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Resumen

RESUMEN.

Heterotheca latifolia Buckley, falso alcanfor, es una maleza anual
perteneciente a la fam. Compositae, originaria de los Estados Unidos. Esta
especie presenta dimorfismo de aquenios: unos con papus, provenientes de
flores tubulosas del centro del disco y otros sin papus, provenientes de flores
liguladas marginales.

Su presencia en Argentina se registra a partir de 1977 en la provincia
de San Luis y ya para el afio 2000 se la cita como maleza de cultivos en la
provincia de La Pampa.

El objetivo general de este trabajo fue comprender la dinamica del falso
alcanfor en el espacio y en el tiempo, como una contribucidon al posterior
disefno y desarrollo de estrategias mas efectivas para su manejo. Para ello se
plantearon: documentar la distribucién en La Pampa, evaluar aspectos de la
biologia poblacional, determinar la respuesta de los aquenios a diferentes
condiciones de germinacidon y evaluar la dindmica del banco. Finalmente, a
partir de toda la informacion, se propuso un modelo de ciclo de vida.

El estudio comprendié dos escalas de trabajo: la distribucién a escala
regional circunscripta a los limites politicos de la provincia de La Pampa vy el
seguimiento a campo de la especie, a escala de parcela, para fenologia,
densidad, demografia, recoleccién de aquenios y toma de muestras de banco.

Se determind un area extensa de distribucién para la especie en La
Pampa. El grado de avance de la invasion y eventualmente la distribucion
observada fueron consistentes con factores edaficos, edlicos y antrdpicos.

Dentro de los estados fenoldgicos la fase mas sensible y por ende que

evidencid mayor mortalidad fue la de transicion de plantula a roseta, los




Resumen

posteriores estados se desarrollaron con rapidez y finalizaron con la floracidn-
fructificacion.

Dentro de los componentes reproductivos se destacaron: una alta
produccion de aquenios, éxito reproductivo y mantenimiento de las
proporciones tanto de flores tubulosas/liguladas como las de aquenios con
papus/sin papus.

Los parametros poblacionales (Ro, A y r) indicaron un estado de
crecimiento tanto para la poblacién estructurada a partir de la densidad por
estados como para la cohorte. El mismo serd mayor o menor de acuerdo a la
densidad y tamafio de los individuos.

La presencia de plasticidad fenotipica en cuanto a tamano del individuo,
el tiempo que transcurre entre diversas etapas del ciclo, la produccion de
aquenios y la densidad, le confieren al falso alcanfor la capacidad de respuesta
ante cambios bruscos en la distribucion de recursos del habitat.

En cuanto a la germinacion: los aquenios centrales, con papus,
germinaron mas rapido y en un alto porcentaje en todas las condiciones.
Presentaron escasa o nula dormicién. Toleraron potenciales osmoéticos mas
negativos y presentaron una mayor germinacién a campo bajo condiciones de
siembra subsuperficial. Los aquenios periféricos, sin papus, necesitaron mas
tiempo para germinar y alcanzaron un porcentaje mas bajo. Presentaron alta
dormiciéon. No toleraron potenciales osmoticos negativos. En condiciones a
campo no germinaron pero mantuvieron su viabilidad.

El falso alcanfor presentd dos tipos de banco de semilla: los aquenios
con papus formaron un banco transitorio o transitorio tipo A y los aquenios sin
papus presentaron un banco de tipo persistente a corto plazo o transitorio

tipo B.
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Resumen

El dimorfismo de aquenios le brinda a H. /atifolia una doble estrategia
reproductiva. La gran dispersién de los aquenios centrales, con papus, le
facilita encontrar nuevos sitios para colonizar. Por el contrario, los aquenios
periféricos, sin papus, amortiguan la declinacion de la poblacion y aseguran la
persistencia en ambientes inestables y con disturbios permanentes como los
propios de zonas agricola-ganaderas. Los efectos sobre la poblacién son
importantes ya que si las condiciones ambientales son las apropiadas, el
crecimiento de la misma, dependerd principalmente de los aquenios con
papus. Sin embargo, frente a condiciones menos favorables o de estrés una
mayor proporcién de las plantas germinadas provendran de los aquenios sin

papus de anos previos.
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Summary

SUMMARY.

Heterotheca latifolia Buckley, camphor weed, is an annual weed
belonging to the fam. Compositae, native to the United States. This dimorphic
species produces achenes with papus in its disc flowers and without papus in
the ray flowers.

The presence of camphor weed was first recorded in Argentina in 1977
in the San Luis province. In the province of La Pampa, it appears as a weed
crop starting from the year 2000.

The objective of this work was to understand the dynamics of the
camphor weed in space and time as a contribution to the design and
development of effective management strategies. The methods included the
study of this species distribution in La Pampa, of its population biology, of its
seed bank dynamics and the determination of achenes response to different
conditions of germination. Finally, a life cycle model is proposed.

This research was then carried on at two levels. At a regional scale, it
documented the degree of invasion of this weed in the province of La Pampa.
Then studies in detail about phenology, density, demography and seed bank
evolution were performed at a plot scale.

The increasing distribution of camphor weed was consistent with factors
of soil disturbance, wind and human activities in this region.

The most sensitive phenological phase was the transition from seedling
to rosette. Subsequent statements develop rapidly and end with successful
flowering-fruiting.

Reproductive characteristics included: reproductive success, with high

numbers of achenes, and maintenance of both the proportions of disc flowers
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and ray flowers like disc achenes (with pappus) and ray achenes (without
pappus).

Population parameters (Ry,, A, r) indicated a state of growth both for the
population structure from its density well as for the cohort. It will be higher or
lower depending on the size and density of individuals.

The presence of phenotypic plasticity in size of the individual, the time
between the stages of the cycle, the production of achenes and density give
camphor weed the ability to react to sudden changes in the distribution of
resources in the habitat.

The disc achenes germinated faster and at a high rate in all conditions.
It showed little or no dormition. They tolerated more negative osmotic
potential and showed higher germination yields under field conditions. Ray
achenes germinated slower and with less success. It presented high dormition.
They did not tolerate negative osmotic potential. They did not germinate at
field but remained viable.

The camphor weed had two types of seed banks: the disc achenes form
a transient or transient- bank type while ray achenes form a persistent short-
term or transitional B type.

Achenes dimorphism confers a dual reproductive strategy to this
species. The large mobility of disc achenes allows the reaching of new places
to colonize. By contrast, ray achenes buffer population decline and ensure its
persistence in unstable environments such as permanent agriculture and
rangelands. If environmental conditions are appropriate, the growth will
depend mainly on the achenes with pappus. However, under less favourable
conditions a higher proportion of plants will derive from achenes without

pappus from previous years.







Introduccion

1. INTRODUCCION GENERAL.

La biologia poblacional intenta explicar el origen de las diferentes clases
de estructuras: genética, espacial, de edades y de tamanos, que poseen las
poblaciones, para entender la influencia que ejercen unas sobre otras y cémo
y cuando cambian en el tiempo (Silvertown & Doust, 1997).

Investigaciones en biologia de poblaciones incluyen estudios de biologia
reproductiva, fenologia y biologia de las semillas (Harper, 1990). Dentro de
estas tematicas, los atributos morfoldgicos y ecolégicos de las especies
vegetales que resultan particularmente importantes en especies indeseables
se vinculan con: adaptaciones para la dispersidon de las semillas, mecanismos
de dormicion, viabilidad, crecimiento rapido durante la fase de establecimiento
y plasticidad fenotipica en respuesta a variaciones ambientales (Altieri &
Liebman, 1988).

La aparicion de estas especies en los distintos agroecosistemas del
mundo, muchas veces, esta ligada a la introduccidn de especies que presentan
algun interés, las que pueden transformarse en indeseables cuando su cultivo
deja de estar bajo control o a la introduccidn inadvertida de propagulos a
través de la importacion de semillas comerciales (Mashhadi & Radosevich,
2004; Olivan & Volponi, 2007).

El concepto de maleza involucra aquella especie no deseada que crece
en un determinado lugar y en cierto tiempo, que interfiere en la actividad del
hombre y ocasiona un perjuicio econdmico o ecoldgico (Rodriguez, 1988;
Mortimer, 1990; Bianco et al., 2000). Dado que el criterio por el cual se
califica a una planta como maleza depende de la actitud del hombre hacia ella,

en otras circunstancias esa especie podria ser considerada util.
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Muchas de las especies consideradas malezas cuentan con tres
caracteristicas distintivas que se mencionan a continuacion: medio de
dispersién, potencial de colonizacién y capacidad regenerativa (Cousens &
Mortimer, 1995). Su asociacion con habitats manejados por el hombre les
ofrece un poderoso medio de dispersion. La habilidad para incrementar
rapidamente su abundancia, después de la introduccion en un habitat y
potencialmente dominar una comunidad de plantas les confiere potencial de
colonizacién. Por ultimo, su tolerancia a un amplio rango de condiciones y
habilidad para reproducirse garantiza, a largo plazo, la capacidad regenerativa
de la poblacion.

La relacion entre los conceptos de malezas, especies colonizadoras y
especies naturalizadas es dificil de establecer debido a que pueden existir
diferentes grados de superposicion. Sin embargo, muchas de las malezas, ya
sean nativas o no, son especies colonizadoras (Rejmanek, 2000).

En este contexto, se entiende por invasiones bioldgicas al proceso por el
cual determinadas especies son introducidas en forma intencional o accidental
a nuevas areas en las cuales se propagan con rapidez (Mooney & Hobbs,
2000; Mashhadi & Radosevich, 2004). Los mecanismos de introduccion
pueden ser diversos: edlicos, zooldgicos, antrdépicos (Olivan & Volponi, 2007).

Groves (1986) y Cousens & Mortimer (1995) dividen el proceso de
invasion de las especies de plantas en tres fases: la introducciéon, la
colonizacién y la naturalizaciéon. Aunque estas fases son arbitrarias, sugieren
que las invasiones aparecen a diferentes escalas biolégicas y geograficas,
pudiendo ser organizadas de acuerdo a los estados de desarrollo de las

poblaciones.
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Las invasiones bioldgicas causan desde cambios en la estructura vy
funcionamiento del ecosistema receptor hasta dafos ecoldgicos vy
socioecondmicos (Mooney & Hobbs, 2000; Mashhadi & Radosevich, 2004). En
este sentido, sus consecuencias en sitios disturbados y de sucesion secundaria
representan uno de los mayores problemas (Ramakrishnan & Vitousek, 1989).

Los disturbios son uno de los principales factores que favorecen la
invasién de plantas (Mashhadi & Radosevich, 2004). Estos disturbios pueden
ser definidos como cambios abruptos en las restricciones ambientales, los
cuales producen modificaciones temporarias o permanentes en la estructura
de una comunidad (Chaneton et al., 2001). Pueden ser naturales, como
inundaciones e incendios, o antrdpicos principalmente provocados por la
actividad agropecuaria, como laboreo del suelo, pastoreos intensivos o fuego
(Chaneton et al., 2001). Si bien no siempre conducen a una invasion, pueden
proporcionar un sitio seguro para que una especie potencialmente invasora
pueda establecer una poblacién fuente (Sheley et al., 1998; Mashhadi &
Radosevich, 2004).

El control de estas especies -malezas/invasoras- depende
fundamentalmente de un exhaustivo conocimiento de su biologia, involucrando
aspectos genéticos y ecoldgicos (Holzner & Numata, 1982; Dirzo & Sarukhan,
1984; Harper, 1990), con el fin de identificar las causas de su agresividad,
tanto en su area de origen como en las nuevas que invade.

El efecto negativo que tienen las malezas, sobre la productividad de
especies cultivadas y forrajeras o sobre los sistemas naturales, radica en la
presencia de ciertas caracteristicas o atributos: alta capacidad de colonizacion,
alta eficiencia reproductiva, habilidad competitiva, estructura de las diasporas,

plasticidad morfolégica y fisiolégica (Cousens & Mortimer, 1995; Bianco et al.,
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2000; Demaria et al., 2008). Estos atributos morfoldgicos y ecoldgicos tienden
a maximizar la produccién de frutos, semillas y el modo de dispersion en el
espacio (Bianco, et al., 2000).

Distintos grupos taxondmicos, muchos de los cuales contienen a las
principales malezas, han desarrollado el heteromorfismo de frutos (Koller &
Roth, 1964; McDonough, 1975; Flint & Palmblad, 1978; McEvoy, 1984;
Tanowitz et al., 1987). Esto implica la produccién de semillas diferentes a nivel
morfoldgico y/o fisioldgico (Harper et al., 1970; Harper, 1990), que
generalmente estan asociadas con diferencias en la habilidad de dispersion, la
dormicion y requerimientos para la germinacion (Baskin & Baskin, 1976;
Venable, 1985%;, Harper, 1990; Imbert, 1999; Ruiz De Clavijo, 2001).

