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REesuUMEN. Las bromelidceas terrestres son comunes en los bosques neotropicales. En particular, en el sotobosque
de los quebrachales chaquefios existen parches densos de Bromelia serra, que crecen bajo condiciones
microambientales heterogéneas. El ambiente luminico afecta la asignacién de biomasa a distintos érganos,
por lo que las plantas que crecen bajo distintas condiciones luminicas presentan una arquitectura diferente.
A su vez, el tamario de la planta y los factores ambientales y genéticos condicionan la asignaciéon de biomasa
a los caracteres reproductivos. Para evaluar el efecto del ambiente luminico sobre los caracteres vegetativos y
reproductivos se seleccionaron cuatro parches en cada uno de tres sitios separados por 500 m, en un quebrachal
de la Cufia Boscosa Santafesina. En cada parche se seleccionaron cuatro plantas adultas. A cada planta se le
midio la altura, el didmetro, la longitud y el ancho de la hoja mas larga, el didmetro de la infrutescencia, el
niimero, el peso y el tamafio de los frutos y el niimero de semillas. La caracterizacién de la apertura del dosel
sobre cada planta se hizo con fotografia hemisférica. Los Modelos Lineales Generales Mixtos muestran que
el porcentaje de la varianza explicado por la variacién espacial (factores aleatorios representando a los sitios
y a los parches) es mayor para caracteres vegetativos que para reproductivos. La mayor proporcién de esta
varianza se registr6 a nivel de parche para los caracteres vegetativos y a nivel de sitio para los reproductivos.
Mediante un Modelo de Ecuaciones Estructurales basado en Modelos Lineales Generales Mixtos se determiné
que el ambiente luminico afecta de forma directa e indirecta el didmetro de la infrutescencia. Las plantas
expuestas a mayor apertura de dosel son mas pequefias y tienen menor cantidad y tamarfio de frutos. Esto
resulta en infrutescencias mads chicas, lo cual destaca el efecto indirecto del ambiente luminico sobre los
caracteres reproductivos.

[Palabras clave: apertura del dosel, asignacién de biomasa, Bromeliaceae, plasticidad fenotipica, quebrachal]

ABSTRACT. Vegetative and reproductive traits of Bromelia serra (Bromeliaceae): Variations at different spatial
scales and light environment effects. Terrestrial bromeliads are common in neotropical forests, particularly
in the understory of the Chaco woodlands, where there are dense patches of Bromelia serra growing under
heterogeneous micro-environmental conditions. The light environment affects the allocation of biomass to
different organs and, thus, plants that grow under different light conditions have different architecture.
Furthermore, the allocation of biomass to reproductive structures is conditioned by plant size, as well as by
environmental and genetic factors. To evaluate the effect of light environment on the vegetative and reproductive
traits, four patches were selected from three sites separated by 500 m in the Cufia Boscosa Santafesina. At
each patch, four plants were selected. Height, diameter, length and width of the longest leaf, the diameter of
the infructescence, number of fruits, weight, and size of them were measured for each plant. In addition, a
hemispheric photograph was taken to characterize the canopy opening. The General Linear Mixed Models
showed that the proportion of variation explained by random factors (site and patches) is higher for vegetative
than for reproductive traits. Most variation was recorded at the patch level for vegetative traits and at the
site level for reproductive traits. The Structural Equation Modeling based on General Linear Mixed Models
showed that the diameter of the infructescence was directly and indirectly affected by the light environment.
The indirect effect was mediated by the smaller size of plants exposed to alarger opening canopy and by fewer
and smaller fruits that resulted in smaller infructescences. These results highlight the indirect effects of light
environment on reproductive traits.
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CARACTERES VEGETATIVOS Y REPRODUCTVOS DE BROMELIA SERRA EN UN BOSQUE CHAQUENOS

INTRODUCCION

Las especies de plantas difieren ampliamente
en la asignacién de recursos hacia sus
caracteres vegetativos y reproductivos (Waller
1988; Grime and Pierce 2012); incluso, existen
diferencias marcadas entre individuos dentro
de una poblacién (Harper 1977; Bazzaz 1991;
Weiner et al. 2009). Numerosos factores afectan
la asignacion de recursos; entre los abiéticos
se destacan la disponibilidad de recursos
(i.e., luz, agua y nutrientes) y las condiciones
ambientales (i.e., pH y temperatura), mientras
que entre los factores biéticos son importantes
la presencia de polinizadores, de herbivoros,
de competidores y de patégenos (Hendrix
1988; Lovett Doust and Lovett Doust 1988;
Zimmerman 1988; Herrera 2017). Los factores
genéticos también pueden tener un gran efecto:
muchas especies de plantas cultivadas fueron
seleccionadas por el hombre sobre la base de
la asignacién de recursos para la reproduccion
(Satorre et al. 2003).

