Ecologia Austral 28:480-495 Diciembre 2018
Asociacion Argentina de Ecologin

Distribucién de epifitas vasculares sobre cuatro especies
arbodreas en un bosque xerofitico del Chaco Hamedo, Argentina

EuGeEN1O ALVAREZ ARNESI"™; IcNAC1I0 M. BARBERIS" & JOSE L. VESPRINI™

! Facultad de Ciencias Agrarias, Universidad Nacional de Rosario, Zavalla, Santa Fe. ? Instituto de Investigaciones en Ciencias
Agrarias de Rosario-Universidad Nacional de Rosario-Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas. Zavalla,
Santa Fe.

ResumeN. Las epifitas aportan una gran diversidad especifica y brindan numerosos servicios ecosistémicos
en los bosques. En el Chaco Hiimedo, los estudios sobre epifitas son muy escasos, por lo cual se realizé una
descripcion de la comunidad de epifitas vasculares de cuatro especies arboreas deciduas representativas de
un quebrachal de la Cufia Boscosa Santafesina. Dos especies pertenecen al estrato superior (Schinopsis balansae
y Sideroxylon obtusifolium) y dos al inferior (Prosopis spp. y Acacia praecox). En invierno se seleccionaron al
azar ocho individuos de cada especie y cada uno fue dividido en cuatro zonas (Zona I-II: tronco principal;
Zona III: bases de las ramas; Zona IV: parte media de las ramas; Zona V: ramas mas finas). En cada zona se
contaron e identificaron a nivel de especie todas las epifitas vasculares. En la Zona V se diferenciaron ramas
vivas y secas. Los datos se analizaron estadisticamente con modelos lineales generalizados mixtos y analisis
multivariados. Se registraron 14 especies (nueve holoepifitas, dos facultativas y tres accidentales) de cuatro
familias (Bromeliaceae, Cactaceae, Polypodiaceae y Anacardiaceae). La familia Bromeliaceae fue la mas rica,
con siete especies del género Tillandsia y Aechmea distichantha. La especie mas abundante fue Tillandsia recurvata.
Prosopis spp. tuvo la mayor abundancia de epifitas y S. obtusifolium la mayor riqueza. La Zona V tuvo mayor
abundancia y riqueza de epifitas en promedio que las otras zonas. Se observaron diferencias cuantitativas entre
foréfitos en la composicion de especies: A. distichantha y T. loliacea estuvieron asociadas positivamente con S.
obtusifolium. Prosopis spp. tuvo mayor abundancia y riqueza de epifitas en ramas secas, y los foréfitos del estrato
superior, en ramas vivas. Las diferencias en abundancia, riqueza, composicion especifica y distribucién vertical
de epifitas entre fordfitos podrian atribuirse a sus caracteristicas morfologicas y a la variedad de microhabitats
en el tronco y las ramas.

[Palabras clave: abundancia, Bromeliaceae, quebrachal, riqueza, Tillandsia]

AsstrAcT. Distribution of vascular epiphytes on four tree species in a xerophytic forest of the Wet Chaco,
Argentina. In numerous forests, the vascular epiphytes contribute substantially to species diversity. Studies
about vascular epiphytes in the Wet Chaco region are very scarce. We carried out a description of the epiphyte
community in four deciduous tree species, representative of a quebrachal of the Cufia Boscosa Santafesina:
two of them from the upper stratum (Schinopsis balansae and Sideroxylon obtusifolium) and two from the lower
one (Acacia praecox and Prosopis spp.). Eight individuals of each tree species were selected, and each individual
was divided in four zones (Zone I-II: main trunk; Zone III: basal branches; Zone IV: middle branches; Zone V:
thinnest branches). For each zone, all the vascular epiphytes were counted and identified at species level. In
Zone V, living and dead branches were differentiated. Data were analyzed with general linear mixed models
and multivariate analysis. Fourteen species of vascular epiphytes were recorded (nine holoepiphytes, two
facultative and three accidental epiphytic species) of four families (Bromeliaceae, Cactaceae, Polypodiaceae and
Anacardiaceae). The richest family was Bromeliaceae, with seven species of the genus Tillandsia and Aechmea
distichantha. The most abundant species was Tillandsia recurvata. Prosopis spp. had the highest abundance of
epiphytes and S. obtusifolium the highest richness. Zone V had the highest average abundance and richness
of vascular epiphytes. There were quantitative differences in species composition between phorophytes:
A. distichantha and T. loliacea were positively associated with S. obtusifolium. Prosopis spp. had the highest
abundance and richness in dead branches and the phorophytes of the upper stratum in the living ones. The
differences in abundance, richness, specific composition and vertical distribution of vascular epiphytes between
phorophytes could be attributed to their morphological characteristics and the microhabitats conditions in
the trunk and branches.
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EPIFITAS VASCULARES SOBRE ARBOLES DEL CHACO HUMEDO

INTRODUCCION

El epifitismo es una forma de vida en la
que evolucionaron algunas especies de algas,
bridfitas, liquenes y plantas vasculares.
Estas especies desarrollan su ciclo de vida
sobre otra planta sin extraer de ellas agua ni
nutrientes, por lo que no son parésitas en un
sentido estricto (Zotz 2016). Sin embargo, hay
evidencias de que estas plantas pueden actuar
como “parésitos estructurales” cuando se
encuentran en gran cantidad sobre las ramas
delos arboles, al afectar su crecimiento normal;
por ejemplo, al impedir la produccién de hojas
o al dificultar el intercambio gaseoso (Aguilar-
Rodriguez et al. 2007; Flores-Palacios et al.
2014; Soria et al. 2014). Segtin su relacién con
el hospedero, las epifitas pueden clasificarse
en “verdaderas u holoepifitas”, “facultativas”
y “accidentales”. Las primeras son plantas que
cumplen todo su ciclo de vida sobre foréfitos
(denominacién que se le otorga a las plantas
que portan epifitos sobre ellas) (Zotz 2016).
Las segundas son plantas que suelen vivir
en el suelo, y que también pueden hacerlo
sobre las ramas de otros arboles, ya que
poseen ciertas adaptaciones que les permiten
vivir como epifitas. Finalmente, las epifitas
accidentales no poseen adaptaciones que les
permitan crecer sobre foréfitos, aunque en
ocasiones, las semillas depositadas sobre una
planta encuentran condiciones para crecer
(Benzing 1990; Bader 1999; Benzing 2000;
Granados-Sanchez et al. 2003; Bataghin et
al. 2010; Casafas Suarez and Jauregui 2011;
Zotz 2016).

