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Resumen

Copernicia alba es una especie de la familia Arecaceae, que se distribuye en la region
chaqueria de Sudamérica. Los frutos de C. alba son un recurso alimenticio importante para
la fauna, principalmente en la estacion seca, cuando escasean frutos de otras plantas. El
objetivo general de esta tesis fue analizar el rol de la fauna silvestre y el ganado en la
dispersion de semillas de Copernicia alba y determinar las variables que influyen en el
proceso de regeneracion de la especie con el fin de conocer su estado de conservacion y, de
ser necesario, sugerir medidas de manejo.

El estudio fue realizado en dos palmares (uno de referencia y otro con ganado) de C.
alba cercanos a la localidad de EI Talar, Provincia de Jujuy, donde se evalué la densidad de
individuos con tronco aparente y de renovales y la supervivencia de renovales. Ademas, se
incluyé al palmar de la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares en la Provincia
de Salta, otro palmar en el area de amortiguamiento de la Reserva y tres tipos de ambiente
(palo santal, quebrachal y bosque inundable) para evaluar la presencia de dispersores y su
efectividad en la dispersion de C. alba.

Los resultados de este trabajo muestran que en el palmar de referencia comienzan a
producir estructuras reproductivas a los 5 m de altura, a diferencia de otros lugares donde
C. alba se distribuye. Tanto la floracion como la fructificacién estan relacionadas con el
tamafio de los individuos y con variables climaticas, principalmente la temperatura, y
muestran variaciones temporales respecto a palmares presentes en otros paises, indicando
una susceptibilidad de la especie a variaciones climéticas. Ya que tanto la temperatura
como las precipitaciones difieren entre el tiempo de seguimiento y el tiempo histérico, estos
resultados resaltan la importancia de entender la fenologia de la especie en un contexto de
cambio climético global.

Se registraron 11 especies de potenciales dispersores nativos de C. alba y tres
dispersores domesticos, pero solo se encontraron semillas en las heces de zorros
(Cerdocyon thous + Lycalopex griseus), Ortalis canicollis, Rhea americana, Bos taurus,
Equus caballus y E. africanus, siendo R. americana el dispersor mas efectivo. Las semillas
encontradas en las heces de animales, en mayor o menor porcentaje, germinaron a los 60

dias de ser sembradas en invernadero. Sin embargo, las semillas colectadas del suelo no
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germinaron. Estos resultados muestran que el paso por el tracto digestivo de los dispersores
favoreceria la germinacion de las semillas de C. alba.

En el palmar de C. alba situado en el &rea de amortiguamiento de la Reserva Los
Palmares se encontré una relacion negativa entre la abundancia de dispersores nativos
(exceptuando a las dos especies de zorros) y de ganado. El ganado parece impactar
negativamente sobre los dispersores nativos probablemente al competir por los recursos o
por provocar alteraciones en la vegetacion.

En el palmar de referencia de C. alba se encontr6 una alta densidad tanto de
renovales como de individuos con tronco aparente, significativamente mayores a las
encontradas en el palmar con ganado. La estructura poblacional en el palmar de referencia
indica un buen estado de conservacion, a diferencia del palmar con ganado que no presento
una proporcién mayor de individuos de menor tamafio que garanticen la regeneracion
natural, indicando un impacto negativo del ganado sobre la viabilidad de la poblacion y la
regeneracion de C. alba.

Para evitar el impacto negativo sobre la regeneracion y los dispersores nativos y
asegurar la viabilidad de los palmares de C. alba a largo plazo, es necesario realizar un
manejo adecuado de la actividad ganadera, estableciendo areas de exclusion temporal y
rotacion de ganado que garanticen la supervivencia de los renovales, sobre todo teniendo en
cuenta que esta actividad se encuentra en aumento en los bosques remanentes de la region

chaquenia.
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Summary

Copernicia alba is a species of the Arecaceae family, distributed along the Chaco
region of South America. Copernicia alba fruits are an important food resource for
wildlife, particularly in the dry season when other fruits are scarce. The general objective of
this thesis was to analyze the role of wildlife and livestock in seed dispersal of Copernicia
alba and to determine the variables that influence its regeneration. The overall aim to
establish the species conservation status and, suggest management recommendations.

The study was carried out in two palm forests of C. alba (i.e., reference and another
with livestock) near El Talar, Jujuy Province. At each of the palm forests the population
and seedling densities and survival were assessed. Additionally, a palm forest inside Los
Palmares Provincial Reserve, another palm forest in the buffer area of the reserve, and three
habitat types (quebrachal, palo santal and flooded forest) were studied to assess the
presence and the effectiveness of C. alba seed dispersers.

The results show that in the reference palm forest, palms start producing reproductive
structures at a height of 5 m, different of other C. alba palm forests. The flowering and
fruiting are related to the palm size and to climatic variables, mainly temperature, and show
temporal variations respect to palm forests in other countries, indicating a susceptibility of
the species to climatic variations. Since temperature and rain are different between historic
time and during the monitoring, these results show the importance of understanding the
species phenology in a context of global climate change.

Eleven species of native potential seed dispersers and three domestic potential seed
dispersers of C. alba were recorded, but seeds were found in feces belonging to foxes
(Cerdocyon thous + Lycalopex griseus), Ortalis canicollis, Rhea americana, Bos taurus,
Equus caballus, and E. africanus, being R. americana the most effective disperser. Seeds
found in animal feces germinated 60 days after sown in a greenhouse. The seeds collected
from the ground did not germinate. Therefore, the passage through the gut seems to favor
the germination of C. alba seeds.

A negative relation between native dispersers’ abundance (except for fox species) and

livestock abundance was found in the buffer area of Los Palmares Reserve. Livestock
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seems to negatively impact on wildlife dispersers by competition for resources or through
habitat modifications.

High seedlings and population density were found in the reference palm forest,
significantly higher than those found in the palm forest with livestock. The population
structure in the reference palm forest indicates that it is in a good conservation status,
differently than the palm forest with livestock where the smallest size individuals weren’t
proportionally more frequent to assure the natural regeneration, indicating a negative
impact of livestock on C. alba population viability and regeneration.

To avoid the negative impact on regeneration and native dispersers and to assure the
viability of C. alba palm forests it is necessary to develop an adequate management of
livestock ranching, through exclusion and livestock rotation, especially considering that this

activity is widespread and increasing in the remnant forests of the Chaco region.
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Capitulo I. Introduccién general

1.1 La familia Arecaceae

La familia en la que estdn clasificadas las palmeras, Arecaceae, presenta
aproximadamente 2500 especies (Barfod et al., 2011; Tregear et al., 2011), con una gran
variacion geografica y en formas de vida (Eiserhardt et al., 2011). Esta familia es
caracteristica de regiones tropicales y subtropicales de todo el mundo, tiene una
distribucion termocosmopolita, entre los 44°N y 44°S (Dransfield et al., 2008; Pintaud et
al., 2008) y es una de las familias de plantas con flores mejor conocidas (Tomlinson, 1990).
La falta de mecanismos para evitar o tolerar el congelamiento restringen a esta familia a
climas tropicales y subtropicales (Tomlinson, 2006). La mayoria de las especies de
palmeras se encuentra en areas boscosas y habitats himedos donde suelen dominar la
comunidad tanto en diversidad como en abundancia (Bjorholm et al., 2005; Barfod et al.,
2012), pero algunas pueden vivir en sabanas e incluso en zonas desérticas, siempre que el
agua subterranea se encuentre cerca de la superficie (Salm et al., 2007). Ademas de las
variables relacionadas con la humedad, las temperaturas extremas regulan la riqueza de
especies de palmeras (Eiserhardt et al., 2011). Dentro de la distribucion global de palmeras,
la mayor diversidad y riqueza de especies se encuentra en Asia y América del Sur
(Dransfield et al., 2008; Pintaud et al., 2008; Barfod et al., 2011).

Las palmeras suelen ser un recurso clave y sus frutos constituyen la base alimentaria
de una gran diversidad de frugivoros durante las épocas del afio donde no existen o son
escasos otros frutos (Kahn & Arana, 2008). Ademas, los polinizadores se alimentan de
recursos de las palmeras (Zona & Henderson, 1989; Henderson, 2002), y hay evidencias de
que algunos grupos animales han generado dependencia evolutiva (Dominy et al., 2003).
Las palmeras son también un recurso clave para los humanos, especialmente en
comunidades rurales, ya que proveen material de construccion, combustible, alimento,
medicina y se usan como ornamentales (de la Torre et al., 2009; Sosnowska & Balslev,
2009).

15



La familia Arecaceae puede dividirse en cinco subfamilias monofiléticas: Nypoideae,
Calamoideae, Coryphoideae, Ceroxyloideae y Arecoideae (Dransfield el at., 2005). Cuatro
de las cinco subfamilias de palmeras existen en América del Sur (excepto Nypoideae) y
este subcontinente es considerado uno de los mayores centros de riqueza y diversidad de
palmeras (Pintaud et al., 2008). En Argentina hay ocho géneros con 11 especies nativas de
palmeras, tres pertenecientes a la subfamilia Coryphoideae, caracterizada por poseer hojas
palmatisectas, y ocho a las subfamilia Arecoideae, caracterizada por sus hojas pinnatisectas
(Cabral & Castro, 2007).

1.2 Caracteristicas de las palmeras

Los miembros de la familia Arecaceae poseen una fisonomia facilmente reconocible
caracterizada por un estipite que puede estar ausente aunque en general esté presente, puede
ser de diversas alturas y no presenta ramificaciones, y una corona con hojas palmadas o
pinnatisectas (Cabral & Castro, 2007). Asimismo, las palmeras tienen caracteristicas
bioldgicas unicas como el desarrollar sélo crecimiento primario a través de los meristemas
apical y radicular (Tomlinson, 1979). Ademas de las Ilamativas caracteristicas vegetativas
de las palmeras, existe una enorme variabilidad y diferencias entre especies en cuanto a
caracteristicas reproductivas, tales como tamafio de las flores y frutos y periodos de
floracién y fructificacion (Tomlinson, 2006).

Durante varias décadas se pensd que la mayoria de las palmeras eran polinizadas
unicamente por el viento, luego se determind que muchos insectos eran responsables de
llevar el polen de las anteras al estigma (Barfod et al., 2011). Hay tres principales grupos de
insectos que polinizan a las palmeras: escarabajos (cantarofilia), abejas (melitofilia) y
moscas (miofilia) (Henderson, 1986). Ademas, se ha observado que las flores dentro de
cada inflorescencia a menudo abren en distintas secuencias, lo cual puede estar relacionado
con estos variados mecanismos de polinizacion (Barfod et al., 2011).

El tamafio de las semillas de palmeras varia desde las gigantescas (por ejemplo, cada
semilla de Lodoicea maldivica pesa mas de 20 kg y mide 50 cm de longitud) a las
diminutas (por ejemplo, las semillas de Chamaedorea elegans miden 5 mm de longitud)

pero el tamafio mas comun es entre 1 y 12 cm (Orozco-Segovia et al., 2003). Algunas
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especies como Attalea phalerata, producen una Unica semilla por fruto y otras tienen varias
semillas por fruto (Koebernik, 1971; Moore & Uhl, 1982). Las semillas de palmeras suelen
no presentar un periodo de dormicion o, en el caso de tenerlo, es muy corto y puede ir de
semanas a pocos meses (Orozco-Segovia et al., 2003).

Muchas especies de palmeras dependen de animales para la dispersion de las
semillas, por esta razon, en general presentan frutos carnosos de colores llamativos para
atraer a los dispersores de semillas (Timyan & Reep, 1994; Orozco-Segovia et al., 2003;
Dowe, 2010) y la gran variedad en tamafios y colores resaltan la importancia de la
dispersion de semillas por animales en determinar el destino de estas plantas (Howe &
Miriti, 2004). Como para otras especies de plantas, los principales factores que favorecen la
dispersion de las semillas son los que les permiten evitar enemigos naturales o competencia
y la probabilidad de encontrar un lugar fisicamente favorable para el establecimiento de los
renovales (Willson & Traveset, 2000). En este sentido, la dispersion incrementaria la
probabilidad de que al menos algunas semillas alcancen sitios favorables (Comins, et al.,
1980; Howe & Miiriti, 2004), lo cual es particularmente importante para semillas con
escasos 0 nulos mecanismos de dormicion (Reid, 1989), como es el caso de las palmeras.
Otro factor que puede influir en la capacidad de germinacion de las semillas de plantas
dispersadas por vertebrados es el tiempo de retencién en el sistema digestivo de los mismos
(Willson & Traveset, 2000).

Considerando los mdltiples factores que influyen en la dispersion de las plantas,
particularmente de las palmeras, para entender el efecto de esta fase del ciclo de vida en la
regeneracion es fundamental comprender la transicion de semilla a renoval, de renoval a
juvenil y de juvenil a adulto reproductivo (Wang & Smith, 2002; Howe & Miriti, 2004).
Ademas, la estructura poblacional resultante de este proceso y que representa una poblacion
de palmeras estable y con regeneracién natural, presentaria mayor proporcién de individuos
en las menores categorias de tamafio (Molina, 2001; Degen & Negrelle, 2014), por lo que
un estudio de la densidad y estructura poblacional tambien permitiria evaluar si un palmar

es autorregenerativo.
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1.3 La palma blanca (Copernicia alba)

El género Copernicia tiene distribucion neotropical y estd representado por 25
especies, tres de las cuales estan restringidas a Sud América (Dahlgren & Glassman, 1963;
Dransfield et al., 2008). Copernicia alba (Morong.), conocida cominmente como “palma
blanca” o “caranday” (Cabral & Castro, 2007), pertenece a la subfamilia Coryphoideae,
tribu Corypheae y subtribu Livistoninae (Moraes, 2006). Esta especie ha sido documentada
entre los N 14° a S 27° de latitud y E 56°3” a W 66° de longitud y se presenta tanto en
bosques como en pastizales, donde los individuos maduros ocupan el estrato superior (Cisz,
2011). Copernicia alba se extiende por el norte de Argentina, este-noreste de Paraguay,
oeste de Brasil (Pantanal) y norte y este de Bolivia, ocupando la ecorregidon chaquefa en
planicies aluviales inundables donde se dan ciclos entre inundaciones y largos periodos de
sequia (Moraes, 1991; Naumann, 2006; Negrelle & Degen-Naumann, 2012), resistiendo
menos de 300 mm de precipitaciones por afio (Moraes, 2001) e incendios frecuentes en la
estacion seca (Cisz, 2011).

Copernicia alba (Fig. 1.1) es una especie longeva, con madurez tardia entre 21 a 90
afios y de germinacion lenta, aproximadamente 10 meses (Cabral & Castro, 2007). Luego
de los cuatro a seis meses de vida epigea la plantula alcanza 7-12 cm de altura y presenta
tres hojas (Moraes, 1991). Los individuos adultos alcanzan una altura de entre 8 a 20 my
10 a 40 cm de diametro a la altura del pecho (Moraes, 1991; Poi de Neiff & Casco, 2001).
Las inflorescencias son mdltiples y hermafroditas, con una reproduccién iteropara y los
frutos maduros son verdes, de unos 1,3 cm de diametro, con mesocarpio escaso Yy carnoso,
y endocarpio membranoso-sublefioso, con una semilla de abundante endosperma blanco y
ruminado (Moraes, 1991; Cabral & Castro, 2007).

Numerosos estudios establecen la relacion entre la produccion de estructuras
reproductivas de palmeras y las condiciones climéaticas como las temperaturas y
precipitaciones (Henderson et al., 2000; Cabrera & Wallace, 2007; Barfod et al., 2011).
Para Copernicia alba se han encontrado algunos trabajos relacionando la fenologia de la
especie con variables climéticas en diversas areas de su distribucion, como Mereles (2001)
en el Chaco boliviano y Salis & Mattos (2009) en el Pantanal brasilefio, aunque ninguno de

ellos ha sido realizado en el Chaco argentino, por lo que consideramos importante
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establecer esa relacion en nuestro pais. Por otra parte, también es importante conocer la
época del afio en que las palmeras producen frutos y éstos maduran, ya que debe coincidir
con la disponibilidad de agentes para la dispersion de las semillas y con condiciones
ambientales que favorezcan la germinacion, principalmente cuando las semillas no tienen

largos periodos de dormicion (Willson & Traveset, 2000).

Figura 1.1. Ejemplar de Copernicia alba

1.4 Los palmares en humedales de agua dulce

En humedales de agua dulce, el régimen hidrico, incluyendo la profundidad y
fluctuaciones de la ldmina de agua, se considera el factor ecolégico mas importante que
controla la distribucién y composicion de especies vegetales (Gerritsen & Greening, 1989;
Finlayson et al., 1990) a través de procesos ecolégicos tales como germinacion y patrones
de reclutamiento desde el banco de semillas (van der Valk & Davis, 1978; Welling et al.,
1988). Una estrategia exitosa para la vegetacion en humedales inundables consiste en
aumentar la probabilidad de dispersion, por ejemplo mediante la flotabilidad de las semillas
(van den Broek et al., 2005).

Las inundaciones y el drenaje del suelo son muy importantes en la distribucion de
palmeras a escala local y de paisaje (Bjorholm et al., 2008; Dransfield et al., 2008; Blach-
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Overgaard et al., 2010; Eiserhardt et al., 2011). Se ha encontrado un mayor numero de
especies de palmeras en regiones himedas y con estacion seca poco marcada o0 ausente.
Esto estd probablemente relacionado con el tejido rico en agua de las palmeras y la
incapacidad de las semillas de entrar en dormicion, aunque también puede estar relacionado
con una estructura de la vegetacion abierta en areas inundadas que facilita el acceso de la
luz (Tomlinson, 2006; Eiserhardt et al., 2011). Existen especies de palmeras que se
desarrollan en humedales, como los palmares de Butia capitata en los Bafiados del Este en
Uruguay (Molina Espinosa, 2001) y Mauritia flexuosa en la Amazonia (Kahn & Moussa,
1994; Moraes et al., 1995).

En la actualidad, los humedales y, en consecuencia, los palmares, estan amenazados
por las alteraciones ocasionadas por el hombre desde desagues, drenaje, retenciones del
agua para embalses hasta sumideros de sustancias toxicas, entre otras (Neiff, 2001a). Estas
actividades ponen en peligro la conservacion de estos ambientes y la de muchas de las

especies que dependen de ellos (Cristobal, 2006).

1.5 Los palmares de C. alba en el Chaco Seco

El Chaco se extiende a lo largo de Argentina, Paraguay y Bolivia, y ocupa un area de
aproximadamente 1.000.000 km? (Bravo et al., 2008). La regién chaquefia se subdivide en
dos ecorregiones principales: el Chaco Seco, hacia el oeste y el Chaco Himedo hacia el
este de la region (Brown et al., 2005). Los palmares de C. alba en el Chaco se encuentran
en sitios periddicamente inundados (1-3 meses por afio) que forman humedales (Moraes,
1991; Adamoli, 2007), aunque pueden presentarse también como elementos menos
frecuentes en otros tipos de comunidades vegetales (Moraes, 1991). En el Chaco Seco del
Noroeste Argentino, en las provincias de Salta y Jujuy, C. alba forma parches aislados
(Puechagut, 2011) y se encuentra asociada a vegetacion espinosa de arbustos, arboles y
otras palmeras caracteristicas de la region chaquefia como Trithrinax campestris y T.
schyzophylla (Moraes, 1991; Chalukian et al., 2002). Mientras que en el Chaco Humedo,
forma extensos palmares monoespecificos donde el estrato arbdreo esta compuesto
exclusivamente por C. alba en las provincias de Corrientes, Santa Fe, Formosa y Chaco
(Cabral & Dastro, 2007; Mereles & Rodas, 2009; Degen & Negrelle, 2014). Los palmares
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son de gran importancia dentro del ecosistema chaquefio, especialmente en regiones como
el Chaco Seco, con una marcada estacionalidad (Bucher & Chani, 1998) ya que favorecen
la reproduccion, alimentacion y diversidad de organismos (Moraes, 1991; Neiff, 2001a;
Torres et al., 2015).

Los frutos de C. alba representan un significativo aporte alimentario para los
frugivoros y, a su vez, las palmeras proporcionan sitios de descanso y anidamiento
(Moraes, 1991; Beck, 2005; Kahn & Arana, 2008). Ademaés, C. alba es utilizada localmente
por las personas para construir viviendas, postes para telefonia y electricidad, potreros,
artesanias, etc. (Moraes, 1991; Mereles, 2001).

1.6 Amenazas a los palmares de C. alba en el Noroeste Argentino

Los palmares de C. alba representan una comunidad rara en el Noroeste Argentino y
podrian verse amenazados por el uso de su madera sin lineamientos de manejo, los cambios
en los regimenes histéricos de fuego, la presencia de ganado que afecta la regeneracién
natural de las palmeras, la invasion de Prosopis ruscifolia y el retroceso y cambios en el
recorrido de los bafiados (Morello & Saravia Toledo, 1959; Chalukian et al., 2002). Otra
amenaza para los palmares podria encontrarse en la gran expansion agricola en el Chaco
Seco de América del Sur (pasando de 6,9 a 12,5 millones de hectareas dedicadas a la
agricultura desde 2001 al 2012; Houspanossian et al., 2016). En el Chaco Seco del
Noroeste Argentino, las tasas de transformacion de las areas boscosas para uso ganadero y
cultivos se han incrementado continuamente en las Ultimas tres décadas, siendo la region
del pais que ha sufrido la mayor transformacion del paisaje (Vallejos et al., 2014).
Particularmente, en las provincias de Salta y Jujuy, donde se desarroll6 esta tesis, la
superficie de los bosques remanentes es cada vez menor (Vallejos et al., 2014). En este
contexto, es alarmante que el 1,6% de las casi 43.000.000 ha del Chaco Seco argentino esté
bajo alguna categoria de proteccién (Brown et al., 2006).