En muchas especies, el tipo de reproduccion
condiciona la asignacién de recursos. La
reproduccién sexual se considera ventajosa
en los ambientes hostiles, mientras que
en aquellos ambientes mas estables, la
reproduccién asexual (clonal mediante bulbos,
estolones o rizomas) es considerada maés
exitosa (Liu et al. 2010). La combinacién de
ambos tipos de reproduccion resulta ventajosa
en ambientes cambiantes y muy heterogéneos
(de Russo Godoy et al. 2018), tal como ocurre
en numerosas comunidades lefiosas (Keddy
2017). En plantas con elevada plasticidad
fenotipica, la heterogeneidad ambiental
puede afectar la asignacion de recursos a la
reproduccién tanto de manera directa como
indirecta (Bazzaz et al. 2000; Weiner 2004). Los
sitios con mayor disponibilidad de recursos o
menor stress permiten, en general, un mejor
desarrollo de las plantas y, por consiguiente,
una mayor asignaciéon de recursos a la
reproduccion (Bazzaz et al. 2000).

En el sotobosque de los bosques neotropicales
es frecuente la presencia de densas colonias
de bromeliaceas terrestres que se reproducen
tanto de manera sexual como asexual (Lee et
al. 1989; Villegas 2001; Barberis et al. 2014).
Como respuesta a la exposicion a la luz solar,
muchas especies de esta familia presentan una
plasticidad fenotipica elevada en sus caracteres
vegetativos (Lee et al. 1989; Scarano et al. 2002;
Cavallero et al. 2009; Voltolini and Santos 2011;
Gonzalez-Salvatierra et al. 2013; Barberis et al.

353

2017). Sin embargo, existe poca informacién
sobre el grado de plasticidad fenotipica y sobre
los factores que la determinan para caracteres
reproductivos en bromelidceas terrestres
(Bartholomew et al. 2003; Montero et al. 2017;
Freire et al. 2018). Entre aquellas plantas que
se reproducen sexualmente, las de mayor
tamano suelen presentar infrutescencias
con mayores didmetros y mayor ntimero
de frutos (Overbeek 1946; Bartholomew et
al. 2003; Fassinou Hotegni et al. 2015; Silva
and Varassin 2016, Montero et al. 2017). En
plantas cultivadas de anand (Ananas comosus
(L.) Merr.), las infrutescencias mas grandes
estan dadas por un mayor niimero de frutos de
mayor tamafio y, a su vez, el ntimero de frutos
condiciona su propio tamafio (Bartholomew
et al. 2003). Una gran variedad de animales
frugivoros consume los frutos de las
bromeliaceas, lo que permite la dispersién de
semillas y la colonizacién més alla de la planta
madre (Benzing 2000). La reproduccién asexual
mediante rizomas o estolones les permite
colonizar rapidamente aquellos espacios con
las condiciones ambientales (principalmente
de suelo) apropiadas para su establecimiento
(Benzing 2000). Las plantas de una colonia o
parche provienen de unos pocos individuos
originados sexualmente (a partir de semillas
dispersadas por animales), que mediante
reproduccion asexual conformarian un grupo
de pocos individuos que comparten un mismo
acervo genético (Barbara et al. 2008). Si esto
fuese asi, se espera que exista mayor similitud
en los caracteres vegetativos y reproductivos
entre plantas de un mismo parche que entre
plantas de distintos parches. No conocemos
estudios de bromelidceas terrestres que hayan
analizado las variaciones de los caracteres
vegetativos y reproductivos a estas escalas
espaciales.

