o e = ™~ AN~ S < | o~ < x| N 4112211222 b 22 2=
OO INWD|O|WW[IN MOOLNOo|IL(L|Oo|O|W WINMNMNMO LWL~ |WH OIOOININID|NMNMIW|W DIVLILIVIOIV|(o|WL OO
™~ o = o (3p] ||| N e — S ==
= =R — | — o | S © o 0= > [l ~— NIN| |~ =
WIS IWIO|IN|WO|M~W|IW N MDD |~ || L0 T WO | M0 (00| N QCIVIIVILIQ|S|~WN|W OIN|O(N|V|IO|N|O|O|W
o~ — N[~ |~ ol — ™~ NN x| == L = =
MO CILIO|IOn| M M~|W (S ARTeR ey} g BTo 8 ol Mool Hop )l To} Han] DN~ OO0 (0|00~ QILIVIWIOIWY | WV|IW O|W VIOV ILIVIOIWLIWLICO
e - B ~ = = o = = = — | — AN — — | N AN~ | N ~— [ =
NSO |N|O|W |0 N DI O |~ |0 MW O W|INO|N|(Ww o|lo(low|Q|IQ|O|W Q| OOV N|W N[N
— N = | — || — || [ NN |~ ([~ || N — | b L
VDN NODO MM WO OO WOIMNMINO(O|W|< OIN | IS M| W0OC|n|Ww OO IWO|IS WV N oW NOF IO [F(N[O| TN
- - ~ - -~ -+ — F| = |~|D|—|N|D|— —
N[OOI |[N|~—(WO|N DILIWLIWL|W[O|IWD|IO(N|N N WLILIWL N T MDD O|0(FIO|D|(N |0 W< |0 VDLV OIW|(W
-~ . ~— == — | N i = el Eemiliem] ~—
Ooln(oOo|V|—|O|N|WV|W oMLV [O[IM OO0 W WoININ|IN 3125223%77 NoOoI~MNOIOIOIV O|IWw|Ww
— -~ - -— — —| = — ~ N|—=|~|~|+~ =
DIO[O(N|M[O|0|Ww|(W| o LILOoMMOo(T(MW0n|W0 VIOoOLVLILIWL MNOILIO|IO DOoOINIO|IOM|O|O|Wn VN|LOILILINIOMO
N~ |~ — i 0 — | N 110 = |i== 1113 e — ~— (I
LIVLEIVLIVILVIVLILILIMOM TIOC|IQOIVILILILDIOIOIDIMOIVLIOCILINLILIDIOIW—~N~AN~ONNNDIV|—|DIDIOMO|MINW OO
— 213121 — ||| ol = ~ © 14311 (gY] (32} Nal)
W LoLvLNNNDoR|v|~ (Ot (o|lV|oVv VIV @ |NV(E|L|DINONL|Oo(NNNN L TIN|[N|—|WL~[o|O|W| |~
DIROLILIPWIMMOINTCLICILILILIODOICIVIN(TICIC|ONOCVVICIOIWV|T|I~|OCMONN|~MO®OMOIN| TO|IBOMIWND|M|M 0 O|W
N QN[O N[~ |~ N[N~ [ ~ N~ |— |0 ~ o~ N NN
o~ M|~ (D] N[~ || | ~— gl ~— |~ | = — || X (8] ol | — ~—
VILILIVILIWIW|WWIW CloM|IVNCIL|IWv|(O SOOI MIM~—|MO|N|D | N~ |T|O|00|W N|OIN[OD|O(TF|O|0(m
— ~ | & D[N~~~ -~ ~ — — | = —
ORI WVIWL|IN|O(W|~— IOV ILIMNWIOIO|W WO O MO N|C(~Wn|© | O~ ||~ [N N[O |N QIO V|Co|IWV|(—~INL|lC
||~ N~ N ~ |+ -~ N - —
DWITIVNO|IN|N|O[M|N O ~(VIMWOL|Io|IO|Wn WO N~ N F|O (OO |||~ ||~ || DIO|INO|— N[O | MWD
= = | — N = o= L

143



Canopeo 2005

Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1
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Parcela 3

Parcela 2

Parcela 1