El heteromorfismo de frutos puede ser determinante a nivel de la
biologia poblacional, porque combina mas de una estrategia en relacién a la
habilidad competitiva y/o reproductiva. Asi, podrian ser afectadas una
variedad de funciones de las plantas, tendientes a maximizar la dispersién en
el espacio y en el tiempo (persistencia) (Flint & Palmblad, 1978; Weiss, 1980;
Venable & Levin, 19852 y 1985°; Ruiz De Clavijo, 2001).

Temporalmente, la dispersidn estd relacionada a la formacion de un
banco de semillas (Grime, 1989), que representa la reserva no germinada
cuya persistencia dependera de la capacidad de mantenerse viables a través
del tiempo, eludiendo enfermedades y depredadores (Harper, 1990). En
sistemas productivos es la principal fuente para nuevas infestaciones de
malezas anuales (Buhler et al., 1997).

El establecimiento del banco tiene estrecha relacién con la distribucion
de la germinaciéon en el tiempo (De Souza Maia et al., 2006). Asi, muchas de

las semillas pueden permanecer durante periodos variables en estado de
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dormicion o latencia, proceso por el cual una semilla -u otra unidad de
germinacion- no tiene la capacidad de germinar bajo ninguna combinacién de
factores fisicos y ambientales (Harper, 1990; Baskin & Baskin, 2004).

En el caso de las malezas, poseer mecanismos de dormicion les confiere
dos oportunidades ecoldgicas importantes: la habilidad de resistir periodos de
condiciones adversas y la sincronizacién de estadios resistentes y no-
resistentes con apropiadas condiciones ambientales para maximizar la
probabilidad de establecimiento de las plantulas (Mortimer, 1996; Acosta &
Agliero, 2001). Es comun que las poblaciones de semillas de malezas exhiban
una germinacion intermitente, es decir, un patron en el cual las semillas
producidas por una poblacidon en una misma estacidon germinen y emerjan a
intervalos irregulares (Cavers et al., 2000). Este flujo entre los estados de
dormicion forzada e inducida es controlado por interacciones de los factores
abiéticos del ambiente del suelo. Por ejemplo, los cambios en la temperatura
del suelo y la humedad, el fotoperiodo y la relaciéon rojo/infrarrojo en la
radiacion han sido implicados en el control del flujo de la dormicién (Mortimer,
1996).

Dentro de la gran diversidad de malezas citadas como problematicas
para la regidon semiarida pampeana, la presencia de Heterotheca latifolia

Buckley en particular ha llamado la atencidén en estos Ultimos afos.
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1.1. Heterotheca latifolia Buckley - Falso alcanfor- (Fig. N°1).

Una revision de Sancho & Ariza Espinar (2003) indica que el nombre valido
para esta especie es Heterotheca subaxillaris (Lam.) Britt. & Rugby; sin embargo, por
razones practicas se mantendra en este trabajo la siguiente sinonimia: Heterotheca

latifolia Buckley.

Fig. N°1. Heterotheca latifolia.

Existen numerosos estudios realizados sobre Heterotheca Iatifolia
Buckley (Compositae) en Estados Unidos, su lugar de origen.

Las tematicas de investigacién han sido diversas: descripcion y revisién
de género Yy especie (Wagenknecht, 1960), 4&rea de distribucidon
(Wagenknecht, 1960; Wunderlin & Hansen, 2008; USDA- (GRIN) [Online
Database], 2009; USDA -NRCS, 2009), caracterizacion de la estructura de los

aquenios (Venable & Levin, 1985%), dispersiéon (Plummer & Keever, 1963;
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Venable & Levin, 1985%), germinacidon (Venable & Levin, 1985°% Venable,
1985°) y demografia (Venable & Levin, 1985°).

También en Argentina se desarrollaron investigaciones, principalmente
en las provincias de San Luis y Cérdoba, centradas en cuestiones de revisidon
de género (Ariza Espinar, 1977; Sancho & Ariza Espinar, 2003), area de
distribucién de la especie (Anderson, 1981; Cantero & Bianco, 1986; Bartoli &
Roitman, 1990; Rosa, 1995), control quimico (Echeverria, 1981; Ulises et al.,
2000) y aislamiento y usos posibles de aceites esenciales y flavonoides
(Bandoni et al., 1986; Duschatzky et al., 1998; Dellacasa et al., 1999;
Ruffinengo et al., 2002; Rojo et al., 2004). En cuanto a la biologia poblacional
y germinacion de aquenios los trabajos realizados hasta hoy son de caracter
muy general (Cantero & Bianco, 1986).

La mayoria de los estudios que mencionan esta especie resaltan el
comportamiento agresivo y la exponen como maleza (Keever, 1955;
Wagenknecht, 1960; Steyermark, 1963; Harms, 1970; Ariza Espinar, 1977;
Cantero & Bianco, 1986; Steibel & Troiani, 2000, Demaria et al., 2008; USDA-
(GRIN) [Online Database], 2009).

Desde la primera cita (Ariza Espinar, 1977) en la provincia de San Luis,
H. latifolia ha ido avanzando progresivamente, también en las provincias
vecinas. En 1985 se confirmd su ingreso en La Pampa (Cantero & Bianco,
1986) y desde entonces ha ido en aumento la invasién a nuevas areas. En
esta provincia no se han realizado hasta el momento estudios sobre aspectos

bioldgicos de la especie.
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1.2. Antecedentes generales de su biologia.

H. latifolia es una hierba anual de la familia Compositae, tribu Astereae
originaria de Estados Unidos de Norte América (Wagenknecht, 1960), donde
actualmente ocupa toda la franja centro-sur (Fig. N°2) y norte de México

(Wagenknecht, 1960; USDA- NRCS, 2009).

Fig. N°2. Distribucion del falso alcanfor en Estados Unidos (USDA, 2009).

(Zona en verde).

Segun Anderson, esta especie fue introducida en Argentina en el ano
1972 junto con semillas de Eragrostis lehmanniana Nees y E. chloromelas
Steud., provenientes del estado de Arizona (Ariza Espinar, 1977).

Tanto en su lugar de origen como en Argentina la especie crece en
suelos arenosos o rocosos, en sistemas naturales y seminaturales, en cultivos
y en banquinas (Wagenknecht, 1960, Cantero & Bianco, 1986; Bartoli &
Roitman, 1990).

El falso alcanfor germina hacia fines del verano y otofio, permaneciendo

en estado de roseta durante el invierno, para luego desarrollar los vastagos
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(Fig. N°3). La floracidn comienza en primavera - verano. La fructificacion y
diseminacion (Fig. N°4) se produce a fines de verano y continla hasta el
otofo. La senescencia de los individuos se presenta en forma masiva con el
comienzo de las heladas (Venable & Levin, 19852, 1985°; Cantero & Bianco,

1986).

Fig. N°4. Capitulo: a) en floracion y b) en fructificacion y diseminacion.
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Presenta dos tipos de aquenios: con papus, provenientes de flores
tubulosas del centro del disco y sin papus, provenientes de flores liguladas
marginales (Fig. N°5) (Venable & Levin, 1985%, Cantero & Bianco, 1986).

Los aquenios con papus son dispersados por el viento y germinan con
las primeras lluvias disponibles (Plummer & Keever, 1963; Venable & Levin,
1985%). Los aquenios sin papus presentan dormicién fisica debido a la
resistencia del pericarpio (Venable & Levin, 1985%). La especie presenta un

banco de aquenios principalmente sin papus (Venable & Levin, 1985°; Cantero

& Bianco, 1986).

Fig. N°5. Aquenios: a) sin papus y b) con papus.

Las hipotesis que surgen y orientan este trabajo son:

En primer lugar y teniendo en cuenta la presencia de esta especie en la
provincia de San Luis y su posterior expansién, el patron de distribucion
encontrado en La Pampa se corresponde con una combinaciéon de factores
dada por la direccion de los vientos, los suelos con texturas arenosas o franco-

arenosas y el uso de la tierra.
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La dindmica de la poblacidn de la especie en cuanto a los caracteres
evaluados (fenoldgicos, morfoldgicos y reproductivos) se corresponde con la
de Estados Unidos, San Luis y Cérdoba.

Ante las mismas condiciones, la germinacién de los aquenios con papus
es mas rapida y con mayor porcentaje final que la de los aquenios sin papus.
Las diferencias fisioldgicas y morfolégicas entre ambos tipos de aquenios son

determinantes en la dinamica del banco.

1.3. Objetivos: general y especificos.

Si bien H. latifolia ha sido estudiada en su lugar de origen (EEUU), en
Argentina los estudios de biologia poblacional y germinacion son escasos y no
estan actualizados, es asi, que en la provincia de La Pampa no se han
desarrollado trabajos sobre el tema.

En este trabajo se intentaran esclarecer aspectos relativos a la
distribucién y biologia de Heterotheca latifolia para comprender su dindmica en
el espacio y en el tiempo, como una contribucién al posterior disefio y

desarrollo de estrategias mas efectivas para su manejo.

Para llevar adelante este objetivo general, se plantean los siguientes
objetivos especificos:
= Documentar la distribucidn del falso alcanfor en la provincia de La
Pampa.
= En cuanto a la biologia poblacional:
o Establecer la fenologia de la maleza para esta regién.

o Determinar la densidad a campo, segun el estado fenoldgico.
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o Determinar la supervivencia y reproduccion de una cohorte en
condiciones naturales.

o Estimar los siguientes parametros poblacionales: Tasa intrinseca
de incremento poblacional, Tasa reproductiva neta o de
reemplazo, Tasa finita de crecimiento poblacional o geométrica de
incremento, Tiempo generacional.

= En cuanto a la ecologia de la germinacién:

o Determinar el efecto de la edad de los aquenios, a partir de
distintos tiempos de almacenaje bajo condiciones controladas.

o Establecer el efecto de la sequia por medio de una simulacion
con polietilenglicol.

o Establecer el efecto de la profundidad de siembra sobre la
germinaciéon a campo.

» Evaluar la dindmica del banco de aquenios:

o Cuantificar su tamafo o densidad.

o Determinar su viabilidad y el banco germinable.

Finalmente, se propone un modelo del ciclo de vida para esta maleza, a
partir de las discusiones realizadas en cada una de las tematicas abordadas en

la consecucidon de esta tesis.
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Caracterizacion climatica y agroclimatica de La Pampa

El estudio comprendié dos escalas de trabajo: la distribucidn a escala
regional circunscripta a los limites politicos de la provincia de La Pampa y el

seguimiento a campo de la especie a escala de parcela.

2.1. CARACTERIZACION CLIMATICA Y AGROCLIMATICA DE LA PAMPA.

2.1.1. Caracterizacion climatica general.

El clima es uno de los factores que mas influye en el modelado del
paisaje, en las caracteristicas del suelo, la fisonomia de la vegetacion y en el
potencial productivo de una region.

Las bajas precipitaciones, las altas temperaturas de verano, la
considerable variabilidad en la ocurrencia de las primeras y ultimas heladas,
asi como la accién negativa de los vientos, son factores limitantes de
importancia para la provincia de La Pampa.

2.1.1.a. Régimen térmico.

Esta provincia se caracteriza por poseer un clima templado, con una
temperatura media anual que oscila entre los 14 °C y 16 °C. La gran amplitud
térmica refleja su caracter continental que se incrementa de este a oeste
(INTA et al., 1980).

La temperatura media del mes mas célido es de 24 °C, sin embargo en
la zona centro-norte se presentan valores de temperatura maxima de hasta
40-45 °C. El mes mas frio presenta una temperatura promedio de 8 °C
alcanzando valores minimos de -14 °C hacia el suroeste de la provincia. Las
heladas se presentan en otofio-primavera y existe variabilidad en las fechas de

ocurrencia entre el sector noreste y suroeste (INTA et al., 1980).
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2.1.1.b. Régimen hidrico.

Las lluvias decrecen en sentido noreste-suroeste. La actualizacion del
trazado de isoyetas indica un desplazamiento de las mismas hacia el oeste,
encontrandose La Pampa comprendida entre las de 850 mm y 300 mm
(Casagrande et al., 2006).

Las precipitaciones medias mensuales son mayores en el semestre
estival, con maximos en octubre y marzo. Este fendmeno se acentla en el
norte de la provincia (Galmarini, 1961). Sin embargo, las precipitaciones
totales tanto mensuales como anuales presentan gran variabilidad, lo cual
constituye una caracteristica de las regiones aridas y semiaridas (INTA et al.,
1980).