En el Chaco Hiimedo argentino, el bosque
semiabierto de xeréfitas dominado por
Schinopsis balansae Engl. (‘Mosaico de Bosque
de xeroéfitas, de mesofitas, Sabana y Selva de
albardén’ [Unidad 15] sensu Oyarzabal et al.
2018) se caracteriza por la presencia de parches
boscosos en reas convexas y parches abiertos
con vegetacion herbacea en areas bajas (Lewis
1991; Barberis et al. 1998). En el sotobosque de
los sectores boscosos es frecuente la presencia
de densas colonias de dos bromelidceas:
Aechmea distichantha Lem. y Bromelia serra
Griseb. (Barberis et al. 2002, 2014). Las
plantas de esta tltima especie presentan una
plasticidad fenotipica alta (Barberis et al.
2017). Los individuos que crecen al sol son de
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menor tamano (tienen un menor didmetro y
hojas mas cortas) y presentan infrutescencias
mas pequeias que los individuos ubicados a
la sombra (Montero et al. 2017). A su vez, el
tamafio de la planta de Bromelia serra afectaria
el tamafio de la infrutescencia a través del
numero y el tamafio de los frutos, tal como se
mencionara para A. comosus (Bartholomew et
al. 2003).

Los objetivos de este estudio fueron a) evaluar
las variaciones a distintas escalas espaciales de
los caracteres vegetativos y reproductivos en
individuos de Bromelia serra de un bosque
del Chaco Humedo y b) analizar el efecto
de la apertura del dosel sobre los caracteres
reproductivos de esta bromelidcea terrestre.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio fue realizado en un bosque
de 400 ha de S. balansae (i.e., ‘quebrachal’)
(Lewis et al. 1997) en el Centro Operativo
Experimental Provincial “Aldo Emilio Tessio’
(29°28’ S - 60°28" O.; 58 m s. n. m.), ubicado en
Las Gamas, provincia de Santa Fe, Argentina.
El clima es templado htimedo a calido, con
una temperatura media anual de 20 °C. La
precipitacién media anual es de 1090 mm,
con gran variabilidad interanual: entre 529 y
2060 mm/afio (periodos obtenidos entre los
periodos 1911-1950 y 1986-2010). Las lluvias
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son principalmente estivales (diciembre-
marzo), y durante el invierno se presenta una
temporada seca de duracién variable. El suelo
del quebrachal presenta baja conductividad
hidraulica y alto contenido de sodio (Barberis
et al. 1998). Aun cuando la pendiente general
es muy baja, existe un marcado micro-relieve
con diferencias de altura de hasta 50 cm en
distancias de unos pocos metros (Barberis et
al. 1998).

Bromelia serra crece formando colonias o
parches en el sotobosque del quebrachal
(Figura 1a) en sectores relativamente elevados
rodeados por una matriz de pastizal en suelos
mas bajos (Lewis 1991; Barberis et al. 2002;
Barberis and Lewis 2005). Se propaga tanto
de forma sexual como asexual (Smith and
Downs 1979; Bianchi et al. 2000; Klekailo et
al. 2012); la reproduccién asexual es mediante
estolones largos en cuyo extremo se desarrolla
un nuevo individuo (Smith and Downs 1979;
Arenas and Arroyo 1988). Tal como en otras
especies del género Bromelia (Canela and
Sazima 2005; de Russo Godoy et al. 2018), sus
flores son polinizadas por picaflores e insectos
(J. L. Vesprini, observaciéon personal). La
infrutescencia tiene forma globosa (Figura 1b)
y puede tener docenas de bayas tricarpelares
amarillas de 4x2.5 cm (Néjera 1974; Caffini et
al. 1988; Montero et al. 2017), que contienen de
cinco a 50 semillas de color marrén-rojizas (5
mmlargox7 mmaltox3 mm de anchoméaximo),
de forma lenticular o discoidea (Amat 1988).

Figura 1. a) Parche de individuos de B. serra en el sotobosque del quebrachal (Las Gamas, Santa Fe, Argentina). b)
Planta reproductiva de B. serra con infrutescencia de frutos maduros.

Figure 1. a) Bromelia serra patch in the understory of the quebrachal (Las Gamas, Santa Fe, Argentina). b) Reproductive

plant of B. serra showing an infructescence with ripe fruits.
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Numerosas especies de invertebrados y de
vertebrados consumen estos frutos (Parera
2002; Montero et al. 2017). Al igual que en
otras especies del género Bromelia (Paulino-
Neto et al. 2016), varias especies de mamiferos
dispersan las semillas de forma efectiva (I. M.
Barberis, observacion personal).