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Area basal 2005

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
|1384 9] 19| 26 8 0 0 0 0| 67| 0[ 193 0| 467| 13,5 25| 1197| 5,09 25.8| 77.5 0 0 199] 5,09] 35,1| 252| 235 215| 28,3| 1,99
2827 o 0| 75 25 0 6 0| 186| 226 0| 562| 564| 15,6| 562| 26,8 0 0] 420| 144 0| 548| 83,9| 81,5 39| 5,09 0] of 52 0
140 0 4| 1630 3| 12| 95| 12| 36 0 45| 26,9| 13.9| 43,1| 198| 16,9 0 0] 42,1 0] 739| 49,7 0| 82,2| 15,5| 8,99 0] 0[1186| 19,4
1] 218 120 0] 10 0 0] 191 0 58 16,1] 113| 6,45 0] 497| 210 164] 79,1 0] 5,89 118 0] 13,5] 176| 81,5/ 1030] 13,5! 0] 0 4,14
23 0 0 0 2 0[ 1185 0 0] 46 66,9 38,6| 234 0| 32,9/ 1539| 67,9| 398 0| 2,86 0| 220 0| 594 39 0] 0] 0] 0] 2[)37\
103 147] 26| 95 92| 14 0 o] 0 36 63.9 0] 71.2] 136] 36.7 0| 415| 64,1] 9.95 0] 488| 96.2 0 0 0| 206| 68.9 0] 0 0
23| 103] 10| 236 0 0 0 0 0] 54 0| 234| 222| 176 149| 9,63 0f 28,7| 401 0 181| 17,9| 78,4| 0] 484 0] 38,7) 47,4 0 ]
108 597 436| 70| 10| 29 0 0] 15| 852 65,3| 51,1 220| 764 0| 19,6/ 3,9 0 0 0 0] 1052| 25,8| 13,8 0| 55,8| 161| 336 0| 28,8
201259 0| 107| 19| 300/ 88 0 6 0 0| 58 0] 53,9| 189] 493| 101] 1,99 0 0] 215 17.9 0| 497] 42,1| 33,7| 336 1.27[ 3.9 0
0 0 0 0| 202 0 0 0 369 62 0] 42,3 0] 1,99| 313| 4,13| 8,04 0 0 0] 268 0 0| 361| 38,3] 168 0] 0 46,2 5,25
Parcela 4 Parcela 5 Parcela 6
Q| 86,7| 16,8 0] 1,27| 236| 549 0 0 0 9,63| 5,09 0| 45,7| 7,08| 46,4| 2,86| 293 0 0 3,9| 378| 718 0| 12,9| 427| 2,86| 98,5| 66,9| 35,1
35,8 0 0| 240| 186| 405 0| 362 0 0 1657| 47,8| 1,99| 364| 4,85| 326| 30,7| 9,63| 6,45 0 0| 255| 81,5 0 0 0| 0 0 0 2[)42‘
12,9| 528 9,23 0| 51| 154 529 0] 127] 0 11,5| 86,6| 1230 0] 13.5] 0f 1,99| 466 123| 107 0 0] 326 0] 31,8] 749 0] 0] 0 0
0| 81,5 0 0] 129 0| 58| 333| 13,5/ 1590 35,2| 75,2| 193 0 0| 123| 844|179 0f 204 0 0| 81,5 2,86 0 0| 0] 1,99| 246 0
0 127] 83.5 0 0] 8.44/ 0 0 193] 103 27.1 0] 2,86 0 0| 320 17.9| 6.45 0] 1.27 0[ 9,63| 66.2| 265| 86.7| 121 0] 0[ 381 0
30,7 0 0] 4,13 0] 13,1] 3,9 0| 38,3| 10,4 0| 413 o] 0| 7,96| 42,4| 66,9| 244| 11,5 14,7 250 199| 161 0 0 0] 103| 442 0| 215
176| 37,9| 20,8| 495| 36,4| 13,8| 102| 337| 79,3| 5,09 0 0 0| 115 0 0 0| 7,96| 384|1726 134 0| 103| 0 0 0| 0 0 0 0