2.1.1.c. Régimen de vientos.

En el verano existen dos centros anticiclonicos: uno en el Atlantico y
otro en el Pacifico. El del Atlantico, aporta masas de aires calurosos vy
himedos que penetran en La Pampa con direccibn nor-noreste. En
determinados momentos adquiere importancia el anticiclén del Pacifico con
vientos del suroeste. El choque frontal de ambas masas de aire produce las
precipitaciones (Fig. N°6 a). El sector centro-oriental de La Pampa recibe la
influencia de las circulaciones provenientes de los centros antes mencionados
y el sector sur, la de los vientos semipermanentes del oeste y la brisa de mar
del este, propia de la estacion.

En invierno aumenta el flujo de aire con direccidon nor-noroeste, debido
a un centro anticiclénico (alta presién) en el continente. Estos vientos también
se hacen mas frecuentes en la zona sur, con la consecuente disminucion de la

influencia marina (Fig. N°6 b). Las masas de aire que penetran por el suroeste
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son frias y secas, pues han descargado su humedad en la zona cordillerana

(INTA et al., 1980).
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Fig. N°6. Direccion predominante de los vientos en la provincia de La Pampa:

a) en verano y b) en invierno.
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La velocidad promedio anual del viento oscila entre 10 y 15 km/h. con
maximos en primavera, coincidentes con el periodo mas seco.

La combinacién de estos factores (mayor intensidad del viento y
menores precipitaciones) resultan en un aumento en el riesgo de erosion
eodlica, fendmeno reconocido como el principal causante de pérdida de suelo de
esta region (INTA et al., 1980; Buschiazzo & Taylor, 1993; Aimar &

Buschiazzo, 2003; Buschiazzo et al., 2007).

2.1.2. El suelo.
Los oOrdenes de suelos (Soil Survey Staff, 1999) principalmente

representados en la provincia son los Molisoles, Entisoles y Aridisoles (Fig.

NO7).
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Fig. N°7. Mapa de suelos de la provincia de La Pampa (INTA, 1995). Se

encuentran agrupados en los tres 6rdenes mejor representados.
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A continuacién se presenta una breve descripcién de cada uno de ellos
basada principalmente en la aptitud de uso de la tierra (INTA et al., 1980;
INTA, 1995).

2.1.2.a. Los Molisoles.

Estos suelos ocupan el sector oriental de la provincia y presentan
inclusiones de Entisoles en médanos y Aridisoles en cubetas y lagunas saladas
de agua temporaria.

La caracteristica mas importante de estos suelos es la presencia de un
horizonte superficial oscuro, provisto de materia organica. Son de textura
gruesa variable, entre franco y franco-arenoso, que facilita el movimiento del
agua y aire (drenaje y permeabilidad rapidos).

Sus limitaciones mas importantes son la aridez, la costra calcarea
(horizontes subyacentes con tosca), el drenaje algo excesivo, la capacidad
algo deficiente de retencién de la humedad y la erosion edlica.

La franja oeste del sector de estos suelos corresponde al bosque de
caldén (en bajos y pendientes) y pastizales (en planicies), la parte oriental
esta bajo cultivos.

Desde el punto de vista del uso agricola, este orden de suelos presenta
los mayores rendimientos, pero su aptitud se ve disminuida tanto por la falta
de precipitaciones como por el exceso.

2.1.2.b. Los Entisoles.

En forma casi continua, ocupan grandes superficies solo en el centro de
la provincia. Presentan un escaso desarrollo de horizontes pedogenéticos. La
mayoria de ellos solamente tiene un horizonte superficial claro, de poco
espesor y generalmente pobre en materia organica. Tienen texturas arenosas,

drenaje excesivo, permeabilidad muy rapida y escasa retencién de agua.
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En general, no soportan cultivos sin riego, sélo lo hacen en sectores
ubicados dentro o en la transicion al area de los Molisoles.

Las limitaciones mas importantes son la aridez, el drenaje excesivo y la
gran susceptibilidad a la erosion edlica.

La vegetacion que se desarrolla en los Entisoles esta constituida por
pastizales (sammofilos), arbustales (de Larrea divaricata Cavanilles y/o Larrea
cuneifolia Cavanilles) o vegetacion haldfila.

2.1.2.c. Los Aridisoles.

Este orden se encuentra en areas pequeiias, localizadas en zonas de
tosca de La Humada y Cuchillo-c6 o como inclusiones asociados a los otros dos
ordenes. Son suelos muy secos, casi sin ningun desarrollo genético y poco
profundos (la costra calcarea se encuentra alrededor de los 50 cm).

Las limitaciones principales son la aridez, la escasa profundidad y el
grave riesgo de erosidon edlica. El agua presente en estos suelos es retenida a
gran tension o bien es agua salada. Asi, los periodos en que la humedad se
encuentra disponible para la vegetaciéon raramente superan los tres meses.

La vegetacion en estos suelos es de tipo xerdfila: arbustales de L.
divaricata en suelos con tosca, poco profundos y con calcareo en todo el perfil,

y arbustales haldfilos en suelos con alta concentracién de sales.

2.1.3. Caracterizacion agronomica de la provincia de La Pampa.

La existencia de un gradiente desde el régimen subhimedo en el sector
oriental hasta el arido en el occidental determina un uso diferencial de la
tierra. La ganaderia extensiva se practica en areas con régimen anual de
precipitaciones de hasta 500 mm mientras que las actividades agricolas, en

areas que superan ese umbral.
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Para la provincia se han definido, en forma general, tres zonas
agroecoldgicas (Fig. N°8) de acuerdo a factores edaficos y de aptitud de uso
de la tierra y los limites de las mismas obedecen a los limites de
Departamentos (RIAP- Red de informacién Agroecondémica para la regidn

Pampeana-, 2006 ?).

)

(] (w

Fig. N°8. Zonas Agroecoldgicas para la Provincia de La Pampa: I) Caldenal,
II) Planicie con tosca y V) Planicie medanosa (RIAP -Red de informacion

Agroeconomica para la region Pampeana-, 2006%).

2.1.3.a. Zona I: El Caldenal.
Comprende un area de aproximadamente 5.500.000 has (Fig. N°8),
situada en la regidén central de la provincia de La Pampa y sur de San Luis. La
especie arbdérea dominante es el Caldén (Prosopis caldenia Burkart.,

Fabaceae). Esta especie conforma un bosque cadicufolio que originalmente era
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abierto, con ejemplares de 10 a 12 metros de altura y un estrato graminoso
bajo e intermedio (Llorens & Frank, 1999).

La explotacién ganadera comercial se inici6 hace mas de una centuria,
primero con el predominio del ovino y actualmente con sistemas de cria y
recria de bovinos de carne. La interaccién entre la explotacidon forestal, el
sobrepastoreo y la exclusién o mal manejo del fuego han modificado la
estructura y composicién de las comunidades. En consecuencia, se produjo un
incremento en la densidad de caldenes (“renuevos”), aparicion de arbustos
lefiosos, disminucion de especies forrajeras valiosas y consecuentemente
aumento de otras gramineas de mayor porte y escaso o nulo valor forrajero
(Llorens & Frank, 1999).

2.1.3.b. Zona II: La planicie con tosca.

Esta zona (Fig. N°8) se ubica en el centro-norte de la provincia de La
Pampa, limita hacia el norte con Cérdoba y al sur con la provincia de Buenos
Aires. Presenta una superficie total de 2.398.202 has.

La caracteristica central de esta Zona es la presencia de un manto de
tosca sobre el que se produjo un depdsito de suelo arenoso determinando, en
general, un perfil poco profundo. Sin embargo, al contar con una considerable
extension en sentido N-S pone de manifiesto diferencias climaticas dentro de
ella. Por ejemplo, las fechas de primera y ultima helada sufren atrasos de
hasta 15 dias, que en la regién meridional pueden ocasionar pérdidas de
cosechas, principalmente de cultivos estivales.

A diferencia de la zona del Caldenal, los sistemas productivos se basan
en cultivos de especies forrajeras perennes y se complementan con una
rotacion de cultivos de cosecha, cuyos rendimientos presentan una gran

variabilidad en funcién de la profundidad del manto de tosca.
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2.1.3.c. Zona V: La planicie medanosa pampeana.

Corresponde a la extensa llanura pampeana (Fig. N°8), que posee
continuidad con las provincias de Buenos Aires, Cordoba y Santa Fe. Presenta
una superficie de 1.018.835 has. El paisaje caracteristico de esta zona
corresponde a planicies extensas y onduladas, donde los suelos son de textura
franco o franco-arenoso y la napa freatica es de profundidad variable.

Para la provincia de La Pampa representa la zona de mayor potencial
productivo, con suelos simples pero con buena disponibilidad de materia

organica en superficie.
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2.2. CARACTERIZACION DE LA ESTACION IVANOWSKY.

2.2.1. Ubicacion.

La Estacion Ivanowsky (Fig. N°9) se encuentra ubicada en la regién
centro-este de la provincia de La Pampa, en el departamento Catrilé (36° 33'
25,04" S - 63° 26' 03,44" 0). Su eleccién, para llevar adelante este trabajo,
se hizo en base a un analisis exploratorio (Fig. N°16) en el que se tuvieron en
cuenta dos aspectos: el avance de la maleza a partir de su foco inicial en la
provincia de San Luis y los primeros lugares donde se detectd la presencia de
la especie.

En dicha area se delimité una parcela de 150m x 5m (36° 35' 37,4" S -
63° 25' 13,1" 0), donde se realizé el seguimiento del ciclo de vida a campo de

la especie, asi como también la toma de todos los datos (Fig. N°10).

[ Ubicacién del sitio |
de muestreo

Fig. N°9. Ubicacion de La Estacion Ivanowsky, Departamento Catrilé, al
centro-este de La Pampa.
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Fig. N°10. Parcela delimitada en cercanias de La Estaciéon Ivanowsky, Catril6-

La Pampa.

2.2.2. Balance hidrico y algunas propiedades del suelo.

Se elabor6 el balance hidrico para todos los afios de muestreo (Fig.
N°11). Este se calculd a través del cdédigo BALSHORT (Carrica, 1998),
programa que permite obtener la evapotranspiracién real y los excedentes
hidricos que aparecen cuando la reserva supera la capacidad de campo. La
estimacién de la evapotranspiracién potencial se basé en el método de
Thornthwaite & Mather (1955). Los datos de precipitacion y temperatura
(cedidos por el INTA-Anguil) correspondieron a la localidad de Catrild, ubicada

a unos 15 km de la parcela.
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En la Tabla N°1 se muestra la informacién de precipitacion vy
evapotranspiracion real anual, para cada uno de los afos durante los cuales se
desarrollé el trabajo.

El periodo de recarga de agua del suelo, en general, se produjo entre

los meses de mayo y julio. Hubo un exceso de agua de 173,5 mm solo en el

ano 2004.
Afio 2003 Afio 2004
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140
120 +
100
80 +
60 -
40 ~
20

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
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Meses del afio

Fig. N°11. Balance Hidrico. Precipitaciéon (PP) y Evapotranspiracion real (ETP)
durante el desarrollo del trabajo (2003-2006), en el area de estudio.

Tabla N°1. Totales anuales de precipitacion y evapotranspiracion real.

Precipitacion Evapotranspiracion
Aios (mm) real
(mm)
2003 452 397,3
2004 820 635,1
2005 540 547,7
2006 570 553,6

26



Caracterizacion de La Estacion Ivanowsky

El andlisis de las muestras de suelo del area permitié separar las
siguientes fracciones texturales: arena 91%, limo 4% vy arcilla 5%, valores
que corresponden al orden de los Entisoles. La metodologia usada para esta
determinacion fue el método de la pipeta de Robinson y tamizado estandar
(Schlichting et al., 1995).

La capacidad de campo, expresada en humedad equivalente, fue del 6%
y el punto de marchitez permanente de 4,8 (Smith & Mullins, 1991; Tan,

1996).

2.2.3. Practicas agricolas y Flora acompaifante.

En campos aledafios al drea de la parcela se observaron practicas de
cultivo de girasol, maiz, pasturas perennes de Festuca arundinacea Schreb. y
Agropyron sp.

Las especies presentes en la parcela, también representativas en los
alrededores, se detallan en la Tabla N°2. La composicion floristica se evalué a
través de la metodologia propuesta por Braun- Blanquet (1979).

Los porcentajes de abundancia-cobertura variaron a lo largo del afio de

acuerdo a la estacionalidad y ciclo fenoldgico de las distintas especies.