Procedimiento de muestreo

En abril de 2011 se seleccionaron tres sitios de
muestreo en los sectores elevados, separados
entre si por una matriz de herbaceas sin
cobertura lefiosa, a una distancia de al menos
500 m. Dado el comportamiento territorial y
el tamafio reducido de los territorios de los
principales polinizadores de B. serra (picaflores
e insectos), esta distancia podria considerarse
suficientemente amplia como para que el flujo
de polen dentro de los sitios sea mayor que
entre los sitios (J. L. Vesprini, observacién
personal). Por el contrario, esta distancia no
es suficiente para asegurar que las semillas
provenientes de los frutos consumidos por
algunos mamiferos (e.g., zorro gris, zorro
de monte, aguara popé) no sean dispersadas
entre sitios. En cada sitio se seleccionaron
cuatro parches o colonias y en cada uno
se seleccionaron al azar cuatro plantas en
estado reproductivo que estuvieran en buenas
condiciones y provinieran de reproducciéon
asexual (total: 48 plantas). Se considera que
las plantas de un mismo parche se habrian
originado de unos pocos genotipos mediante
reproduccién asexual; para asegurarse de ello
se eligieron aquellas plantas que estuvieran
vinculadas por estolones. Para caracterizar
el ambiente luminico se tom6 una fotografia
hemisférica del dosel por encima de cada
planta; las fotografias fueron tomadas al
atardecer, en dos dias consecutivos, tratando
de que la diferencia de tiempo entre la primera
y la dltima fotografia del dia fuera lo menor
posible. Luego, estas imagenes se analizaron
con el software Gap Light Analyzer, versién
2.0) (Frazer et al. 1999). A cada planta se le
midié la altura, el didmetro, el largo y el
ancho de las hojas. Ademads, se cosech¢ la
infrutescencia de cada planta, se midi6 el
perimetro y se cont6 el nimero de frutos. Se
seleccionaron cinco frutos maduros al azar,
y se midi6 el largo y ancho. Los frutos se
abrieron con un bisturi y se conté el ntimero
de semillas. Por ultimo, los frutos se secaron
en estufa a 80 °C hasta peso constante y se
pesaron en una balanza de precisién (Scaltec
SBA32; max=120 g; d=0.0001 g; Goettingen,
Alemania).
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Andlisis de datos

Para determinar el grado de variacién de
las variables vegetativas y reproductivas se
utilizé el coeficiente de variacién (Crawley
2013). La escala espacial de variacién de los
caracteres vegetativos y reproductivos se
analizé particionando la varianza de estas
variables por medio de modelos jerarquicos
anidados (Crawley 2013). Para cada variable
se estimaron los efectos aleatorios del sitio y
del parche anidado en el sitio mediante la
funcién Imer del paquete Ime4 de R (The R
Core Team 2018).

Para saber si existian diferencias significativas
en la apertura del dosel entre los tres sitios se
realizé un andlisis de la varianza mediante la
funcién Im del paquete stats de R (The R Core
Team 2018), usando la ‘apertura del dosel’
como variable respuesta y los ‘Sitios” como
variable explicativa. Para evaluar el efecto de
laluzy del tamafio de la planta sobre el tamario
de la infrutescencia, a través del ntimero y
tamaifio de los frutos, se realizé un modelo de
ecuaciones estructurales (Figura 2a) utilizando
la funcién psem del paquete piecewiseSEM
(Lefcheck 2016). Para evitar la colinealidad
entre las variables medidas y seleccionar
aquellas a utilizar en el modelo se llevé a cabo
un anélisis de componentes principales (PCA)
con los caracteres vegetativos y reproductivos
mediante la funcién prcomp del paquete stats
de R (The R Core Team 2018). Como resultado,
para describir el tamafio de la planta se
seleccioné la medicién de su didmetro y para
el tamafio del fruto, el ancho de los frutos.
Las variables ‘nimero de frutos’ y ‘ntimero
de semillas” fueron transformadas mediante
log10. El modelo de ecuaciones estructurales
se gener6 incorporando modelos lineales
generales mixtos (funcién Imer) considerando
la estructura jerdrquica planteada
anteriormente. Para aquellos modelos que
contenian dos o mas variables explicativas se
evalué la importancia de la interaccién entre
ambas mediante comparacion de modelos que
incluian o no la interaccién (Crawley 2013).
Ademas, para cada uno se realizé un analisis
de la varianza con suma de cuadrados tipo
III. El ajuste del modelo fue evaluado usando
la prueba d-separation de Shipley con el
estadistico C de Fisher (Lefcheck 2016). Los
efectos indirectos de la luz sobre el didmetro
de la infrutescencia fueron estimados como
la sumatoria del producto de los coeficientes
estandarizados de las variables intermedias
para cada una de las vias alternativas (Pugesek
et al. 2003). Los resultados se expresan como
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Figura 2. Modelos del diagrama de paso. a) Modelo propuesto para explicar los efectos del ambiente luminico
sobre el diametro de la infrutescencia de Bromelia serra. Las flechas representan las relaciones tedricas entre las
variables incluidas en el modelo. b) Resultados del modelo de diagrama de paso. Para cada flecha se muestran
los coeficientes de paso estandarizados (i.e., efectos directos). Las flechas continuas indican efectos positivos, las
segmentadas indican efectos negativos y la flecha punteada indica un efecto no significativo. Para las variables
dependientes se especifican los valores de R? marginal (M) (i.e., proporcién de la varianza explicada por factores
fijos) y R? condicional (C) (i.e., proporcién de la varianza explicada por factores fijos y factores aleatorios).
Figure 2. a) Proposed path diagram model for explaining the effects of light environment on infructescence diameter of
Bromelia serra. Arrows represent the theoretical relationships between the variables included in the model. b) Results of
the path diagram. For each arrow, the standardized path coefficients (i.e., direct effects) are shown. Solid arrows denote
positive effects, segmented arrows denote negative effects, and the dotted arrow denote a non-significant effect. For
each dependent variable, marginal R?values (M) (i.e., proportion of variance explained by fixed factors) and conditional