Zotz y Andrade (2002) mencionan que la
riqueza y la abundancia de epifitas en distintos
ambientes estdn determinadas en parte por las
condiciones macro y microclimaticas (e.g.,
disponibilidad de agua, luz y temperatura). En
una escala de paisaje, el ensamble de epifitas
presente serd resultado de las condiciones
macrocliméticas que predominan en una
region. A una escala de mayor detalle, los
microclimas presentes sobre un foréfito estan
generados por sus caracteristicas morfoldgicas
(Brown 1990; Flores-Palacios and Garcia-
Franco 2006; Zotz and Schultz 2008). Como
generalidad, en un arbol la humedad relativa
disminuye desde la base hacia el dosel,
mientras aumenta la intensidad de luz (Acebey
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and Kromer 2001). Este gradiente serd mas o
menos marcado segtin el tipo de bosque: es
mayor en los bosques cerrados (e.g., bosques
tropicales himedos) y menor en los abiertos
(e.g., bosques secos estacionales). También
es posible establecer “escalas ecolégicas”
(zona, arbol y stand) donde las caracteristicas
intrinsecas del foréfito como su tamafio
(altura y didmetro), su tasa de crecimiento,
la morfologia de su corteza y sus compuestos
alelopéticos (Valencia-Diaz et al. 2010), el
tipo de follaje (perennifolio o caducifolio) y
la inclinacién, el grosor y la longevidad de las
ramas afectan de forma diferente el ensamble
de epifitas vasculares (Mendieta-Leiva and
Zotz 2015; Zotz 2016; Cortes-Anzures et al.
2017). Si bien es raro encontrar relaciones
de especificidad entre una especie de epifita
y un foréfito determinado (i.e., una especie
que crezca s6lo en una especie de fordfito),
algunos autores destacan la posibilidad de
que se formen relaciones de preferencia entre
ciertos grupos de epifitas y fordfitos gracias
a las condiciones que imponen estos tltimos
(Callaway etal.2002; Malizia 2003). Las epiffitas,
por su parte, también poseen adaptaciones
morfo-fisioldgicas variadas que les permiten
colonizar diferentes sitios del foroéfito de
acuerdo a las condiciones microcliméticas
y morfolégicas del arbol hospedero. Como
ejemplos se pueden mencionar el velamen
de las orquideas, los tanques denominados
“fitotelmata” de algunas bromelias, los
tricomas especializados en la absorcién
de agua y nutrientes de la atmdsfera, las
distintas formas de dispersién de las semillas
(anemocoras o endozodcoras) (Benzing 2000),
las hojas suculentas y la cuticula engrosada
(Jiménez-Lopez et al. 2017), o el metabolismo
CAM que les permite regular la pérdida de
agua bajo las condiciones xéricas del dosel
(Cach-Pérez et al. 2014).

La asociacién entre las variadas condiciones
microclimaticas que ofrece el foréfito y las
caracteristicas de las epifitas puede resultar
en una distribucién vertical de epifitas en la
que cada estrato o zona del arbol posee una
composicién de especies particular. Muchos
autores notaron que la distribucién de epiffitas
no era al azar y propusieron diferentes
formas de subdividir al foréfito con el fin de
caracterizar y contar las epifitas sobre el mismo
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(Zotz 2007). Actualmente, la zonificaciéon que
mas se usa es la de Johansson (1974), que
divide al fordéfito en cinco zonas en funciéon
dela estructura del arbol (y no de su altura), lo
que permite comparar entre diferentes tipos de
bosques (Zotz 2016). A medida que se asciende
por el eje vertical del foréfito disminuyen la
longevidad del sustrato y, por lo tanto, la
disponibilidad temporal para la colonizaciéon
(Zotz 2007). También disminuyen el grosor de
las ramas, la cantidad de sustrato, la rugosidad
de la corteza y la capacidad para almacenar
agua, lo cual aumenta las diferencias en
disponibilidad hidrica impuestas por el
gradiente microclimético (Zotz 2007).

Las epifitas vasculares son un componente
fundamental de los ecosistemas de los cuales
forman parte. Este hecho motivé a realizar
numerosos trabajos con epifitas, sobre todo en
zonas tropicales, donde se encuentra su mayor
diversidad (Zotz 2016). En Latinoamérica
es elevado el nimero de estudios sobre
comunidades de epifitas vasculares en
bosques subtropicales himedos (e.g.,
Mata Atlantica, Yungas, Selva Paranaense)
(Eskuche 1986; Brown 1990; Drehwald
1995, citado por Navarro 2001; Malizia 2003;
Ceballos et al. 2016), pero mucho menor en
bosques subtropicales xéricos (Cach-Pérez
et al. 2013; de la Rosa-Manzano et al. 2014).
Para la regién Chaquefia existen estudios
sobre la composicién de la comunidad de
epifitas no vasculares (Estrabou et al. 2005,
2014) y vasculares (Eskuche 1986; Cabido
et al. 1994; Drehwald 1995; Bach et al. 1999;
Acebey and Krémer 2001; Navarro 2001;
Mereles 2005; Giorgis et al. 2011; Cantero et
al. 2017). Sin embargo, son escasos los estudios
que describen la composicién de epifitas
vasculares y su relacién con los foréfitos en
bosques xerofiticos del Chaco Seco (Acebey
and Krémer 2001; Navarro 2001), y para el
Chaco Hiimedo no hay ningtin estudio.

Este trabajo tiene como objetivo caracterizar
la comunidad de epifitas vasculares de un
quebrachal de la porcién méas austral del Chaco
Humedo (i.e., Cufia Boscosa Santafesina).
Para ello se registraron todas las especies de
epifitas vasculares del lugar y se contaron las
epifitas sobre cada una de cuatro especies
de fordfitos arbéreos para determinar 1) si
la abundancia, la riqueza y la distribucién
de epifitas son foréfito-dependientes y 2) si
existe un gradiente vertical en la composicion
de epifitas.
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se realizé en un quebrachal de la
Cuna Boscosa Santafesina (Las Gamas, 29°27’ S
-60°23" O, 58 m s. n. m.). El clima es templado-
calido himedo, con lluvias principalmente
estivales que oscilan entre 800 y 1000 mm /afio.
Por su parte, los suelos son halo-hidromoérficos
(Barberis et al. 2005).