Tabla N°2, Lista Floristica de la parcela.

Abundancia/

Lista Floristica cobertura Estacionalidad Ciclo de
(%) vida
Avena fatua L. 0,5 Invernal Anual
Bryza subaristata Lam. 0,5 Otofo-inverno- Perenne
primaveral
Bromus brevis Nees ex Steud. 7,5 Otofio-inverno- Anual/bianual
primaveral
Carex sp. 0,5 Primavero- Perenne
estivo-otofal
Cenchrus pauciflorus Benth. 2,5 Primavero- Anual

estivo-otonal
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Tabla N°2 (continuacion). Lista Floristica de la parcela.

Abundancia/

Lista Floristica cobertura Estacionalidad Ciclo de
(%) vida
Chaetotropis elongata (H.B.K.) 0,5 Primavero- Perenne
Bjorkman. estivo-otofial
Cynodon hirsutus Stent. 27,5 Primavero- Perenne
estivo-otofial
Euphorbia sp. 0,5 Primavero- Anual
estivo-otofal
Helianthus petiolaris Nutt. 0,5 Estivo-otonal Anual
Heterotheca latifolia Buckley 12,5 Primavero- Anual
estivo-otofial
Hirschfeldia incana (L.) Lagr.-Foss. 2,5 Primavero- Perenne
estivo-otofal
Lolium multiflorum L. 2,5 Otofio-inverno- Anual/bianual
primaveral
Oenothera mendocinensis Gillies ex 0,5 Otofo-inverno- Anual
Hook & Arn. primaveral
Panicum urvilleanum Kunth. 0,5 Estival Perenne
Plantago patagonica Jacq. 0,5 Inverno- Anual
primaveral
Poa lanuginosa Poir. 0,5 Otofio-inverno- Perenne
primaveral
Poa ligularis Nees 5 Otofio-inverno- Perenne
primaveral
Senecio pampeanus Cabrera 0,5 Otofio-inverno- Perenne
primaveral
Silene anthirrina L. 2,5 Otofo-inverno- Anual
primaveral
Sonchus asper (L.) Hill. 0,5 Inverno- Anual
primaveral
Stipa tenuis Phil. 0,5 Otofo-inverno- Perenne
primaveral
Thelesperma megapotamica (Spreng.) 0,5 Primavero- Perenne
Kuntze. estivo-otofial
Tragopogon dubius Scop. 0,5 Inverno- Anual/bianual
primaveral
Verbena intermedia Gillies & Hook. 0,5 Estivo-otofial Perenne
Suelo 20
Vegetacién 70
Broza 10
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3. DISTRIBUCION DE LA ESPECIE EN LA PAMPA.

3.1. Introduccion.

Estudios realizados por diversos autores sobre Heterotheca latifolia se
han centrado en registrar y actualizar el area de distribucion tanto en EE.UU
(Wagenknecht, 1960; Wunderlin & Hansen, 2008; USDA- (GRIN) [Online
Database], 2009; USDA -NRCS, 2009) como en Argentina (Ariza Espinar,
1977; Anderson, 1981; Cantero & Bianco, 1986; Bartoli & Roitman, 1990;
Rosa, 1995; Steibel & Troiani, 2000).

Esta especie fue introducida, segin Anderson (Ariza Espinar, 1977), en
Villa Mercedes (San Luis) en el afio 1972 junto con semillas de Eragrostis
lehmanniana Nees y E. chloromelas Steud. provenientes del estado de
Arizona. Desde entonces ha sido motivo de repetidas investigaciones
(Anderson, 1981; Echeverria, 1981; Cantero & Bianco, 1986; Bartoli &
Roitman, 1990; Rosa, 1995; Ulises et al., 2000) principalmente debido a su
rapida invasion.

Considerando las invasiones bioldgicas en el contexto de sistemas
modificados/manejados por el hombre existe relacidon entre caracteristicas de
especies invasoras y malezas.

Las especies vegetales introducidas que invaden se caracterizan por
tener una descendencia que se reproduce en gran numero y que tienen el
potencial para propagarse sobre un area considerable (Richardson et al.,
2000). Los cambios en el uso de la tierra, la degradaciéon de los sistemas y los
disturbios producidos por el hombre proveen oportunidades para esta
invasion. A su vez, las especies invasoras pueden forzar cambios en el uso de

la tierra o modificaciones en su manejo (Mashhadi & Radosevich, 2004).
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3.1.1. Mecanismos de invasion.

En el proceso de

invasion de

las especies vegetales se pueden

considerar tres fases (Groves, 1986; Cousens & Mortimer, 1995) las cuales

pueden representarse en una curva de crecimiento logistico (Fig. N°12).

Clima,
. suelo, uso
de la tierra

Fuertes Factores
Extrinsecos

Area ocupada

Introduccion

Naturalizacion

Caract.
_Biologicas

Colonizacion

Fuertes Factores
Intrinsecos

Tiempo

Fig. N°12. Curva de crecimiento que describe las fases de una poblacion que

se expande (adaptado de Radosevich et al., 2003).

La introduccién es el ingreso exitoso de una planta invasora en una

nueva area, generalmente facilitado por un disturbio.

La colonizacién implica un intervalo de tiempo variable, a partir de la

introduccioén, luego del cual ocurre un periodo de crecimiento exponencial.

La naturalizacion de la especie se produce cuando se establecen nuevas

poblaciones que se perpetuan, se dispersan en una regién y se incorporan a la

flora residente.
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Los procesos de invasién (Drake et al., 1989; Hengeveld, 1989;
MacDonald et al., 1989) de un area, en espacio y tiempo, también pueden ser
divididos en dos fases que se encontrarian contempladas dentro de la
colonizacién:

1) Expansion: dispersién tanto por parches existentes, con un frente que
se expande, como por establecimiento de colonias satélite las cuales
luego se vuelven parches (Fig. N°13).

2) Densificaciéon: incremento en la densidad de las poblaciones dentro de

los parches colonizados.

Satélite que colapsa

Satélite que se vuelve
parche

Satélite

O

Fig. N°13. Esquema de la expansion. Interpretacion grafica de la dinamica de

parches y satélites.
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Cousens & Mortimer (1995) describen la expansion radial de tales
parches que se perpetian como un frente que avanza a partir del borde. Sin
embargo, para Moody & Mack (1988) no es el Unico mecanismo ya que
algunos individuos pueden dispersarse ampliamente desde una poblacion
fuente y producir nuevos “satélites” que se comportan como una nueva
introduccion (Fig. N°13). Lo mas habitual es que irradien desde multiples focos
disyuntos originados tanto de introducciones independientes desde su lugar de
origen o a través de la dispersién y repetidos establecimientos a partir de una
poblacién fundadora o de ambas (Stuckey & Phillips, 1970; Baker, 1986).

Estos focos, sin importar su procedencia, pueden variar enormemente
en tamafo a causa de sus diferentes fechas de establecimiento, de las
caracteristicas de los habitats adyacentes que pueden ser invadidos y de los
factores estocasticos que operan en pequenas poblaciones (Cavers & Harper,
1967; Mack, 1981).

Los estados tempranos de una invasion, por lo general, estan
caracterizados por uno o pocos focos que son mucho mas grandes y por lo
tanto mas faciles de detectar (Tisdale & Zappettini, 1953; Mack, 1981; Money
et al., 1986). Generalmente sobre éstos se enfocan los controles. Sin
embargo, se debe considerar el rol de los pequefios focos en una invasion ya
que podrian llegar a ocupar colectivamente el espacio mucho mas rapido que

un unico gran foco (Auld et al., 1978; Mack, 1985).

3.1.1.a. La importancia de los agentes de dispersion.
Un factor que afecta las tasas de expansion es el modo de dispersion.
Los agentes que dispersan las estructuras reproductivas son de importancia

central para el proceso de invasién y entender su relevancia es tan importante
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como definir las caracteristicas que puedan permitir la persistencia de las
especies (Cousens & Mortimer, 1995).

En este sentido, las malezas de la regidn central de Argentina son
dispersadas en un 77% por animales (zoocoria). La dispersién por el viento
(anemocoria) esta restringido al 23% restante y casi exclusivamente a la
familia de las compuestas (Compositae) (Bianco et al., 2000).

Plummer & Keever (1963) registraron anualmente el limite exterior de
H. latifolia a lo largo de carreteras de Estados Unidos y concluyeron que el
factor edlico fue el mas importante en la dispersion, principalmente para los
aquenios con papus. Ademas, indicaron que el borde de la carretera, area de
alto impacto antrépico, actuaba como facilitador de la dispersidén a través de
un gran numero de mecanismos. Estudios realizados por Venable & Levin
(1985%) también mencionaron la importancia del viento en relacién con la
dispersién de los aquenios con papus Yy las distancias maximas de
desplazamiento de los mismos a partir de la planta madre. En cuanto a
mecanismos de dispersién se ha sefalado que ambos tipos de aquenios,
potencialmente, pueden presentar una dispersion hidrécora y endozoocora. A
esto se suma la epizoocoria que pueden presentar solo los aquenios con papus

(Plummer & Keever, 1963; Cantero & Bianco, 1986).

3.1.2. Reseiia sobre la presencia de H. /latifolia en Argentina.

El falso alcanfor, se encuentra en sistemas inmaduros o muy
desestabilizados como pastizales naturales degradados, banquinas de
caminos, terraplenes de vias férreas, formaciones lefiosas y cultivos de verano
(Cantero & Bianco, 1986; Bartoli & Roitman, 1990; Steibel & Troiani, 2000;

RIAP, 2006 ).
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Hacia el afo 1979 se hallaba presente solamente en la zona centro-este
de la provincia de San Luis (Anderson, 1981) (Fig. N°14 a). Su presencia en
Cordoba habria sido detectada en 1982 y luego corroborada por Cantero &
Bianco (1986), en cuyo trabajo presentaron un mapa de distribucién para la
especie (Fig. N°15) y confirmaron su presencia en Mendoza y en La Pampa. En
esta ultima provincia, Bartoli & Roitman (1990) mencionaron que la aparicidon
del falso alcanfor al borde de caminos y en campos naturales resultaba una
alarma.

En estudios posteriores realizados por Rosa (1995), su distribucidén se
habia extendido abarcando practicamente todo San Luis (Fig. N°14 b) y
penetrado en la provincia de Cérdoba por el departamento de Junin. En el afo
2000 fue citada por Steibel & Troiani (2000) como maleza de cultivos en La

Pampa.

a) b)

Fig. N°14. Distribuciéon de H. latifolia en San Luis, a- por Anderson (1981) y
b- por Rosa en 1992 (1995).
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—_

Fig. N°15. Distribuciéon de H. latifolia en la prov. de Cérdoba (Cantero &
Bianco, 1986).

Actualmente no se tiene precision sobre la distribucion de la especie en
la provincia de La Pampa, a pesar de que su conocimiento resulta
imprescindible tanto para consideraciones agrondémicas como para la
comprension de la dinamica de las invasiones bioldgicas en general.

El objetivo de esta parte del trabajo es documentar la distribucion del

falso alcanfor en la provincia.
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3.2. Materiales y Métodos.

A partir de la informacion consultada sobre la distribucién de la especie
en San Luis y Cordoba (Fig. N°14 y N°15) mas la obtenida durante la actividad
exploratoria (Fig. N°16) se defini6 como transecta norte-sur las Rutas
Nacionales N°35 y N°154. El recorrido se efectud considerando, ademas rutas
provinciales y caminos vecinales transversales a las mismas.

Las estaciones de muestreo se fijaron cada 25 Km. Cada sitio donde se
registré la presencia de la especie fue posicionado mediante GPS (Geographic
Position System).

Las observaciones se realizaron en el periodo comprendido entre los
anos 2001 y 2007, durante primavera y verano debido a que en esa época las
plantas son de facil visualizacion.

Para la elaboracién de los mapas, a partir de las coordenadas de
presencia de la especie, se utilizod el software ArcView GIS Version 3.1 (1992-

1998).

...............................
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Fig. N°16. Actividad exploratoria en la prov. de La Pampa entre 2001-2002.

(Zona mas clara al este de la provincia).
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3.3. Resultados.

A partir de las coordenadas obtenidas de presencia de la especie en
estudio (Tabla N°3) se elaboraron dos mapas de distribucién: uno de ellos en
referencia a la division politica de la provincia (Fig. N°17) y el restante en
relacion a la caracterizacion edafica (Fig. N°18).