0 0f 40,8| 14,1 0 0| 5,89| 28,3| 246| 1800 215 0| 326| 237[1286| 39| 7,96 35,1| 6,45 0] 242 201 0 0 0 0] 0] 0| 687 0
510| 13,5( 6,45| 131 5,09| 1,27 0] 1,27 241 0 986| 693 0| 23| 411] 2,86| 42,8 474 0 0 0| 76,5| 31,8| 250| 6,76 0] 148 0] 1,99 0
9,63| 23.6 0] 1304 41.8| 78.1 0] 3,26 13,1 0 0 0| 257 0| 87.9] 10,3| 218] 92 0 0 0 0| 70.8| 1627 0 0] 102 0] 0| 28.7
Parcela 7 Parcela 8 Parcela 9
0 0| 43,6 0| 1,44 62,4| 143| 388 0| 31,8 5,09 0 0| 968 0| 288| 45| 0| 62,4]| 39,6 0 0 0| 0 0| 15,6 23| 0 0 0
297| 9,63 1,27| 812| 670| 11,5 0 0| 268| 6,45 114| 15,6 0 0 0 0 0 0 0| 135] 217 17,9 31B| 179| 292 0] 0| 258 0 0
243 0 0 0 0 0 0[1304] 302| 712 62,5 15,6] 11,9 509 0 0 0 0 0 0] 0 0| 54,8| 20,4| 333 0 118| 11 0f 373
368 0 0 0 0| 29.4| 110[ 19,9 0] 152 129|2037 0| 45,8/ 5,09| 53.8| 84,2| 127 0 0] 0| 115] 0| 38,5| 53.8] 138 0| 0 128| 209
] Q| 740 0 0 0 0| 6,45 0 0 0] 690 0| 115|2158| 224| 201| 62,4| 2,31| 9,63 2,39| 207| 9,63 864| 15,6 0] 58| 268 0 0
et 0 0| 108 0 0| 31,8 0 0] 124 0| 19,9 0| 39| 200 0 0 0 0 0| 108 0 0| 25,8| 18,2 0| 0| 157 0| 67,2
0 215| 147 0 0 0 0| 154] 0] 86.8 161 0 0 0 0] 115] 0]2219| 322 0] 0[ 5,09 0] 1034| 0.32| 1043| 0| 7.95 8) 0
191| 1,27| 234 0 0 0 176] 199] 127| 322 0 0| 172| 49.7 0| 81,5 785 0 0 0] 689 7,96 0[ 109 0 0] 0 0] 44,5| 38,5
336) 176[1212| 168| 97,5 0] 8,99| 6,45 1894 0 24,9 0| 147 326 0 0f 31,8 0] 538 0] 15.6| 1,27 0 0 0 0] 0| 1,99 0| 86,7
0 170] 258 0 0] 259 0 0| 497 0 0 0 0] 140 0 0 0 0 198| 2,86 719| 54,9| 122| 290| 154 0] 0| 4,85| 774| 0,32
Parcela 10 Parcela 11 Parcela 12
132 92 0 0] 233| 1,27| 617| 121]| 121] 38,3 7,96 231 0 0 0 0 0 0 0| 137 0 0 0 0 0 0] 0| 0] 0f 52,5
1,99| 2,86 252) 81,8 0| 0,72 0| 294| 109| 28,7 696| 642| 23,3 0| 112| 26,9 0] 39 0 0] 161| 180 0 0 0| 1,99| 638| 77,1 0f 326
0 307] 143 0| 15,6| 514 0| 442| 186 0 0 0| 17| 31,8 &§73| 116 0 0 0] 1937| 3,9/ 1863| 5,57| 43.7| 41,1 0] 212| 466 0[ 50,3
66,9| 125| 28,7 0| 581| 6,13| 177| 21,6/ 3,9) 254 0| 373| 6,45 109 0| 664 0| 0,72 0 0] 0| 24,4| 416| 7,96 0| 17,9] 0] o 121 0
134 98] 0 0 0| 62.4| 5,09 0[ 749 0 35.1 0 0[ 1,99 0 0 0 0 0 o) 137 Q[ 109 0] 25.9| 50,1 0| 247 0| 358