R*values (C) (i.e., proportion of variance explained by fixed and random factors) are shown.

medias+un desvio estdndar; también se
incluyen los coeficientes de variacién (CV) y
el estadistico F de Snedecor (F) en las pruebas
estadisticas que corresponda.

RESULTADOS

Caracterizacion general

Las variables que presentaron mayor
variabilidad entre las plantas de B. serra
fueron el niimero de frutos por infrutescencia
(29.16+14.77; CV=50.65) y el nimero de
semillas por fruto (23.62+11.19; CV=47.37),
seguidas por las variables reproductivas
relacionadas con el peso del fruto (1.57+0.54
g, CV=34.09) y el diametro de la infrutescencia
(9.24+1.77 cm; CV=19.17), y las variables
vegetativas relacionadas con el tamafio de la
planta, como la altura (0.59+0.18 m; CV=29.59),
el didmetro (1.18+0.22 m; CV=18.84) y el largo
de la hoja més larga (0.75+0.14 m; CV=18.86).
Por el contrario, las variables reproductivas
relacionadas con el tamafio del fruto, como
el largo del fruto (3.31+0.42 cm; CV=12.65) y
el ancho del fruto (2.05+0.26 cm; CV=12.46),
presentaron baja variacién entre las plantas
medidas.

Las variables difirieron de forma marcada
en la fraccion de la varianza asociada a su
disposicién espacial (i.e., factores aleatorios

sitios y parches dentro de los sitios) (Figura
3). Mas del 40% de la varianza de las variables
vegetativas (e.g., altura, largo y ancho de la
hoja mas larga) y del niimero de semillas fue
capturada por factores aleatorios. En cambio,
para el resto de las variables reproductivas
(i.e., peso, ancho y largo de fruto, niimero de
frutos y didmetro de la infrutescencia) y el
diametro de la planta, la varianza capturada
por los factores aleatorios fue menor al 30%
(Figura 3). Se registraron también diferencias
en la cantidad de varianza explicada por cada
nivel jerarquico. El nivel de parche fue mas
relevante para las variables vegetativas y el
ndmero de semillas que para las variables
reproductivas (Figura 3), mientras que el
nivel de sitio lo fue para la altura, el didmetro
de la infrutescencia, el peso y el niimero de
frutos (Figura 3).