Los registros resultantes del relevamiento efectuado mostraron una
amplia distribucién. Se encontré su presencia en los departamentos de Rancul,
Realicd, Chapaleufu, Trenel, Maracd, Conhelo, QuemuU Quemd, al norte; en el
centro, Capital, Catrild, Toay, Atreucd, Utracan, Loventué; hacia el oeste,
Chalileo, Chicalcd, Limay Mahuida; en el suroeste Curacd, Lihue Calel y hacia
el sur Guatraché (Fig. N°17).

En la provincia de Buenos Aires (zonas limitrofes con La Pampa), se la
detecté en las cercanias de Rivera, Leubucd, Salliquelé, Tres Lomas, Villa
Maza, Quenuma, Carhué y Guamini (en caminos vecinales, Rutas Prov. N°60 y
85 y Rutas Nac. N°5 y 33).

La especie se encontrd asociada principalmente a los siguientes Ordenes

de suelos: Molisoles y Entisoles (Fig. N°7 y Fig. N°18).
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muestreos.

Latitud

Longitud

Latitud

Longitud

35°00'39.10" S

64°19'37.90" O

36°40'35.70" S

63°23'02.30" O

35°10'23.40" S

63°56'07.00" O

36°40'22.10" S

64°21'52.50" O

35°18'10.00" S

63°56'09.00" O

36°39'01.30" S

63°23'49.80" O

35°21'33.10" S

64°31'56.00" O

36°37'56.00" S

63°24'25.90" O

35°21'38.60" S

64°25'42.10" O

36°37'40.30" S

63°29'51.00" O

35°21'39.10" S

64°24'07.10" O

36°37'39.70" S

63°26'53.20" O

35°21'40.50" S

64°21'52.20" O

35°00'39.10" S

64°19'37.90" O

35°21'40.70" S

64°20'02.70" O

36°24'35.70" S

63°25'42.60" O

35°38'36.00" S

64°46'46.50" O

36°10'36.80" S

63°53'06.70" O

36°15'00.00" S

66°54'59.99" O

36°19'44.30" S

63°56'36.40" O

36°19'44.30" S

63°56'36.40" O

37°22'33.33" S

63°46'36.52" O

36°25'59.99" S

67°08'59.99" O

37°09'59.84" S

63°24'59.92" O

36°26'00.04" S

66°26'59.93" O

36°28'44.20" S

62°51'21.62" O

36°27'57.40" S

63°56'36.30" O

37°26'02.90" S

64°57'56.80" O

36°28'58.50" S

63°56'36.90" O

37°22'02.10" S

64°36'23.10" O

36°30'03.90" S

63°41'37.00" O

37°21'19.20" S

64°33'40.60" O

36°31'42.00" S

63°56'38.90" O

37°16'29.00" S

64°17'13.20" O

36°45'57.88" S

62°57'46.81" O

36°38'36.90" S

63°24'02.40" O

36°52'60.00" S

63°02'00.00" O

36°37'56.00" S

63°24'26.30" O

37°06'45.40" S

65°30'00.00" O

36°06'58.87" S

64°56'58.72" O

37°08'12.07" S

63°14'23.67" O

36°41'10.65" S

66°54'22.22" O

37°08'57.26" S

63°39'34.05" O

37°35'52.25" S

66°11'34.57" O

37°16'29.00" S

64°17'13.20" O

37°10'41.25" S

66°37'28.57" O

36°37'55.20" S

63°24'06.30" O

37°59'30.94" S

65°40'10.30" O

36°37'21.50" S

63°24'41.10" O

37°24'32.03" S

65°23'42.14" O

36°48'30.80" S

63°29'54.00" O

36°42'48.02" S

64°34'48.56" O

Tabla N°3. Coordenadas de presencia de la especie obtenidas a partir de los
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Fig. N°17. Distribucion de Heterotheca latifolia en La Pampa. Se indican
principales rutas nacionales y provinciales transitadas durante los muestreos.

Referencias @ presencia de la especie; @ localidades; rutas nacionales y provinciales
—— pavimentadas,- - - - calzada natural y/o huella.
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Fig. N°18. Distribucion de Heterotheca latifolia sobre mapa base de tipos de

suelo (INTA, 1995).
Referencias: @ presencia de la especie.
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3.4. Discusion.

Los resultados anteriores sugieren que, a partir de la introduccidon desde
provincias vecinas al norte, la maleza ha continuado su avance extendiéndose
desde la localidad de Algarrobo del Aguila en el oeste hasta el departamento
de Lihue Calel en el centro-sur, incluyendo todo el noreste de La Pampa (Fig.

N°19).

Fig. N°19. Area de distribucién de Heterotheca latifolia en La Pampa.

(Zona iluminada).
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Su amplia distribucion permitiria confirmar la fase de colonizacidon que
mencionan Cousens & Mortimer (1995) o de expansion que se cita para los
patrones de invasion (Drake et al., 1989; Hengeveld, 1989).

El inicio de su dispersion habria sido desde unos pocos focos de
irradiacion que funcionarian como parches, a partir de los cuales se generarian
multiples colonias satélites. De acuerdo con Moody & Mack (1988), en este
proceso tanto parches como colonias funcionarian como frentes en expansion.

Con respecto al tamano de los focos, muchos pequefos tienen una
mayor circunferencia acumulada que un unico foco grande con la misma area
total. Consecuentemente, mas individuos en focos pequenos aparecen sobre o
cerca del limite y sus semillas tienen mdas probabilidad de caer en éareas
adyacentes no infestadas (Moody & Mack, 1988). Esto se corresponde con los
numerosos focos, de tamafio menor, observados a campo.

Considerando las areas donde fue detectada primeramente y su rapida
llegada a la provincia, se podria afirmar que la dispersion de los aquenios
desde San Luis y Coérdoba hacia La Pampa se ha visto favorecida por la
incidencia de la circulacion de los vientos (Fig. N°6 a), coincidente con la
época de diseminacion de los aquenios (marzo-abril). Ya Plummer & Keever
(1963) y Venable & Levin (1985%) en sus estudios mencionaban la importancia
de la velocidad de avance en relacion con el viento. Ademas, la capacidad de
adherencia de los aquenios que poseen papus les permiten valerse de los
medios de transporte, por lo cual, en las areas de influencia de caminos, rutas
y vias férreas el proceso de invasion se ve acelerado.

Cabe destacar que el tipo de suelo (en términos generales arenoso/
franco-arenoso) y las precipitaciones estacionales (primavero-estivales) se

corresponden con las caracteristicas del habitat originario (Wagenknecht,
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1960; Baskin & Baskin, 1976), permitiéndole manifestar su potencial de
colonizacién y una alta capacidad regenerativa (Cousens & Mortimer, 1995).
Su diseminacién hacia el oeste y suroeste se haria mas dificultosa por el
tipo de suelo, aridisoles (Fig. N°7), las bajas precipitaciones y la direccion de
los vientos (Fig. N°6 a). La zona sur de La Pampa recibe la influencia de los
vientos semipermanentes del oeste y la influencia de la brisa de mar del este,
ambas direcciones son desfavorables para su dispersion. Estos fendmenos son
consistentes con la importancia del viento en su diseminacién (Plummer &

Keever, 1963; Venable & Levin, 1985?).
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4. BIOLOGIA POBLACIONAL.

4.1. Introduccion.

Las tasas de nacimiento, crecimiento y mortalidad describen el
desarrollo de los individuos a través del ciclo de vida. La respuesta de estas
tasas al ambiente determina la dinamica de la poblacion en un tiempo
ecoldgico y la evolucidon de las historias de vida en un tiempo evolutivo
(Caswell, 1989; Silvertown & Doust, 1997).

El estudio de la demografia de las especies vegetales en todos los
niveles, desde el banco de semillas, el establecimiento de plantulas, el
crecimiento (asignacién a estructuras vegetativas y reproductivas), la
floracion vy fructificacion (Harper, 1990; Silvertown & Doust, 1997), permite
tener una vision y un entendimiento de la complejidad de factores que
acompanan los cambios que se presentan en las poblaciones. En este
contexto la demografia define tanto la estructura como la dindmica de las
mismas y puede ser deducida desde las estrategias adoptadas en los
diferentes estados del ciclo de vida de las plantas (Harper, 1990).

En el caso particular de las malezas, la poblacion es el nivel de
organizacion ecolégico alrededor del cual se construyen los programas de
control y recomendaciones. Si bien uno de los atributos poblacionales que
figura como predominante en el desarrollo de esfuerzos de control es la
densidad, las malezas poseen otros atributos relevantes que incluyen la
distribucion de edades o estados, formas de crecimiento, adaptacion,
persistencia, éxito reproductivo, tasas de nacimiento, muerte y dispersién
(Aldrich & Kremer, 1997). En este sentido, humerosas investigaciones sobre

biologia de las malezas incluyen estudios de fenologia y distintos aspectos de
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la biologia reproductiva y biologia de las semillas, debido a que todos ellos
afectan la distribucién espacial y temporal de las malezas (Leguizamoén et al.,
1985; Venable & Levin, 19852, 1985°; Cantero & Bianco, 1986; Imbert et al.,
1996, 1999; Ruiz de Clavijo, 2001, 2005; Shem-Tov & Fennimore, 2003;
Muoghalu & Chuba, 2005).

Dentro de las posibles soluciones a los problemas de malezas, Ghersa et
al. (2000) distinguen: control y manejo. El primero, que estd fundado en la
eficacia de herramientas quimicas y mecanicas para reducir los niveles de
infestacién, representa el paradigma actual dominante. El segundo, se basa
en la ecologia de malezas, especialmente en el conocimiento de las
estrategias: adaptativas, reproductivas, competitivas y ecofisioldgicas, que
las hacen exitosas en un agroecosistema. Segun Cousens & Mortimer (1995),
el grado de crecimiento de la poblacion es un parametro Gtil para indicar la
variacion en la abundancia de las malezas que puede resultar de los cambios
en el manejo de las mismas. El manejo incorpora todas las fases del ciclo de
vida de una maleza, durante las cuales puede ocurrir la regulacién y también
la capacidad de ajuste fenotipico o plasticidad, caracteristico de especies
indeseables (Altieri & Liebman, 1988; Mortimer, 1996; Aldrich & Kremer,
1997). Esta informacion ecoldgica facilita el reconocimiento de aquellos
factores clave de manejo que permiten disminuir el efecto negativo

ocasionado por las malezas (Cousens & Mortimer, 1995).

El objetivo de esta seccién del trabajo es evaluar en condiciones
naturales aspectos fenoldgicos, morfoldgicos y reproductivos de una poblaciéon

de H. latifolia y establecer la estructura demografica para una cohorte.
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Para esto, se plantean los siguientes objetivos particulares:
= Establecer la fenologia de la maleza para esta region.
= Determinar la densidad segun el estado fenoldgico.
= Determinar la supervivencia y reproduccion de una cohorte natural.
= Estimar los siguientes parametros poblacionales:
o Tasa intrinseca de crecimiento,
o Tasa reproductiva neta o de reemplazo,
o Tasa geométrica de incremento,

o Tiempo generacional.
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4.2. Materiales y Métodos

4.2.1. La parcela.

Se selecciond como lugar de trabajo permanente “La Estacién
Ivanowzky” al centro este de la provincia de La Pampa (Fig. N°9). Alli se
parcelé una superficie de 150m x 5m (Fig. N°10). En el lugar se realizaron los
seguimientos a campo de la especie para el ciclo fenoldgico, la densidad y los

estudios demograficos, durante el periodo 2003-2004.

4.2.2. Fenologia.

Se realizaron observaciones fenoldgicas, mensuales para los estados
vegetativos y quincenales para los reproductivos (Ruiz De Clavijo, 2001,
2005).

En cada muestreo se determind la fenologia de los individuos de
acuerdo con la siguiente nomenclatura:

1. Plantula: Plta (cotiledon- hasta 5 hojas) (Fig. N°20 a y b).
2. Roseta: Rs (mas de 5 hojas, con braquiblastos) (Fig. N°21).
3. Planta: Pl (desarrollo de vastagos, con macroblastos).
* Floracion: Fl (inflorescencias con botén floral, capitulos
abiertos).
* Fructificacién: Fr (frutos formados).

= Diseminacién: Dis (dispersién de frutos).
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Fig. N° 20. Estadio de plantula considerado para este estudio: a) en cotiledén
y b) con las primeras hojas formadas.
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Fig. N° 21. Inicio de la transicion del estado de roseta al de planta con

vastagos.

4.2.3. Densidad.

Se realizaron 9 muestreos (mensuales-quincenales) entre septiembre de
2003 y junio de 2004. Los 4 mensuales fueron coincidentes con los estados de
plantula, roseta y planta reproductiva; los restantes, quincenales, con los
periodos de transicién de roseta-planta y estado vegetativo-reproductivo.