Probablemente la principal amenaza para los palmares en esta ecorregion sea la
ganaderia bovina, actividad altamente difundida y que en los ultimos afios, fue desplazada a
esta zona histéricamente marginal, incrementando el impacto negativo sobre el ambiente al

degradar las zonas boscosas (Soto, 2006). El sobrepastoreo en palmares ha eliminado el
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estrato herbaceo original, y permitido el desarrollo del estrato de arboles bajos y arbustos
formado por Prosopis ruscifolia, Geoffroea decorticans y otras (Morello & Saravia Toledo,
1959). De esta manera, si no hay remocion o fuego que reduzcan el estrato arbustivo, los
pastizales se convierten en arbustales (Torrella & Adamoli, 2005). Para otras especies de
plantas se ha encontrado que una alta carga ganadera puede afectar la regeneracion tanto
por alteraciones en el suelo y disminucion en la viabilidad de las semillas como por
ramoneo Yy pisoteo de los renovales aunque cargas bajas o medias pueden promover la
regeneracion (Garcia et al., 2000; Renison et al., 2004; Vanderberghe et al., 2006; Soler et
al., 2012).

Una Ultima amenaza a los palmares de C. alba estaria relacionada con la disminucion
en los dispersores que son fundamentales para la dispersion de las palmeras. Tanto en el
Chaco como en otras regiones boscosas neotropicales, se ha encontrado una fuerte
declinacion en las poblaciones de vertebrados nativos dispersores de plantas debido a la
caza de subsistencia y a la fragmentacion de bosques (Howe & Miriti, 2004; Altrichter,
2006; Altrichter et al., 2011; Jorge et al., 2013). Ademas, la presencia creciente de ganado
en el Chaco Seco puede estar relacionada con la disminucién en los dispersores nativos por
diversas causas como una alteracion en la vegetacion (Noss & Cuéllar, 1999; Morello et al.
2006; Torrella & Adamoli, 2006; Porenski et al., 2016), competencia por los recursos
(Hibert et al., 2010) y persecucion por las personas que se dedican a la cria de ganado
(Polisar et al. 2003; Loveridge et al. 2010).

Dentro de un contexto de defaunacion de bosques (Dirzo et al., 2014), fragmentacion
y cambios en el uso de la tierra en el Chaco Seco (Vallejos et al., 2014; Houspanossian et
al., 2016), surge la necesidad de describir la fenologia de C. alba, determinar las especies
dispersoras y su funcién en la germinacién de las semillas y el efecto del ganado en la

regeneracion para entender el futuro de los palmares en el Noroeste argentino.
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1.7 Estructura general de la tesis

A través de esta tesis pretendo entender algunas etapas del ciclo de la dispersion de C.
alba basada en el esquema de Wang y Smith (2002) y el impacto del ganado en estas
etapas.

En el segundo capitulo describo la produccion de estructuras reproductivas,
particularmente los periodos de floracion y fructificacion, la cantidad de frutos producidos
y la relacion de estas variables con condiciones climaticas (temperatura y precipitaciones).
Desarrollo este capitulo en un palmar de referencia cercano a la localidad de El Talar, Jujuy
(Fig. 1.2).

En el tercer capitulo analizo la dispersion de semillas de C. alba determinando
algunas especies de dispersores nativas y domésticas y su efectividad como dispersores,
ademas de examinar la relacién entre las especies nativas de dispersores y el ganado. Este
capitulo se llevé a cabo en cinco tipos de ambiente en un humedal de la provincia de Salta,
incluyendo dos palmares de C. alba, uno cercano a la localidad de Manantial y otro dentro
de la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares (Fig. 1.2).

En el cuarto capitulo estudio el impacto del ganado en la regeneracion de C. alba a
través de diversos analisis: estudio de la densidad y estructura poblacional en un palmar de
referencia y en un palmar con ganado, efecto de la herbivoria en la supervivencia de los
renovales de C. alba, un anélisis de la disponibilidad de micrositios para la regeneracién en
presencia y ausencia de ganado y la comparacion de los micrositios donde depositan las
semillas los dispersores nativos y domésticos. Parte de este capitulo se desarrolld en el
palmar de referencia y en un palmar con ganado cercano a El Talar (Jujuy) y otra parte en
un palmar de la Reserva Provincial Los Palmares, en Salta (Fig. 1.2).

En el ultimo capitulo de la tesis presento las conclusiones generales y las

recomendaciones de manejo que surgen de los resultados obtenidos.
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Figura 1.2. Palmar de Copernicia alba cercano a El Talar, Provincia de Jujuy, y cinco tipos de

ambiente en el Area de Gestion Territorial Integrada Los Palmares, Provincia de Salta, Argentina.

1.8 Objetivo general de la tesis

El objetivo general de esta tesis es analizar el rol de la fauna silvestre y el ganado en
la dispersion de semillas de Copernicia alba y determinar algunas variables que influyen en
el proceso de regeneracién de la especie con el fin de conocer su estado de conservacion vy,

de ser necesario, sugerir medidas de manejo.

1.9 Objetivos especificos de los capitulos

Los objetivos del Capitulo 1l son:
1. Describir el patron de produccién de flores y frutos de C. alba y el nimero de frutos
producidos por C. alba a lo largo del tiempo y de acuerdo al tamafio de la planta, en
el Noroeste Argentino.
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2. Determinar la relacion entre la produccion de estructuras reproductivas de C. alba,

las precipitaciones y la temperatura en el Noroeste Argentino.

Los objetivos del Capitulo 111 son:
1. Determinar las especies dispersoras de C. alba y el papel que cumplen en la
dispersion y germinacion de las semillas en el Noroeste Argentino.
2. Evaluar la asociacion del ganado con las especies nativas de fauna y particularmente
de mamiferos y aves dispersores de C. alba en cinco tipos de habitat en el Noroeste

Argentino.

Los objetivos del Capitulo 1V son:

1. Evaluar el impacto del ganado sobre la densidad y estructura poblacional de C. alba
en un palmar en la provincia de Jujuy (Noroeste Argentino).

2. Determinar la densidad de renovales y el nimero de hojas ramoneadas y caracterizar
los sitios donde existe regeneracion de C. alba en presencia y ausencia de ganado.

3. Evaluar el impacto de la presencia de ganado sobre la supervivencia y regeneracion
de C. alba.

4. Comparar los sitios donde la fauna deposita las semillas de C. alba con los sitios

donde existe regeneracion.
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Capitulo 1l. Patrones de floracion y fructificacion de
Copernicia alba

2.1 Introduccién

Las palmeras tienen algunas caracteristicas particulares que explican su éxito
evolutivo y ecoldgico pero que implican un desafio para su investigacion, como un gran
tamafio, crecimiento lento y largo ciclo de vida (Tregear et al., 2011). La produccién de
estructuras reproductivas (flores y frutos) es una etapa fundamental en el ciclo de vida de
las palmeras (Ratsirarson et al., 1996; Quitete Portela et al., 2010; Lopez-Toledo et al.,
2011). Entender la floracion y fructificacion de una especie de planta contribuye a
comprender su ciclo de vida, la dispersion de sus semillas, la regeneracion, como esta
regeneracion puede ser afectada por diversos factores y las consecuencias sobre la
estructura poblacional final (Bruna, 2002; Wang & Smith, 2002).

Se sabe muy poco sobre la polinizacion de palmeras, a pesar de ser una de las
familias de plantas mas estudiadas (Barfod et al., 2011). En una revision (Barfod et al.,
2011) sobre méas de 60 articulos sobre polinizacion de palmeras publicados en todo el
mundo entre 1986 y 2010, se encontrd que para 77 especies hay una gran variedad de
polinizadores animales (abejas, escarabajos, moscas, otros insectos y mamiferos), ademas
del viento. Algunos polinizadores, como los gorgojos, son especie-especificos y otros,
como abejas y moscas, son generalistas. La polinizacion de C. alba es realizada por abejas
(Moraes, 1991; Cisz, 2011) y por el viento (Mereles, 2001).

Por otra parte, el periodo de fructificacion y el namero de frutos producidos por C.
alba constituyen una informacién fundamental para entender el ciclo de vida de la especie.
La dispersion de frutos de C. alba es realizada por dos principales vectores: los animales y
el agua. La cantidad de frutos dispersados depende de la estacion del afio en que se dé la
fructificacion y la temporada de lluvia y dinamica hidrolégica (van den Broek et al., 2005;
Schupp et al., 2010).

Muchas especies de palmeras se encuentran en ambientes de humedales, con una

distribucion estrechamente relacionada con el régimen de precipitaciones (Bjorholm et al.,
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2005; Dransfield et al., 2008). En estos ambientes de humedales las palmeras forman
paisajes caracteristicos y tienen adaptaciones que garantizan el éxito reproductivo. Entre
estas adaptaciones, las palmeras tienen la capacidad de germinar en agua con una minima
cantidad de oxigeno (Pacheco, 2001; Gomes et al., 2006) y los renovales y adultos
consiguen sobrevivir en ambientes inundados (Svenning, 2001). Por otra parte, como otras
especies de plantas de climas estacionales, las palmeras tienen la floracion durante la
estacion humeda, en sincronia con una mayor abundancia de polinizadores (Henderson et
al., 2000; Sampaio & Scariot, 2008). Ademas, las palmeras tienen una fructificacion
extendida con un pico en la estacion seca, incrementando la disponibilidad de frutos para
los frugivoros en una época en que las otras especies de plantas no suelen fructificar
(Ragusa-Netto & Fecchio, 2006; Keuroghlian & Eaton, 2008).

Para varias especies de palmeras se ha encontrado una variacion en el patron temporal
de produccién de flores y frutos a lo largo de la vida. Con un periodo al final del ciclo de
vida, la senescencia, caracterizada por la reduccion de la actividad vegetativa y/o
reproductiva (Sampaio & Scariot, 2008). Se conocen tres tipos de senescencia: (1) cuando
la reduccidn de la actividad reproductiva y/o vegetativa comienza luego de que la palmera
alcanza la madurez reproductiva y dura gran parte del ciclo de vida (Barot & Gignoux,
1999), (2) cuando los individuos méas viejos experimentan una rapida senescencia al final
del ciclo de vida (Chazdon, 1992; Souza et al., 2003), y (3) cuando la actividad
reproductiva y el crecimiento aumentan durante todo el ciclo de vida, no existiendo un
periodo de senescencia, que es el caso de la mayoria de las palmeras (Oyama, 1990;
Enright, 1992; Mendoza & Franco, 1998; Svenning, 2001; Berry & Gorchov, 2004). Es
importante considerar que podria existir una reduccion en la actividad reproductiva de
palmeras cuando se realiza un estudio sobre fenologia para poder describir los patrones de
floraciéon y fructificacion de manera mas exacta y explicar posibles variaciones en los
mismos.

Para C. alba, la informacion respecto a la floracion y fructificacion es variable. En los
diferentes paises donde la especie se encuentra distribuida se han descripto periodos de
floracién y fructificaciéon diferentes con respecto a la duracién y los meses en los que
ocurre (Moraes, 1991; Mereles, 2001; Ragusa-Netto & Fecchio, 2006). En general, en

Paraguay, Bolivia y Brasil, la floracion de C. alba se da entre la primavera y el verano con
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el inicio de la estacion lluviosa y célida entre agosto y noviembre, y la fructificacion se da
al final de la estacion lluviosa y célida y durante la estacion seca, con un pico variable entre
octubre y agosto (Moraes, 1991; Mereles, 2001; Ragusa Netto & Fecchio, 2006; Cisz,
2011). Se ha registrado una falta de sincronia en la produccion de flores y frutos entre los
distintos individuos en el mismo palmar (Mereles, 1999). Sin embargo, para Argentina no
se ha realizado ningun estudio describiendo el patron fenolégico temporal de C. alba hasta
el momento.

Debido al potencial uso de los frutos de C. alba como forraje para ganado (Castellani
et al., 2014) y para extraccion de cera (Degen & Negrelle, 2014) como se plantea en
Paraguay, y ya que en Argentina la especie se distribuye en areas donde es comun la
actividad ganadera, considero importante el estudio de la reproduccién de la especie para
tener informacion de base previa en caso de que se inicie en nuestro pais la explotacion de
la palma blanca. Por otra parte, en un marco de cambio climatico global, teniendo en cuenta
que la distribucién de las palmeras es afectada por variables climéaticas (Walther et al.,
2007; Eiserhardt et al., 2011) y que el cambio climéatico puede impactar también sobre los
dispersores y polinizadores de C. alba (Dirzo et al., 2014), es necesario analizar el efecto de
variables como las precipitaciones y la temperatura en la produccion de estructuras
reproductivas de C. alba para conocer las posibles consecuencias del cambio climatico
sobre esta especie.

2.1.1 Objetivos especificos

1. Describir el patron de produccién de flores y frutos de C. alba y el nimero de frutos
producidos por C. alba a lo largo del tiempo y de acuerdo al tamafio de la planta, en
el Noroeste Argentino.

2. Determinar la relacion entre la produccion de estructuras reproductivas de C. alba,

las precipitaciones y la temperatura en el Noroeste Argentino.
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2.2 Métodos

2.2.1 Area de estudio

El area de estudio se localiza en un palmar cercano a la localidad de El Talar,
Provincia de Jujuy (Fig. 2.1 y 1.2; coordenadas: S 23°39,107°, W 64° 20,522”). Este palmar
ocupa 656 has (Puechagut et al., 2012) y pertenece a la empresa Ledesma S.A.A.l., y no ha
tenido fuegos frecuentes.

Figura 2.1. Palmar de Copernici alba cercano a El Talar, Provincia de Jujuy, Argentina.

Segun la clasificacion de zonas agrosocioecondmicas homogéneas del Instituto
Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA), este palmar corresponde a la zona
“Pedemonte con cultivos subtropicales y de primicia” (Piccolo et al., 2008), pero dado que
se encuentra en una superficie inundable es poco probable que se den cultivos sobre él. Sin
embargo, la expansion de la superficie cultivada hacia los bordes del palmar puede
contribuir con su aislamiento. Las precipitaciones anuales en esta zona varian entre los 650
y 750 mm (Bravo et al., 1999), concentradas entre los meses de noviembre y abril (Fig.
2.2). Tiene suelo de incipiente desarrollo, con contenido de materia orgénica alto y
pendiente del 1 al 2% (Nadir & Chafatinos, 1990).
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Figura 2.2. Climograma de la localidad de El Talar, Provincia de Salta, precipitaciones medias
(barras) y temperaturas medias (linea) mensuales, periodo 1982-2012. (Fuente: es.climate-
data.org, 2015).

Las especies vegetales predominantes en el palmar, ademas de C. alba, son Geoffroea
decorticans, Prosopis ruscifolia y Tabebuia nodosa. Respecto a la fauna es notable la
presencia de Rhea americana, Tapirus terrestris, Tayassu pecari y Tayassu tajacu
(Chalukian et al., 2002).

2.2.2 Patrén temporal de produccion de flores y frutos

Para describir el patrén temporal de floracion y fructificacion, determiné durante 19
meses (entre septiembre de 2011 y septiembre de 2013) el estado fenologico de 50
palmeras de tamafio > 3 m, en el cual comenzarian a producir estructuras reproductivas de
acuerdo con la bibliografia (Moraes, 1991). Las palmeras fueron marcadas con placas de
aluminio, en dos parcelas de 25 palmeras cada una, separadas por una distancia de
aproximadamente 6 km. Determiné visualmente, con ayuda de binoculares, si las palmeras
marcadas mostraban inflorescencias y/o infrutescencias. En enero de 2012 y 2013 no
registré datos ya que durante ese mes el acceso a las parcelas fue imposible debido a las

lluvias e inundaciones en el area de estudio.
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Para realizar el andlisis del estado fenoldgico de las palmeras, comparé la proporcion
mensual de individuos con inflorescencias/infrutescencias entre las dos parcelas para
determinar si se trataban como parcelas separadas o podian analizarse los datos de las 50
palmeras juntas. Para ello, utilicé la plataforma de modelos lineales generales y mixtos de
Infostat (Di Rienzo et al., 2011; 2012), con la proporcion de individuos con
inflorescencias/infrutescencias (variables dependientes), con la fecha (mes/afio; variable
predictora) en que los seguimientos se realizaron como factor fijo con 19 niveles (19
meses), y el test a posteriori de Di Rienzo, Guzman y Casanoves (DGC), que es mas
robusto que el test LSD de Fisher para detectar diferencias entre medias (Balzarini et al.,
2008). Ya que se trata de medidas repetidas en el tiempo sobre los mismos individuos
consideré los numeros identificadores de cada palmera como variable aleatoria (Di Rienzo
etal., 2011).

Posteriormente, considerando a las 50 palmeras marcadas juntas, comparé la
proporcion de individuos que florecieron/fructificaron (variables dependientes) entre meses
a lo largo de todo el seguimiento (mes contra mes, variable predictora como factor fijo de
19 niveles), entre los dos afios de muestreo: Afio 1 (septiembre de 2011 — agosto de 2012) y
Afio 2 (septiembre de 2012 — agosto de 2013), utilizando el afio como factor fijo con dos
niveles (afio 1 y afio 2), y entre los dos afios de seguimiento dentro de cada mes
considerando Unicamente los 7 meses en los que tomé datos en los dos afios. Para ello,
utilicé la plataforma de modelos lineales generales y mixtos de Infostat (Di Rienzo et al.,
2011; 2012), siempre considerando los numeros identificadores de cada palmera como

variable aleatoria.

2.2.3. Patrén de floracidon y fructificacion y su relacion con el tamafio, la temperatura y las
precipitaciones

Determiné la altura hasta la base de la copa de las 50 palmeras marcadas en cada
parcela utilizando un tubo telescépico graduado. Sélo medi la altura una vez, al inicio del
seguimiento, porque cuando C. alba supera los 3 m de altura comienza un periodo de
elongacion muy lento (Moraes, 1991), por lo que no habria ocurrido un cambio importante

de los tamafios medidos durante el tiempo de seguimiento.
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Los datos de precipitaciones y temperatura fueron obtenidos de una estacion
meteoroldgica localizada en el rea de estudio, a pocos metros de una de las parcelas y a 6
km de la otra parcela de seguimiento de palmeras adultas. La empresa Ledesma S.A.A.l
proveyé la informacion sobre las precipitaciones registradas diariamente entre enero de
1978 y diciembre de 2014, un total de 432 meses (12 meses x 36 afios), y sobre las
temperaturas maxima y minima diarias registradas desde enero de 2000 hasta diciembre de
2014, un total de 180 meses (12 meses por 15 afios). Con estos datos calculé las variables
climaticas para cada mes en el tiempo historico (las precipitaciones medias para cada mes
de cada afio entre 1978 y 2014 y las temperaturas medias para cada mes de cada afio entre
2001 y 2014, obteniendo un valor de precipitaciones y uno de temperatura media para cada
mes) y durante el tiempo de seguimiento (precipitaciones mensuales y temperaturas medias
mensuales desde septiembre de 2011 a septiembre de 2013).

Para  evaluar la  relacion entre la  probabilidad de  producir
inflorescencias/infrutescencias, el tamafio de los individuos marcados y seguidos y las
variables climéticas (durante el tiempo de seguimiento y en el tiempo histdrico), ajusté un
modelo de regresion logistico utilizando la plataforma de modelos lineales generalizados
mixtos de Infostat (Di Rienzo et al., 2012; 2014) para una variable con distribucion binaria
y funcion de enlace logit (presencia o ausencia de inflorescencias/infrutescencias). El
tamanio de los individuos, las precipitaciones mensuales, la temperatura media mensual y la
amplitud térmica media mensual son las covariables (efectos fijos del modelo) y los efectos
aleatorios en el modelo son los efectos de la identificacién de cada individuo, el afio y el
mes de seguimiento anidado dentro del afio ya que las observaciones se realizaron sobre los
mismos 50 individuos. Con los valores ajustados al modelo grafiqué la probabilidad de

floracién/fructificacion en relacion a las variables encontradas como explicativas.

2.2.4 Determinacion de la produccion de frutos y su relacion con el tamafio, las
precipitaciones y la temperatura

Para contar el nimero de frutos producidos por individuo, tomé durante los 19 meses
de seguimiento, una fotografia de cada palmera marcada, siempre ubicandome a la misma

distancia de los frutos, observando que la luz solar no interfiriera en la resolucion e
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incluyendo a todas las infrutescencias en el marco de la foto. Posteriormente,
superponiendo una grilla de 2500 subdivisiones sobre las fotografias utilizando el software
Adobe Photoshop CS5 (Seimert, 2010), en gabinete conté los frutos maduros marcando
cada subdivision que presentara frutos para evitar contar dos veces los mismos frutos.
Realicé este procedimiento para las 23 palmeras que fructificaron en el periodo de
seguimiento (no considereé las 27 que no fructificaron) y corroboré la técnica con el nimero
de frutos contados en el campo. Es importante destacar que el nimero de frutos reportado
no es la cantidad producida por mes sino la cantidad cuantificada cada mes, los mismos
frutos en la misma palmera pueden haber sido contados en meses sucesivos.