El microrelieve esta generado por erosién
hidrica y por la formacién de grandes
hormigueros creados por la hormiga cortadora
de hojas (Atta vollenweiderii Forel) (Lewis 1991).
Las zonas mds elevadas tienen una cobertura
arbérea continua con dos estratos arbdreos
mas o menos marcados. El estrato superior
tiene mas de 10 m de altura y estd dominado
por el quebracho colorado (Schinopsis balansae
Engl.), asociado con quebracho blanco
(Aspidosperma quebracho-blanco Schlecht.),
guaranina (Sideroxylon obtusifolium (Roem. and
Schult.) T.D. Penn.) y, en menor proporcion, el
guayacan (Caesalpinia paraguariensis (D. Parodi)
Burkart). El estrato inferior se compone de
especies de ~5 m de altura como los algarrobos
(Prosopis alba Griseb., Prosopis nigra [Griseb.]
Hieron. y sus hibridos), el garabato (Acacia
praecox Griseb.), el chafiar (Geoffroea decorticans
[Gill. ex Hook. et Arn.] Burkart) y el tala negro
(Achatocarpus praecox Griseb.) (Lewis and Pire
1981). Ademas, se distinguen arbustos como
Celtis pallida Torr., Cynophalla retusa (Griseb.)
X. Cornejo and H.H. Iltis y Grabowskia duplicata

Tabla 1. Valores promedio (+desvio estindar) de la altura
y el drea basal de ocho arboles para cada una de las cuatro
especies de fordfitos estudiados. Los mismos eran adultos,
no senescentes, mayores o igual a 4 m para las especies del
estrato inferior (Acacia praecox y Prosopis spp.) y mayores
o igual a 10 m para las especies del estrato superior
(Schinopsis balansae 'y Sideroxylon obtusifolium).

Table 1. Mean values (+standard deviation) of the height
and basal area of eight trees for each of the four studied
phorophyte species. All the phorophytes were adults and
healthy. Those from the lower stratum (Acacia praecox and
Prosopis spp.) were taller than 4 m height, and those from
the upper stratum (Schinopsis balansae and Sideroxylon
obtusifolium) were taller than 10 m.

Especie de Familia Altura Area basal
forofitos (m) (dm?)
Acacia Fabaceae 6.4+0.92 7.645.53
praecox

Prosopis Fabaceae 7.1£1.13 8.1+2.73
spp-

Schinopsis ~ Anacardiaceae  14.8+1.98 20.9+£11.15
balansae

Sideroxylon ~ Sapotaceae 11.8+2.25 24.5+10.6

obtusifolium
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Arn, y plantas herbaceas como Bromelia serra
Griseb. y Aechmea distichantha Lem. (Barberis
et al. 2002).

En las zonas mas bajas se pueden distinguir
dos sectores: uno que permanece seco y
otro que se inunda parcialmente. En el
primero crecen de forma aislada quebrachos
colorados, algarrobos y chafiares rodeados por
un pastizal dominado por flechillas (Nasella).
El segundo, ubicado en un relieve mas bajo,
sufre inundaciones temporales durante las
precipitaciones estivales por lo cual tiene
escasos arboles y una vegetacion herbacea
adaptada a esas condiciones de humedad
(Lewis and Pire 1981; Marino and Pensiero
2003).

Especies estudiadas

Se trabaj6 con fordéfitos adultos de cuatro
especies arbodreas representativas del
quebrachal: el quebracho colorado (Schinopsis
balansae [Anacardiaceae]), el guaranina
(Sideroxylon obtusifolium [Sapotaceae]), el

da
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garabato (Acacia praecox [Fabaceae]) y el
algarrobo (Prosopis spp. [Fabaceae]). Schinopsis
balansae y A. praecox son las especies arboreas
mas abundantes del quebrachal (Lewis et al.
1997). La primera especie domina el estrato
arbéreo superior junto a S. obtusifolium,
mientras que la segunda, acompafiada por
Prosopis spp., pertenece al estrato arbéreo
inferior. Estas especies arbéreas deciduas se
diferencian en la rugosidad y profundidad de
las grietas de la corteza, en el tamafio (altura
y didmetro a la altura del pecho, DAP), en la
arquitectura (ramificacién mas erecta o mds
péndula, cantidad de ramas finas) y, por
consiguiente, en el autosombreo (Figura 1,
Tabla 1). Estas caracteristicas posiblemente
condicionan la abundancia, riqueza y
composicién especifica de la comunidad de
epifitas vasculares.

Toma de datos

El censo se realiz6 en invierno (agosto de
2016), cuando las especies arbéreas elegidas

Figura 1. Fotografia de ejemplares de las especies de foréfitos durante el periodo de estudio, con detalle de la morfologia
de sus cortezas. a) Sideroxylon obtusifolium, b) Schinopsis balansae, c) Prosopis spp., d) Acacia praecox.

Figure 1. Photograph of each phorophyte species during the sampling period, with insets showing the morphology
of their barks. a) Sideroxylon obtusifolium, b) Schinopsis balansae, c) Prosopis spp., d) Acacia praecox.
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carecian de hojas, lo que facilité divisar las
epifitas que permanecen siempre verdes.
Se preseleccionaron 16 individuos de cada
especie de fordéfito focal cuya apariencia
general indicara buen estado de salud y que
no estuvieran superpuestos con otros arboles,
ya que esto dificultaria la observacion de las
epifitas. Para evitar problemas asociados
a diferencias ontogenéticas entre foroéfitos
de una misma especie (Flores-Palacios and
Garcia-Franco 2006), todos los individuos
preseleccionados habian alcanzado su tamafio
adulto y no estaban decrépitos. La altura para
las especies del estrato inferior fue mayor a 4
m y para las especies del estrato superior fue
mayor a 10 m. Dado que los individuos fueron
preseleccionados existen marcadas diferencias
en altura entre especies de fordfitos, pero no
entre individuos de la misma especie. Luego,
al azar, se seleccionaron ocho de esos 16
individuos de cada especie, constituyendo
un total de 32 arboles, a los que se les estim6
de manera visual la altura, se les midié el
didmetro a la altura del pecho (DAP) del
tronco principal y se calculé el area basal.
En aquellos foréfitos que se ramificaban por
debajo de la altura del pecho se midieron los
DAP de las ramas secundarias, se calcul6 el
area basal para cada una de ellas y luego se
sumaron para obtener el drea basal del fordfito.
Finalmente, se tomaron fotografias del arbol
completo y de los distintos tipos de corteza a
fin de caracterizarlos (Figura 1).