Los dos primeros componentes del anélisis
de componentes principales explicaron
un 68% de la variacién total de la matriz
plantaxvariables (Figura 4). El primer eje
representd al tamafio general de las plantas,
y mostré una asociacién positiva con la altura,
el didmetro, el largo y ancho de las hojas, el
tamafo de las infrutescencias y el nimero,
tamafio y peso de los frutos y el nimero de
semillas. En cambio, el segundo eje contrasto
a las plantas con valores relativos mayores
de sus variables reproductivas (asociacion
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Figura 3. Fraccién de la varianza capturada por estructuracién espacial (factores aleatorios Sitio y Parche dentro
de Sitio) para las variables vegetativas y reproductivas medidas en plantas de Bromelia serra del quebrachal.
Figure 3. Fraction of the variance captured by the spatial distribution (random factors Sites and Patches within Sites)
for vegetative and reproductive variables of the Bromelia serra plants in the quebrachal.

positiva con el tamafo y el peso de los frutos
y el ntimero de semillas) con aquellas que
poseian mayores valores relativos de sus
variables vegetativas y el tamafio de las
infrutescencias (Figura 4).

Efectos del ambiente luminico

No se registraron diferencias significativas
en la apertura del canopeo entre los sitios (A:
40.6+8.66%; B: 39.7+11.13%; C: 38.9+6.99%;

A

02 A

F, ,=0.136, P=0.874). El modelo de ecuaciones
estructurales propuesto para explicar el
tamano de las infrutescencias (Fisher C=10.703;
g.1.=8; P=0.219) (Figura 2b) demuestra que las
plantas bajo un dosel mas abierto presentan
menor tamafo (F=10.517; g.1.=1; P=0.002)
(Figura 5a), y, en consecuencia, presentan
un menor nimero de frutos (F=9.223; g.1.=1;
P=0.004) (Figura 5b). Segtn este modelo, el
tamafio de los frutos estd determinado por el
numero de los frutos (F=6.727; g.1.=1; P=0.013),
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Figura 4. Diagrama de dispersién de los dos primeros ejes del anélisis de componentes principales para los
caracteres vegetativos y reproductivos de Bromelia serra. Los circulos representan las plantas del sitio A, los
triangulos las del sitio B y los cuadrados las del sitio C. Se muestra el porcentaje de variacién explicado por cada eje.
Figure 4. Dispersal plot for the first two axes of the Principal Component Analysis for vegetative and reproductive
traits of Bromelia serra. The circles denote plants from site A, the triangles those from site B and the squares those from
site C. The percentage of variance explained by each axis is shown.
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Figura 5.Modelo de ecuaciones estructurales
de las variables reproductivas. a) Variacién
del diametro de la planta en funcién
de la apertura del dosel (R?=0.39). b)
Variacién del nimero de frutos en funcién
del didmetro de la planta (R?=0.35).
Figure 5. a) Plant diameter variation in
relation to canopy openness (R?=0.39). b)
Fruit number variation in relation to plant
diameter (R?=0.35).

Figura 6. Modelo de ecuaciones estructurales
de las variables reproductivas. a) Variacién
del ancho del fruto en funciéon del nimero
de frutos por infrutescencia (log,, N°
de frutos) y del diametro de la planta
(didmetro) (R*=0.61). b) Variacién del
didmetro de la infrutescencia en funcién
del nimero de frutos (log,) N° de frutos)
y del ancho del fruto (R?=0.81). Las lineas
sélidas indican los estimadores centrales
y las punteadas los desvios estdndar.
Figure 6. a) Fruit width variation in relation
to the number of fruits per infructescence
(log,, number of fruits) and to the plant
diameter. b) Variation of the infructescence
diameter in relation to fruit number (log,,
number of fruits), and fruit width. Solid
lines indicate the central estimates and the
dotted lines the standard deviance.
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pero no por el tamafo de la planta (F=0.962;
g.l.=1; P=0.332); a mayor ntimero de frutos,
menor es el tamafio de los mismos (Figuras
2b y 6a). El tamafio de la infrutescencia
estd determinado por la interaccién entre el
numero y el tamafio de los frutos (F=6.191;
g.l.=1; P=0.017) (Figuras 2b y 6b); cuando el
numero de frutos es elevado, el didmetro de
la infrutescencia aumenta con el tamafio de
los frutos, mientras que cuando el nimero
de frutos es bajo, la infrutescencia no varia
con el tamafio de los mismos (Figura 6b). En
consecuencia, la apertura del dosel influyé de
forma negativa, aunque con baja magnitud,
sobre el diametro de la infrutescencia debido
a un efecto indirecto mediado por el tamafio
dela planta y el ntimero y tamarfio de los frutos
(efecto indirecto=-0.199) (Figura 2b).