Con el fin de determinar si existen diferencias entre meses dentro de cada afio de
seguimiento (factor fijo con 19 niveles) comparé el promedio del nimero de frutos
contados por mes (variable dependiente) utilizando modelos lineales generales y mixtos y
el test a posteriori DGC, incluyendo Unicamente a todas las palmeras que produjeron frutos
(n= 23 palmeras) y al nimero identificador de cada palmera como factor aleatorio, ya que
el conteo de individuos se realiz6 mensualmente en los mismos individuos (Di Rienzo et
al., 2012; 2014).

Para evaluar la relacion entre la cantidad de frutos producidos, el tamafio de los
individuos marcados y seguidos Y las variables climaticas (en el tiempo de seguimiento y el
tiempo historico) ajusté un modelo de regresion Poisson con funcién de enlace log (el
namero de frutos es un conteo) utilizando la plataforma de modelos lineales generalizados
y mixtos de Infostat (Di Rienzo et al., 2012; 2014). El tamafio de los individuos, las
precipitaciones mensuales, la temperatura media mensual y la amplitud térmica media
mensual son las covariables (efectos fijos del modelo) y los efectos aleatorios en el modelo
son los efectos de la identificacion de cada individuo, el afio y el mes de seguimiento
anidado dentro del afio ya que las observaciones se realizaron sobre los mismos individuos.
Con los valores ajustados al modelo grafiqué la probabilidad de floracion/fructificacion en

relacion a las variables encontradas como explicativas.
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2.2.5 Comparacion de las variables climaticas entre el tiempo de seguimiento y el tiempo
historico

Para evaluar cuanto se desviaron los patrones temporales observados en las
precipitaciones mensuales (n=432 meses), en las temperaturas medias y en las amplitudes
térmicas (n= 180 meses) en relacion a los patrones histéricos mensuales comparé entre
meses (n= 25 meses) utilizando modelos lineales generales y mixtos (Di Rienzo et al.,
2011; 2012) con los meses como factor fijo con 12 niveles y las precipitaciones mensuales
como variable de respuesta.

Ademas, para evaluar si hubo diferencias en las precipitaciones mensuales entre la
estacion seca y estacién humeda a lo largo del tiempo, comparé los promedios de los
registros historicos con los registros durante el tiempo de seguimiento (n= 216
meses/estacion en el tiempo historico, 6 meses/estacion en cada afio de seguimiento)
utilizando modelos lineales generales y mixtos y realicé el test a posteriori DGC (Di
Rienzo et al., 2011; 2012). Para este andlisis consideré el tiempo como factor fijo con tres
niveles (historico, Afio 1 y Afio 2 de seguimiento) y las precipitaciones mensuales como

variable de respuesta.

2.3 Resultados

2.3.1 Comparacion entre parcelas de seguimiento

No encontré diferencias significativas en la proporcion mensual de palmeras
marcadas con frutos (0,22+0,02 vs. 0,20+0,02; F= 0,06; p= 0,80) o flores (0,14+0,02 vs.
0,10+0,02; F= 2,38; p= 0,12) entre las parcelas. Dado que no encontré diferencias
significativas entre las dos parcelas donde se llevd a cabo el seguimiento de palmeras
marcadas, realicé los analisis de este capitulo considerando las 50 palmeras marcadas en las

dos parcelas.
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2.3.2 Patrén temporal de floracion

En el primer afio florecieron 30/50 palmeras marcadas y seguidas y en el segundo afio
florecieron 33/50, 26 de las cuales (52% del total de palmeras marcadas) florecieron los dos
afios. Sin embargo, 15 palmeras (30%) no florecieron en ninguno de los dos afios. No
encontré diferencias significativas entre el primer y segundo afio de muestreo en la
proporcion total de palmeras que florecieron (Afo 1: 0,11+0,02 y Afio 2: 0,14+0,02; F=
1,76; p= 0,18). Encontré mayor proporcion de palmeras con inflorescencias en el mes de
septiembre en el segundo afio (0,12+0,03) que en el primero (0,00+0,00; F= 6,68; p<0,05),
y en el mes de diciembre en el segundo afio (0,54+0,06) que en el primero (0,06+0,06; F=
37,04; p<0,05). En los meses de mayo, junio, julio y agosto no encontré palmeras con
flores en ninguno de los dos afios. Registré significativamente mayor proporcién de
individuos con flores en octubre y noviembre del primer afio de seguimiento y en
noviembre y diciembre del segundo afio que en el resto de los meses de seguimiento (F=
26,59; p<0,05; Fig. 2.3).

2.3.3 Patron temporal de fructificacion

En el primer afio fructificaron 16/50 palmeras, en el segundo afio fructificaron 18/50
palmeras, 11 de las cuales (22% de las 50 marcadas) fructificaron los dos afos. Sin
embargo, 27 palmeras (54% del total) no fructificaron en ninguno de los dos afios.
Considerando a las 30 palmeras que florecieron en el primer afio, 22 de ellas llegaron a
producir frutos en alguno de los dos afios de seguimiento. No encontré diferencias
significativas entre el primer y segundo afio de seguimiento en la proporcion total de
palmeras que fructificaron (Afio 1: 0,19+0,02 y Afio 2: 0,22+0,02; F= 0,82; p= 0,36). En
julio y agosto del segundo afio encontré mayor proporcién de palmeras con infrutescencias
(julio: 0,32+0,06; agosto: 0,32+0,05) que en el primero (julio: 0,10+0,05; agosto:
0,06%0,05; julio: F= 8,11, agosto: F= 12,09 p<0,05). En septiembre, noviembre y diciembre
del primer afio registré mas individuos con infrutescencias (septiembre: 0,26+0,05;
noviembre: 0,26+0,04; diciembre: 0,22+0,04) que en el segundo (septiembre: 0,02+0,05;

noviembre y diciembre: 0,00+0,00 septiembre: F= 14,10; noviembre: F= 17,71; diciembre:
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F= 13,82; p<0,05). Detecté una proporcion significativamente menor de individuos que

fructificaron en julio y agosto del primer afio y septiembre a diciembre del segundo afio que
en el resto de los meses de seguimiento (F= 4,56; p<0,05; Fig. 2.3).
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Figura 2.3. Proporcion de individuos con flores o frutos en 50 palmeras marcadas y seguidas desde
septiembre de 2011 a septiembre de 2013 en un palmar de Copernicia alba cercano a la localidad
de El Talar, provincia de Jujuy. Los resultados se expresan como media + E.E. Letras distintas
indican diferencias significativas entre meses (p<0,05).

2.3.4 Patron de floracion y fructificacion y su relacion con el tamario, la temperatura y las
precipitaciones

Ninguno de los 11 individuos marcados menores a 5 m de tamafio florecié o
fructificd durante los dos afios del seguimiento. La probabilidad de que las palmeras
produzcan estructuras reproductivas estd directamente relacionada con el tamafio (Tabla
2.1). La produccién de flores esta directamente relacionada con la temperatura media y la
produccién de frutos esta inversamente relacionada con la temperatura media, aunque el
efecto de las variables climéticas es substancialmente menor que el del tamafio. No se
registro floracion por debajo de la temperatura mediana de 22,57°C (percentil 50; Fig. 2.4y

Tabla 2.1). Las precipitaciones histéricas mostraron un efecto negativo sobre la
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probabilidad de floracion de C. alba, pero positivo de la temperatura media historica y la
amplitud térmica historica (Tabla 2.1). La amplitud térmica histdrica presenté un efecto
negativo en la probabilidad de fructificacion (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Efecto del tamafio y variables climaticas registradas durante el periodo de seguimiento e histoéricas
sobre la probabilidad de floracién y fructificacion de 50 palmeras marcadas y seguidas desde septiembre de
2011 a septiembre de 2013 en un palmar de Copernicia alba cercano a la localidad de El Talar, provincia de
Jujuy. En negrita se muestran los resultados significativos.

Floracion Fructificacion
Variable (en el tiempo de
seguimiento) z p z p
Tamafio (m) 4,26 <0,0001 4,71 <0,0001
Precipitaciones (mm) 0,56 0,5788 -1,74 0,0821
Temperatura media (°C) 2,82 0,0048 -2,50 0,0125
Precipitaciones*Temperatura media -0,58 0,5643 1,75 0,0799
Amplitud térmica (°C) 1,43 0,1516 -1,76 0,0776
Variable (tiempo histérico) z p z p
Precipitaciones (mm) -4.5 <0,0001 0,06 0,9624
Temperatura media (°C) 5,41 <0,0001 -1,63 0,1054
Precipitaciones*Temperatura media -0,42 0,67 -0,73 0,46
Amplitud térmica (°C) 2,88 0,0037 -2,14 0,0321
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Figura 2.4. Probabilidad de floracion (izg.) y de fructificacién (der.) en relacion al tamafio de 50
palmeras marcadas y seguidas desde septiembre de 2011 a septiembre de 2013 en un palmar de
Copernicia alba cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy. Cada curva representa una
temperatura, para los percentiles 50, 75 y 95 de la distribucién de temperaturas.
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2.3.5 Produccion de frutos y su relacion con el tamafio, las precipitaciones y la
temperatura

En el primer afio de seguimiento encontré significativamente mayor promedio del
namero de frutos por palmera en septiembre y octubre que en el resto de los meses del
seguimiento (F= 7,30,82; p<0,05) y en el segundo afio encontré menor promedio del
numero de frutos en septiembre, noviembre y diciembre que en el resto de los meses de
seguimiento (F= 2,25; p<0,05; Fig. 2.5).
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Figura 2.5. Promedio del nimero de frutos contados por mes en 23 palmeras desde septiembre de
2011 a agosto de 2012 (Afo 1) y desde septiembre de 2012 a septiembre de 2013 (Afio 2) en un
palmar de Copernicia alba cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy. Los resultados se
muestran como media * E.E. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0,05). s/d= sin
datos.

Encontré una relacion positiva significativa entre el nimero de frutos producidos por
palmera por mes y el tamafio de cada palmera (z= 3,53; p<0,05) y a medida que disminuye
la temperatura media mensual es mayor el nimero de frutos producidos por palmera (z=
-2,86; p<0,05; Fig. 2.6). No encontré una relacion entre el numero de frutos por palmera y
las precipitaciones mensuales durante el tiempo de seguimiento (z= -0,78; p= 0,43), ni con

la amplitud térmica (z=-1,53; p= 0,12). Tampoco hubo interaccién entre las precipitaciones
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mensuales y la temperatura media (z= 0,75; p= 0,45). Por otra parte, encontré que en el
tiempo historico hay una relacion negativa entre el nimero de frutos y la temperatura media
historica (z= -2,5; p<0,05) pero ni la amplitud térmica histoérica (z= -0,73; p= 0,46) ni las
precipitaciones historicas (z= 1,26; p= 0,20) en cada mes afectan el nimero de frutos
producidos. Tampoco hubo interaccion entre las precipitaciones mensuales y la temperatura

media en el tiempo histérico (z= -1,20; p=0,22).
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Figura 2.6. Numero de frutos contados por mes en relacién al tamafio de 23 palmeras marcadas y
seguidas desde septiembre de 2011 a septiembre de 2013 en un palmar de Copernicia alba
cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy. Cada curva representa una temperatura,
para los percentiles 50, 75 y 95 de la distribucién de temperaturas.

2.3.6 Comparacion de las variables climaticas entre el tiempo de seguimiento y el tiempo
historico

Considerando las precipitaciones mensuales promedio durante el tiempo de
seguimiento de 50 palmeras adultas, encontré que existe un periodo con significativamente
mayores precipitaciones que va de noviembre a abril y un periodo con menos
precipitaciones desde mayo a octubre (F= 2,55; p<0,05; Fig. 2.7). Ademas, para el tiempo

historico se marca un periodo de cinco meses con significativamente menos precipitaciones
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(de mayo a octubre) que los otros meses, dos meses con mayores precipitaciones (enero y

marzo), y el resto con precipitaciones intermedias (F= 49,40; p<0,05; Fig. 2.7).
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Figura 2.7. Promedio de las precipitaciones mensuales entre enero de 1978 y diciembre de 2014
(tiempo historico) y entre septiembre de 2011 y septiembre de 2013 (tiempo de seguimiento) en un
palmar cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy (n= 432 y 25 meses,
respectivamente). Los datos fueron provistos por la empresa Ledesma S.A.A.l. Los resultados se
muestran como media + E.E. Letras diferentes indican diferencias significativas entre meses dentro
de cada tiempo (p<0,05).

Las precipitaciones mensuales promedio durante el tiempo de seguimiento de 50
palmeras adultas durante la estacion himeda (noviembre a abril) fueron de 109,42+39,85
mm/mes en el primer afio y de 54,58+39,85 mm en el segundo, y en el tiempo histdrico se
registré un promedio de 137,48+4,43 mm/mes. Las precipitaciones en el tiempo historico
fueron similares al primer afio de seguimiento durante la estacion himeda y
significativamente mayores a las registradas en el segundo afio de seguimiento (F= 3,20;
p<0,05; Fig. 2.8). No encontré diferencias significativas en las precipitaciones registradas
en la estacion seca (mayo a octubre) entre el tiempo histérico y los dos afios de seguimiento
(F=1,02; p>0,05).
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Figura 2.8. Promedio de las precipitaciones mensuales entre enero de 1978 y diciembre de 2014
(tiempo historico), y precipitaciones mensuales desde septiembre de 2011 a agosto de 2012 (Afio 1
de seguimiento) y desde septiembre de 2012 a agosto de 2013 (Afio 2 de seguimiento) en un
palmar cercano a la localidad de EI Talar, provincia de Jujuy (n= 432, 12 y 12 meses,
respectivamente). Los datos fueron provistos por la empresa Ledesma S.A.A.l

La temperatura media anual durante el tiempo de seguimiento de 50 palmeras adultas
fue de 22,73+00,21°C, significativamente mayor a los 22,31+0,08°C de promedio en el
tiempo historico (F= 3,70; p<0,05). Ademas, puede observarse que, aunque existen
diferencias significativas entre casi todos los meses durante el tiempo de seguimiento (F=
87,84; p<0,05; Fig. 2.9), podria distinguirse un periodo en que las temperaturas medias son
significativamente mayores, y va desde octubre a marzo, coincidiendo con la estacion
himeda. Para el tiempo historico la situacion es similar, apareciendo un periodo de seis
meses mas frios (de abril a septiembre) y seis meses con mayor temperatura (de octubre a
marzo; F= 628,89; p<0,05; Fig. 2.9).
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Figura 2.9. Promedio mensual de la temperatura media diaria entre enero de 2000 y diciembre de
2014 (tiempo histérico) y entre septiembre de 2011 y septiembre de 2013 (tiempo de seguimiento)
en un palmar cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy (n= 180 y 25 meses,
respectivamente). Los datos fueron provistos por la empresa Ledesma S.A.A.l. Los resultados se
muestran como media + E.E. Letras diferentes indican diferencias significativas entre meses dentro
de cada tiempo (p<0,05).

La temperatura media en la estacion seca (de mayo a octubre) durante el tiempo de
seguimiento fue de 19,61+0,83°C, significativamente menor a la temperatura media en la
estacion himeda (de noviembre a abril [26,17+0,87°C; F= 29,82; p<0,05]). Considerando
el tiempo histérico, la temperatura media en la estacion himeda (25,71+0,31°C) fue
significativamente mayor a la registrada en la estacion seca (18,87+0,31°C; F= 249,39;
p<0,05; Fig. 2.10).
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Figura 2.10. Promedio de la temperatura mensual entre enero de 2000 y diciembre de 2014
(tiempo historico), y temperatura media mensual desde septiembre de 2011 a agosto de 2012 (Afio
1 de seguimiento) y desde septiembre de 2012 a agosto de 2013 (Afio 2 de seguimiento) en un
palmar cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy (n= 180, 12 y 12 meses,
respectivamente). Los datos fueron provistos por la empresa Ledesma S.A.A.l.

Con respecto a la amplitud térmica diaria, durante el tiempo de seguimiento fue de un
promedio de 14,55+00,18°C, significativamente mayor a la amplitud promedio de
13,40+0,07°C registrada en el tiempo historico (F= 35,69; p<0,05). Ademas, durante el
tiempo de seguimiento se observan claramente tres meses con mayor amplitud térmica (de
julio a septiembre) y el resto de los meses con amplitud térmica similar (F= 11,59; p<0,05;
Fig. 2.11). Ya para el tiempo historico hay mas diferencias significativas entre los meses en
la amplitud térmica, aunque se observa un patron similar al encontrado en el tiempo de
seguimiento (F= 88,29; p<0,05; Fig. 2.11). La amplitud térmica media en la estacion seca
(de mayo a octubre) durante el tiempo de seguimiento fue de 15,92+0,93°C,
significativamente mayor a la amplitud térmica media en la estacibn humeda
(11,29+0,97°C; F= 29,82; p<0,05).
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Figura 2.11. Promedio mensual de la amplitud térmica diaria entre enero de 2000 y diciembre de
2014 (tiempo histérico) y entre septiembre de 2011 y septiembre de 2013 (tiempo de seguimiento)
en un palmar cercano a la localidad de El Talar, provincia de Jujuy (n= 180 y 25 meses,
respectivamente). Los datos fueron provistos por la empresa Ledesma S.A.A.l. Los resultados se
muestran como media + E.E. Letras diferentes indican diferencias significativas entre meses dentro
de cada tiempo (p<0,05).

2.4 Discusion

2.4.1. Patron temporal de floracion

Con respecto a la floracién de C. alba, observé una ventana de floracién de entre tres
y cuatro meses en cada afio de seguimiento, en el primer afio entre octubre y diciembre y en
el segundo en septiembre, noviembre y diciembre. Este periodo de floracion refleja el de
cada palmera individualmente, ya que cada una mostr6 inflorescencias durante al menos los
dos meses del pico de floracion seguidos. El periodo de floracion esta fuertemente
influenciado por la temperatura media mensual y coincide con el inicio de la temporada de
lluvias, abarcando el final de la primavera y el comienzo del verano. Un patron similar ha
sido encontrado en otras especies de palmeras, tales como Licuala ramsayi (Gorman, 1996)
y Geonoma schottiana (Sampaio & Scariot, 2008), en las que la produccién de flores se

encuentra relativamente concentrada atribuyendo la floracion en el inicio de la estacion
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himeda y mas calida a un aumento en la actividad de los polinizadores luego de un periodo
de menor actividad en la estacién seca y fria (Poi de Neiff, 2001; Voeks, 2002).

El pico de floracion en el palmar estudiado se da algunos meses después que lo
observado en el Pantanal brasilefio (agosto y septiembre; Ragusa-Netto & Fecchio, 2006) y
el noreste de Bolivia (agosto a octubre; Moraes, 1991). Esto puede deberse a la influencia
de una mayor temperatura en estos lugares, ya que en el noreste boliviano la temperatura
media mensual varia entre 24,3 y 27,9°C y la media anual esta por encima de los 26°C y en
el Pantanal brasilefio la temperatura media varia entre 20°C en la estacion seca 'y 27°C en la
estacion humeda (Moraes, 1991; Ragusa-Netto & Fecchio, 2006). En el sudoeste de
Paraguay, se observé el mismo periodo de floracion que en el area de estudio (Mereles,
2001). En el sudoeste de Paraguay la temperatura media anual es similar a la observada en
el area de estudio, con una media anual de 23-24°C (Mereles, 1999). Por otra parte, si bien
las precipitaciones durante el periodo de seguimiento no parecen estar relacionadas con la
probabilidad de floracidn, las precipitaciones histéricas la afectan negativamente, por lo
que el mayor pico de floracion en el segundo afio de seguimiento podria estar relacionado

con menores precipitaciones mensuales durante la estacion himeda en ese afio.

2.4.2 Patron temporal de fructificacion

Con respecto al periodo de fructificacién, en los dos afios de seguimiento se encontro
un patron diferente tanto de proporcion de palmeras con fructificacion como de numero de
frutos producidos. Sin embargo, la fructificacién parece tener una relacién inversa con la
temperatura media tanto durante el tiempo de seguimiento como histérica, y con la
amplitud térmica histdrica, lo que parece observarse ya que en los meses mas calidos
(noviembre diciembre y febrero) registré menor nimero de frutos y proporcion de palmeras
con infrutescencias en al menos uno de los dos afios de seguimiento. Por otra parte, cuando
se considera la distribucion espacial de la especie se observa que en otras regiones la
fructificacion también ocurre en periodos diferentes. En el sudoeste paraguayo, el pico de
fructificacion es de febrero a agosto y los frutos caen a fines del invierno (Mereles, 1999;
Cisz, 2011). Para el pantanal de Brasil se ha reportado que C. alba fructifica desde

diciembre a mayo, coincidiendo con el periodo de temperaturas mas altas (Ragusa Netto &
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Fecchio, 2006), y en el noreste de Bolivia la fructificacion se da desde octubre hasta mayo
(Moraes, 1991). Considerando la relacion inversa entre la fructificacion y la temperatura
media, el patron de produccion de frutos de C. alba encontrado en el area de estudio se
parece mas al presente en el sudoeste paraguayo, siendo mayor en los meses mas frios v,
como la floracién, podria estar relacionado con que la temperatura media anual es similar a
la observada en el rea de estudio (Mereles, 1999).