Cada arbol fue dividido en cuatro zonas
de acuerdo a la clasificacién de Johansson
(1974). La Zona I-1I estd representada por el
tronco principal del drbol, aunque en algunos
individuos (especialmente en A. praecox) suele
estar dividido en varios troncos principales
de menor didmetro. Se decidié unificar
ambas zonas, ya que la base del tronco
que corresponde a la Zona I de Johansson
practicamente carece de epifitas y, ademads,
no existen diferencias morfoldgicas entre
ambas zonas. La Zona III abarca las bases de
las primeras ramas que se dividen del tronco
principal. La Zona IV comprende la parte
media de las ramas, que —por lo tanto—
poseen un diametro menor que las de la zona
anterior, y la Zona V corresponde a las ramas
mas finas que se extienden hasta el exterior de
la copa del arbol. En cada zona se identificaron
y contaron todos los individuos de las distintas
especies de epifitas vasculares mediante el
uso de binoculares (Canon Co. 16x50, Tokio,
Japén), con la ayuda de una escalera que
permitié tener una mejor perspectiva del arbol
y una tijera de largo alcance para colectar s6lo
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aquellos individuos cuya identidad no pudiera
determinarse a distancia. La delimitacion de
las plantas individuales suele ser dificil en
las epifitas vasculares, por lo que se definié a
un ‘individuo” como un grupo de rizomas y
hojas que pertenecen a una misma especie y
que forman un genet claramente delimitado
(Zotz 2016). Se registro el estado fenoldgico
de las epifitas separdndolas en “Vegetativas”,
cuando no tenfan caracteres reproductivos, o
“Reproductivas”, cuando tenian flor o fruto.
En la Zona V se distinguio si las epifitas se
encontraban sobre ramas vivas o secas. Las
especies epifitas vasculares encontradas
fueron clasificadas en verdaderas, facultativas
o accidentales (Johansson 1974; Benzing 1990;
Granados-Sanchez et al. 2003; Zotz 2016)
y se constat6 el tipo de dispersién de sus
propégulos (Smith and Downs 1977, 1979). Se
colectaron ejemplares tipicos de cada especie,
que fueron herborizados y depositados en el
herbario “Juan Pablo Lewis” de la Facultad
de Ciencias Agrarias, Universidad Nacional
de Rosario.

Andlisis estadisticos

Para evaluar las diferencias en la abundancia
y riqueza promedio de epifitas vasculares
entre especies de fordfitos, entre zonas de
la misma especie de foréfito y entre ramas
secas y vivas de la Zona V de los foréfitos
se emplearon modelos lineales mixtos
generalizados, con distribucién de error tipo
quasipoisson (ya que los residuos mostraban
sobredispersion con respecto a lo esperado
por la distribucién Poisson) y funcién de
ligamiento ‘log’. Para los anélisis entre zonas
(y entre tipos de ramas) se consideraron
como factores fijos cruzados a la especie de
foréfito y a la zona (o tipos de ramas) del
arbol. Los arboles (bloques aleatorios) fueron
considerados un factor aleatorio y las zonas (o
tipos de ramas) se consideraron niveles fijos
anidados (factores “dentro”) en cada bloque
(arbol). Se modelé que el valor promedio
de la variable respuesta (i.e., abundancia o
riqueza) variara entre arboles (i.e., 1|arbol).
Todos los modelos y analisis estadisticos
se hicieron con el programa R (The R Core
Team 2017). Para analizar las diferencias entre
especies de fordfito se utilizé la funcién GLM
(Generalized Linear Models) del paquete Ime4
(Linear Mixed- Effects Models using ‘Eigen’
S4) y las pruebas de hipédtesis de cada modelo
se llevaron a cabo mediante el estadistico
“F”. Para analizar las diferencias entre zonas
y entre tipos de ramas de cada foréfito se
utilizé la funcion GLMMPQL (Generalized
Linear Mixed Models via Penalized Quasi-
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Likelihood) del paquete MASS (Modern
Applied Statistics with S), ya que permite
realizar analisis anidados ajustando el error
tipo quasipoisson, y las pruebas de hipétesis
de cada modelo se realizaron mediante
el estadistico Chi-cuadrado (The R Core
Team 2017). En todos los casos, las pruebas
de hipétesis fueron realizadas mediante
comparaciones multiples de Tukey, con un
nivel de significancia global (en cada anélisis)
de P<0.05.

Para examinar las variaciones en la
composicion floristica de las epifitas se realiz6
un andlisis de correspondencia usando una
matriz con los valores de abundancia de
cada especie de epifita en cada uno de los
foréfitos. Para evaluar si existian diferencias
en la composicién especifica de epifitas entre
especies de fordfitos se hizo un analisis de la
varianza multivariado por permutaciones
(Multi Response Permutation Procedure,
MRPP). Para evaluar si existian asociaciones
entre las especies de epifitas y los foréfitos
sobre los que se encuentran se utilizé un
andlisis multivariado del valor indicador de
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especies (Dufréne and Legendre 1997). Para
cada especie epifita que no estd presente en
todos los forofitos, este analisis calcula la
abundancia relativa de individuos epifitos
entre especies de foréfitos y la frecuencia
relativa de epifitos dentro de cada especie
de forofitos. A partir del producto de la
abundancia relativa y la frecuencia relativa
se obtiene el valor indicador de cada especie
de epifita, que sefiala la asociacién de una
especie de epifita con un determinado
foréfito. Para obtener el valor de significancia
se constata ese valor indicador con una curva
de valores indicadores obtenida mediante 999
combinaciones de abundancia y frecuencia
relativas a partir de un modelo nulo que asigna
a los individuos registrados de las epifitas al
azar entre los distintos foréfitos. Todos los
analisis multivariados fueron realizados con
el paquete estadistico PC-ORD (McCune and
Mefford 2011).

RESULTADOS

Sobre los 32 fordfitos censados se registraron
8885 individuos de 14 especies de epifitas
vasculares que pertenecian a cuatro familias

Tabla 2. Lista de especies de epifitas vasculares encontradas en los 32 foréfitos censados en el quebrachal, cada una
con los valores de abundancia total y relativa, frecuencia relativa y valor indicador de las especies. Ademads, se indica
el tipo de epifita de acuerdo a la relacion con el foréfito (V: verdadera, F: facultativa, A: accidental), el medio de
dispersion (A: anemdcora, Z: zo6cora) y el porcentaje de individuos reproductivos. Dentro de cada familia las especies
de epifitas fueron ordenadas de mayor a menor abundancia. Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae
y So=Sideroxylon obtusifolium.

Table 2. List of the vascular epiphyte species recorded in the 32 phorophytes analyzed in the quebrachal, each one with
the total and relative abundance values, relative frequency and the species indicator value. Also, for each epiphytic
species it is indicated the type of epiphyte according to their relationship with the phorophyte (V: true, F: facultative, A:
accidental), the dispersal mode (A: wind [anemochorous], Z: animals [zoochorous]) and the percentage of reproductive
individuals. The species were ordered from the highest to the lowest abundance inside each family. Ap=Acacia praecox,
Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae y So=Sideroxylon obtusifolium.