En cada muestreo se delimitaron 6 transectas al azar de 20 m c¢/u, en
ellas cada 4 m se tomd a ambos lados 1 muestra de % m? (N:60) (adaptado
de Mueller-Dombois & Ellenberg, 1974). Esta metodologia fue utilizada a partir
del estado de roseta. Para el estado de plantula en cada muestra, se tomaron

3 submuestras al azar con aros de 10,5 cm de didmetro (N:180) (Fig. N°22).
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El estado de los individuos se determind de acuerdo con la

nomenclatura establecida para la fenologia.

Fig. N° 22. Plantulas del falso alcanfor. Metodologia de muestreo: una de las

3 submuestras tomadas por 2 m?.

Se calculd la densidad por estado para cada uno de los muestreos y se

graficé la curva de supervivencia (l,) para el periodo total de muestreo.

Ademas se calcularon los siguientes indices:
Establecimiento (E) de la poblacion.

Se cuantificd la probabilidad de establecimiento (E), para los estados
vegetativos (Morales Guillaumin, 1986).

» E= densidad (0) de rosetas establecidas/ densidad (3) de plantulas

establecidas
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Asignacion reproductiva (Ar) de la poblacion.

Este indice permitié establecer una relacion entre el estado reproductivo
y el vegetativo de la poblacidon (adaptado a partir de Bazzaz et al., 2000). El
estado vegetativo fue considerado en los estados fenolégicos de plantulas y
rosetas.

» Ard' = & de plantas en estado reproductivo/ & de plantulas

» Ard? = d de plantas en estado reproductivo/ d de rosetas

4.2.4. Demografia.

Para el andlisis demografico de la poblacion, en octubre de 2003, se
marcaron en la parcela 217 individuos (cohorte) en estado de roseta (Fig.
N°23 y 24), con un numero de hojas de 5 a 10 y de arquitectura semejante.
(adaptado de Venable & Levin, 1985°; Morales Guillaumin, 1986; Imbert et
al., 1999).

Durante el desarrollo de la cohorte se realizaron 9 muestreos. La
frecuencia de éstos fue mensual durante el desarrollo vegetativo y quincenal
para el reproductivo. En cada uno se determiné el estado de los individuos de
acuerdo con la nomenclatura establecida para la fenologia y se registrd la
mortalidad.

En el estado fenoldgico reproductivo se prestd especial atencion a los

componentes del sistema reproductivo. A continuacion se detalla este aspecto.
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Fig. N° 24, Detalle de roseta marcada.
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4.2.4.a. Componentes del sistema reproductivo

Se evaluaron los siguientes componentes de la actividad reproductiva:

Namero de capitulos por individuo.

El muestreo se hizo a principios de marzo de 2004. El nimero de
capitulos maduros por planta (en fructificaciéon y diseminacién) se determiné a
partir del conteo de los mismos sobre individuos seleccionados al azar (N:80).
Se tuvo en cuenta la arquitectura (hasta 45 cm y mas de 45 cm de altura),
con el fin de obtener una muestra representativa de la poblacién.

Este valor fue usado para determinar la fecundidad (m,) utilizada en la
tabla de vida de la cohorte.

Ademas, se registrd la altura de las plantas con el fin de establecer su

relacion con el nimero de capitulos.

Namero de flores por capitulo (tubulosas y liguladas).

También en marzo y a partir de una submuestra de individuos, se
colectaron entre 4 y 8 capitulos al azar por individuo (N:100). Se puso
especial atenciéon a todas las partes de la planta y se tuvo en cuenta la
arquitectura (hasta 45 cm y mas de 45 cm de altura).

Se contd el numero de flores tubulosas (del centro del disco) y liguladas

(marginales) y se determind su proporcion (Tubulosas/Liguladas).

Namero de frutos por capitulo (aquenios con y sin papus).
La metodologia utilizada fue la misma que la definida para el niumero de

flores por capitulo. Las muestras se tomaron con una diferencia de 12 dias con
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respecto a las de floracion. Los frutos fueron diferenciados en vanos y
potencialmente viables.

Se determind el numero y la proporcidon de aquenios con y sin papus.

Masa de los frutos.
Se establecid a partir de un pool de 300 aquenios con y sin papus
(n:150). Se evalud la masa total: pericarpio+ embrién+ papus (en caso de

poseer). Se utilizd una balanza OHAUS, Modelo EXPLORER E02140.

Ademas se calculd el siguiente indice:
Exito reproductivo (Er).

Este indice fue calculado a nivel de capitulo. Se concentré en los ultimos
componentes de la actividad reproductiva y permitié establecer la relacidon
entre las estructuras reproductivas potenciales y las reales (adaptado a partir
de Bazzaz et al., 2000).

= Er= n° promedio de aquenios por capitulos/ n°® promedio de flores por

capitulo
Donde: el n® promedio de aquenios fue considerado a partir de los aquenios

aparentemente viables.

4.2.4.b. Tabla de vida de la cohorte y parametros poblacionales.
Con los datos del seguimiento de los individuos en estado vegetativo y
reproductivo se construyd la tabla de vida para la cohorte (Sarukhan &
Harper, 1973; Pianka, 1982; Morales Guillaumin, 1986; Caswell, 1989,

Harper, 1990; Gonzalez Astorga, 1991).
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Para su elaboracion se cuantificé la siguiente informacion:

TABLA DE VIDA.

x = Intervalos de edad en dias.

Nx = Numero de individuos supervivientes al final del intervalo, llevados a 1000.

[«:N,/N,= Proporcién de supervivientes a la edad x, donde N, es el nimero de
individuos al inicio de la cohorte.

d«: N _, —N_ = Numero de individuos que mueren entre los estados x-1 y x.

gx«:d_ /N _, = Probabilidad de morir entre las edades x-1 y x.

ex: ZZ);/ZX = Expectativa de vida.

yix
Indica cuanto vivira en promedio un individuo de la edad x, donde /, es la

supervivencia remanente de los individuos que estan en cada intervalo de edad.

m_ = Fecundidad. Estimada a partir del nimero promedio de semillas producidas/

nimero de individuos del intervalo (para su calculo se usaron el nimero promedio de
capitulos por planta y el de aquenios por capitulos y se considerd el niUmero de plantas
reproductivas —fructificacion y diseminacion-, en el intervalo).

El valor inicial de plantulas se extrapold de la relacion de O de rosetas/ o de

plantulas (valor usado como equivalente de las plantulas que se encontraria en junio).

Se graficé la curva de supervivencia (l,) para el periodo total de

muestreo.

Se calcularon los siguientes indices:
Establecimiento (E) de la poblacion (cohorte).

Se cuantificd la probabilidad de establecimiento (E), para los estados
vegetativos (Morales Guillaumin, 1986).

» E= n° de rosetas establecidas/ n° de plantulas establecidas
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Asignacion reproductiva (Ar) de la poblacion (cohorte).
Este indice permitié establecer una relacion entre el estado reproductivo
y el vegetativo de la poblacidon (adaptado a partir de Bazzaz et al., 2000). El

estado vegetativo fue considerado en los estados fenolégicos de plantulas y

rosetas.
» Arc! = n° de plantas en estado reproductivo/ n° de plantulas
» Arc’> = n° de plantas en estado reproductivo/ n° de rosetas

A partir de la informacion de supervivencia (ly) y fecundidad (m,) se
estimaron los siguientes parametros demograficos (Pielou, 1977; Pianka, 1982;
Morales Guillaumin, 1986; Gonzadlez Astorga, 1991; Silvertown & Doust,

1997):

PARAMETROS POBLACIONALES.

Ro: Zmex = Tasa reproductiva neta
X0

Esta tasa refleja el n°® promedio de progenie que es capaz de producir cada
individuo de la poblacion durante toda su vida y que por lo tanto va a dejar en la
siguiente generacion. El valor de R, indica si la poblacion esta estable (Ry=1), en
crecimiento (Ry>1) o decrecimiento (Ro<1).

Ademas de ser estimada con los datos promedios, esta tasa se calculd para dos
situaciones mas: 1- que la cohorte esté integrada sélo por individuos de hasta 45 cm
de altura, 2- que esté integrada por individuos de mas de 45 cm.

Por otra parte, también fue calculada para la poblacion estructurada a partir de
la densidad por estados. En este caso para m, se uso el valor correspondiente a la
cohorte promedio y se considerd la densidad de plantas reproductivas en fructificacion y

diseminacion, en el intervalo.

T: (ZXmex )/ Ro = Tiempo generacional

x:0
Es la duracion media del tiempo que transcurre entre el nacimiento de un individuo

y el nacimiento de uno de sus descendientes; para este caso en que la reproduccion es
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sincronica, sin superposicion de clases de edad, representa el tiempo promedio entre

generaciones sucesivas.

r:InRo/T = Tasa intrinseca de crecimiento

Es una medida de cambio instantaneo del tamafio de la poblacién y fue definida
como la capacidad de multiplicacion de una poblacion en el lapso de una generacién.
El valor de r indica si la poblacién estd estable (r=0), en crecimiento (r>0) o
decrecimiento (r<0).

Este parametro también fue calculado para la poblaciéon estructurada por

densidades.

.RO
T

Este parametro estd estrechamente relacionado con R, y r. Se puede

A

= Tasa geométrica de incremento

transformar en r (r:In A), lo cual es muy Gtil cuando se quieren comparar poblaciones que
se ajustan a distintos modelos de crecimiento poblacional.

En plantas anuales (T =1 ano) con reproduccion por pulsos Ry es igual a A.
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4.2.5. Analisis estadisticos.

La densidad por estado fenoldgico para los diferentes muestreos fueron
analizados con la prueba de Kruskal- Wallis (Sokal & Rohlf, 1981). Esta prueba
no paramétrica es andloga al ANOVA con los datos reemplazados por
categorias o rangos. Para las diferencias entre las medianas se usoé el test de
Tukey.

Los datos de conteo de numero de capitulos por individuo, nimero de

flores y numero de aquenios por capitulo fueron transformados (Sokal & Rohlf,

1981) en: W=AP+1 para cumplir con el supuesto de homogeneidad de
varianza (donde P es la variable).

El nimero de capitulos por individuo en relacion al rango de altura fue
analizado con ANOVA de un factor.

El efecto de los dos rangos de altura de los individuos de la poblacién
sobre algunos de los componentes del sistema reproductivo (nimero de flores,
numero de aquenios, masa de los frutos por capitulo y las proporciones de:
flores tubulosas/liguladas, aquenios con papus/sin papus) fueron analizados
con ANOVA de dos factores.

Se realiz6 un analisis de regresidon para establecer el tipo de relacion
entre la altura de los individuos en estado reproductivo y el niumero de
capitulos en floracién-fructificacion.

En todos los ensayos para las diferencias entre las medias se uso el test
de Tukey. Todos los analisis fueron realizados a un nivel de confianza de 0,05.
Se uso el paquete estadistico InfoStat version 2008 (2008).

Para la determinacién del intervalo de confianza de un porcentaje se

utilizé la siguiente formula (Morales y Pino, 1982): Sqo = po_ 40
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Donde:

po = proporcidon de aquenios aparentemente viables
go = proporcion de aquenios vanos

n = numero de aquenios

El calculo se realizé a un nivel de confianza de 0,05.
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4.3. Resultados.

4.3.1. Fenologia.

El falso alcanfor es una herbacea de ciclo anual con una estacionalidad
primavero-estivo-otonal (Fig. N°25).

La germinacion de aquenios inici6 a fines de marzo con las primeras
lluvias de otofio y se extendid hasta mayo, las heladas detienen esta etapa.
Los individuos permanecieron en estado de plantula hasta septiembre-octubre,
periodo en el que se produjo la transicidn a roseta. Este estado se prolongo
hasta fines de noviembre, momento en el cual comenzaron el desarrollo de
vastagos.

El pasaje de estado vegetativo a reproductivo se produjo a fines de
enero con la aparicién de las inflorescencias. La fructificacion comenzé a fines
de febrero y la diseminacion en marzo. Los aquenios con papus fueron los
primeros en dispersar. Estos uUltimos estados se prolongaron hasta abril-mayo,
presentdndose situaciones donde coexistieron: inflorescencias, capitulos con
frutos formados y otros en diseminacién (Fig. N°26). En esta época también
se pudo observar la aparicion de plantulas.