Diferentes individuos fructificando en distintos momentos del afio y la presencia de
frutos extendida por varios meses ya fue descripta para C. alba en otros trabajos en
Paraguay (Mereles, 1999, 2001; Cisz, 2011). Esto sugeriria una falta de sincronia en la
fructificacion que podria ser explicada por la falta de sincronia en la apertura de las flores
dentro de cada inflorescencia. La asincronia de la apertura de las flores ha sido descripta
para algunas especies de palmeras (Henderson, 2002; Barfod et al., 2011), esto causaria que
las flores fueran polinizadas en distintos tiempos Yy, consecuentemente, los frutos
aparecerian y madurarian fuera de sincronia. Ademas, la permanencia de los frutos de C.
alba unidos a la infrutescencia durante varios meses (Mereles, 1999, 2001; Cisz, 2011) y la
asincronia en la apertura de las flores, que no ha sido evaluada en este estudio pero fue
registrada para otras especies (Henderson, 2002; Barfod et al., 2011), podrian explicar que
haya encontrado frutos en las palmeras practicamente en casi todos los meses de
seguimiento considerando que encontré palmeras con inflorescencias en ventanas de

floracién de tres o cuatro meses en cada afio de seguimiento.

2.4.3 Patron de floracién y fructificacion por tamafio

Tanto la probabilidad de floraciéon y fructificacion como la cantidad de frutos que
produjeron las palmeras durante los dos afios de seguimiento estarian fuertemente
influenciadas por el tamafio de la palmera, incrementando la produccién de estructuras
reproductivas a medida que aumenta de tamafio. En C. alba parece prevalecer que la
actividad reproductiva aumenta durante todo el ciclo de vida de la palmera (Oyama, 1990;
Enright, 1992; Mendoza & Franco, 1998; Svenning, 2001; Berry & Gorchov, 2004). Existe
también la posibilidad de que los individuos de mayor tamarfio estén mas expuestos a ser

polinizados por el viento y por los insectos, por lo que producen mas frutos que los que son
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de menor tamafio y se encuentran por debajo del dosel (Svenning, 2001). Esto coincide con
el hecho de que, a partir de los datos obtenidos en esta tesis, encontré que la produccion de
inflorescencias comenzaria cuando las palmeras alcanzan unos 5 m de altura y la
produccién de frutos sélo comenzaria cuando las palmeras alcanzan unos 9 o0 10 m. En un
palmar en Beni, Bolivia, se encontré que C. alba comienza a mostrar estructuras
reproductivas cuando alcanzan los 3 m de tamarfio (Moraes, 1991) y en dos estudios sobre la
especie realizados en Paraguay se consideran adultos (por presentar estructuras
reproductivas) a todos los individuos de mas de 3 m de tamafio (Cisz, 2011; Degen &
Negrelle, 2014). Aunque pareciera que en el area de estudio C. alba alcanza la madurez
reproductiva con un tamafio mayor que en otros lugares donde la palmera se distribuye, no
he encontrado estudios analizando diferencialmente la floracion y fructificacion en relacion

al tamafio de los individuos.

2.4.4 Conclusion del capitulo

De acuerdo a los resultados de este capitulo, la fenologia de C. alba estaria
determinada principalmente por la temperatura en cuanto a la produccién de
inflorescencias. A la vez, las flores en las inflorescencias podrian abrirse asincronicamente,
como sucede en otras especies de palmeras (Barfod et al, 2011), generando frutos que
quedarian en las infrutescencias la mayor parte del afio. Este patrén temporal de produccion
de estructuras reproductivas, principalmente en lo relacionado a la floracion, parece variar
levemente de acuerdo a la distribucion geogréafica de C. alba, probablemente de acuerdo a
variaciones climéticas en los diferentes puntos de su distribucién. Por otra parte, la
actividad reproductiva de C. alba aumenta con el tamafo, aunque el tamafio en que
comienza la actividad reproductiva también varia de acuerdo a la distribucidn geogréfica.

Como se puede observar en este capitulo, las precipitaciones disminuyeron y la
temperatura media aumento significativamente durante el tiempo de seguimiento en
relacion al tiempo historico y estas variables tendrian una influencia en la actividad
reproductiva de C. alba. Teniendo en consideracion que las palmeras son sensibles a
variaciones climaticas (Eiserhard et al., 2011) y que han sido calificadas como indicadoras

de cambio climatico (Walther et al., 2007), en un momento en que hay cada vez mas
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evidencias de que estd ocurriendo un cambio en el clima del mundo, creo necesario
monitorear la fenologia de C. alba, principalmente en relacion a una influencia en el
periodo de floracion que podria adelantarse, con el tiempo, al de mayor actividad de los
polinizadores, afectando asi la reproduccion de la palmera. Ademas, la temperatura media,
la amplitud térmica y las precipitaciones en el tiempo histérico también afectaron la
produccion de estructuras reproductivas, por lo que se destaca la necesidad de incorporar
estas variables en modelos de produccion de estructuras reproductivas en posibles

escenarios futuros considerando el cambio climatico global.
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Capitulo I11. Dispersion de Copernicia alba

3.1 Introduccidén

Las interacciones bioticas entre plantas y animales (e.g. dispersion, herbivoria,
depredacion y polinizacion) tienen un rol clave en el mantenimiento de la estructura y
funcionamiento de comunidades y ecosistemas y pueden influir en la distribucion y
diversidad de las especies vegetales (Thomson, 2005; Eiserhardt et al., 2011).
Particularmente, la dispersion de semillas consiste en la remocion de las mismas de una
planta fuente (semillera) y la posterior deposicion en un sitio donde las semillas pueden
germinar y las plantulas establecerse (Janzen, 1970).

Las especies vegetales no siempre se presentan en todos los lugares donde el
ambiente es favorable para ellas. La presencia y abundancia de una especie vegetal puede
estar limitada por la dispersion de las semillas (Svenning & Skov, 2004; Eisenhardt et al.,
2011), ya sea por barreras geograficas (cordones montafiosos 0 cuerpos de agua que
impiden que las semillas lleguen a otros lugares, principalmente para plantas terrestres;
Bjorholm et al., 2008), por falta de disponibilidad de semillas (la cantidad de semillas no es
suficiente como para llegar a todos los sitios disponibles; Svenning & Wright, 2005) o
porque los dispersores no depositan las semillas en todos los sitios disponibles (Wang &
Smith, 2002).

Las semillas dispersadas a mayor distancia del adulto conespecifico tendrian mayor
probabilidad de sobrevivir (Janzen, 1970; Connell, 1971). Esta generalidad no aplica para
todas las especies de plantas en zonas templadas, donde la distancia del parental no tiene
gran importancia en la supervivencia de las semillas (Hyatt et al., 2003). Sin embargo, se ha
encontrado en estas especies de zonas templadas que la distancia al parental parece tener un
efecto positivo en la supervivencia de los renovales, ya que su depredacion es mayor cerca
de este (Hyatt et al., 2003; Carlile et al., 2012). En el caso de las palmeras, varios estudios
indican que la dispersion es un proceso importante para escapar de la depredacion de

semillas, aparentemente mas intensa debajo de los individuos que fructifican (Eiserhardt et
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al., 2011): e.g., Astrocaryum chambira (Ramirez et al., 2009), A. aculeatissimum (Galetti et
al., 2006) y Attalea gearensis (Bonjorne de Almeida & Galetti, 2007).

El comportamiento de los agentes dispersores determina los patrones de distribucion
de semillas (Howe, 1990) y tiene un importante rol en la germinacion y posterior
reclutamiento de las plantulas (Wang & Smith, 2002; Howe & Miriti, 2004). Los agentes
dispersores no solo determinan el area potencial donde germina la planta, sino también los
procesos subsiguientes tales como la depredacion, competencia y reproduccion (Reis, 1995;
Galetti, 1996; Galetti & Aleixo, 1998; Galetti et al., 2006; Ramirez et al., 2009; Eiserhardt
et al., 2011). Los agentes dispersores, también afectan el flujo génico e influyen sobre la
estructura genética dentro y entre poblaciones (Ouborg et al., 1999; Reis et al., 2000).

Existen varias estrategias generales a través de las cuales las plantas dispersan sus
semillas: la autocoria, cuando las semillas son dispersadas por la planta sin ayuda de un
agente externo; la anemocoria, cuando las semillas son dispersadas por el viento; la
hidrocoria, cuando las semillas son dispersadas por el agua; la antropocoria, cuando las
semillas son dispersadas por los humanos voluntariamente o accidentalmente; y la zoocoria,
cuando las semillas son dispersadas por animales (Vittoz & Engler, 2007). Los animales
son importantes vectores de dispersion cuando comen frutos o una planta entera y las
semillas pasan a través del tracto digestivo sin sufrir dafio alguno (endozoocoria). Ya que
los dispersores pueden ser desde gusanos hasta aves y mamiferos, la distancia de dispersion
es muy dependiente del tamafio del animal y su movilidad (Vittoz & Engler, 2007). Otro
beneficio de la endozoocoria es el paso de las semillas por el tracto digestivo de los
dispersores, proceso que contribuye a incrementar la tasa de germinacion en muchas
especies de plantas y que se ve afectado cuando las poblaciones de dispersores disminuyen
(Traveset & Verdu, 2002; Muller Landau, 2007).

Las palmeras poseen frutos carnosos de diversos tamafos, por lo que en general son
dispersadas principalmente por aves y mamiferos (Zona & Henderson, 1989). La frugivoria
y la dispersion por vertebrados tienen gran importancia en los palmares (Herrera &
Pellmyr, 2002). Tipicamente, varios dispersores estan involucrados en la dispersién de
semillas de palmeras, por ejemplo, las semillas de Maximiliana maripa se concentran
dentro de los 20 m alrededor del parental cuando son dispersadas por pequefios mamiferos

y a mas de 2 km de distancia del parental cuando fueron defecadas por Tapirus terrestris
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(Fragoso, 1997). Tapirus terrestris dispersa semillas de gran tamafio, como las de palmeras
(Fragoso, 1997; Chalukian et al., 2013), aunque podria no ser un dispersor eficiente ya que
digiere muchas de las semillas y defeca en areas no favorables para su establecimiento
(Howe, 1990). Sin embargo, la larga distancia de dispersion y el tamafio de las semillas que
dispersa, hacen a T. terrestris unico entre los frugivoros neotropicales. La declinacién en
los tamarios poblacionales de T. terrestris puede afectar a varias poblaciones de plantas con
semillas grandes (Chalukian et al., 2013). Tayassu pecari y T. tajacu pueden depositar las
semillas hasta a 23 km de donde las ingirieron (Beck, 2006), Cerdocyon thous puede
transportar las semillas hasta 2,6 km (Molina Espinosa, 2001) y grandes aves como Rhea
americana hasta 7,8 km de donde las ingirié (Bellis et al., 2004; Renison et al., 2010).
Conocer y mantener las especies dispersoras de una planta es muy importante, debido a las
diferentes distancias que son capaces de recorrer y al tiempo que cada especie de fauna
mantiene las semillas en el tracto digestivo (Willson & Traveset, 2000). Por otra parte, una
gran cantidad de dispersores con variados requerimientos de hébitat garantiza que las
semillas sean depositadas en diferentes lugares, incrementando las posibilidades para que
estas semillas germinen debido a que pueden ser depositadas en micrositios favorables para
su crecimiento (Svenning, 2001; Brodie et al., 2009; Kurten, 2013).

Se ha reportado que un total de catorce especies de fauna nativa y dos especies
domeésticas [Bos taurus (vacas) y Equus caballus (caballos)] se alimentan de los frutos de
C. alba y luego se encuentran las semillas enteras en sus heces (Puechagut et al., 2013).
Tayassu pecari incluye una gran proporcion de semillas de C. alba en su dieta, aunque se
ha reportado que es principalmente depredador (Silman, et al., 2003; Keuroghlian et al.,
2009). A diferencia de los dispersores de semillas, los depredadores las consumen y les
quitan la capacidad de germinar, principalmente por romperlas en el caso de los mamiferos
o0 por atravesar el endosperma en el caso de los insectos (Ramirez et al., 2009).

La efectividad del proceso de dispersion de semillas por endozoocoria incluye, por un
lado, el traslado de un gran nimero de semillas y el nUmero de visitas que un dispersor hace
a la planta para alimentarse de los frutos (“cantidad”), y por otro, el efecto que el paso por
el tracto digestivo puede tener en las semillas y el lugar de deposicién, incrementando o
inhibiendo su capacidad de germinar (“calidad”), definiendo asi si una especie de animal es

mas o menos efectiva que otra para dispersar semillas (Schupp, 1993).
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En varios estudios realizados tanto en palmares como en otros tipos de bosques se ha
encontrado que, cuando existe una alta frecuencia de ganado, la abundancia de especies de
fauna nativa se ven negativamente afectadas, ya sea porque el sobrepastoreo afecta la
estructura de la vegetacion (Altrichter & Boaglio, 2004), por el ramoneo y pisoteo de los
renovales y una disminucién en la densidad de adultos (Moraes, 1991; Molina Espinosa,
2001), como por la caza de grandes depredadores por parte de los propietarios del ganado
(Loveridge et al. 2010; Polisar et al. 2003; Quiroga et al., 2013). Un estudio reciente
muestra un cambio causado por herbivoria en areas con alta carga ganadera en la estructura
(largo de las espinas y hojas) de cuatro especies de palmeras, incluyendo a C. alba, en el
Pantanal brasilefio (Goldel et al., 2016).

3.1.1 Hipotesis

1. Las especies de fauna de mayor tamafio son mas efectivas -en términos cualitativos
y cuantitativos- para dispersar las semillas en gran nimero y manteniendo su
viabilidad.

2. El ganado afecta negativamente a las especies nativas de dispersores con las que

compite por los recursos.

3.1.2 Predicciones

1. Se encontrara un mayor nimero de semillas en heces de especies de mayor tamafio.

2. Se encontrara un mayor porcentaje de semillas viables en heces de especies de mayor
tamario.

3. En ambientes con mayor carga ganadera se registrard una riqueza menor de especies
nativas de dispersores.

4. Se encontrard una relacion negativa entre la abundancia de especies nativas de

dispersores y la abundancia de ganado.
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3.1.3 Objetivos especificos

1. Determinar las especies dispersoras de C. alba y el papel que cumplen en la
dispersion y germinacion de las semillas en el Noroeste Argentino.

2. Evaluar la asociacion del ganado con las especies nativas de fauna y particularmente
de mamiferos y aves dispersores de C. alba en cinco tipos de habitat en el Noroeste

Argentino.

3.2 Métodos

3.2.1 Area de estudio

El area de estudio se localiza en el humedal Bafiados del Quirquincho, Provincia de
Salta, el cual esta incluido dentro del Area de Gestion Territorial Integrada (AGTI) de la
Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, cuyo plan de manejo fue recientemente
desarrollado (Secretaria de Ambiente de Salta, 2013). En este humedal se encuentran cinco
tipos de ambiente (Fig. 1.2) que seran utilizados en el andlisis de dispersion ya que se
encuentran en el area circundante a los palmares de C. alba y los dispersores podrian
utilizarlos diferencialmente, aunque no presentan ejemplares de C. alba. Los cinco tipos de
ambiente escogidos son los existentes en el humedal de acuerdo a su plan de manejo y dos
palmares de C. alba con diferente categoria de proteccion:

1. Un palmar localizado en la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares (Fig.
3.2; coordenadas: S24° 16.444° W63° 22.262°). Esta reserva tiene aproximadamente 6.000
ha de superficie, fue declarada en 1979 “Reserva Forestal y de Vida Silvestre Permanente”
por Ley Provincial N° 5360 (Chalukian et al., 2002), y en su area de influencia viven
algunas familias que desarrollan actividades de subsistencia tales como cria de vacas,
ovejas, caballos, burros (Equus africanus), cerdos (Sus scrofa) y cabras (Capra aegagrus

hircus).
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Figura 3.1. Palmar

R 2, ; T W
de la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, provincia de Salta,

Argentina

2. Un palmar cercano a la localidad de Manantial (Fig. 3.3; coordenadas: S24°
07.849° W63° 29.548’). La localidad de Manantial estd conformada por aproximadamente
20 familias que se dedican a la cria de ganado. Este palmar se encuentra deteriorado por la
gran actividad ganadera que en él se desarrolla, presentando un 10% menos arboles que el
anterior (F=7,69, p<0,05; Puechagut et al., datos no publicados).

Figura 3.2. Palmar de Manantial, provincia de Salta, Argentina
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3. Bosque inundable (Fig. 3.4; coordenadas: S24° 02.697° W63° 22.904°), que recibe
este nombre por encontrarse en depresiones inundables, dominado por Prosopis sp.

Figura 3.3. Bosque inndal, provincia de Salta, Argentina

4. Quebrachal en lomada (Fig. 3.5; coordenadas: S24° 10.694° W63° 12.324°), es un
bosque dominado por Aspidosperma quebracho-blanco (quebracho blanco) y Schinopsis
balansae (quebracho colorado) en terrenos altos o lomadas.

- 5 XA A d ’.':f‘,,. oy il : .
Figura 3.4. Quebrachal en lomada, provincia de Salta, Argentina
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5. Palo-santal (Fig. 3.6; coordenadas: S24° 06.904” W63° 36.410’), dominado por
Bulnesia sarmientoi (palo santo).

Figura 3.5. Palo-santal, provincia de Salta, Argentina

El AGTI Los Palmares se encuentra en una zona agroecondémica categorizada como
“Chaco Semiarido con ganaderia y forestales” (Piccolo et al., 2008), por lo que las areas
estudiadas, principalmente las que se encuentran fuera de la Reserva Los Palmares, tendrian
altas probabilidades de ser transformadas debido al incremento en la carga ganadera y el
avance de la frontera agropecuaria. Presenta precipitaciones concentradas en verano que
varian entre los 400 y 600 mm anuales (Bravo et al. 1999) y tiene un suelo de fuerte
desarrollo, con bajo contenido de materia organica y pendiente del 0 al 1% (Nadir &
Chafatinos, 1990).

3.2.2 Caracteristicas de los frutos

Los frutos de C. alba son pequefios en relacion a los de otras especies de palmeras
(Cisz, 2011), como Lodoicea maldivica, cuyos frutos miden alrededor de 50 cm (Orozco-
Segovia et al., 2003). Los frutos de C. alba son subglobosos o elipsoidales (Fig. 3.1),

alcanzan de 1 a 1,6 cm de didmetro, son verde oscuros cuando maduros y con mesocarpio
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escaso Yy carnoso y endocarpio membranoso-sublefioso, con una semilla de abundante
endosperma blanco y ruminado (Fig. 3.1; Moraes, 1991; Cabral & Castro, 2007; Castellani
et al., 2014). Cuando los frutos estdn inmaduros, de color verde claro y con tomento
blancuzco, suelen ser visitados por dipteros que depositan sus huevos en ellos, dejandolos
inviables ya que las larvas atacan directamente al embrion (Moraes, 1991; Grassia, 2010).

La composicion quimica de los frutos de C. alba los hace palatables y con alto valor

nutricional debido a su elevada concentracién de fibras y aceite (Castellani et al., 2014).

3.2.3 Especies dispersoras de C. alba y el papel que cumplen en la dispersion y
germinacion de las semillas

3.2.3.1 Determinacion de las especies dispersoras de C. alba

Coloqué entre 15 y 20 camaras trampa (Bushnell Trophy Cam Trail; Fig. 3.7) durante
30 dias (TEAM Network, 2011) en los cinco tipos de ambiente en el AGTI Los Palmares
(20 cadmaras en el bosque inundable, 19 en el palmar de Manantial, 15 en el palmar de la
Reserva, 17 en el quebrachal y 17 en el palo-santal). Las mismas camaras fueron colocadas
secuencialmente en cada tipo de ambiente durante la estacion seca (marzo a noviembre, en
meses no continuos) ya que durante la estacion humeda es dificil llegar al area de estudio
debido a que el suelo se encuentra completamente anegado. Coloqué las camaras en lugares

donde hubiera una alta probabilidad de fotografiar animales, como sendas y caminos de
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fauna. Para esto, conté con la colaboracion de tres Guardaparques de la Reserva Provincial
de Flora 'y Fauna Los Palmares y dos guias locales, vastos conocedores del area de estudio.
Las cAmaras se activan por el calor y movimiento y pueden tomar fotografias tanto
durante el dia como durante la noche. Las camaras fueron colocadas a 50-70 cm del suelo y
programadas para tomar tres fotos por cada gatillada con un intervalo de 10 segundos,
durante las 24 horas (Kays et al., 2011). El nimero de camaras colocadas en cada sitio no
es igual ya que algunas fueron robadas o dejaron de funcionar correctamente. Realicé este
ensayo para determinar qué especies de fauna pueden encontrarse en el area y de ellas
cuantas van a los palmares, se alimentan de frutos de C. alba y los dispersan. De las
camaras colocadas en los palmares, 13 se encontraban frente a frutos de C. alba caidos en
el suelo, lo que me permitid registrar algunas especies consumiendo los frutos y/o semillas.
Ademas, cuatro cdmaras fueron colocadas en el palmar de El Talar en el afio 2011 frente a
frutos caidos de C. alba pero de las que no pude obtener ningin dato para analizar. La
nomenclatura cientifica de las aves sigue la clasificacion del South American Classification
Committee (SACC, http://www.museum.lsu.edu/~Remsen/SACCCountryL ists.htm,

version del 23 de Julio de 2015), y la de mamiferos sigue la nomenclatura de la Sociedad

Argentina para el Estudio de los Mamiferos (SAREM, www.sarem.org.ar, en el Libro Rojo

de Mamiferos Amenazados de la Argentina; Ojeda et al., 2012).

joic! W

Figura 3 7. Colocacién de camaras trampa en el AGTI Los Palmares, Salta Argentlna
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En este trabajo, considero como dispersoras de C. alba a las especies en cuyas heces
encontré semillas enteras o que la bibliografia indica como habituales dispersores de
semillas o dispersores secundarios que se alimentan de los dispersores primarios y llevan
las semillas para depositarlas en otros sitios (Rodriguez-Mazzini & Molina Espinosa, 2000;
Molina Espinosa, 2001; Keuroghlian & Eaton, 2008; Renison et al., 2010; Puechagut et al.,
2013).