g o 2 - Foréfitos
éﬁ "g é 3 = g % Abundancia Frecuencia Valor
Familia Especies §§ @'8 8:& "QEJ' 2 relativa (%) relativa (%) Indicador
2 55[“”E%ApPerSOApPerSOApPerSO
Bromeliaceae Tillandsia recurvata (L.) L. 6120 43.00 V A 22 57 16 6 100100100100 22 57 16 6
Tillandsia bandensis Baker 1367 3138 V A 5 6 81 8 75 8810075 4 53 81 6
Tillandsia meridionalis Baker 704 568 V A 12 19 38 31 100100100100 12 19 38 31
Tillandsia duratii Vis. 476 3529 V A 10 26 55 10 100100100100 10 26 55 10
Tillandsia ixioides Griseb. 40 3250 V A 0 10 35 55 0 38 38 63 0 3.8 13 35
Tillandsia tricholepis Baker 35 6857 V A 11 46 17 26 38 75 50 38 4 35 8599
Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. f. 26 96.15 V A 12 8 81 13 25 0 63 2 2 0 51
Aechmea distichantha Lem. 22 0 F Z 0 5 0 9 0 13 0 50 0 0.7 0 48
Cactaceae Rhipsalis aculeata F.A.C Weber 41 6341 V Z 0 5 17 78 0 13 50 100 0 0.7 85 78
Cleistocactus baumanii (Lem.) Lem. 2 F Z 0 0 0 100 O 0 13 0 0 0 13
Cereus forbesii Otto ex C.F. Forst. 1 A Z 0 0 0 100 0O 0 13 0 0 0 13
Harrisia martinii (Labour.) Britton. 1 A Z 0O 0 0 100 O 0 13 0 0 0 13
Polypodiaceae Microgramma vacciniifolia (Langsd. 49 36.73 V A 10 10 4 76 38 38 13 100 4 3.8 0.5 76
and Fisch.) Copel.
Anacardiaceae Schinopsis balansae Engl. 1 0 A A 0100 0 0 13 0 0 0 13 0 O
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(Tabla 2). La familia mejor representada en el
quebrachal fue Bromeliaceae, con ochoespecies
de epifitas. La familia Cactaceae presento
cuatro especies (una epifita verdadera, una
facultativa y dos accidentales), mientras que
la familia Polypodiaceae s6lo tuvo una tinica
epifita verdadera. Finalmente, se registré una
plantula de S. balansae creciendo de forma
accidental sobre un algarrobo (Tabla 2).

El género mas representativo del quebrachal
fue Tillandsia, con siete especies epifitas, y la
especie mas abundante fue Tillandsia recurvata,
con el 68.88% del total de individuos censados,
seguida por Tillandsia bandensis y Tillandsia
meridionalis (Tabla 2). Todas las epifitas
verdaderas, excepto T. meridionalis, tuvieron
un porcentaje elevado de individuos en
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estado reproductivo, mientras que todos
los individuos de las especies facultativas o
accidentales estuvieron en estado vegetativo
(Tabla 2). Los propagulos de la mayoria de
las epifitas censadas son dispersados por
el viento, excepto Aechmea distichantha y
las cuatro especies de Cactaceae que son
dispersadas por animales.

Andlisis de la abundancia y la riqueza de epifitas
vasculares

Se registraron diferencias marcadas en la
abundancia promedio (F,,=3.51, P=0.028) y
en la riqueza (F, ,=12.77, P<0.001) de epifitas
vasculares sobre las distintas especies de
fordfitos (Figura 2). La mayor abundancia de
epifitas se registrd sobre Prosopis spp. (estrato

Tabla 3. Resultados de los modelos mixtos lineales generalizados de la abundancia y riqueza de epifitas vasculares
entre a) zonas del foréfito y b) tipos de ramas (secas o vivas) de la Zona V para las cuatro especies de fordfitos. Valores

con asteriscos indican diferencias significativas (P<0.05).

Table 3. Results of the generalized linear mixed models of epiphyte abundance and richness between a) phorophyte
zones and b) types of branches of the Zone V (living or dead) for the four studied phorophytes. Asterisks denote

significant differences (P<0.05).

A. praecox

Variables X2 P X2

Anélisis s s

Prosopis spp.

S. balansae S. obtusifolium

P X2 P X2 P

3 3

Abundancia  143.1 <0.001*  289.4
Riqueza 443 <0.001* 34.8
Abundancia 0.6 0.4 149
Riqueza 14 0.2 74

a) Zonas

b) Ramas

<0.001* 417.5
<0.001* 739
<0.001*  21.0
0.006* 4.5

<0.001*  204.1
<0.001*  50.1
<0.001* 224
0.033* 17.2

<0.001*
<0.001*
<0.001*
<0.001*

ab

2

‘ ab

Figura 2. Abundancia y riqueza de
epifitas vasculares para cada especie
de foréfito. Letras distintas indican
diferencias significativas entre las
especies de fordfitos (Tukey, P<0.05).
La caja abarca los percentiles 25-75%,
la linea oscura indica la mediana, y los
bigotes indican el rango exceptuando
los puntos atipicos (valores 1.5 veces
mayores que el rango intercuartil).

Log1o (@bundancia+1)

]

Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp.,
Sb=Schinopsis balansae y So=Sideroxylon
obtusifolium. Las especies estdn
ordenadas segun estratos: Ap y Pr

Ap Pr Sb

ab

[=)

B

Logyo (riqueza+1)

)
@

0.6

=9 (estrato inferior), Sb y So (estrato

superior).

Figure 2. Abundance and richness of
vascular epiphytes for each phorophyte
species. Different letters indicate
significant differences between the
phorophyte species (Tukey, P<0.05). The
box indicates the 25-75% percentiles, the
thick line indicates the median and the
whiskers indicate the range except for
outliers (values 1.5 times bigger than
the interquartile range). Ap=Acacia
praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis
balansae and So=Sideroxylon obtusifolium.

Ap Pr Sb
Estrato inferior
Especies

Estrato superior

So Phorophyte species are ordered by
stratum: Ap and Pr (lower stratum), Sb
and So (upper stratum).
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Figura 3. Abundancia y riqueza de epifitas vasculares en a) cada Zona (I-II, III, IV, V) y b) tipo de rama para las
cuatro especies de foréfitos. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las zonas y los tipos de ramas
(Tukey, P<0.05). La caja abarca los percentiles 25-75%, la linea oscura indica la mediana, y los bigotes indican el rango
exceptuando los puntos atipicos (valores 1.5 veces mayores que el rango intercuartil).

Figure 3. Abundance and richness of vascular epiphytes in a) each Zone (I-1I, IIL, IV, V) and b) branch type (“viva”:
living or “seca”: dead) for the four phorophyte species. Different letters indicate significant differences between zones
and branches types (Tukey, P<0.05). he box indicates the 25-75% percentiles, the thick line indicates the median and
the whiskers indicate the range except for outliers (values 1.5 times bigger than the interquartile range).

bajo) y la mayor riqueza de epifitas sobre S.
obtusifolium (estrato alto) (Figura 2).