Discusion

Caracterizacion general

Los valores de coeficientes de variacion (CV)
de las variables vegetativas y reproductivas
de los individuos de B. serra son similares a
los valores reportados para otras especies del
género Bromelia, en las que la mayor variacién
se registrd en el niimero de frutos por planta
y en el niimero de semillas por fruto, y las
menores variaciones en el tamafio de los
frutos (Tabla 1). Debe tenerse en cuenta que
en nuestro estudio sélo se midieron cinco
frutos de cada infrutescencia, por lo que la
variabilidad en el niimero de semillas por
fruto podria haber disminuido si se hubiesen
medido mas frutos. A su vez, para Bromelia
hieronymi Mez se reportaron plantas que
producen algunos frutos partenocarpicos (de
Russo Godoy et al. 2018). Si bien en nuestro
estudio no registramos frutos sin semillas,
no podemos descartar la posibilidad de
partenocarpia en B. serra. Por otro lado,
la variabilidad en el tamafio de los frutos,
medidos en ancho, largo y peso, podria estar
sesgada por el nimero y la posicién que
ocupaba cada fruto, ya que se conoce que el
tamafio de los frutos puede variar segtn la
posicién dentro de la infrutescencia (Li et al.
2010).

La variabilidad entre plantas de B. serra
debida a su distribucién espacial (porcentaje
de varianza explicado por factores aleatorios)
fue mayor para las variables vegetativas
que para las variables reproductivas. Para
las primeras, la mayor proporcién de esta
varianza se registr6 a nivel de parche, mientras
que para las variables reproductivas, la mayor
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variabilidad fue entre sitios. Esto pareceria ser
contraintuitivo, ya que se espera que a nivel
de parche las plantas sean similares entre
si, dado que se multiplican principalmente
mediante reproducciéon asexual, y que
entre parches haya mayores diferencias
entre plantas ya que la colonizacién de los
distintos parches y sitios se realiza mediante
reproduccion sexual. Sin embargo, dadas la
heterogeneidad ambiental de estos bosques
y la plasticidad de esta especie (Barberis et
al. 2014, 2017), los resultados observados
podrian atribuirse a una mayor plasticidad
fenotipica de los caracteres vegetativos
que de los reproductivos, tal como fuera
sugerido para otras especies de bromelidceas
(Freire et al. 2018). Para comprobar esto se
requieren estudios que midan la variabilidad
de caracteres vegetativos y reproductivos
entre plantas originadas por reproduccion
sexual y asexual dentro y entre parches.
Bromelia serra es un buen modelo para este
tipo de estudios, ya que dentro de un parche
se pueden distinguir las rosetas provenientes
de cada forma de reproduccién debido a que
sus estolones subterraneos perduran durante
mucho tiempo.

Efectos del ambiente luminico

Lasplantasde B.serrabajodoselesmasabiertos
presentaron un tamafio menor que las plantas
que crecieron a la sombra. Patrones similares
de plasticidad fenotipica se observaron
en numerosas especies de bromeliaceas
terrestres (Lee et al. 1989; Cavallero et al. 2009;
Barberis et al. 2017; Montero et al. 2017). Estos
cambios estructurales en plantas creciendo en
distintos hébitats luminicos se relacionaron
con adaptaciones para la captura de luz,
como hojas mas largas y angostas en plantas
establecidas en habitats mas sombreados, y
mas cortas, anchas y erectas en hébitats mas
luminosos (Cogliatti-Carvalho et al. 1998;
Lenzi et al. 2006; Cavallero et al. 2009; Barberis
etal.2017). Las diferencias entre habitats en la
arquitectura, la morfologia y la anatomia de
las hojas resultan de un compromiso entre el
area fotosintética (para la captura de luz) y el
soporte mecanico (Cavallero et al. 2011).

En el presente estudio observamos que el
tamafio de la infrutescencia de B. serra estd
asociado positivamente con el tamafio de la
planta, tal como lo reportaran Montero et
al. (2017). Asi, un aumento en el tamafio de
las plantas suele traducirse en un aumento
del esfuerzo reproductivo (Mantovani and
Iglesias 2009), con mayor cantidad de biomasa
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asignada a estructuras reproductivas (Weiner
2004). Un patrén similar se reporté para A
comosus 'y para B. antiacantha: las plantas con
hojas mas grandes presentaron inflorescencias
mas grandes que las plantas mas pequefias
(Bartholomew et al. 2003; Duarte et al. 2007).
No obstante, se debe mencionar que la relacion
entre el peso de la planta y el peso de la
infrutescencia es compleja, ya que depende
de las condiciones ambientales durante la
formacién y del crecimiento de los frutos
(Bartholomew et al. 2003).