Determiné la frecuencia de captura por unidad de esfuerzo a partir del nimero de
registros (fotos) de especies nativas y domésticas por dia por camara trampa (Di Bitetti et
al., 2013). Calculé la frecuencia del esfuerzo del muestreo dividiendo el nimero de fotos
total de cada especie obtenidos por cada camara por el total de dias que funciond esa
camara. Por no poder identificar en algunos casos si los registros eran de E. caballus o E.
africanus junté en el mismo grupo al género Equus. Utilicé el criterio de que registros de la
misma especie separados por >12 horas en el mismo dia se pueden considerar
independientes, es decir, cuando individuos de la misma especie son fotografiados en el
mismo dia se los considera un solo registro a menos que las fotografias hayan sido tomadas
con mas de 12 horas de diferencia (Di Bitetti et al., 2013). Comparé las frecuencias de
captura de especies dispersoras tanto nativas como domésticas entre los tipos de ambiente
utilizando la plataforma de modelos lineales generales y mixtos de Infostat y el test a
posteriori DGC (Di Rienzo et al., 2011; 2012) con el tipo de ambiente como efecto fijo con

cinco niveles y la frecuencia de captura como variable dependiente.

3.2.3.2 Viabilidad de las semillas dispersadas por endozoocoria y colectadas del suelo

Recorri a pie durante tres dias 45 km de caminos de fauna en el palmar de la reserva,
junto a dos Guardaparques de la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, y
colecté todas las heces halladas durante el recorrido que presentaran semillas o restos de
frutos de C. alba. Posteriormente y en el lugar donde encontré cada excremento, con la
ayuda de los Guardaparques, identifiqué la especie de fauna a la que pertenecia y lo revisé
manualmente para cuantificar el namero de semillas enteras en cada uno (Litvaitis et al.,
1994). Revisé todas las heces encontradas en nuestro campo de visién, por tratarse de un

palmar bastante abierto fue posible detectar heces a varios metros de distancia. So6lo
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encontreé semillas enteras, las cuales fueron guardadas en sobres de papel rotulados con el
nombre de la especie de fauna a la que pertenecia el excremento donde fueron halladas v el
namero de semillas. En la identificacion de las especies, inclui a Cerdocyon thous y
Lycalopex griseus en el mismo grupo (Zorros) ya que no fue posible distinguir entre las
heces pertenecientes a estas dos especies. Para comparar el numero de semillas enteras
encontradas en las heces de las distintas especies de fauna realicé un andlisis utilizando
modelos lineales generales y mixtos y el test a posteriori DGC (Di Rienzo et al., 2011;
2012) con las especies como efecto fijo y el nimero de semillas encontradas en cada
excremento la variable dependiente.

Inmediatamente después de la colecta e identificacion, sembré en el invernadero de la
Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional de Jujuy, todas las semillas
encontradas en las heces de distintas especies de fauna, 100 semillas maduras incluidas en
el fruto colectadas del suelo bajo la planta semillera y 100 semillas maduras manualmente
extraidas del fruto. Para colectar las semillas que no fueron encontradas en heces de
animales, presté particular atencién a que tuvieran pulpa fresca, que no estuvieran
perforadas por insectos, rotas o cubiertas de hongos y en una posicion superficial con
respecto a otros frutos en el suelo y a la hojarasca, indicando que habian caido
recientemente. Extraje manualmente las semillas de la pulpa para determinar si el efecto del
paso por el tracto digestivo de las distintas especies de fauna tiene que ver con la remocion
de la pulpa unicamente o si éste paso favorece la germinacion de las semillas por otras
causas (i.e., liberacion de inhibidores de germinacion, aumento de la presion osmotica, etc.;
Samuels & Levey, 2005).

Dado que las semillas de C. alba germinan en aproximadamente 30-45 dias si se las
cosecha bien maduras, pero se acelera la germinacion remojando las semillas limpias en
agua a temperatura ambiente durante 5-7 dias y cambiando el agua diariamente (Kitzke,
1958; Grassia, 2010), remojé todas las semillas encontradas, tanto las que se encontraron en
heces de animales como las colectadas del suelo, por una semana. Luego, sembré todas las
semillas (colectadas en heces, intactas y manualmente extraidas) en almacigos
independientes (no mezclé semillas encontradas en heces de diferentes especies en el
mismo alméacigo) en el invernadero, con no mas de 70 semillas en cada alméacigo, en una

mezcla de 50% de suelo y 50% de arena provenientes del area de la huerta de la Facultad de
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Ciencias Agrarias, a temperatura constante de entre 30 °C y 35 °C (Grassia, 2010, Fig. 3.8).
Los almécigos (bandejas de pléstico de 5 cm de alto, de longitud variable entre 15 y 30 cm
y ancho de entre 10 y 20 cm) se colocaron en una mesada uno al lado del otro en dos filas

en el invernadero con luz natural y a temperatura constante durante 60 dias en septiembre y

octubre de 2013.
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Figura 3.8. Almacigos con semillas de C. alba en el invernadero de la Facultad de Ciencias
Agrarias, Universidad Nacional de Jujuy (FCA-UNJu).

Regué y revisé los almécigos diariamente hasta observar indicios de germinacion.
Consideré como germinadas a todas las semillas que presentaron por lo menos la
emergencia de la radicula blanca (Fig. 3.9). Pasados 60 dias, cuando la mayoria de los
almécigos presentaron la mayoria de las semillas ya germinadas e incluso con hojas de
varios centimetros de largo, extraje cuidadosa y manualmente las semillas sembradas de los
almécigos y conteé la cantidad de semillas germinadas 0 no para cada excremento colectado.
Luego calculé el porcentaje de semillas germinadas por especie (numero de semillas
germinadas/namero de semillas sembradas x 100) correspondientes a las heces de distintas
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especies y a las colectadas del suelo bajo la planta semillera y manualmente extraidas. Para
comparar el porcentaje de semillas germinadas (variable dependiente) entre especies (factor
fijo) realicé un andlisis utilizando modelos lineales generales y mixtos y el test a posteriori
DGC (Di Rienzo et al., 2011; 2012).

Figura 3.9. Semillas de C. alba aun en los almacigos regados con evidentes signos de

germinacion.

3.2.3.3 Efectividad de los dispersores

Para determinar la efectividad de las especies de dispersores realicé el siguiente
calculo de transicion de probabilidades: efectividad de dispersion de la especie X=
proporcién de semillas dispersadas (del total de semillas) * proporcion de semillas
germinadas (en la especie X). No inclui la proporcion de semillas sanas dispersadas por la
especie X porque, ya que sélo encontré semillas enteras, seria igual a 1.

62



3.2.4 Asociacion del ganado y las especies nativas de fauna y particularmente de
mamiferos y aves dispersores de C. alba con cinco tipos de ambiente

Para explorar si existe alguna asociacion entre el ganado y los diferentes tipos de
ambiente, primeramente sumé la frecuencia de captura de todas las especies domésticas
detectadas a través de las cAmaras trampa (vacas, caballos, burros, cerdos, ovejas y cabras)
y denominé a esta variable “ganado total”. Posteriormente, comparé el ganado total
(variable dependiente con n= 88 camaras trampa) entre los cinco tipos de ambiente
(variable predictora como factor fijo con cinco niveles, los cinco tipos de ambiente) a través
de los modelos lineales generales y mixtos (Di Rienzo et al., 2011; 2012).

Para evaluar la asociacion entre las especies nativas y domésticas de dispersores en
los cinco tipos de ambiente utilicé la abundancia de los dispersores, es decir, el nimero
total de individuos registrados por las camaras trampa. De este modo, analicé si existe
alguna relacion entre la abundancia de los dispersores nativos y la abundancia de registros
de ganado a través de una regresion de tipo Poisson, considerando la abundancia de todas
las especies de ganado en cada camara trampa como covariable y efecto fijo y la
abundancia de las especies nativas en cada cdmara trampa como variable dependiente (n=
88 camaras trampa) en un modelo lineal generalizado mixto (Di Rienzo et al., 2012; 2014).
Como factores aleatorios consideré el tipo de ambiente, ya que el nimero de cdmaras en
cada uno varia entre 15 y 20 cadmaras, y el numero de dias que cada camara tomo
fotografias. Realicé este analisis considerando a todas las especies nativas y luego retirando
del andlisis a las dos especies de zorros (C. thous y L. griseus) por ser especies generalistas
que se benefician con la presencia de ganado (Rodriguez-Mazzini & Molina Espinosa,
2000; Pia et al., 2003; Acosta-Jamett & Simonetti, 2004; Maffei et al., 2007; Lemos, 2007;
Farias & Kittlein, 2008).
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3.3 Resultados

3.3.1 Especies dispersoras de C. alba y el papel que cumplen en la dispersion y
germinacion de las semillas

3.3.1.1 Especies dispersoras de C. alba

En los dos palmares (de Manantial y la Reserva) y los otros tipos de ambiente
(bosque inundable, quebrachal y palo santal) de los Bafiados del Quirquincho registré 11
especies de fauna nativa consideradas dispersoras de C. alba, a través de las fotos de las
camaras trampa. Tres especies nativas fueron aves (Rhea americana, Ortalis canicollis y
una paloma, posiblemente Zenaida auriculata) y ocho fueron mamiferos (Catagonus
wagneri, C. thous, Leopardus geoffroyi, L. griseus, Mazama guazoubira, Pediolagus
salinicola, Puma concolor y T. tajacu) (Tabla 3.1). Ademas, registré tres especies
domésticas de dispersores: B. taurus, E. caballus y E. africanus a través de las camaras
trampa (Tabla 3.1).

Encontré una frecuencia de captura de especies nativas significativamente mayor en
el palmar de Manantial (0,45+£0,08 n/dia), el bosque inundable (0,39+0,08 n/dia) y el
quebrachal (0,42+0,08 n/dia) que en el palmar de la Reserva (0,17+£0,06 n/dia) y el palo-
santal (0,27+0,05 n/dia; F= 2,72; p<0,05) (Tabla 3.1). La frecuencia de captura de
dispersores domésticos fue significativamente mayor en el palmar de Manantial (2,47+0,37
n/dia) que en el palmar de la Reserva (1,24+0,41 n/dia), el bosque inundable (0,42+0,36
n/dia), el quebrachal (0,27+0,39 n/dia) y el palo-santal (0,10+0,39 n/dia; F= 6,96; p<0,05)
(Tabla 3.1). Debido a que la frecuencia de ganado en el palmar de Manantial fue mayor que
en el resto de los ambientes, de ahora en mas lo designaré como palmar con alta carga
ganadera y el palmar de la Reserva sera designado como palmar con baja carga ganadera.
Los otros tres tipos de ambiente seran designados con nimeros del 1 al 3 considerando la
frecuencia creciente de ganado: Palo-santal=1, Quebrachal=2 y Bosque inundable=3.

Encontré una frecuencia de todas las especies de dispersores (nativas y domesticas)
significativamente mayor en el palmar con alta carga ganadera (2,92+0,74 n/dia) y en el

palmar con baja carga ganadera (1,41+0,41 n/dia), luego en el ambiente 3 (0,81+0,17 n/dia)
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y el ambiente 2 (0,69+0,09 n/dia) y significativamente menor en el ambiente 1 (0,37%0,05
n/dia; F= 7,70; p<0,05). En las 17 cdmaras colocadas en individuos de C. alba frente a
frutos caidos en el suelo registré tres especies de mamiferos nativos que probablemente
estén alimentandose de frutos (T. tajacu, M. guazoubira y L. griseus, Fig. 3.10, 3.11 y
3.12).

Tabla 3.1. Numero de capturas (N°) y frecuencia de captura (nimero de individuos/dia/camara) de especies
detectadas con camaras trampas en cinco tipos de ambiente en el AGTI Los Palmares, provincia de Salta, (n=
namero de camaras trampa colocadas en cada tipo de ambiente, entre paréntesis). Los valores se expresan como
media+E.E. Letras distintas indican diferencias significativas entre tipos de ambiente.

Tipos de ambiente

. N° Palmarde  Palmar de Bosque
Dispersores Manantial la Reserva  inundable Queblr7achal Palois7antal F p
(19) (15) 20) (17) (7
Bos taurus 1245 1,96+0,61a 1,17+0,36a 0,36+0,14b  0,17+0,03b  0,10+0,03b 5,72 <0,001
Equus sp. 291 0,50+0,12a 0,16+0,14b 0,11%+0,13b  0,06+0,12b  0,00+0,00b 2,59 0,043
Catagonus wagneri 59 0,00+0,00b 0,01+0,02b 0,02+0,02b  0,10+0,02a  0,00+0,00b 3,57 0,009
Cerdocyon thous 95 0,21+0,03a 0,02+0,04b 0,01+0,04b 0,01+0,04b  0,01+0,03b 2,44 0,046

Leopardus geoffroyi 40 0,01+0,01b 0,00+0,00b 0,02+0,01a 0,03+0,01a 0,01+0,01b 3,27 0,015
Mazama guazoubira 118 0,00+0,00b 0,03+0,02b 0,04+0,01b 0,08+0,01a 0,08+0,01a 6,25 <0,001

Ortalis canicollis 76 0,01+0,01b 0,03+0,01a 0,06+0,02a 0,03+0,02a 0,00+0,00b 3,40 0,012
Tayassu tajacu 249 0,00£0,00b 0,06+0,05a 0,18+0,04a 0,11+0,04a 0,12+0,04a 3,01 0,022
Pediolagus salinicola 6 0,00+0,00  0,00+0,00  0,01+0,01 0,01+0,00 0,00+0,00 0,94 0,442
Lycalopex griseus 136 0,20+0,05a 0,01+0,01b 0,04+0,01b  0,04+0,03b  0,04+0,02b 4,51 0,002
Puma concolor 7 0,00+0,00  0,00+0,00  0,01+0,01 0,00+0,00 0,01+0,01 2,04 0,096
Rhea americana 4 0,00+0,00  0,01+0,00  0,01+0,00 0,00+0,00 0,00+0,00 1,96 0,108
Zenaida auriculata 15 0,02+0,01 0,00+0,00  0,00+0,00 0,02+0,01 0,00+0,00 0,86 0,493

BUSHNELL 8.14.2011 11:23:44

Figura 3.10. Tayassu tajacu probablemente alimentandose de semillas de C. alba.

65



Bushnell 12-03-2012 07:05:52

Figura 3.11. Mazama guazoubira probablemente alimentandose de semillas de C. alba.

10-06-2012 04:24:26

Figura 3.12. Lycalopex griseus probablemente alimentandose de semillas de C. alba.
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En los 45 km recorridos para buscar frutos marcados de C. alba en el palmar con baja
carga ganadera en la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, colecté 30 heces
de R. americana con un total de 2577 semillas enteras, 13 heces de zorros con 165 semillas
enteras, 178 semillas enteras en heces de O. canicollis (dos fecas con dos semillas y un
bosteadero con 174 semillas), dos heces de B. taurus con 35 semillas enteras, cuatro heces
de E. africanus con 343 semillas y una de E. caballus con 69 semillas. Encontré
significativamente mayor nimero de semillas en heces de E. caballus, O canicollis, R.

americana y E. africanus que en heces de B. taurus y zorros (F= 5,04; p<0,05; Fig. 3.13).

120+

90+ A A
A J—
60- A
3 -
B
I B
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o

Numero de semillas enteras/feca
o

Rhea Equus Equus Ortalis Bos Zorros
americana  africanus caballus canicollis taurus (13)
(30) & @ ) e
Especie

Figura 3.13. Numero de semillas enteras/excremento halladas en heces de especies nativas y
domésticas. Los resultados se muestran como media + E.E. Letras diferentes indican diferencias
significativas (p<0,05). Entre paréntesis= nimero de heces con semillas enteras encontradas para
cada especie y numero de bosteaderos en el caso de O. canicollis (n).

3.3.1.2 Viabilidad de las semillas dispersadas por endozoocoria y colectadas del suelo

Encontré significativamente mayor porcentaje de germinacién en las semillas
encontradas en heces de E. caballus, zorros y O. canicollis que en heces de R. americana,

E. africanus y B. taurus (F= 3,43; p<0,05; Fig. 3.14). No registré indicios de germinacion
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en ninguna de las semillas colectadas del suelo y sembradas, tanto las 100 en frutos enteros

como las 100 semillas manualmente extraidas.

1004
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Figura 3.14. Porcentaje de las semillas que germinaron halladas en heces de especies nativas y
domeésticas. Los resultados se muestran como media = E.E. Letras diferentes indican diferencias
significativas (p<0,05). Entre paréntesis= numero almacigos con semillas correspondientes a cada
especie (n).

3.3.1.3 Efectividad de los dispersores

La efectividad de dispersion de cada especie en orden creciente es: B. taurus (0,002),
E. caballus (0,016), zorros (0,039), O. canicollis (0,043), E. africanus (0,056) y R.
americana (0,412).

3.3.2 Asociacion del ganado y las especies nativas de fauna y particularmente de
mamiferos y aves dispersores de C. alba con cinco tipos de ambiente

Ademas de las tres especies domésticas de dispersores que fueron confirmadas por
encontrarse semillas enteras en sus heces: B. taurus, E. caballus y E. africanus, registré
otras tres especies: ovejas, cerdos y cabras. Detecté una frecuencia de captura

significativamente mayor de especies domésticas en el palmar con alta carga ganadera
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(13,91+2,93a n/dia), luego en el palmar con baja carga ganadera (2,13+1,05b n/dia), el
ambiente 3 (0,40+0,15b n/dia) y el 2 (0,34+0,07b n/dia) y una frecuencia significativamente
menor en el ambiente 1 (0,12+0,04c n/dia; F= 8,82; p<0,05). Por otra parte, no encontré
una relacion entre la abundancia de ganado y de especies nativas de dispersores (z= 1,32;
p>0,05). Encontré que la abundancia de especies nativas de dispersores de C. alba
(excluyendo a las dos especies de zorros) disminuye a medida que aumenta la abundancia
de especies domésticas (z= -2,83; p<0,05; Fig. 3.15).

Abundancia de dispersores nativos
N

CI) l(I)O 2(I)O 3(I)0 4(I)O 5(IJO G(I)O
Abundancia de ganado
Figura 3.15. Valores ajustados de la abundancia de dispersores nativos de Copernicia alba

(excluyendo las dos especies de zorros) en relacion a la abundancia de ganado total (seis especies
de animales domésticos) en cinco tipos de ambiente en el AGTI Los Palmares, provincia de Salta.

3.4 Discusion

3.4.1 Especies dispersoras de C. alba y el papel que cumplen en la dispersion y viabilidad
de las semillas

En los palmares de C. alba de los Bafiados del Quirquincho solo encontré semillas en
las heces de zorros (C. thous + L. griseus), O. canicollis, R. americana, B. taurus, E.

caballus y E. africanus, de los 11 potenciales dispersores detectados a través de las camaras
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trampa. Probablemente no encontré semillas en las otras especies de dispersores porque la
frecuencia de los mismos en los palmares fue muy baja.

La germinacion de las semillas de C. alba parece depender o ser acelerada por el paso
por el tracto digestivo de animales ya que, de las colectadas del suelo, ninguna germind
luego de 60 dias. El paso de las semillas por el tracto digestivo de los animales no solo
facilitaria la germinacion por liberar a las semillas de la céscara y la pulpa de los frutos,
sino que también tendria un efecto quimico sobre el endocarpo o la cubierta seminal que

aceleraria la germinacion (Samuels & Levey, 2005; Renison et al., 2010).

3.4.1.1 Efectividad de los dispersores nativos

De las especies de fauna nativa en cuyas heces encontré semillas enteras, la que
podria considerar como dispersora mas efectiva, considerando primeramente el componente
cuantitativo (nimero de semillas transportadas) de la dispersion y posteriormente el
cualitativo (porcentaje de germinacion) segun Schupp (1993), seria R. americana. Teniendo
en cuenta la gran cantidad de excrementos encontrados, el nimero de semillas halladas en
sus excrementos en relacion al numero total de semillas y el porcentaje de germinacion,
esta fue la especie en cuyas heces encontré mas semillas de las cuales mas del 50%
germind. Luego, en orden de efectividad de dispersion, seguiria O. canicollis (charata).
Encontré muchas semillas en las heces de O. canicollis y un gran porcentaje de estas
semillas germinaron, aunque no puedo diferenciar cuéntas semillas por excremento
encontré ya que son bosteaderos, por lo que no puedo determinar la efectividad de los
individuos.