Para cada una de las cuatro especies
de foréfitos, se registraron diferencias
significativas en la abundancia y en la riqueza
de epifitas vasculares entre zonas (Tabla 3).
La mayor abundancia promedio de epifitas se
registré en la Zona V para todas las especies
de fordfitos (Figura 3a). Un patrén similar se
observo para la riqueza, aunque con ligeras
diferencias entre especies de foréfitos (Figura
3¢).

Las especies de foréfitos difirieron en los
patrones de abundancia y riqueza de epifitas
vasculares registradas entre ramas vivas y
secas de la Zona V, con excepcién de A. praecox
(Tabla 3). Prosopis spp. tuvo mayor abundancia

y riqueza de epifitas sobre las ramas secas que
vivas, mientras que los fordfitos del estrato
superior (S. balansae'y S. obtusifolium) tuvieron
mayor abundancia y riqueza de epifitas sobre
las ramas vivas que sobre las secas (Figura 3b
y 3d).

Composicion de epifitas vasculares

Sélo tres especies de epifitas (T. recurvata,
T. duratii y T. meridionalis) fueron registradas
sobre los ocho ejemplares censados de cada
una de las cuatro especies de foréfitos (Tabla 2).
La composicion de especies epifitas vasculares
sobre S. obtusifolium fue significativamente
diferente a la registrada sobre los otros
foréfitos (MRPP, A=0.11, P<0.01; Tabla 2). En
el diagrama del andlisis de correspondencia
(Figura 4), los individuos de S. obtusifolium
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Figura 4. Diagrama de dispersién sobre el plano de los dos primeros ejes del andlisis de correspondencia de los foréfitos
de las distintas especies arbdreas (circulos y cuadrados blancos y negros) y las especies de epifitas vasculares (rombos
negros). Los centroides de cada especie de fordfito estan representados por las letras iniciales del nombre especifico
correspondiente: Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae y So=Sideroxylon obtusifolium.

Figure 4. Dispersion diagram on the first two axes of the corresponding analysis based on the phorophytes of different
tree species (circles and squares white and black) and the epiphytic species (black diamonds). The centroids of each
phorophyte species are represented by the initial letters of the specific name: Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp.,

Sb=Schinopsis balansae and So=Sideroxylon obtusifolium.

se separaron de los demés foréfitos por su
asociacion positiva con A. distichantha y T.
loliacea (valor indicador: P=0.01) y porque
sobre este foréfito, ademads, se registraron
individuos de M. vacciniifolia, R. aculeata y
tres especies de la familia Cactaceae. Los
individuos de S. balansae se distinguieron por
la abundancia de T. duratii y T. bandensis. En
cambio, los individuos de A. praecox y Prosopis
Spp. se superpusieron ya que compartieron
altos valores de T. recurvata (Figura 4).

La mayoria de las epifitas (T. recurvata, T.
bandensis, T. duratii, T. meridionalis T. loliacea
y T. tricholepis) tuvieron mas individuos en
las ramas externas (Zona V) que en el resto
del arbol; este patrén se repitié en todas
las especies de foréfitos (Figura 5). Por el
contrario, A. distichantha, R. aculeata y T. ixioides
tuvieron un mayor nimero de individuos en
la Zona IV, principalmente en S. obtusifolium
(Figura 5).

Cuando se compard la abundancia de cada
especie de epifita en ramas secas y vivas de
la Zona V, Prosopis spp. mostré un patrén

opuesto a S. balansae y S. obtusifolium. En
el primer fordfito, las especies T. recurvata,
T. bandensis, T. meridionalis, T duratii y T.
tricholepis tuvieron mayor abundancia en
ramas secas, mientras que en los otros dos
foréfitos tuvieron mayor abundancia en ramas
vivas (Figura 6). Sobre S. obtusifolium aparecié
también T. loliacea, principalmente en ramas
vivas (Figura 6).

Discusion

La riqueza de epifitas vasculares encontrada
sobre cuatro especies de fordfitos arbéreos de
un quebrachal de la Cufia Boscosa Santafesina
es baja (14 especies) en relacién a la observada
en bosques tropicales himedos, que suelen
superar las 100 especies (Barthlott et al. 2001;
Arévalo and Betancur 2004; Zotz and Schultz
2008). Sin embargo, es similar a la encontrada
en bosques tropicales secos ya que, por
ejemplo, Gentry y Dodson (1987) y Vergara-
Torres et al. (2010) encontraron 13 y 10 especies
de epifitas, respectivamente. En la Argentina,
relevamientos realizados en latitudes mas bajas
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Figura 5. Abundancia de especies de epifitas vasculares para cada zona en las cuatro especies de foréfitos. El diagrama
consiste en una caja que abarca el percentil 25%, la mediana y el percentil 75%, los bigotes (superior e inferior) en cuyos
extremos se encuentran los puntos minimos y maximos y los puntos aislados que son valores atipicos (valores 1.5
veces mayores que el rango intercuartil). Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae y So=Sideroxylon
obtusifolium. No se tuvieron en cuenta aquellas especies cuya abundancia era menor a dos, inclusive. Notar que las

escalas del eje “y” difieren entre las especies de epifitas. Las especies de foréfitos estdn ordenadas segtin estratos: Ap
y Pr (estrato inferior), Sb y So (estrato superior).

Figure 5. Abundance of vascular epiphyte species for each zone in the four phorophyte species. The boxplot consists
of a box that includes the 25% percentile, the median and the 75% percentile, the whiskers (higher and lower) in whose
extremes there are the minimum and maximum dots, and the outliers (values 1.5 times bigger than the interquartile
range). Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae and So=Sideroxylon obtusifolium. Species with an
abundance equal or lower than two individuals were not considered. The phorophyte species are ordered by stratum:
Ap and Pr (lower stratum), Sb and So (upper stratum).

del Chaco Hiimedo, en bosques subtropicales
de Schinopsis balansae - Astronium balansae de
las provincias de Formosa y Chaco, registraron
19 y 21 especies de epifitas vasculares,
respectivamente (Eskuche 1986; Contreras et
al. 2015). En otro bosque subtropical abierto
de Prosopis hassleri - affinis, el nimero de

especies fue menor (Eskuche 1986), similar
al del quebrachal estudiado. En los dos
primeros estudios se registraron especies
de bromelidceas, orquideas, piperdceas y
helechos, caracteristicas de bosques mas
cerrados y htimedos, mientras que en el
bosque abierto se encontraron en su mayoria
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Figura 6. Abundancia de especies de epifitas vasculares para ramas vivas y secas de la Zona V en las cuatro especies
de fordfitos. El diagrama consiste en una caja que abarca el percentil 25%, la mediana y el percentil 75%, los bigotes
(superior e inferior) en cuyos extremos se encuentran los puntos minimos y maximos y los puntos aislados que son
valores atipicos (valores 1.5 veces mayores que el rango intercuartil). Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis
balansae y So=Sideroxylon obtusifolium. No se tuvieron en cuenta aquellas especies cuya abundancia era menor a dos,
inclusive.