Otra observacién en coincidencia con
Montero et al. (2017) es que el ambiente
luminico tuvo un efecto indirecto sobre la
reproduccion: las plantas de B. serra ubicadas
en dreas mds expuestas fueron mas pequenasy,
por consiguiente, tuvieron infrutescencias mas
pequerias. Un patrén similar se observé en A.
comosus, que tuvo menor rendimiento, menor
tamario de fruto promedio y mayor porcentaje
de frutos quemados por el sol en monocultivos
que cuando se realiz6 cultivo intercalado con
mandioca, que le hizo sombra (Custédio et
al. 2016). Para otras especies existen patrones
diferentes segtin el drea de estudio. En el caso
de A. distichantha creciendo en quebrachales
en nuestro mismo sitio de estudio (Freire et al.
2018) se registré un mayor nimero de frutos
por infrutescencias en plantas bajo sombra,
mientras que en la Mata Atlantica brasilefia,
las plantas expuestas a mayor luz tuvieron
mayor nimero de frutos por infrutescencia y
mayor nimero de semillas por frutos (Scrok
and Varassin 2011). Estas diferencias entre
regiones podrian atribuirse a otros factores
bidticos como el tipo de polinizador y la
frecuencia de visita. Por ejemplo, Kilkenny
y Galloway (2008) reportan que las plantas
al sol recibieron maés visitas de polinizadores
que las plantas ubicadas en la sombra, aunque
aclaran que este patrén depende de la especie
de polinizador y que sus comportamientos
pueden variar con las condiciones de cada
region de estudio.

Para A. comosus, el tamano de la infrutescencia
estd condicionado por el nimero y el tamarfio
de los frutos (Bartholomew et al. 2003; Li et
al. 2010). Ademas, los frutos de esta especie
ubicados en la base de la infrutescencia son
de menor tamafio que los ubicados en el dpice
(Li et al. 2010). Para B. serra, el modelo de
ecuaciones estructurales indicé que el tamarfio
de la infrutescencia esta determinado por la
interaccién entre el nimero de frutos y el
tamafio de los mismos. En nuestro estudio, los
frutos medidos fueron seleccionados al azar,
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lo que seguramente aumento la relevancia del
error muestral al comparar entre plantas. En
futuros estudios se deberia tener en cuenta
la ubicacién de los frutos dentro de las
infrutescencias para estratificar el muestreo.

Consideraciones finales

Este estudio se centré exclusivamente
en describir la variabilidad asociada a la
disposicién espacial de B. serra en este
ambiente y evaluar el efecto del ambiente
luminico sobre sus estructuras reproductivas
sexuales como el niimero de frutos y semillas.
Teniendo en cuenta que B. serra se reproduce
tanto sexual como asexualmente (Smith and
Downs 1979; Bianchi et al. 2000; Klekailo et
al. 2012), entonces la asignaciéon de recursos
a estructuras reproductivas sexuales podria
estar condicionada por la produccién de
hijuelos relacionada con la clonalidad (Silva
and Varassin 2016). Seria conveniente llevar
a cabo estudios que consideren el efecto
del ambiente luminico sobre la asignacion
individual/poblacional de recursos a la
reproduccién sexual y asexual teniendo en
cuenta el tamano de las plantas (Weiner
2004).

Si bien varios de los patrones descriptos en
este trabajo parecen sélidos y compatibles
con resultados de trabajos previos, los
resultados podrian mejorarse con muestreos
que a) incluyeran mayor cantidad de sitios,
lo suficientemente distanciados entre si para
asegurar que no haya intercambio genético
entre sitios y que tuvieran diferente apertura
del canopeo para poder comparar entre ellos,
b) midieran mayor cantidad de plantas por
parche, lo que permitiria aumentar el ntimero
total de muestras, c) midieran todos los frutos
de cada infrutescencia o al menos se tuviera
en cuenta sus posiciones relativas dentro de
las mismas, y d) seleccionaran, en un mismo
parche, plantas provenientes de reproduccién
sexual y asexual para evaluar la plasticidad
intra y entre individuos.
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