Finalmente, los menos efectivos entre las especies nativas de dispersores son los
zorros (L. griseus y C. thous), que son especies de pequefio porte y omnivoras pero que se
alimentan de frutos (Lemos, 2007), por lo que en muchas heces se encontraron pocas
semillas, reduciendo el promedio de semillas/excremento. Sin embargo, un gran porcentaje
de semillas germinadas también incrementa la efectividad de la dispersion, y de las 165

semillas encontradas en heces de zorro, casi el 80% germino.
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3.4.1.2 Efectividad de los dispersores domesticos

Con respecto a los dispersores domésticos, si bien se habian citado previamente a B.
taurus y E. caballus como potenciales dispersores (Moraes, 1991; Puechagut et al., 2012),
encontré una tercera especie, E. africanus, que también se alimenta de frutos de C. alba, los
defeca enteros y luego germinan. Entre las especies domesticas de dispersores detectados
en este trabajo encontré una gran diferencia tanto en el nimero de semillas encontradas en
las heces como en los porcentajes de germinacion. Sin embargo, considerando
primeramente el componente cuantitativo de la dispersion por sobre el cualitativo (Schupp,
1993), considero a E. africanus como la especie mas efectiva entre los dispersores
domésticos ya que encontré muchas semillas en sus heces y el 53% germind. El segundo
dispersor mas efectivo entre las especies domésticas seria, E. caballus ya que se
encontraron muchas semillas y el 82% de las mismas germind, sin embargo, como sélo
encontré un excremento de esta especie, el analisis estadistico para compararlo con otras es
poco robusto. Por Gltimo, como dispersor menos efectivo estaria B. taurus, ya que encontré
relativamente pocas semillas enteras en sus heces, de las cuales s6lo germind el 25%. El
ganado vacuno ha sido citado como dispersor de otras especies de palmeras como
Acrocomia aculeata (Goldel et al., 2016) y varias especies de otras plantas (Campos et al.,
2008; Vila & Borelli, 2011), aunque no he encontrado articulos que indiquen mayor

efectividad que los dispersores nativos.

3.4.2 Asociacion del ganado y las especies nativas de fauna y particularmente de
mamiferos y aves dispersores de C. alba con cinco tipos de ambiente

Teniendo en cuenta tres resultados: las frecuencias de captura de ganado en los
distintos tipos de ambiente, la riqueza menor de especies nativas de dispersores en los
palmares que en los otros tipos de ambiente, la relacion negativa entre la abundancia de
dispersores nativos (excluyendo los zorros) y de dispersores domesticos, el ganado parece
afectar negativamente a las especies nativas de dispersores.

La ganaderia sin manejo a menudo resulta en sobrepastoreo, afectando negativamente

la productividad de los bosques (Saravia Toledo, 1995), disminuyendo asi los recursos para
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los herbivoros nativos, tales como los dispersores de C. alba. La degradacion de los
bosques genera un ciclo en el cual las comunidades humanas ejercen una presion de caza
cada vez mas fuerte sobre las especies nativas de dispersores para compensar por la pérdida
de ingresos generados por la actividad ganadera (Saravia Toledo, 1995; Barbaran, 2003).
Esta situacion ha sido informada en los Bafiados del Quirquincho, donde ocurre una
creciente mortalidad de ganado causada por un aumento en la intensidad de las sequias los
ultimos afios, resultado de la profundizacion del cauce del rio Dorado, uno de los dos rios
que forman el humedal (Chalukian et al., 2002). En otras areas boscosas se ha observado
una declinacién en las poblaciones de varios mamiferos dispersores debido a la
competencia por recursos con el ganado (Hibert et al., 2010), caceria por los ganaderos
(Polisar et al. 2003; Loveridge et al. 2010) y cambios en las caracteristicas del paisaje
(Noss & Cuéllar, 1999; Morello et al. 2006; Torrella & Adamoli, 2006).

Analizando maés detalladamente a las especies nativas de dispersores, M. guazoubira,
T. tajacu y C. wagneri estan principalmente presentes en los tipos de bosque que no son
palmares y que tienen menos representacion de ganado. En el caso de la M. guazoubira y T.
tajacu, en trabajos previos en el Chaco, se ha sugerido una relacion negativa entre la
presencia del ganado y la abundancia de estos dispersores (Altrichter & Boaglio, 2004;
Noss & Cuellar, 1999). Catagonus wagneri, especie endémica, puede prosperar en bosques
degradados del Chaco semi-arido mientras estos no se encuentren totalmente transformados
(Altrichter & Boaglio, 2004), sin embargo no se lo encontrd en el palmar con alta carga
ganadera pero si en el palmar con baja carga ganadera y en los tipos de ambiente 2 y 3.

En este trabajo encontré poca frecuencia de captura de O. canicollis, especie que
suele ser abundante en el Chaco (Caziani & Protomastro, 1994) aunque también esta sujeta
a caceria (Altrichter, 2006). Ortalis canicollis tendria un rol muy importante como
dispersora de semillas de C. alba y de otras especies de plantas (Caziani & Protomastro,
1994). Rhea americana presenta una situacion similar, es un dispersor exitoso de C. alba y
resiliente a la degradacion del héabitat, pero es sensible a las presiones de caza
descontrolada (Bellis et al., 2004). La gran area de accion de R. americana lo convierte en
un elemento clave en la dispersion de C. alba, y de varias especies de plantas (Renison et
al., 2010) resaltando la importancia de mantener poblaciones viables de esta especie para

que pueda seguir cumpliendo su funcion.
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De las especies de dispersores nativos, sélo los zorros (C. thous y L. griseus) tienen
mayor frecuencia de captura en el palmar con alta carga ganadera que en los otros tipos de
ambiente. Esto podria suceder porque estas especies son generalistas, se alimentan de las
crias y la carrofia de los animales domésticos (Farias & Kittlein, 2008; Pia et al., 2003),
ademas de encontrarse asociadas a asentamientos humanos y habitar en areas abiertas
(Acosta-Jamett & Simonetti, 2004; Lemos, 2007), lo que hace que sean favorecidas por una
mayor frecuencia de ganado (Rodriguez-Mazzini & Molina Espinosa, 2000; Maffei et al.,
2007).

La riqueza y frecuencia de deteccion baja de la mayoria de los dispersores nativos
(excluyendo a los zorros) en el palmar con alta carga ganadera puede deberse a los cambios
en la vegetacion provocados por la alta frecuencia de ganado (Altrichter & Boaglio, 2004).
La alta carga ganadera en este palmar puede ser responsable del ramoneo y pisoteo de los
renovales de C. alba, resultando en una baja densidad de palmeras (Moraes, 1991; Molina
Espinosa, 2001; Puechagut et al., 2013) y una escasa disponibilidad de frutos para los
dispersores nativos, como se observd en estudios anteriores (Puechagut, 2011). La alta
frecuencia de captura de zorros en el palmar con alta carga ganadera explica por qué
encontré alli una frecuencia similar de especies nativas de dispersores que en los tipos de
ambiente 2 y 3 (con baja carga ganadera) incluso cuando la riqueza de especies nativas de
dispersores es menor (5 en el palmar con alta carga ganadera, 9 en el ambiente 2 y 10 en el
ambiente 3). La frecuencia de captura de todas las otras especies nativas de dispersores
también es menor (considerando s6lo a los que mostraron diferencias significativas entre
los tipos de ambiente) y la relacion entre el total de los dispersores nativos (sin contar los
zorros) y el ganado es negativa.

Algunas de las especies nativas de dispersores encontradas en este trabajo estan
amenazadas de extincion, C. wagneri esta categorizado como En peligro (EN) por la Unién
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN; 2015) y en el Libro Rojo de
Mamiferos Amenazados de Argentina (Ojeda et al., 2012), P. tajacu esta categorizado
como Vulnerable (VU) en Argentina, M. guazoubira como Casi amenazada (NT) a nivel
nacional y R. americana como Casi amenazado (NT) a nivel global pero categorizado como
Amenazado (AM) en Argentina (Lopez-Lanus et al., 2008). Teniendo en cuenta esto y que

se percibe una disminucion global de especies en todo el mundo, afectando las
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interacciones y procesos ecologicos (Dirzo et al., 2014), es fundamental conservar areas lo
suficientemente grandes como para mantener la diversidad de dispersores (Reis et al., 2000;
Galetti et al., 2006) de C. alba.

3.4.3 Conclusion del capitulo

La primera hipdtesis de este capitulo no fue cumplida ya que especies de gran tamafio
como E. caballus y B. taurus resultaron ser dispersores menos efectivos que especies de
tamafio mediano como los zorros y pequefio como O. canicollis. En general, las especies
nativas de dispersores de C. alba resultaron mas efectivas que las especies domésticas en
términos de cantidad de semillas dispersadas y proporcion de éstas que germinan. Por otra
parte, el ganado en general, incluyendo a las especies domésticas dispersoras, afecta
negativamente a la mayoria de las especies nativas de dispersores, confirmando la segunda
hipétesis de este capitulo. Considerando que una mayor abundancia de dispersores
beneficia la regeneracion de C. alba y que el paso por el tracto digestivo de los mismos
acelera la germinacion de las semillas, la proteccion de las areas de palmares en el Noroeste
Argentino se hace imprescindible para garantizar su regeneracion y el recurso que
significan para los animales, tanto domésticos (Castellani et al., 2014) como nativos
(Moraes, 1991; Ragusa Netto & Fecchio, 2006; Cisz, 2011; Puechagut et al., 2013).
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Capitulo 1V. El impacto del ganado sobre la estructura
poblacional v regeneracion de Copernicia alba

4.1 Introduccioén

La estructura poblacional de cualquier organismo es la distribucién de la abundancia
o densidad de los individuos en las diferentes categorias de edad o tamafio que refleja como
ha venido funcionando la poblacion y da indicios de como se proyectara en el futuro
(Galeano et al., 2010). Dentro de la familia Arecaceae, se considera que una estructura
poblacional con buena representacién de plantulas y juveniles que disminuye hacia las
mayores clases diamétricas o de altura, es un indicio de que hay suficiente reclutamiento
como para garantizar la continuidad de una poblacion de palmeras (Ibarra-Manriquez &
Mendoza, 2003; Thompson et al., 2009; Galeano et al., 2010; Lopez-Toledo et al., 2011;
Degen & Negrelle, 2014). Si bien existen variaciones entre especies de palmeras con
respecto a la densidad de individuos, se considera que una densidad de adultos
reproductivos mayor a 200 individuos/ha es necesaria para asegurar una produccion de
semillas adecuada para garantizar la regeneracion natural (Mereles, 2001; Molina Espinosa,
2001; Lopez-Toledo et al., 2011). Sin embargo, existen multiples factores que pueden
afectar la estructura poblacional de las palmeras: la cosecha de hojas de palmeras juveniles
puede retrasar el crecimiento de estos individuos (Torres et al., 2015) y en adultos reducir
la reproduccion y la supervivencia (Endress et al., 2004; Lopez-Toledo et al., 2011). El
ramoneo y pisoteo por el ganado es otro factor que incrementa la mortalidad de los
renovales y juveniles (Endress et al., 2004; Lopez-Toledo et al., 2011). Otro factor es la
topografia que también puede tener un efecto sobre la densidad de especies de palmeras de
>10 m de altura, cuya densidad aumenta continuamente desde la crestas de montafas hasta
la base de las mismas (Clark et al., 1995). También, factores denso-dependientes dentro de
la misma especie de palmera y la abundancia de otras especies de plantas pueden reducir el
crecimiento de las mismas, alterando la estructura poblacional (Fantini & Guries, 2007).

Los herbivoros en general, tanto nativos como domésticos, cumplen varios roles en el

ciclo de vida de las plantas. Uno de ellos es la remocion de frutos, ya sea por dispersion
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(remocion de frutos de una planta y posterior deposicion de las semillas en un sitio donde
pueden germinar y establecerse; Janzen, 1970) o por depredacion (cuando el animal le quita
a las semillas la capacidad de germinar; Ramirez et al., 2009). Considerando el componente
cualitativo de la dispersion por endozoocoria, el micrositio donde los animales depositan
las semillas puede incrementar o inhibir la germinacién de las mismas, definiendo la
efectividad de dispersion de cada especie (Schupp, 1993). En este sentido, un animal que
deposite las semillas en micrositios mas diversos por tener variados requerimientos de
habitat aumenta la efectividad del mismo como dispersor ya que las semillas tendran mas
posibilidades de ser depositadas en los micrositios disponibles favorables para su
germinacion (Svenning, 2001;Wang & Smith, 2002; Brodie et al., 2009; Kurten, 2013).

Tanto la fauna nativa como los animales domésticos se alimentan de los renovales y
podrian afectar su establecimiento por ramoneo y pisoteo (Bodmer, 1990; Endress, 2004;
Beck, 2006, 2007; Lépez-Toledo et al., 2011). La herbivoria tiene un impacto negativo en
el crecimiento y superviviencia de las plantas cuando las variables ambientales (luz,
oxigeno o nutrientes) limitan la capacidad de las plantas de compensar por los dafios
ocasionados por los herbivoros (Crawley, 1997). Los efectos negativos de la herbivoria son
mayores cuando los animales cambian su comportamiento de forrajeo (prefieren plantas
con pocas defensas) 0 aumentan su abundancia en respuesta a esta alta susceptibilidad de
las plantas (Jones & Coleman, 1991).

Entre las especies tropicales de plantas, las de la familia Arecaceae sobresalen por
tener hojas resistentes que les permite reducir la presion de herbivoria sobre ellas en
comparacion con otras plantas (Dominy et al., 2008). Sin embargo, esta familia no esta del
todo protegida contra la herbivoria. Una declinacion en la poblacion de la palmera
Ptychosperma bleeseri fue relacionada con la presion de ungulados introducidos en
Australia (Liddle et al., 2006). Por este motivo, varias especies de palmeras se han
encontrado asociadas a vegetacion protectora contra el efecto de la herbivoria (Eiserhardt et
al., 2011). En bosques secos como el Chaco, el ganado se alimenta de palmeras de menor
tamafo, comiendo los brotes de las hojas a su alcance principalmente en la estacion seca
(Lopez-Toledo et al., 2011). En el caso de C. alba, se ha reportado que el ganado ramonea
y pisotea los renovales causandoles la muerte, y se ha sugerido que los arbustos tienen un

papel en la regeneracion en sitios con presencia de ganado, ya que protegen a los renovales
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de la palmera del pisoteo y ramoneo (Moraes, 1991). Por otra parte, como se vio en el
capitulo 111, el ganado actta como un agente dispersor de sus semillas. Es necesario
estudiar cobmo afecta el ganado la regeneracion y establecimiento de C. alba para cerrar su
ciclo de vida (Wang & Smith, 2002).

4.1.1 Hipotesis

1. El ganado se alimenta de los renovales de C. alba y los pisotea disminuyendo su
supervivencia, afectando asi la regeneracion, la densidad y la estructura poblacional.

2. Existen micrositios favorables para la regeneracion de C. alba donde los renovales
estan protegidos contra la herbivoria.

3. Los dispersores depositan las semillas en diferentes micrositios y los renovales se

establecen Unicamente donde estan protegidos contra la herbivoria.

4.1.2 Predicciones

1. En presencia de ganado habra una menor supervivencia de renovales y densidad de
individuos, principalmente en categorias de tamafio menores.

2. Los renovales estaran mayormente asociados a vegetacion espinosa en presencia de
pastoreo.

3. Los micrositios que se presenten como favorables para la regeneracion seran

aquellos que se encuentren protegidos de la herbivoria.

4.1.3 Objetivos especificos

1. Evaluar el impacto del ganado sobre la densidad y estructura poblacional de C.

alba en un palmar en la provincia de Jujuy (Noroeste Argentino).
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2. Determinar la densidad de renovales y el ndmero de hojas ramoneadas y
caracterizar los sitios donde existe regeneracion de C. alba en presencia y ausencia de
ganado.

3. Evaluar el impacto de la presencia de ganado sobre la supervivencia y regeneracion
de C. alba.

4. Comparar los sitios donde la fauna deposita las semillas de C. alba con los sitios

donde existe regeneracion.

4.2 Métodos

4.2.1 Area de estudio

El estudio se realiz6 en el palmar de referencia cercano a la localidad de El Talar
(provincia de Jujuy), perteneciente a la empresa Ledesma S.A.A.l y rodeado por un
alambrado de cinco hilos, dos de los cuales son alambre de puas. Al otro lado del
alambrado el palmar pertenece a las comunidades aborigenes guaranies “Tata Iyipy” y
“Jasy Endy Guazu” (Luz de Luna Grande), que se dedican a la cria de ganado vacuno, el
cual se alimenta dentro del palmar. Esta division del palmar, existente desde hace mas de
100 afios cuando fue creada la finca, provee una oportunidad Unica para evaluar el efecto
del ganado sobre las palmeras. De aqui en adelante me referiré a palmar de referencia (con
acceso restringido al ganado) y palmar con ganado (Fig. 1.2), esta division sera utilizada
para evaluar el efecto del ganado en la regeneracion y estructura de la poblacion de C. alba.
Por tratarse de unidades de muestreo (parcelas, transectas y puntos dependiendo del objeto
de estudio) dentro de cada palmar, serian consideradas “pseudorréplicas” (Hurlbert, 1984).
Si bien este tipo de disefio experimental tiene limitaciones en cuanto a la inferencia de los
resultados para otras areas de palmares, es posible evaluar cada palmar de El Talar y las
diferencias entre los palmares (Quinn & Keough, 2002). El estudio de los micrositios donde
la fauna deposita las semillas de C. alba (objetivo 4) se realizo en el palmar de la Reserva
Provincial de Flora y Fauna Los Palmares (Fig. 1.2), provincia de Salta, donde la presencia

de fauna nativa es mayor y donde conté con la ayuda de los Guardaparques de la Reserva
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para la deteccion de heces y medicion de las variables de micrositio. Los palmares fueron
descriptos en los capitulos 11 y 111

Figura 4.. Palmar con anado de El Talar, Provicia de Jujuy.

4.2.2 Impacto del ganado sobre la densidad y estructura poblacional de C. alba

Tanto en el palmar de referencia como en el palmar con ganado de El Talar dispuse
sistematicamente 30 parcelas de 500 m? (50 x 10 m) cada 50 m para garantizar su
independencia, considerando el criterio de una separacién de por lo menos el doble de la
altura méxima de las palmeras. En cada transecta registré el nimero de fustes, es decir, la
cantidad de individuos de C. alba con tronco aparente (Tomlinson, 1990). En las mismas
parcelas medi la altura hasta la base de la copa (base del peciolo de la hoja viva méas
antigua; Moraes, 1991; Degen & Negrelle, 2014; Torres et al., 2015) de todos los
individuos vivos de C. alba mayores a 0,5 m de altura, ya que aproximadamente con esa
altura aparece el estipite visible. Con la informacion obtenida de las parcelas determiné la
densidad por hectarea de individuos de C. alba.

Clasifiqué a los fustes registrados en las parcelas de 500 m? por su altura, la presencia
de tronco y de estructuras reproductivas (Pinard & Putz, 1992; Paniagua, 1998) para
establecer categorias de tamafios. Hice esta clasificacion en base a la original de Tomlinson

(1990), con especificaciones para C. alba de Moraes (1991) y una adaptacién para este
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estudio basada en observaciones a campo sobre el estado reproductivo en relacion a la
altura de la palmera (ver Capitulo Il). Consideré juveniles a los individuos menores a 5
metros de altura ya que, a pesar de la observacion en otros lugares de individuos de 3 m de
altura como adultos reproductivos (Moraes, 1991; Cisz, 2011; Degen & Negrelle, 2014), en
este estudio no detecté individuos menores a 5 m de altura con estructuras reproductivas.
Ademaés consideré para la categorizacion a la proporcion de individuos reproductivos por
afio y clase de altura (Thompson et al., 2009; Galeano et al., 2010), debido a una relacion
positiva entre la altura y el estado reproductivo encontrada en otras especies de palmeras
(Pinard & Putz, 1992; Pefia-Claros & Zuidema, 2000). La categorizacién por tamafo
utilizada fue:
e 0,5 a <5 m de altura: juveniles que alin no muestran estructuras reproductivas a
campo
e 5a<10 m de altura: adultos reproductivos que no muestran floracion todos los afios
e 10 a 17 m de altura: adultos reproductivos que florecen todos los afios, a excepcion
de dos que también fueron incluidos en esta categoria debido a su altura.

Para determinar la estructura poblacional de C. alba segun la clasificacion por
tamafos en funcién del nimero de fustes en cada categoria, para cada palmar compareé la
densidad de individuos (variable dependiente) entre categorias (variable predictora con tres
niveles) utilizando la plataforma de modelos lineales generales y mixtos de Infostat, y el
test a posteriori DGC (Di Rienzo et al., 2011; 2012) considerando las categorias de tamafio
como efecto fijo con tres niveles y la densidad de individuos como variable dependiente, el
tamafio muestral fue el namero de parcelas (30). Para determinar el impacto del ganado en
la estructura poblacional por tamafio comparé, del mismo modo, la densidad de individuos

en cada categoria entre el palmar de referencia y el palmar con ganado.

4.2.3 Densidad de renovales, disponibilidad de micrositios para la regeneracion de C. alba
y herbivoria

En cada palmar de El Talar (de referencia y con ganado) estableci 30 parcelas de 100
m? (10 x 10 m) anidadas en las parcelas de 500 m? en las que conté el nimero de renovales

de C. alba y posteriormente calculé la densidad de renovales por hectarea. Consideré
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renovales a todos los individuos que no presentaron un tronco aparente (Tomlinson, 1990).
Realicé este conteo una Unica vez, en agosto de 2011.

En la misma fecha, en cada palmar elegi al azar 30 renovales: iniciando en el borde
del palmar caminé hacia el interior el nimero de pasos hacia el norte que indicara el
segundero de un reloj digital. Una vez en el punto elegi el renoval méas cercano. Desde ese
renoval reinicié el conteo de pasos a 2 metros de cada renoval siempre en direccion norte.
En los renovales elegidos medi el DAB (diametro a la altura de la base), la altura, el
numero de hojas, el largo de las hojas y el nimero de hojas ramoneadas. No logré
identificar si el ramoneo de las hojas fue hecho por fauna nativa o ganado pero lo medi en
los dos palmares igualmente.