Figure 6. Abundance of vascular epiphyte species for living and dead branches in the four phorophyte species. The
boxplot consists of a box that includes the 25% percentile, the median and the 75% percentile, the whiskers (higher and
lower) in whose extremes there are the minimum and maximum dots, and the outliers (values 1.5 times bigger than
the interquartile range). Ap=Acacia praecox, Pr=Prosopis spp., Sb=Schinopsis balansae and So=Sideroxylon obtusifolium.
Species with an abundance equal or lower than two individuals were not considered. The phorophyte species are
ordered by stratum: Ap and Pr (lower stratum), Sb and So (upper stratum).

especies del género Tillandsia, acompariadas de
Microgramma vacciniifolia y Cereus sp. (Eskuche
1986). En estudios realizados en el Chaco Seco,
en las provincias de Cérdoba y Catamarca,
donde las precipitaciones son aun menores,
lariqueza de epifitas encontrada fue muy baja;
en su mayoria, las especies pertenecieron al
género Tillandsia (Cabido et al. 1994; Giorgis
etal. 2011; Jiménez-Escobar 2015). Este género

es caracteristico de ambientes xéricos debido
que posee adaptaciones que le permiten
tolerar condiciones rigurosas como las que
predominan en el Chaco Seco.

Es comun considerar que el tamafio del
fordfito (i.e., su altura y drea basal) condiciona
el establecimiento de las epifitas sobre el
mismo (Zotz 2016). Los arboles mas grandes
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poseen mayor superficie y mayor tiempo
de colonizacién, por lo que tendrian mayor
abundancia y riqueza de epifitas que los
arboles més chicos, es decir, de menor altura y
menor superficie para ser colonizados (Flores-
Palacios and Garcia-Franco 2006; Woods et al.
2015; Jiménez-Lopez et al. 2017; Toledo-Aceves
etal. 2017; Wang et al. 2017). Sin embargo, en
el presente estudio, la mayor abundancia de
epifitas vasculares fue registrada sobre Prosopis
spp., un foréfito del estrato inferior. A su vez,
si bien la mayor riqueza fue registrada sobre
un forofito del estrato superior (S. obtusifolium),
la otra especie de ese estrato (S. balansae) tuvo
valores de riqueza similares a las del estrato
inferior. Por lo tanto, cuando se comparan
especies de fordfitos diferentes, el tamafio
de los individuos no explica la abundancia
y riqueza de epifitas vasculares encontradas,
sino que estas variables estarian asociadas
con otras caracteristicas del foréfito, como su
arquitectura, el grosor y la inclinacién de las
ramas, la longevidad de las ramas (o cantidad
de ramas muertas), la rugosidad de la corteza,
el tipo de hoja y su caducidad, etc. (Zotz
2016). Estas caracteristicas crean condiciones
de microhabitat variadas (e.g., variaciones en
la humedad, la temperatura, la cantidad de
luz y de viento, etc.) que forman nichos con
diferentes caracteristicas aprovechables por
muchas especies de epifitas (Jiménez-Lopez
etal. 2017).

Cuando los arboles pierden sus hojas durante
la estacién seca de bosques estacionales
como el quebrachal, la luz incide con elevada
intensidad tanto en las zonas altas como en
las zonas mas bajas del dosel, mientras que
durante la estaciéon hiimeda las zonas mas
bajas permanecen mds sombrias y htiimedas
(Murphy and Lugo 1986). Estas diferencias
generan una distribucién vertical particular
de las epifitas en los bosques estacionales,
donde cada especie de epifita ocupa una zona
del arbol en la que tolera las condiciones de
microhabitat dominantes (Joanitti et al. 2017).
En el quebrachal estudiado se observaron
diferencias en la abundancia, riqueza y
composicion de epifitas vasculares entre zonas
del dosel. En la Zona I-II se registré una muy
baja abundancia y riqueza de epifitas, lo cual
se contrapone con lo observado en algunos
bosques htimedos tropicales (Kromer et al.
2007). En las Zonas intermedias III y IV se
registraron las epifitas de mayor tamafio y
con mas requerimientos de humedad como
A. distichantha, T. ixioides, R. aculeata y M.
vacciniifolia. Estas especies se localizaron
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sobre ramas mas gruesas, donde la radiacién
y el viento son menores y por lo tanto la
humedad mayor (ter Steege and Cornelissen
1989; de la Rosa-Manzano et al. 2014). La Zona
V, caracterizada por su mayor abundancia y
riqueza de epifitas vasculares, se encuentra
en la parte superior de los fordfitos, posee
ramas delgadas y recibe mayor incidencia
de luz y viento. Patrones similares se han
observado en sabanas de Brasil (Joanitti et al.
2017). La dominancia de las epifitas del género
Tillandsia en la zona superior se deberia a su
tamafio reducido, lo que le permite crecer
sobre ramas delgadas. Ademas, estas plantas
atmosféricas (Pittendrigh 1948; Benzing 2000)
poseen adaptaciones morfo-fisiolégicas (i.e.,
plantas heliéfilas pequefias, hojas con
cuticula engrosada y presencia de tricomas,
capacidad de absorber los nutrientes y el agua
de la atmésfera, via metabdlica CAM) que les
permiten tolerar las condiciones de sequia, las
altas temperaturas y la elevada intensidad de
luz presentes en los estratos méas altos del dosel
(Chaves et al. 2016).