Al finalizar esta etapa se produjo la muerte de todos los individuos. Se
observaron situaciones en que potencialmente podrian seguir en floracion vy
fructificacion, sin embargo las heladas de abril-mayo determinaron su

mortandad.
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Fig. N° 25. Fenologia del falso alcanfor. Contribucion de los distintos estados
al ciclo de vida, en el tiempo.

Fl. =floracion; Fr. =fructificacion y Dis. =diseminacion.

Fig. N° 26. Coexistencia de capitulos en floracién, fructificacion y

diseminacion en los individuos.
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4.3.2. Densidad.

Hubo diferencias significativas en cuanto a la densidad para cada fecha
de muestreo (H=354,382; p<0,001) (Tabla N°4).

Las maximas densidades se presentaron en los estados de plantulas
tanto para el inicio del periodo de muestreo como para el fin. Fue notoria la
pérdida de individuos en el pasaje al estado de roseta (102,8 ind./m? que
representaron el 8% del total de plantulas). Con respecto al pasaje del estado
vegetativo al reproductivo, la densidad de plantas en este Ultimo estadio

representd aproximadamente el 25% de las rosetas y el 2% de las plantulas.

Tabla N° 4. Densidad promedio por estado fenoldgico en los distintos

muestreos.
Muestreos Densidad (ind./m?) por estado fenolégico Densidad
Total
Plantula Roseta Planta Planta Plantula
Vegetativa Reproductiva
1/9/03 1310 - - - - 1310
+121,5 ¢
14/11/03 - 102,8 - - - 102,8
+8,43 €
5/12/03 - 94,8 - - - 94,8
+7,05 ¢
18/12/03 - 59,32 2,4 - - 61,72
+5,77 b¢
8/1/04 - 47,04 1,48 - - 48,52
+4,8°
21/1/04 - 36,5 3,6 - - 40,1
+4,99
11/2/04 - 13,32 - 26,3 - 39,65
+3,70 ®
9/3/04 - - - 18,4 - 18,4
+1,60°
8/6/04 - - - - 1415 1415
+114,38 ¢

Medias con distintas letras muestran diferencias significativas a un p<0,05.

(mediazx error estandar para un nivel a del 5%).

La curva de supervivencia (Fig. N°27) mostré una alta mortalidad en el

primer estadio (plantula) que se redujo a mas de la mitad en la transicién al
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siguiente estado (roseta). Para los restantes intervalos de tiempo (expresados
en dias) y a medida que los estadios fenoldgicos avanzaron en el ciclo de vida,
las tasas de mortalidad fueron mas bajas. Este tipo de curva de supervivencia
se corresponde con la del tipo III de Deevey (1947), en la cual se muestra un

pronunciado descenso inicial sequido de una fase mas estable.

~
—o—|og (% de la supervivencia)
I
Pl
—
FI- Fr- Dis
0 T T T T T T T :T 1
J 0-153 154-232 233-263 264-285 286-298 299-320 321-346 347-370
-0,5
§ Intervalos de tiempo (en dias) entre los diferentes muestreos p

Fig. N° 27. Curva de supervivencia (Ix) a partir de las densidades por estados
del falso alcanfor, registrados en la parcela en los distintos muestreos.
Las llaves indican los estados fenoldgicos predominantes en el/los intervalos.
Plta=plantula; Rs=roseta; Pl=planta en estado vegetativo; FI=floracién,

Fr=fructificacion y Dis=diseminacidon. (media* error estandar).

En cuanto a la probabilidad de establecimiento (E) para las rosetas fue
del 7,8%. La asignacion reproductiva fue de 1,5% (Ard') y de 17,9% (Ard?) al
considerar el estadio de plantula y de roseta, respectivamente, en la relaciéon

estado reproductivo/ estado vegetativo.

65



Biologia poblacional

4.3.3. Demografia.
4.3.3.a. Componentes del sistema reproductivo.

En cuanto a las dos alturas consideradas de las plantas (hasta 45 cm y
mas de 45 cm de altura), hubo diferencias para los distintos componentes
analizados.

Para el nUmero de capitulos por individuo hubo diferencias entre ambos

rangos de altura (F=53,75; p<0,0001) (Tabla N°5).

Tabla N° 5. Namero de capitulos por individuo en estado reproductivo para

una poblacion natural del falso alcanfor.

Componente del sistema

reproductivo

Alturas de los individuos | Numero de capitulos por individuo

Hasta 45 cm 23,45 £3,54°
M&s de 45 cm 64,86 +5,45°
Promedio 44,15 +5,45

Medias con distintas letras muestran diferencias significativas a un p<0,05.

(mediazx error estandar para un nivel a del 5%).

El nimero de capitulos en floracién y fructificacidn estuvo explicado en
un 67 % por la altura de los individuos. La relacién fue altamente significativa
y de tipo multiplicativa o potencial (R*: 0,67; r: 0,82; F=151,72; p <0,001)

(Fig. N°28).
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Fig. N° 28. Relacion entre el nimero de capitulos y la altura de los individuos

en estado reproductivo.

En cuanto a los restantes componentes del sistema reproductivo, hubo

interaccion entre la altura de los individuos y el nUmero de flores tubulosas y

liguladas (F=21,32; p<0,0001), el numero de aguenios con papus y sin papus

(F=12,33; p<0,0001), la masa total de los mismos (F=5,27; p<0,02) (Tabla

N°6).

Tabla N° 6. ANOVA de dos factores para examinar el efecto de la altura de los

individuos sobre algunos de los componentes del sistema reproductivo del

falso alcanfor.

Componentes del sistema

Reproductivo

Factor F p

Flores por capitulo

Rango de altura de los individuos 76,12 0,0001
Tipo de flores (T-L) 1837,4 0,0001
Rango altura* Tipo de flor 21,32 0,0001
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Tabla N°6 (continuacion). ANOVA de dos factores para examinar el efecto de
la altura de los individuos sobre algunos de los componentes del sistema

reproductivo del falso alcanfor.

Componentes del sistema

Reproductivo Factor F P

Frutos por capitulo
Rango de altura de los individuos 50,84 0,0001
Tipo de aquenios (c¢/p-s/p) 1763,7 0,0001
Rango altura* Tipo de aquenio 12,33 0,0006
Proporciones T/L y

cpapus/spapus

Rango de altura de los individuos 47,84 0,0001

Proporciéon (T/L-cpapus/spapus) 2,07 0,15

Rango altura* Proporcion (T/L- 0,49 0,48

cpapus/spapus)
Masa de los frutos
por capitulo

Rango de altura de los individuos 27,51 0,0001
Masa de aquenios (c/p-s/p) 39,82 0,0001
Rango altura* Masa de aquenios 5,27 0,0225

Rangos de altura de los individuos: hasta 45cm, mas de 45 cm; T: flores tubulosas, L: flores
liguladas; c/p: aquenios con papus, s/p: aquenios sin papus, cpapus/spapus: con papus/sin

papus.

Con respecto a la relacion de flores tubulosas/liguladas (T/L) y aquenios
con papus/sin papus (cpapus/spapus), no hubo interaccion entre estas
proporciones y los rangos de altura considerados (F=0,49; p=0,48) (Tabla
N°6). Hubo diferencias significativas para cada una de las proporciones (T/L y
cpapus/spapus) entre los dos rangos de altura de los individuos (F=47,84;
p<0,0001). No hubo diferencias significativas entre ambas proporciones
(F=2,07; p=0,15) (Tabla N° 6y 7).

En cuanto al éxito reproductivo (Er) su valor fue de 0,84.
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Tabla N° 7. Proporcion de flores y de aquenios para los dos rangos de altura

de individuos de la poblacion.

Componentes del sistema

reproductivo

Alturas de los individuos

Hasta 45 cm.

Mas de 45 cm.

Proporcion de frutos
por capitulo

Proporcién de flores
por capitulo

T/L cpapus/spapus

2,46 2,41
+0,05 @ +0,04 2

2,76 2,62
+0,04° +0,05°

Medias con distintas letras (por fila y columna) muestran diferencias significativas a un p<0,05.

(mediax error estandar para un nivel a del 5%).

T: flores tubulosas, L: flores liguladas; cpapus/spapus: con papus/sin papus.

Se presenta a continuacion la informacién obtenida a partir del analisis

de los distintos componentes del sistema reproductivo (Tabla N°8).
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Tabla N©°8. Sintesis de los componentes del sistema reproductivo para una

-z

poblacion natural del falso alcanfor.
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4.3.3.b. Tabla de vida de supervivencia y fecundidad.

El seguimiento a campo de la cohorte permitid elaborar una tabla de

vida de supervivencia que se completé con la de fecundidad a partir de

informacién de los componentes reproductivos (Tabla N°8).

Tabla N©°9. Tabla de vida para una cohorte de H. latifolia en el centro-este de

la provincia de La Pampa.

X N, I dy qx ey my
0-153 1000 1,000 0 0 1,36 -
154-232 72,59 0,072 927,41 0,92 5,01 -
233-263 67,25 0,067 5,34 0,07 4,31 -
264-285 61,56 0,061 5,69 0,08 3,64 -
286-298 56,87 0,056 4,75 0,07 2,87 -

299-320 55,54 0,055 1,33 0,02 1,90 356

321-346 50,18 0,050 5,36 0,09 1 3942
347-370 0 0 50,18 1 0 0

X=intervalo de tiempo en dias; Ny=individuos vivos al final del intervalo, llevados a 1000;

l,=proporcidn de supervivientes en el intervalo x; d,=n° de individuos que mueren entre los

intervalos x-1 y x; g,=probabilidad de morir entre los intervalos x-1 y x; ex=expectativa de

vida, en intervalos de tiempo; m,=fecundidad, n°® promedio de aquenios por individuos.

La tabla de vida (Tabla N°9) muestra que existe una mortalidad

marcada entre el 1° y 2° intervalo (d,: 927,41), los cuales son coincidentes

con el pasaje de plantula a roseta. Los intervalos siguientes tienen una

mortalidad constante con valores de g, préoximos a 0,08. La curva de

supervivencia (Fig. N°29) present6é una tasa de mortalidad alta en el estadio

inicial de desarrollo, disminuyendo y estabilizandose en las ultimas etapas

pertenecientes a la fase reproductiva. Este tipo de curva se corresponde con la

del tipo III de Deevey (1947).
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La mayor expectativa de vida (ex) correspondié al 2° intervalo de
tiempo: los individuos al final de este periodo vivieron en promedio hasta el
intervalo 5 que fueron aproximadamente 345 dias. El resto de las categorias
presentaron una disminucion relativamente constante.

La fecundidad (m,) se concentré en los dos intervalos previos a la

senescencia de los individuos, entre los 300 y 350 dias.

~
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Fig. N° 29. Curva de supervivencia (l,) para la cohorte en la parcela.
Las llaves indican los estados fenoldgicos predominantes en el/los intervalos.
Plta=plantula; Rs=roseta; Pl=planta en estado vegetativo; FI=floracidon,

Fr=fructificacion y Dis=diseminacion.

Con respecto a la probabilidad de establecimiento (E) para las rosetas
fue del 7,25%. La asignacidon reproductiva fue de 3,34% (Arc!) y de 46%
(Arc?) al considerar en la relacién estado reproductivo/ estado vegetativo el

estadio de plantula y de roseta, respectivamente.

72



Biologia poblacional

Parametros poblacionales.

La tasa reproductiva neta (Ro) y la tasa geométrica de incremento (A)
presentaron un valor de 216 (cada individuo se reemplaza por 216 en la
siguiente generacion). La tasa intrinseca de crecimiento (r) fue positiva con un
valor de 5,37. El tiempo generacional (T) fue de 344 dias.

En la Tabla N°10 se presentan los valores de Ro (A) y r para las cuatro
situaciones planteadas: cohorte promedio de individuos de hasta 45 cm y mas
de 45 cm de altura, la formada solo por individuos de hasta 45 cm, la formada
solo por individuos de mas de 45 cm vy la poblacion estructurada a partir de las
densidades por estado. En cualquiera de las situaciones consideradas la
poblacion esta en crecimiento de acuerdo a los altos valores de Ro (A) y a los

valores positivos de r.

Tabla N©° 10. Valores de algunos parametros poblacionales para 2 situaciones

promedio y 2 extremas, posibles de presentarse en el area de estudio.

Ro(A) r
Cohorte promedio 216 5,37
Cohorte formada por individuos 105 4,65
de hasta 45 cm
Cohorte formada por individuos 343 5,83

de mas de 45 cm

Poblacion estructurada a partir de las densidades 176 5,17

Ro= tasa reproductiva neta; A=tasa geométrica de incremento; r=tasa intrinseca de

crecimiento.
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4.4. Discusion.