Para determinar el impacto del ganado en la regeneracion, compareé la densidad de los
renovales, el DAB, la altura, el nimero de hojas, el largo de las hojas y el nimero de hojas
ramoneadas de los renovales en el palmar con ganado con las obtenidas en el palmar de
referencia a través de los modelos lineales generales y mixtos y el test a posteriori DGC
(Di Rienzo et al., 2011; 2012) utilizando el tipo de palmar como factor fijo con dos niveles
(palmar de referencia y palmar con ganado), la densidad de renovales como variable de
respuesta y el niUmero de parcelas en cada palmar como tamafio muestral.

Ademas, caractericé el micrositio en cada uno de los 30 renovales en cada palmar
para:

1) cobertura de suelo: tomé una fotografia siempre a 1,50 m encima del renoval,
obteniendo una superficie de aproximadamente 0,75 m Luego en gabinete, superponiendo
una grilla de 100 subdivisiones sobre la fotografia utilizando el software Adobe Photoshop
CS5 (Seimert, 2010), calculé el porcentaje de cobertura de pasto, herbéceas, hojarasca y
suelo expuesto (Bachmann et al., 2007);

2) distancia a cuatro tipos de vegetacion: dentro de un radio de 1 m desde el renoval
elegido, medi la distancia de cada uno de los renovales al arbusto y arbol adulto més
cercano de la misma especie o de otras y a la graminea y herbacea mas cercana (Molina
Espinosa, 2001);

3) presencia/ausencia de cuatro tipos de vegetacion: determiné la presencia de estos

tipos de vegetacion en un radio de 1 m y 2 m desde el renoval elegido; y
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4) cobertura aérea de lefiosas: registré la cobertura aérea de lefiosas sobre el renoval
en cuatro cuadrantes (N-E, S-E, S-O y N-O) y en un radio de 1 m desde el renoval elegido a
través de observacion directa, posteriormente determiné la cobertura aérea considerando
que cada cuadrante vale 0,25 si presenta cobertura.

En cada palmar, registré las mismas variables de micrositio de renoval en 30 puntos
sin presencia de renoval y apareados con cada renoval medido. Desde cada uno de los
renovales elegidos, escogi los puntos apareados caminando el nimero de pasos indicado
por el segundero de un reloj digital alrededor del individuo adulto de C. alba mas cercano,
manteniendo la distancia del renoval. Registré las mismas variables también en 30 puntos
sin renoval tomados al azar en cada palmar. Para elegir estos puntos caminé el nimero de
pasos hacia el norte que indicara el segundero de un reloj digital y reiniciando el conteo de
pasos a 2 metros de cada punto.

Para evaluar si los renovales se encuentran asociados a algunas de las caracteristicas
registradas en los micrositios en ausencia y presencia de ganado, analicé las variables
medidas en puntos con renovales, puntos apareados a los renovales y puntos al azar en el
palmar de referencia y en el palmar con ganado de El Talar, separadamente en cada palmar,
a través de analisis multivariado. Analicé las variables de micrositio a través de diferentes
analisis porque, por ser variables de diferentes magnitudes y tipos (binarias, porcentajes y
distancias), no pude incluir todas en un analisis multivariado. Ademas, aun al realizar
distintas transformaciones de las variables no consegui lograr una distribucién normal, un
supuesto que debe cumplirse para aplicar analisis multivariados (Quinn & Keough, 2002).

Inicialmente realicé una correlacion de Spearman entre la proporcién de presencia de
los diferentes tipos de vegetacion (arbol, arbusto, pasto y herbacea) en un radiode 1 my 2
m alrededor de cada punto y la proporcion de cobertura aérea de lefiosas en cada punto para
determinar si existe multicolinearidad entre las variables. Las variables de micrositio con
alto indice de correlacion con otras (>0,60 y p<0,05) fueron descartadas, seleccionando las
variables medidas en un radio de 1 m por considerar que tienen una mayor influencia en los
micrositios que en un radio de 2 m o cobertura aérea. Incorporé las variables restantes en un
test multivariado de componentes principales (PCA) para determinar si permiten predecir la
presencia de un renoval. EI modelo resultante quedé como una matriz de siete variables

(presencia de arbol, arbusto, pasto y herbacea en un radio de 1 m y presencia de arbusto,
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pasto y herbacea en un radio de 2 m) por 90 casos (30 puntos con renovales, 30 puntos
apareados y 30 puntos tomados al azar).

Para analizar si los puntos con renovales, apareados y tomados al azar mostraban
alguna diferencia entre si con respecto a los componentes principales obtenidos, comparé
los scores de cada punto sobre los componentes principales (CP1 y CP2) a través de los
modelos lineales generales y mixtos (Renison et al., 2005; Di Rienzo et al., 2011).

Luego de identificar los tipos de vegetacion que explican las diferencias entre puntos
con renovales, apareados y al azar en el biplot generado a través del PCA, comparé la
presencia y la distancia a estos tipos de vegetacion entre los tipos de micrositio utilizando
los modelos lineales generales y mixtos y el test a posteriori DGC (Di Rienzo et al., 2012)
incluyendo como factor fijo el tipo de punto (con renoval, apareado o al azar) y como
variables de respuesta la distancia y la presencia/ausencia de los cuatro tipos de vegetacion
y un tamafio muestral de 30 para cada tipo de punto. De la misma forma, comparé los
porcentajes de cobertura de suelo (variable de respuesta) entre los tipos de micrositio
(factor fijo) utilizando los modelos lineales generales y mixtos y el test a posteriori DGC
(Di Rienzo et al., 2011; 2012).

Realicé el mismo procedimiento para evaluar si las variables de micrositio permiten
identificar si un renoval se encuentra en el palmar de referencia o en el palmar con ganado,
inclui en el modelo cinco variables (presencia de arbol, arbusto, pasto y herbacea en un
radio de 1 m y presencia de herbacea en un radio de 2 m) por 60 casos (30 puntos con

renovales en el palmar de referencia y 30 puntos con renovales en el palmar con ganado).

4.2.4. Supervivencia de renovales de C. alba en una parcela de referencia y una parcela
con ganado

Estableci dos parcelas permanentes de 200 m? (40 x 5 m), una de ellas Parcela control
y la restante Parcela experimental, separadas por 6 km de distancia, y en cada una de ellas
marqué 50 renovales con chapas de aluminio. Por tratarse de transectas dentro del palmar
de referencia, serian consideradas “pseudorréplicas” (Hurlbert, 1984). Entre mayo de 2012
y septiembre de 2013, en 13 meses determiné si los renovales marcados se encontraban o

no vivos en cada una de las dos parcelas. Luego de 9 meses de seguimiento, a comienzos de
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marzo de 2013, inmediatamente antes del muestreo correspondiente a ese mes, ingresé
ganado a la Parcela experimental. De acuerdo con observaciones personales e informacion
provista por el personal de la empresa Ledesma S.A.A.l., ingresaron entre ocho y 10 vacas
que permanecieron en el area de la Parcela experimental hasta el final del seguimiento (8 a
10 vacas/ha). Continué midiendo los renovales marcados por seis meses mas para
determinar su probabilidad de presencia con acceso de ganado (Parcela experimental) y en
ausencia de ganado (Parcela control). Para determinar la probabilidad de presencia de los
renovales en las dos parcelas realicé una regresion logistica con distribucion binaria y
funcién de enlace logit utilizando como factores fijos el tipo de parcela con dos niveles
(experimental y control) y la fecha de muestreo como covariable y como factor aleatorio el
namero identificador de cada renoval para considerar que los datos se tomaron siempre
contando los mismos renovales. Realicé el andlisis utilizando modelos lineales
generalizados y mixtos de Infostat (Di Rienzo et al., 2012; 2014).

Con el fin de evaluar si el ingreso de ganado en la Parcela experimental tendria algin
efecto sobre el crecimiento de los renovales compareé, entre las dos parcelas, tres variables
medidas sobre los renovales en diferentes momentos del seguimiento utilizando la
plataforma de modelos lineales generales y mixtos de Infostat y el test a posteriori DGC
(Di Rienzo et al., 2011; 2012) considerando como efecto fijo el tipo de parcela
(experimental o control) y como efecto aleatorio el numero de identificacion de cada
renoval:

e largo de hojas/renoval: medido en junio y septiembre de 2012 (antes del ingreso de
ganado a la Parcela experimental) y en septiembre de 2013,

e altura/renoval: medida en noviembre de 2012 (antes del ingreso de ganado a la
Parcela experimental) y en abril y septiembre de 2013 y

e DAB/renoval: medido en junio y noviembre de 2012 (antes del ingreso de ganado a

la Parcela experimental) y en abril y septiembre de 2013.

4.2.5 Micrositios donde la fauna deposita las semillas de C. alba

En el palmar de la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, recorri a pie

durante tres dias 45 km de caminos de fauna, junto a dos Guardaparques de la Reserva, y
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colecté todas las heces halladas durante el recorrido que presentaran semillas o restos de
frutos de C. alba, identificando la especie a la que pertenecian. Estas heces son las mismas
que posteriormente fueron utilizadas para las pruebas de germinacién del capitulo I1I.

En cada lugar donde encontré heces de animales (tanto domésticos como nativos) con
semillas, registré las mismas variables utilizadas para caracterizar los micrositios donde hay
regeneracion: porcentaje de cobertura de suelo, presencia de diferentes tipos de vegetacion
en un radio de 1 y 2 m, distancia a estos tipos de vegetacion en un radio de 1 m y cobertura
aérea de lefiosas. Ademas, para cada micrositio donde colecté heces tomé un punto al azar
contando la cantidad de pasos hacia el norte dados por el segundero de un reloj digital. En
cada punto al azar medi las mismas variables de micrositio. Realicé esto para comparar si el
micrositio donde fueron depositadas las semillas por los animales es similar al micrositio
favorable para la regeneracién de C. alba, presuponiendo que exista un micrositio favorable
y bajo el supuesto de que las condiciones de micrositio no difieren entre el palmar de
referencia de El Talar (donde evalué regeneracién) y el palmar de la Reserva Los Palmares
(donde medi los micrositios con heces).

Analicé las variables de micrositio de la misma forma que en la seccion 4.2.3 de este
capitulo, comparando entre micrositios donde las especies nativas de dispersores
depositaron semillas de C. alba, micrositios donde dispersores nativos depositaron semillas
y puntos tomados al azar. El modelo resultante para ser incorporado en el PCA qued6 como
una matriz de cuatro variables (presencia de arbol, arbusto, pasto y herbacea en un radio de
1 m) por 100 casos (42 micrositios de dispersores nativos: tres micrositios con heces de O.
canicollis, 28 con heces de R. americana y 11 con heces de zorros; ocho micrositios de
dispersores domesticos: cuatro puntos con heces de E. africanus, uno con un excremento de

E. caballus y tres con heces de B. taurus; y 50 puntos tomados al azar).
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4.3 Resultados

4.3.1 Impacto del ganado sobre la densidad y estructura poblacional de C. alba

En el palmar de referencia registré una densidad de 464,00+34,23 individuos con
tronco aparente vivos por hectérea, significativamente mayor que en el palmar con ganado
(59,31+£34,82; F= 65,71; p<0,05). La densidad total de individuos/ha (renovales +
individuos con tronco aparente) en el palmar de referencia fue de 1297,33+248,34,
significativamente mayor que en el palmar con ganado (290,67+238,44; F= 8,22; p<0,05).

En el palmar de referencia encontré significativamente menor densidad de individuos
en las categorias de tamafio de 10 a 17 m que en las otras categorias (F= 5,78; p<0,05; Fig.
4.2) y no encontré diferencias significativas entre las categorias de tamafio en el palmar con
ganado (F= 1,86; p=0,16; Fig. 4.2).

2501
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Figura 4.2. Numero de individuos con tronco aparente/ha por clases de tamafio en el palmar de
referencia y en el palmar con ganado de El Talar, provincia de Jujuy (n=30 parcelas en cada
palmar). Letras diferentes indican diferencias significativas entre el nimero de individuos entre
clases en el palmar de referencia (p<0,05). Los resultados se expresan como media + E.E.
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4.3.2 Densidad de renovales, disponibilidad de micrositios para la regeneracion de C. alba
y herbivoria

Encontré significativamente menor densidad de renovales, de menor altura, con mas
hojas ramoneadas y de menor largo en el palmar con ganado de El Talar que en el palmar
de referencia (Tabla 4.1).

Tabla 4.1. Densidad y variables sobre el estado o vigor de los renovales en el
palmar de referencia y el palmar con ganado de El Talar, provincia de Jujuy (n= 30
parcelas en cada palmar). Los resultados se expresan como mediazE.E.

Palmar de Palmar con

Variable referencia ganado F p
Densidad (renovales/ha) 517,24+93,49 (a) 233,33¥91,92 (b) 4,69 <0,001
N° de hojas 3,93+0,36 3,77+0,35 0,11 0,73
N° de hojas ramoneadas  0,27+0,09 (b) 2,23%0,27 (a) 27,31 <0,001
Largo de hojas (cm) 39,65+2,26 (a) 24,63+2,26 (b) 22,04 <0,001
Altura (cm) 43,27+2,55 (a) 27,07+2,55 (b) 20,22 <0,001
DAB (mm) 7,73+0,86 6,15+0,86 1,67 0,20

Respecto a la disponibilidad de micrositios para regeneracion, en el palmar de
referencia encontré una correlacién positiva entre la cobertura aérea de lefiosas y la
presencia de arboles a 1 y 2 m de distancia de los puntos y entre la presencia de arboles a 1
y 2 m (Coeficiente de correlacion>0,60; p<0,05), por lo que descarté las variables:
cobertura aérea y presencia de arboles a 2 m.

Los primeros dos componentes principales explican el 80% de la variabilidad en las
caracteristicas de los micrositios con renoval, puntos apareados o elegidos al azar (Fig. 4.3).
El primer componente principal no present6 diferencias entre los micrositios con renoval,
apareados o al azar (CP1: F= 0,95; p= 0,39). El segundo componente principal permite
determinar si un punto fue tomado al azar aunque no permite diferenciar entre puntos con
renoval y apareado (CP2: F=4,98; p<0,05).

Encontré significativamente menor presencia de arbustos a 1 y 2 m de radio en los
micrositios con renovales (1 m: 0,60+0,07; 2 m: 0,70£0,07) que en los puntos al azar (1 m:
0,93+0,07; 2 m: 0,97+0,07; 1 m: F= 10,66, p<0,05 2 m: F= 4,06, p<0,05). No encontré
diferencias en la distancia a arbusto entre micrositios con renovales y puntos al azar (F=
0,43; p> 0,05).
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Figura 4.3. Andlisis de componentes principales mostrando las variables de presencia/ausencia de
cuatro tipos de vegetacion (pasto, herbacea, arbol y arbusto) a 1 y 2 m de radio desde puntos con
renoval (negro), apareados (blanco) y tomados al azar (gris), en el palmar de referencia de El
Talar, provincia de Jujuy (n= 30 renovales, 30 puntos apareados y 30 puntos al azar). Las elipses
representan los contornos dentro de un intervalo de confianza del 95%.

Ya que los puntos con renovales y los apareados no presentaron diferencias en el
analisis de componentes principales, dejé de considerar a los puntos apareados en los
siguientes analisis. Encontré significativamente menor porcentaje de pasto y mayor
porcentaje de herbaceas en los puntos con renovales que en los puntos tomados al azar
(Tabla 4.2; Fig. 4.4).

Tabla 4.2. Cobertura de suelo segun el tipo de vegetacion (pasto, herbacea)
hojarasca y sin vegetacion en los puntos con renovales y al azar en el palmar
de referencia de El Talar, provincia de Jujuy. Los valores se expresan como

media + E.E.

Tipo de vegetacion Renoval Punto al azar F p
% de pasto 42,72+7,08 (b) 71,1746,96 (a) 8,21 0,005
% de herbaceas 6,53+1,19 (a) 0,59+1,17 (b) 12,59 <0,001
% de hojarasca 42,73+7,02 29,7946,91 1,73 0,19
% de suelo expuesto 8,02+2,79 1,54+2,74 2,74 0,10
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Figura 4.4. Micrositio con renoval (izq.) y tomado al azar (der.) en el palmar de referencia de

El Talar, Provincia de Jujuy.

En el palmar con ganado encontré una correlacion positiva entre la cobertura aérea de
lefiosas y la presencia de arbol a 1 y 2 m de distancia de los puntos y entre la presencia de
arbol, arbusto y pasto a 1 y 2 m (r>0,60; p<0,05), por lo que descarté las variables:
cobertura aérea, presencia de arbusto a 2 m, presencia de arbol a 2 m y presencia de pasto a
2 m. Los dos primeros componentes principales explican el 76% de la variabilidad en la
probabilidad de que un micrositio tenga renoval, sea apareado o elegido al azar (Fig. 4.5),
pero ninguno de los componentes muestra que existan diferencias significativas entre los
puntos con renoval, apareados y al azar (CP1: F=1,28; p= 0,28 y CP2: F=1,93; p=0,15).

Con respecto a la cobertura de suelo, encontré mayor porcentaje de herbaceas en los
micrositios con renovales (10,35+1,24%) que en los puntos al azar (1,30+1,14%; F= 26,71;

p<0,05) pero no encontré diferencias significativas en los otros tipos de cobertura (p>0,05).
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Figura 4.5. Andlisis de componentes principales mostrando las variables de presencia/ausencia de
cuatro tipos de vegetacion (pasto, herbacea, arbol y arbusto) a 1 y 2 m de radio desde puntos con
renoval (negro), apareados (blanco) y tomados al azar (gris), en el palmar con ganado de El Talar,
provincia de Jujuy (n= 30 renovales, 30 puntos apareados y 30 puntos al azar). Las elipses
representan los contornos dentro de un intervalo de confianza del 95%.

Al comparar los micrositios con renovales entre el palmar de referencia y el palmar
con ganado encontré que los dos primeros componentes principales explican el 72% de la
variabilidad de micrositios con renoval en cada uno de los palmares (Fig. 4.6) y los dos
componentes principales permiten identificar si un renoval se encuentra en el palmar de
referencia o en el palmar con ganado (CP1: F= 10, 26; <0,05 y CP2: F= 10,20; p<0,05).
Encontré significativamente mayor presencia de arbusto en los micrositios con renovales
del palmar con ganado (0,87+0,08) que en el palmar de referencia (0,60+0,08; F= 5,80;
p<0,05) y significativamente mayor presencia de pasto en micrositios con renovales en el
palmar de referencia (0,97+0,07) que en palmar con ganado (0,50+0,07; F= 22,38; p<0,05).
No encontré diferencias significativas en la presencia de herbacea en un radio de 1 m (F=
1,00; p=0,32) ni de 2 m (F= 0,90; p= 0,33) ni en la presencia de arbol (F= 0,60; p= 0,44).
La cobertura de pasto fue significativamente mayor en los micrositios con renovales en el
palmar de referencia (42,72+6,19%) que en el palmar con ganado (19,83+5,99%; F= 7,06;

p<0,05).
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Figura 4.6. Analisis de componentes principales mostrando las variables de presencia/ausencia de
cuatro tipos de vegetacion (pasto, herbacea, arbol y arbusto) a 1 y 2 m de radio en micrositios con
renovales en el palmar de referencia y en el palmar con ganado de El Talar, provincia de Jujuy (n=
30 renovales en cada palmar). Las elipses representan los contornos dentro de un intervalo de
confianza del 95%.

4.3.3 Supervivencia de renovales de C. alba en una parcela de referencia y una parcela con
ganado

Tanto en la Parcela control como en la Parcela experimental la probabilidad de
supervivencia disminuyo a lo largo del tiempo, siendo esta disminucion méas marcada en la

Parcela experimental luego del ingreso del ganado (Fig. 4.7).
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Figura 4.7. Probabilidad de supervivencia de 100 renovales marcados en dos parcelas (una control
y la otra en la cual ingreso el ganado) desde mayo de 2012 hasta septiembre de 2013 en un

palmar de El Talar, provincia de Jujuy. La flecha indica el momento de ingreso de ganado a la
Parcela experimental.

En el primer mes de seguimiento el largo promedio de las hojas fue menor en la
Parcela control que en la Parcela experimental (F= 33,95; p<0,05), tres meses después se
mantuvo esta diferencia significativa (F= 10,92; p<0,05), en noviembre de 2012 no
encontré diferencias significativas entre las parcelas (F= 0,14: p>0,05) y en el Gltimo mes
de seguimiento encontré un largo promedio de hojas significativamente mayor en la Parcela
control (F=11,04; p<0,05; Fig. 4.8). La altura promedio de los renovales no difirié entre las
dos parcelas en noviembre de 2012 (antes del ingreso del ganado a la Parcela experimental;
F= 2,49; p>0,05), en abril de 2013 se mantuvo esa similitud (F= 0,23; p>0,05) y en
septiembre de 2013 la altura promedio de los renovales fue significativamente mayor en la
Parcela control que en la Parcela experimental (F= 8,91; p>0,05; Fig. 4.8). EIl DAB

promedio de los renovales no difirid entre las dos parcelas en todos los meses medidos
(p>0,05).
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Figura 4.8. Promedio del largo de las hojas (circulo) y de la altura (cuadrado) de 100 renovales
marcados en dos parcelas (una control y la otra en la cual ingreso el ganado) a lo largo de 17
meses (desde mayo de 2012 hasta septiembre de 2013) en un palmar de El Talar, provincia de
Jujuy (n inicial= 50 renovales en cada parcela, n final= 17 en la Parcela experimental y 37 en la
Parcela control). Los resultados se expresan como media + E.E. Letras distintas indican diferencias
significativas (p<0,05) en el largo de las hojas (letras mayuUsculas) y la altura de los renovales
(letras mindsculas) entre las parcelas. La flecha indica el momento de ingreso de ganado a la
Parcela experimental.