También se registraron diferencias entre
especies de foréfitos en la composicién de
especies de epifitas vasculares. La mayor
abundancia de Tillandsia duratii y T. bandensis
sobre S. balansae podria atribuirse a que las
ramas de la Zona V de este foréfito son lo
suficientemente resistentes para soportar el
peso de estas epifitas, que en estado adulto
son relativamente grandes (e.g., T. bandensis
forma grandes matas). Tillandsia recurvata, una
especie de tamafio pequefio, fue en especial
abundante sobre las ramas delgadas y secas
de A. praecox y Prosopis spp., que dificilmente
puedan soportar el peso de epifitas de
mayor tamafo. Aechmea distichantha y T.
loliacea se asociaron de manera significativa
a S. obtusifolium, por lo que podria existir
una relacion de preferencia entre ellos (sensu
Kromer et al. 2007). Es dificil explicar la
asociacion entre S. obtusifoliumy T. loliacea, ya
que las caracteristicas de T. loliacea (pequetia,
con dispersién anemdéfila, que absorbe los
nutrientes y el agua de la precipitaciéon
atmosférica) indicaria que se trata de una
especie epifita que potencialmente podria
crecer sobre cualquier especie de foroéfito,
como todas las otras especies de Tillandsia.
Se deberian realizar estudios especificos para
descubrir la naturaleza de esta asociacién.
En el caso de A. distichantha, su presencia
preferencial sobre S. obtusifolium se podria
atribuir a la arquitectura del foréfito y a las
caracteristicas morfolégicas de esta epifita
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facultativa. Este foréfito de gran tamafio
presenta horquetas y ramas gruesas de
corteza agrietada, a menudo dispuestas de
forma casi horizontal. Estas caracteristicas
morfolégicas brindan un buen sustrato
para el establecimiento de A. distichantha,
ya que permiten retener la humedad y
materia organica necesarias para esta epifita
facultativa que, en esta region fitogeogréfica,
suele vivir en el suelo (Barberis et al. 2014).
Aechmea distichantha es una planta de gran
tamafio y peso dado que las vainas de sus
hojas forman un tanque en el que se retienen
agua y materia organica (Cavallero et al.
2009; Montero et al. 2010), lo que le permite
independizarse del suelo y adaptarse a la
vida epifita. A su vez, tanto las semillas de
A. distichantha como las de S. obtusifolium son
dispersadas por aves (Noguchi et al. 2009;
Blendinger et al. 2015), por lo que las aves
que se alimentan de los frutos de la epifita
también podrian verse atraidas por los frutos
del fordfito, dispersando de manera selectiva
las semillas de A. distichantha sobre éste. Se
ha propuesto que las especies dispersadas
por animales tenderian a ser generalistas, ya
que las semillas, al estar envueltas en las heces
del animal (i.e., rodeadas de materia organica),
interactiian menos con el foréfito y pueden
establecerse mas facilmente (Martinez-
Melendez et al. 2008). Sin embargo, esto se
contrapone a la distribucién de A. distichantha,
que se registré preferentemente en las Zonas
III y IV sobre S. obtusifolium. Un patrén de
distribucién similar se observé en una sabana
del Cerrado brasilefio con la epifita Billbergia
zebrina (Herb.) Lindl., una bromelia tanque
dispersada por aves que crece en estratos
bajos donde la intensidad de la luz es menor
y la humedad mayor (Joanitti et al. 2017).

En este quebrachal se registré que Prosopis
spp. tiene mayor abundancia y riqueza de
epifitas vasculares en las ramas secas, sobre
todo de T. recurvata y T. bandensis, mientras
que S. balansae y S. obtusifolium las tienen en
las ramas vivas. De hecho, son las mismas
especies las que sobre Prosopis spp. se ubican
en ramas secas, pero en S. obtusifolium y S.
balansae lo hacen sobre ramas vivas. Es posible
que las ramas sombreadas de Prosopis spp.
tiendan a secarse rdpidamente y permanezcan
mas tiempo en el arbol de lo que lo hacen las
ramas secas de los otros foréfitos, o que debido
a su arquitectura y forma de crecimiento éste
produzca un autosombreo mayor que los otros.
Cortez-Anzures et al. (2017) argumentan que
las ramas secas y viejas podrian tener mayor
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tiempo de colonizaciéon que las ramas mas
jovenes y verdes y, por ello, una cantidad de
epifitas mayor. A su vez, podria haber especies
epifitas que por su tamafio pequefio y su
ciclo de vida corto se puedan establecer con
facilidad sobre cualquier tipo de rama (e.g.,
T. recurvata, T. bandensis o T. meridionalis),
mientras que aquellas de mayor tamafio
precisen ramas vivas mds gruesas, longevas
y estables (i.e., T. ixioides o A. distichantha). De
manera similar a lo que ocurre en este trabajo,
Flores-Palacios et al. (2014) mencionan que T.
recurvata se encuentra en altas densidades
sobre las ramas muertas de Prosopis laevigata,
y puede ejercer un efecto negativo sobre ellas.
En otro trabajo que estudi6 esa interaccién se
concluy6 que T. recurvata modifica la corteza
de las ramas y puede causarles dafos al,
por ejemplo, impedir el normal intercambio
gaseoso o dificultar la conduccién de fluidos
(Aguilar-Rodriguez et al. 2007).

En conclusién, en este quebrachal se
encontraron pocas epifitas, la mayoria de
ellas holoepifitas del género Tillandsia,
acompafiadas por una especie de helecho
y otra de cactus, todas adaptadas a las
condiciones rigurosas del lugar. Ademas,
se encontraron dos epifitas facultativas: A.
distichantha y C. baumanii. Las epifitas del
género Tillandsia, que producen gran cantidad
de semillas plumosas que son dispersadas
por el viento (Jiménez-Lopez et al. 2017), se
encontraron principalmente en las zonas mas
altas del dosel, donde durante el dia llega
mas radiacién y la humedad es menor, y a la
noche y al amanecer reciben mayores aportes
del rocio. En las zonas intermedias o bajas se
encontraron aquellas epifitas con mayores
requerimientos de espacio o humedad. En
los foréfitos del estrato inferior predominaron
las ramas secas, sobre todo en Prosopis spp., y
sobre ellas se encontraron aquellas epifitas de
tamarfio pequefio y rdpido desarrollo, mientras
que sobre las ramas vivas més resistentes de
los fordfitos del estrato superior se ubicaron
las epifitas vasculares de mayor tamafio. No
obstante, se debe tener en cuenta que en ciertas
ocasiones numerosas especies consideradas
“generalistas” (i.e., que podrian colonizar
cualquier zona de un foréfito) en realidad
podrian preferir determinadas zonas, pero
debido a la presién constante de propagulos
(efecto masa) muchas de ellas se encuentran
en mas de una zona, dando la impresién de no
tener preferencias (Kromer et al. 2007).

La baja riqueza de epifitas vasculares de
este quebrachal, principalmente del género
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Tillandsia, podria atribuirse al clima seco
y estacional, asi como a la fisonomia de
bosque abierto, tal como fuera reportado
para sabanas y bosques xerofiticos de Brasil
(Breier 2005; Bataghin et al. 2012; Joanitti
et al. 2017). Se debe destacar que la Cufia
Boscosa Santafesina se ubica en la porcién
mas austral del Chaco Hiumedo, por lo que
si bien su clima es templado-calido himedo,
presenta heladas invernales mds frecuentes
que en los quebrachales ubicados a menores
latitudes. Asimismo, si bien las lluvias pueden
alcanzar los 1000 mm anuales, durante el
verano son frecuentes los periodos de sequia
pronunciados y de duracién variable. Por
lo tanto, estos pulsos ambientales, aunque
temporales, serian los factores que estarian
restringiendo la diversidad de epifitas
vasculares del quebrachal estudiado de dos
modos: 1) las bajas temperaturas invernales
reducirian el ndmero de taxa que pueden
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establecerse y 2) las condiciones de aridez
impondrian el predominio del género
Tillandsia.
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