0 O 194| 255| 62,5| 197| 142| 151| 258 40,3] 0| 199 0 0| 3,9 2,86|1059| 1,99 0 0] 2,71 0] 46,2 0 0| 228| 17,6 0] 0 0
0] 23] 102| 125 111| 179| 38,5| 7,72| 73,4| 5,09 50,1| 147| 127| 7,96| 9,94/ 8,99 0] 1,99] 13,1] 145 1,99| 15,6| 6,45 63,2| 357| 220| 443| 27,8 0| 50,7
0| 252) 87.4| 51,3| 6,45| 378] 1,99 0 0 0 54,8| 13,5 0| 574 184| 557 0 0l 119 0] 17,9 286| 187 0 0 0| 17,9] 31,8 122| 59,5
il 0 0 0 0| 86,7| 140 0| 86,7 165 0| 13,5| 11,5 401| 575 0 0 0| 13,5| 6,76 0| 9,62| 36,1| 7.08 0| 88,2| 86,7| 80,5 0| 18,5
202 0f 1,99 0 0 0] 109]|1288| 71,6 0 85.6| 286| 424 0 0 0] 32.2] 0] 2,86 0 22| 14,5 52.8 0] 477] 3.9] 435 0] 0 0
Parcela 13 Parcela 14 Parcela 15
0 0 0] 45| 535] 6,44 7.96[1844] 8,99 282) 166| 49,7|1155| 214| 62,4| 66,9| 25,8| 1565| 19,9 7,96 368| 51,9| 19,2 13,5 0 0 41| 62,4 0] 0
141] 9,31 0| 12,2 0| 28,7] 9,23] 27,8 200 © 0] 11,5] 321 0 0 0| 127) 44,6 0 0] 118 0| 568| 1,27| 1399 0] 0| 270 0 0
68,2 5,09 997 0 0| 38,5| 20,7| 602| 116 0 58| 19.,4| 86,7| 49,7 0 0] 98,2 0| 55,8| 17,9 5,89 0 0| 218| 0 0] 11,9] 141 39 0
114 23] 0 0 0 0 0| 746| 158 0 0| 38.6(1134| 3.9 4,22 0f 11,5 0| 10.4| 8,51 15.1| 13.5 0| 142 0| 83.8] 14,7| 7.96 o[ 103
0 920 0| 101| 4,85| 13,5| 58,9 0 0 0 0| 170| 27,9| 10,9| 4,62 0| 674 0 0 0 5,09 0| 130 9,63| 865|1134| 286| 164 0 0
124| 3,9 25,2| 11,5 0 0| 6,45| 165| 1400| 2,86 48,6/ 140 0| 49,7 3,9 0 0 1] 0f 25,8 48,8| 257 0| 3,9 54,4 0| 0 0 0| 52,9
0f 46,2| 595| 41,5 0| 489 181 0] 332| 38,5 1, 0 0 0 0] 98,1| 45:8| 10,9 0] 1.27 97| 277 0 0 0 0] 0] 0] 0 0
0| 4,85 0| 65,3| 59,4 371| 110 0| 1,27) 7,96 0| 38,5 0] 232| 143| 7,48 11,5| 336] 3,9 0 320| 70,8 31,8 351| 16,2 0 0| 889| 87,1| 687
9,23| 165 142 0| 7.08| 100 0| 7.96| 74,3| 547, 370 0 0| 78.5| 32.5 0 0| 329 0] 11.5] 2,86| 3.9| 5,72| 277| 248 0] 0| 180 0 224
0| 8,99| 1146| 131 0l 3,9 616 0| 5,09| 1082 24,4| 156| 87,6 0| 96,9| 261| 637 0] 241 0 20,7/ 1395| 41,8| 17,9] 170| 0| 7,72| 156 0 0
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Area basal 2013

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
1007 O 13 58| 17 0 0 0 0 0 0] 18 0] 60| 46 0[3125 3 0] 29 0 0 0| 10 0] 39| 548 6| 46 2