4.3.4 Micrositios donde la fauna deposita las semillas de C. alba

Encontré una correlacion positiva entre la cobertura aérea de lefiosas y la presencia de
arbol a 1 y 2 m de distancia de los puntos y entre la presencia de arbol, arbusto, herbacea y
pasto a 1 y 2 m (Coeficiente de correlacién>0,60; p<0,05), por lo que descarté las variables:
cobertura aérea, presencia de arbusto a 2 m, presencia de arbol a 2 m, presencia de
herbacea a 2 m y presencia de pasto a 2 m. Encontré que los dos primeros componentes
principales explican el 69% de la variabilidad entre los micrositios con excrementos de
especies nativa y domesticas (Fig. 4.9). Ninguno de los componentes muestra que existan
diferencias significativas entre los miscrositios donde las especies nativas y domésticas
depositaron las semillas y los puntos tomados al azar (CP1: F=1,28; p=0,28 y CP2: F=1,93,;
p=0,15) aunque se observa una mayor especificidad de condiciones de micrositio donde la

fauna nativa deposita las semillas en comparacion con el ganado.
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Figura 4.9. Analisis de componentes principales mostrando las variables de presencia/ausencia de
cuatro tipos de vegetacion (pasto, herbacea, arbol y arbusto) a 1 m de radio desde puntos con
heces de tres dispersores domésticos (gris), cuatro dispersores nativos (blanco) y tomados al azar
(negro), en la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los Palmares, provincia de Salta (niUmero de
heces, en la leyenda entre paréntesis). Las elipses representan los contornos dentro de un
intervalo de confianza del 95%.

4.4 Discusion

4.4.1 Impacto del ganado sobre la densidad y estructura poblacional de C. alba

La mayor densidad de C. alba de clases de altura menores en el palmar de referencia
indica que esta poblacion es relativamente estable, con buen estado de regeneracion
(Freckleton et al., 2003; Thompson et al., 2009; Guarin et al., 2014). La densidad de adultos
reproductivos en el palmar de referencia de El Talar seria suficiente para garantizar su
permanencia en el tiempo. La densidad minima de adultos reproductivos para que una
poblacidn sea viable varia de especie a especie y para una misma especie varia entre sitios.
Por ejemplo, para Euterpe edulis es necesaria una densidad de al menos 60 adultos
reproductivos/ha para mantener la variabilidad genética (Reis et al., 2000) y para Butia
capitata una poblacion se considera densa y con una estructura de tamafio que indica que

hay regeneracion con por lo menos 200 adultos reproductivos/ha (Molina Espinosa, 2001).
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En el palmar de C. alba con ganado encontré una densidad de individuos reproductivos
menor a las densidades minimas encontradas en otros palmares de C. alba estudiados (104
individuos/ha, Mereles, 2001; 125 individuos/ha, Degen & Negrelle, 2014) vy
probablemente insuficiente para garantizar la regeneracion natural en este palmar (Molina
Espinosa, 2001). El tipo de suelo, el relieve y los periodos de inundacion, que podrian
afectar la densidad de individuos (Clark et al., 1995; Mereles, 2001; Degen & Negrelle,
2014) deben ser iguales en el palmar de referencia y con ganado, por lo que las diferencias
en las densidades no serian atribuibles a estos factores.

En el palmar de referencia de El Talar encontré una densidad total significativamente
mayor al palmar con ganado, similar a los 1190 individuos/ha encontrados en un palmar de
C. alba en Paraguay (Degen & Negrelle, 2014) y mayor a lo observado en otros palmares;
en el Pantanal brasilefio se ha registrado un maximo de 846 individuos/ha (Amador, 2006),
en el Chaco himedo de la region Occidental de Paraguay se registraron 498 individuos/ha y
en la region Oriental 166 individuos/ha (Mereles, 2001). Los autores de estos trabajos
explican estas variaciones en las densidades por diferencias en la topografia, siendo mayor
la densidad en éareas bajas con mayor salinidad, y por distintas intensidades de las
actividades humanas en los palmares, como la cria de ganado y la extraccion de C. alba
para uso maderero que disminuyen la densidad de la especie en los palmares (Moraes,
1991; Mereles, 2001; Amador, 2006), como se ha visto en este estudio.

La estructura poblacional con mayor representacion de individuos en los estadios
juveniles garantiza la continuidad en el tiempo del palmar de referencia de El Talar
(Freckleton et al., 2003; Thompson et al., 2009; Guarin et al., 2014). Apoyando la hipdtesis
de que la presencia de ganado impacta sobre la estructura poblacional de C. alba, se ha
reportado que es comun en poblaciones naturales y estables de palmeras que la menor
categoria de altura prevalezca sobre las otras (Reis et al., 2000; Ibarra-Manriquez &
Mendoza, 2003; Thompson et al., 2009; Galeano et al., 2010). La densidad similar de
palmeras de diferentes alturas en el palmar con ganado sugiere que no habria una
reposicion de los individuos adultos que van muriendo y la poblacion no seria estable y
autorregenerativa (Degen & Negrelle, 2014).

En este estudio la altura maxima de las palmeras fue de 17 m, mientras que en

Paraguay las mayores alturas encontradas fueron de 15,5 m (Mereles, 2001) y en Bolivia
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entre 13 y 15 m (Markley, 1955; Arispe et al., 2008), pero se han registrado en otros
estudios individuos de hasta 25 m (Cisz, 2011). Otros factores no estudiados aqui (por
ejemplo, condiciones edaficas y topograficas como pendiente, drenaje y fertilidad del
suelo) pueden tener una influencia sobre la altura de las palmeras, ya que para otras
especies se encontré que la pendiente y el drenaje del suelo afectan diferencialmente a
palmeras de distintas alturas (Clark et al., 1995; Svenning, 1999). Ademas, las poblaciones
de palmeras del género Copernicia en general presentan gran variabilidad genética tanto
intra como interpoblacional, resultando en variabilidad en altura, entre otros aspectos
morfo-anatomicos (Degen & Negrelle, 2014). Estas variaciones en la altura de los
individuos de la misma especie en diferentes lugares puede ser un indicio de diferentes
condiciones ambientales que determinen también variaciones en el tamafio en que las
palmeras son adultas y comienzan a producir estructuras reproductivas. Posiblemente en
otros lugares las categorias de tamafio también serian diferentes, por ejemplo, como
mencioné en el capitulo I, la primera categoria comenzaria en 3 0 3,5 m de altura en
Bolivia y Paraguay (Moraes, 1991; Cisz, 2011) y la altima categoria llegaria a la altura
méaxima encontrada en los diferentes palmares. Es importante considerar que en general se
estudia la estructura poblacional de las palmeras en relacién a la produccion de estructuras
reproductivas (Tomlinson, 1990). Por esto, debe realizarse un anélisis evaluando la
influencia del suelo y la pendiente en diferentes palmares de C. alba para llegar a alguna
conclusion sobre las diferencias en las alturas de los palmares considerando las diferentes
categorias de tamafio en relacién a la produccion de estructuras reproductivas para poder

realizar comparaciones entre ellos.

4.4.2 Densidad de renovales, disponibilidad de micrositios para la regeneracion de C. alba
y herbivoria

En el palmar con ganado hubo menor densidad de renovales, con mayor nimero de
hojas ramoneadas y, consecuentemente, menor largo de hojas y menor altura que en el
palmar de referencia. No fue posible distinguir entre ramoneo por ganado o por especies
nativas de fauna (Moraes, 1991; Mereles, 2001; Amador, 2006; Mandle & Ticktin, 2012),
pero es muy probable que sea debido al impacto del ganado. Lo mismo sucede en otros
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lugares, el ganado se alimenta de los renovales de C. alba causandoles la muerte (Moraes,
1991; Goldel, et al., 2016), y con otras especies de palmeras, el ganado ramonea las hojas
de los renovales y los mata (Molina Espinosa, 2001; Endress et al., 2004; L6opez-Toledo et
al., 2011).

La densidad de renovales en los palmares de El Talar varia respecto a otros palmares
de C. alba. En el palmar de referencia en la localidad de El Talar la densidad de renovales
es de 517 individuos/ha y en el palmar con ganado de 233 individuos/ha, diferentes a las
observadas en palmares de C. alba en Paraguay (77 a 90 individuos/ha en dos palmares con
diferente carga ganadera cuantificados por Mereles, 2001; 82, 425 y 618 individuos/ha y en
tres sitios con diferentes intensidades de impacto humano cuantificados por Degen &
Negrelle, 2014) y para otra especie del mismo género, C. tectorum (200 individuos/ha,
Torres et al., 2015). Esta variabilidad puede estar relacionada a una limitacién en la
dispersion de semillas, ya que se observé que en los palmares con menor densidad de
adultos, la produccion de semillas por area es menor y el nimero de renovales también
(Degen & Negrelle, 2014). La mayor densidad de renovales en el palmar de referencia de
El Talar, puede deberse a que no se desarrollan actividades humanas que puedan afectar la
regeneracion y/o la densidad de adultos, a diferencia de lo que pasa en los otros palmares
donde se extraen estipites para uso maderero, se cortan las hojas para la extraccion de cera
(Degen & Negrelle, 2014) y como fibra para realizar artesanias (Torres et al, 2015), o se
utilizan los renovales y/o frutos como forraje para el ganado (Amador, 2006).

En este estudio, en ausencia de ganado los micrositios favorables para la regeneracion
serian aquellos con mayor porcentaje de cobertura de herbaceas, menor cobertura de pastos
y menor presencia de arbustos. Esto estaria relacionado con lo observado en el Chaco
Paraguayo Y el Pantanal, donde se encuentran mas renovales de C. alba en sitios asociados
a ambientes mas abiertos, probablemente porque reciben mayor radiacion solar (Kahn & de
Castro, 1985; Mereles, 2001; Salm, 2005) ya que C. alba es una especie heliofila (Degen &
Negrelle, 2014). En el caso del palmar de referencia de El Talar, por no presentar una alta
carga de herbivoria, el pasto tiene entre 1 y 2 m de altura y los pastos altos dan sombra,
disminuyendo la radiacién solar sobre los renovales (Anthelme et al., 2011).

El mayor porcentaje de cobertura de herbéaceas en los micrositios con renovales que

lo esperado por azar en el palmar con ganado, puede deberse a que la supervivencia de
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herbaceas seria similar a la de los renovales de C. alba ante el impacto de la herbivoria,
mas que a una caracteristica de micrositio favorable. La falta de diferencias entre puntos
con renovales y elegidos al azar en el palmar con ganado podria reflejar la
homogeneizacién del ambiente. El pastoreo altera la diversidad y estructura de la
vegetacion (Vandenberghe et al, 2007; Novillo & Ojeda, 2008; Talamo et al., 2015; Bakker
et al, 2015), pudiendo resultar en una distribucion de los renovales que no difiere de la
distribucion esperada por azar.

La mayor proporcién de arbustos y menor proporcion de pastos en micrositios con
renovales en el palmar con ganado en comparacion con los micrositios favorables en el
palmar de referencia podrian ser el resultado de la accion del sobrepastoreo en palmares.
Probablemente el ganado ha eliminado el estrato herbaceo original, y permitido el
desarrollo del estrato de arboles bajos y arbustos formado principalmente por Prosopis
ruscifolia y Geoffroea decorticans (Morello & Saravia Toledo, 1959). Este resultado podria
indicar que en presencia de ganado los micrositios favorables para la regeneracion podrian
ser aquellos protegidos por arbustos y que la arbustizacién en la vegetacién creada por el
ganado ofrezca mas micrositios protegidos, por lo que no encontré diferencias entre los
puntos con renovales y los puntos elegidos al azar. Teniendo en cuenta que para otras
especies existen micrositios favorables para la regeneracién en presencia de ganado
(Renison et al., 2005; Talamo et al., 2015), un experimento a largo plazo evaluando el
crecimiento de renovales en diferentes tipos de micrositio podria haber dado resultados
diferentes con respecto a las variables que determinan condiciones favorables para la

regeneracion.

4.4.3 Impacto del ganado sobre la supervivencia de los renovales de C. alba

La probabilidad de supervivencia de los renovales disminuye de manera mas
pronunciada luego del ingreso de ganado al palmar. Comparado con un palmar sin ganado,
también fue menor la altura y el largo de hojas de renovales luego del ingreso del ganado.
Sin embargo, el DAB de los renovales no se modificd, sugiriendo que el dafio en los
renovales que causarian su mortalidad ocurre en las hojas, como fue observado

recientemente en el Pantanal (Goldel et al., 2016).
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4.4.4 Micrositios donde la fauna deposita las semillas de C. alba

Los dispersores de semillas, en muchos casos, depositan las semillas en micrositios
que no estan distribuidos al azar y pueden resultar favorables o no para la regeneracion
(Schupp, 1993; Wenny & Levey, 1998; Jordano et al., 2007; Blendinger et al., 2011). En
este estudio, los dispersores domésticos depositaron las semillas en micrositios con mayor
porcentaje de cobertura de pasto que los dispersores nativos y que en los puntos al azar, y
ya que un menor porcentaje de cobertura de pasto indicaria un micrositio favorable en un
palmar de referencia, podria mostrar que los dispersores domeésticos depositan las semillas
en micrositios menos favorables que los nativos. Sin embargo, es interesante destacar que
los dispersores domesticos depositaron las semillas en micrositios menos especificos que
los dispersores nativos, y esta mayor variacion en las caracteristicas de los micrositios
podria aumentar la posibilidad de que las semillas alcancen micrositios favorables para su
crecimiento (Svenning, 2001; Brodie et al., 2009; Kurten, 2013).

4.4.5 Conclusion del capitulo

En este capitulo discuti el impacto del ganado sobre la regeneracion y estructura
poblacional de C. alba. La primera hipotesis fue comprobada, evidenciando un impacto
negativo del ganado sobre la regeneracion, densidad y estructura poblacional de C. alba. El
palmar con ganado de EIl Talar no representaria una poblacién estable y autorregenerativa
(Degen & Negrelle, 2014).

Sin embargo, la segunda hipétesis no fue comprobada, aunque evidentemente en el
palmar de referencia los renovales estdn mas asociados a pastos y en el palmar con ganado
a arbustos, en este Gltimo no encontré diferencias entre los micrositios con renovales y lo
esperado por azar, lo cual indicaria que el ganado podria alterar el ambiente de modo tal
gue haya mayor disponibilidad de arbustos para proteccion de los renovales (Morello &
Saravia Toledo, 1959). La dltima hipotesis tambien fue rechazada, los dispersores no
depositaron las semillas en micrositios diferentes a lo esperado por azar, sin embargo, los
dispersores domésticos depositaron las semillas en micrositios con caracteristicas menos

especificas que los dispersores nativos por lo que podrian favorecer la regeneracion
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ofreciendo un abanico mayor de oportunidades de encontrar micrositios favorables para el
establecimiento. Considerando que el ganado ejerce un efecto negativo sobre la
regeneracion por alimentarse de los renovales y, consecuentemente, sobre la densidad y
estructura poblacional, aunque podria favorecer el establecimiento de los renovales por
depositar las semillas en micrositios mas variados que los dispersores nativos, una carga

ganadera baja en los palmares de C. alba podria ser compatible con la regeneracion.
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Capitulo V. Conclusiones

Este trabajo fue realizado con el objetivo de determinar algunas variables que
influyen en el proceso de regeneracion de la especie como el efecto de variables climéticas
sobre la fenologia de la floracion y fructificacion de Copernicia alba, el rol de la fauna
silvestre y el ganado en la dispersion de semillas y el impacto del ganado sobre la
regeneracion, densidad y estructura poblacional. Esta informacién es importante para
conocer el estado de conservacion de C. alba y sugerir medidas de manejo para los
palmares del NOA.

Uno de los principales hallazgos de esta tesis fue establecer una relacion entre la
produccion de estructuras reproductivas de C. alba y algunas variables climéaticas como la
temperatura, que determina la floracion de C. alba y podria afectar la fructificacion.
También en relacién a la fenologia de la especie, encontré que el patron en la produccién de
flores y frutos varia en los diferentes lugares donde C. alba se distribuye, y el patron
descripto para el area de estudio de esta tesis coincide mejor con el encontrado en el
sudoeste de Paraguay por Merelles (2001) y probablemente esa similitud se deba a las
temperaturas medias anuales parecidas entre las dos areas. Por otra parte, tanto las
precipitaciones como las temperaturas se han modificado en el tiempo de seguimiento en
relacion con valores historicos. Esta informacién puede usarse para determinar la
susceptibilidad de la especie a las variaciones climaticas que en el contexto del actual
cambio climatico global. La produccion de estructuras reproductivas en esta y otras
especies permite evaluar los posibles efectos de este fendmeno global en la reproduccién de
las plantas.

Otro hallazgo fue la confirmacion de que el paso por el tracto digestivo de cuatro
dispersores nativos y tres domésticos de C. alba por lo menos acelera la germinacion de las
semillas de C. alba. Las semillas colectadas del suelo (tanto manualmente extraidas como
dentro de los frutos intactos) no germinaron. Este resultado resalta el rol clave que pueden
tener los animales en la dispersion de semillas. Aunque la efectividad de los diferentes
dispersores fue variable, cabe destacar el rol de R. americana como el dispersor mas

efectivo tanto por la cantidad de semillas que es capaz de dispersar como por el alto
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porcentaje de estas semillas que germinan. Los dispersores domésticos depositaron las
semillas de C. alba en lugares menos especificos que los dispersores nativos. Por lo tanto,
los dispersores domésticos podrian favorecer el establecimiento de los renovales ampliando
las posibilidades de que estos encuentren un micrositio favorable.

La comprobacion de que el ganado impacta negativamente en la supervivencia y
regeneracion de C. alba, probablemente por alimentarse de los renovales y pisotearlos, y la
relacion negativa entre los dispersores nativos y la abundancia de ganado también es un
hallazgo importante de este trabajo. Tanto los dispersores nativos como los domésticos
cumplen un rol importante en los palmares ya que favorecen la germinacion de las semillas,
sin embargo, el impacto negativo del ganado en la regeneracion resalta la importancia de un
manejo adecuado del mismo.

Las recomendaciones de manejo que surgen a partir de los resultados son:

o El palmar de referencia de la Finca El Talar, perteneciente a la empresa Ledesma
S.A/A.l. es un area prioritaria para la conservaciéon, ya que representaria el Gltimo
remanente en buen estado de conservacion del NOA, por lo tanto, deberia asegurase su
conservacion.

o Reducir la carga ganadera en el humedal Bafiados del Quirquincho, provincia de
Salta, ya que una alta carga ganadera impacta negativamente en la regeneracion de C. alba.
Considerando que en este humedal se encuentra la Reserva Provincial de Flora y Fauna Los
Palmares y el AGTI Los Palmares y que los guardaparques de la reserva ya estan
trabajando en la reduccion de ganado dentro de la reserva, sugiero un manejo basado en la
rotacion de ganado. Seria importante restringir el acceso del ganado a los palmares
principalmente en la etapa posterior a la estacion de inundaciones que coincide con la
germinacion de las semillas, momento en el cual los renovales son mas sensibles al
pastoreo. Una restriccion de al menos un afio en el pastoreo dentro de los palmares puede
contribuir en la regeneracion natural de C. alba incrementando la densidad de palmeras
juveniles que puedan reemplazar la mortalidad natural de los adultos. Sugiero también un
monitoreo de los renovales durante el tiempo de restriccion del pastoreo y posteriormente
para evaluar su supervivencia y analizar si la restriccién es adecuada para asegurar la

regeneracion o si debe ajustarse.
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o Asegurar el buen estado poblacional de dispersores nativos de C. alba, por ejemplo,
restringiendo la caceria dentro del AGTI Los Palmares, como una estrategia para garantizar
la regeneracion de la especie durante la temporada en que el acceso del ganado esté
restricto en los palmares ya que el paso por el tracto digestivo favorece la germinacién de
las semillas de C. alba. Este trabajo permite establecer una linea de base sobre la frecuencia
de registros de dispersores sobre la cual monitorear a futuro las acciones de manejo que se
propongan en los palmares de C. alba.

o Teniendo en cuenta que la actividad ganadera se encuentra en aumento en los
bosques remanentes de toda la region chaquefia (Naumann, 2006; Morello & Rodriguez,
2009) y que la produccion de ganado contribuye fuertemente con el cambio climatico
global (McMichael et al., 2007; Herrero et al., 2016), es recomendable planificar un manejo
ganadero integral en los palmares de C. alba del NOA reduciendo la cantidad de animales e
implementando rotacién de ganado para garantizar su viabilidad a largo plazo y el recurso
que esta especie significa tanto para la biodiversidad regional como para las poblaciones
locales.

o Establecer un programa de monitoreo a largo plazo de la regeneracién en los
palmares de C. alba que incluya un estudio de la supervivencia de los renovales y un
analisis de la estructura poblacional para evaluar el éxito de las recomendaciones de manejo

implementadas y sugerir nuevas recomendaciones si fuera necesario.
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