22 0 o[ 238 7| 0| 40 0| 237| 386 0 0] 45| 20 0| 84 0 0| 680] 10 0] 286 351 0] 13 3. 0 0| 147 0
172 4] 51605 11 2| 134 93| 28 0 125| 39 0| 61 626 72 0 0] 62 0 0 0 9] 3 9| 46 0 0[2973| 97
1| 970| 616 o] 12 0 0 0 0 76 411248 0] 0| 535| 448| 110| 179 o 42 536 0 23 0| 80j1080f 10 o] 0 20
442 0 0 0] 4 0f 2582 0 0 81 0] 44 23] 0| 33|1538| 378| 423 of 17 0o 37 0| 626 6] 0O 0 0 0[ 1790
250 Q| 32| 105 117} 12 0 0 0] 105 161 O] 657 23] 78 0| 25| 648] 32 0 115 174 9] 0 0] 53| 347 ] Q 4]
241| 124 0 953 0 0 0 0 0 0] 0] 149 193 0| 530 11 0] 5| 430 0 207| 0 0| 259| 542| 0| 118 0 0 0
145 442 502 125 11] 56 2 0| 168| 1065] 0] 13[1061| 836 0[ 189 0 0 0 0 0] 980 29| 16 0] 260| 533 0 0o 93
33[ 1535 0 267| 396| 403| 222 0 0 0 0] 284 0| 43| 204| 561 38 0] 0 0 368 23 0| 542 00 o o0 0| 65 0
0 0 0 D| 186 0 0 0[1324| 58] 0] 279 0_ o0 0 6] 60 0] 0 0 0 0 O] 861| 555| O O 0| 64] 14
Parcela 4 Parcela 5 Parcela 6
0 159 8) 0] 0f 203| 209 0 1) 0l 0] 23 13| 42 4| 103[ 18| 19 0 0 20| 154 121 0 0] 336 35| 646 18| 39
179 Q 0| 16| 121] 477 0| 724 0 0 436 97! 2(2347) 18| 347| 13| 147| 76 0 0 0 0] 46 0 0 0 Q 0] 2484
13|5143| 78 4 0 3| 584 0| 154 0 13| 109{1425) O 29 O 10| 523| 214] 191 o] 0 0 0 6| 703 0] 33 0 0
] Q 0 0| 460 0] 140| 39| 35[1719 43| 54| 422 Q Q| 273| 898| 72 0 32 0 0 0 32 2 0 0 39| 1127 0
0 o[ 191 0] 0 20 0 0] 1020 134 36, 0| 8 0 3| 230 26| 11 0 0 0| 10| 140 0| 199| 259| 0[1582 0 0
0 0 0 5 Of 23 13 0 0| 119 0 0 0 o Of 56| 67| 29 0f 24 300] 207 0 0 5 0 0 0 0 0
O 136) 58| 568) 58 83| 65 699 70 0 0 of 0] 134 0 8 0 0] 0] 3377 176 1 0 0 0] of O 18 © 0
0 8 0] D| 6 0| 41| 54| 464| 1926 241 0| 0] 268(1263| 32 of 81 0 0 42 0 0 0 00 o o0 0 0 0
536 0o 10 655| 23| 1§ 0 2| 385 0 1187 936 0] 72| 403 7| 150| 67| 0 0 0 13| 58 0 8 0o 0 of 13 0
62 23 o) 1495| 126| 85 0| 46| 58 0] 0| O 567| 10| 180| 25| 224| 127 0 0 0 0 0] 1863 0 o o0 0 of 35
Parcela 7 Parcela 8 Parcela 9
6 2| 286 0] 6| 72| 92| 103 0 0 0 0 0| 976 0| 388| 142 0] 0| 401 0 0 0 0 0] 20| 147 0 0 0
232 32 0| 1389 0 862 0 0 0 0 296 0| 0 Q 4] 0 0 0 0] 222 535| 26| 378| 186| 46 0 0 39 Q 0
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