El falso alcanfor es una maleza anual cuyo ciclo de vida se desarrolla
aproximadamente en 344 dias (T). El estado fenolégico de mayor duracién es
el de plantula, desarrollandose los posteriores estados con rapidez. En su lugar
de origen puede comportarse como anual y bianual facultativa si los inviernos
son benignos (Keever, 1955; Wagenknecht, 1960; Plummer & Keever, 1963).

Harper (1990) establece dos categorias de ciclos de vida dentro de las
especies vegetales anuales: los que finalizan mas o menos abruptamente con
la floracion-fructificacion (formas con un habito determinado) y los que tienen
una longitud potencial de vida indefinida que por lo general es terminada
dentro de un afio por un acontecimiento climatico (formas con habitos de
crecimiento indeterminados). Dentro de la primera categoria es caracteristico
que las especies vegetales presenten una fase de crecimiento seguida de un
episodio de floracion y que los meristemas principales se destinen a la
formacién de las inflorescencias, terminando con toda posibilidad de inversidon
en el crecimiento vegetativo. Asi, el ciclo fenolégico del falso alcanfor se
corresponde con esta categoria, sin embargo cabe mencionar que la llegada
de las primeras heladas de otofio indica el fin del ciclo de vida, aun cuando se
presenten individuos en plena etapa reproductiva. Estas observaciones
también fueron indicadas por Echeverria (1981) para la provincia de San Luis
y por Cantero & Bianco (1986) para Cérdoba.

Una diferencia notoria con la fenologia de la especie en esas provincias
se presenta en la duracién y sucesién de los distintos estados fenoldgicos. En
ambas provincias la germinacion continda hasta julio pasando por un breve

periodo de plantula, luego los individuos permanecen en estado de roseta
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durante agosto-septiembre y la floracidn comienza en diciembre con picos
maximos en enero y febrero (Cantero & Bianco, 1986). Para La Pampa se
produce un desfase producto de una germinacion que termina antes (mayo) y
se acentla principalmente entre el estado de plantula y roseta. Al respecto, la
permanencia en cada estado y la transicidén al siguiente estan influidos por las
condiciones ambientales como precipitacién, temperatura y fotoperiodo
(Harper, 1990), la variabilidad de estas condiciones determinan este retraso
para los estados fenolégicos del area de estudio en cuestién con respecto a los
de San Luis y Cérdoba.

Una caracteristica de muchas plantas, pero especialmente de las
especies indeseables, es la capacidad para el ajuste fenotipico en los
caracteres morfolégicos y las respuestas fisiolégicas bajo diferentes
condiciones del medio (Altieri & Liebman, 1988; Mortimer, 1996; Aldrich &
Kremer, 1997). Segun Baker (1974), las malezas exhiben esta plasticidad
para tener un genotipo de uso multiple o general, lo que implica que un amplio
rango de caracteres es exhibido dentro de un nuimero limitado de genotipos.
Las consecuencias de esta plasticidad en las especies vegetales se hace
evidente en la variacion del tamafo del individuo, el tiempo que transcurre
entre diversas etapas del ciclo, la produccion de semillas, la densidad y la
cantidad, el tamafio relativo y distribucién de raices y hojas (Harper, 1990;
Mortimer, 1996).

En cuanto a la densidad del falso alcanfor, a medida que los individuos
fueron creciendo y atravesando los diferentes estados fenoldgicos, la
mortalidad densodependiente produjo que unos pocos llegaran a la etapa
reproductiva: sélo el 2% en relacién a la densidad de plantulas o el 25% al

considerar la de rosetas. Al respecto, los valores de la asignacidn reproductiva
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(Ar) fueron la mitad de los calculados para la cohorte (Ard1=1,5% vy
Ard2=17,9% contra Arc1=3,34% y Arc2=46%), lo que indicaria un efecto de
la densidad. Venable & Levin (1985P) indicaron en su trabajo un R?: 0,62 para
la relacién entre el nimero de capitulos por planta y la densidad. Por cierto, es
de conocimiento para la mayoria de las especies vegetales que la fecundidad
(produccién de semillas) es un proceso influenciado por la densidad
(Silvertown & Doust, 1997). Los valores mayores alcanzados para la cohorte
se deben a que si bien el seguimiento también fue realizado en condiciones
naturales, los individuos que la integraron fueron seleccionados por su
arquitectura semejante lo cual podria haberles representado un cierto grado
de ventaja, permitiendo que en mayor numero llegaran al estado
reproductivo.

Las curvas de supervivencia tanto para la poblacion estructurada por
densidades como para la cohorte presentaron la misma tendencia vy
coincidieron con la Tipo III de Deevey (1947). Estas curvas indicaron
claramente que la fase mas sensible y por ende que evidencid mayor
mortalidad fue la de transicién de plantula a roseta; ademas, la probabilidad
de establecimiento (E) también reflejé esta caracteristica: 7,8% y 7,25% para
la poblacion estructurada por densidades y para la cohorte, respectivamente.
Con respecto a los resultados obtenidos por Venable & Levin (1985°) para su
lugar de origen, los valores de mortalidad tanto para los individuos
provenientes de los aquenios con papus como los sin papus, son coincidentes
con el patrén de comportamiento antes mencionado.

En cuanto a los componentes del sistema reproductivo del falso
alcanfor, son destacables varios aspectos. Segun Silvertown & Doust (1997),

el tamafio de las plantas es particularmente sensible a las condiciones
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ambientales locales, por ello es frecuente encontrar situaciones donde se
presenten muchos individuos pero pequefios o bien pocos pero de mayor
tamafo. La consecuencia de esta plasticidad es notablemente evidente en la
produccion de semillas. De esta forma, las plantas, que se desarrollan en
condiciones adversas o emergen dentro de coberturas de follaje densos de
plantas cultivables competitivas, pueden dar lugar a progenies de futuras
poblaciones. Asi, la cantidad de semillas estd en relacion al tamafio de la
planta y es comun que plantas mas grandes o de mas biomasa presenten un
mayor numero de las mismas (Harper, 1990; Mortimer, 1996). En este sentido
para el falso alcanfor, la regresién entre tamano (altura de los individuos) y
nimero de capitulos fue altamente significativa (R*: 0,67; r: 0,82). No
obstante, individuos de 10-15 cm de altura fructificaron y diseminaron
(observacion personal). Esto es consistente con lo indicado por Harper (1990)
y Mortimer (1996), quienes mencionan que individuos con una biomasa muy
reducida pueden reproducirse igual exitosamente.

Una de las caracteristicas de las malezas es el éxito reproductivo y la
alta produccién de semillas. Al respecto, H. latifolia presentd un alto valor de
éxito reproductivo del 84%, comparable con el registrado por Venable & Levin
(1985°) de 71%. En cuanto al nUmero de aquenios también fue elevado: entre
2887 y 9390 por individuo para plantas de hasta 45 cm de altura y mas de 45
cm, respectivamente (calculado a partir de la informacién de la Tabla N°8).
Resultados mas bajos, aproximadamente 3400 aquenios por individuo,
fueron obtenidos por Venable & Levin (1985°) para la especie en su lugar de
origen. Para las provincias de Cérdoba y San Luis el nUmero de aquenios fue
mucho mayor: un promedio de 20600 por individuo para Cantero & Bianco

(1986) y entre 10000-20000 por individuo segun Ulises et al. (2000).
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En muchas de las especies dimoérficas, los aquenios que predominan
numéricamente son los con papus, provenientes de flores tubulosas del centro
del disco y la mayor biomasa se registra en los aquenios sin papus,
provenientes de flores liguladas marginales. El falso alcanfor obedece a esta
generalidad tanto para los resultados de este trabajo como para los obtenidos
en su lugar de origen (Venable & Levin, 1985%) y en San Luis y Cdrdoba
(Cantero & Bianco, 1986). Otras especies que comparten estas caracteristicas
son: Crepis sancta (L.) Bornm. (Imbert et al., 1996; Imbert, 1999) vy
Leontodon longirrostris (Finch & PD Sell) Talavera (Ruiz de Clavijo, 2001).

Es de destacar el mantenimiento de las proporciones tanto de flores
tubulosas/liguladas como las de aquenios con papus/sin papus, para los
individuos de distintos tamafios del falso alcanfor. La relacién de aquenios con
papus/sin papus fue semejante a la encontrada por Venable & Levin (1985%)
en sus trabajos con H. latifolia, en promedio 2,6. El heteromorfismo somatico
permite un grado de sensibilidad en el ajuste de la proporcion de formas que
no se presenta en los polimorfismos genéticos. La proporcidon de formas puede
ser cambiada directamente por influencia ambiental sobre los individuos
parentales, también, la asignacién de los recursos a los dos tipos de semilla
puede ser sensible al cambio ambiental. Ademas, es posible algun control
genético, de hecho la proporcion flores tubulosas y liguladas en las
compuestas puede ser cambiada por la selecciéon. Sin embargo, en un
heteromorfismo somatico la proporcidon de, por ejemplo, flores liguladas y
tubulosas producidos por un individuo proveniente de un aquenio con papus es
la misma que las obtenidas por un individuo proveniente de un aquenio sin

papus. Esto provee al heteromorfismo de un grado de proteccion contra

78



Biologia poblacional

fuerzas repentinas selectivas que pueden temporalmente favorecer a una u
otra forma (Harper, 1990).

En cuanto a la tabla de vida, se debe considerar que aunque no se
partié6 del estadio de semilla (aquenio) la elevada producciéon de aquenios
totales para la cohorte y la densidad de plantulas encontradas a campo,
indican una alta pérdida de un estado a otro (ya sea por dormicién y/o
mortalidad, ver seccién sobre germinacion de aquenios).

Los parametros de la poblacion para la cohorte, derivados tanto de esta
tabla como de valores de la estructura de la poblacion a partir de la densidad
por estado, indicaron una poblacién en crecimiento. Las diferentes situaciones
evaluadas presentaron valores altos para Ro (A) y r (216 y 5,37,
respectivamente, Tabla N°10). Es interesante cdmo al considerar individuos de
mayor o menor tamafio, con sus implicancias (mayor-menor numero de
capitulos por planta y de aquenios por capitulo) y también la densidad, se
obtienen resultados semejantes. Venable & Levin (1985°) indicaron también
que la especie en su trabajo se encontraba en crecimiento, sin embargo ellos
distinguieron entre una cohorte proveniente de aquenios con papus (A=232) y
otra proveniente de aquenios sin papus (A=17-31).

Los diferentes valores que podria tomar Ro (A) y las implicancias en la
dindamica poblacional, se discuten en la seccién sobre ciclo de vida, teniendo
en consideracién la informacién de las secciones sobre germinacion y dindmica
del banco de aquenios, con el fin de lograr una aproximacién al

comportamiento en condiciones naturales.
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5. GERMINACION DE AQUENIOS.

5.1. Introduccion.

El heteromorfismo de frutos parece estar limitado a especies exdticas-
invasoras de vida relativamente corta, particularmente malezas (Harper,
1990). Esta produccién de dos o mas tipos de semillas o frutos es una
estrategia reproductiva multiple, tipica de especies que crecen en habitats
cambiantes e impredecibles (Venable & Lawlor, 1980; Ruiz De Clavijo, 1995;
Rocha, 1996).

Muchos de los ejemplos sobre este fendmeno se han encontrado en
distintos grupos taxondmicos como las Compuestas, Chenopodiaceas,
Cruciferas y Gramineas (Koller & Roth, 1964; McDonough, 1975; Flint &
Palmblad, 1978; McEvoy, 1984; Tanowitz et al., 1987).

Un caso particular, dentro de la familia de las Compuestas, es el
dimorfismo que es la produccidn de dos tipos de aquenios en el mismo
individuo (Harper, 1990). Una tendencia observable es que los aquenios
periféricos sean mas grandes que los centrales y no tengan estructuras de
dispersién tales como el papus (Venable & Lawlor, 1980; McEvoy, 1984;
Venable, 1985%).

Estas diferenciaciones morfolégicas estdn generalmente asociadas con
diferencias en la habilidad de dispersién y en la dormicién de la semilla.
Algunos estudios fisioldgicos han demostrado que los aquenios periféricos
usualmente estan asociados a una alta dormicién y baja dispersién, mientras
gue los centrales muestran caracteristicas inversas (Badcock, 1947; Baskin &
Baskin, 1976; Venable & Lawlor, 1980; Olivieri & Berger, 1985; Venable,

1985°; Rocha, 1996).

81



Germinacion de aquenios

Esta divisién del esfuerzo reproductivo tiene implicancias ecoldgicas ya
que los distintos descendientes pueden desarrollarse sobre un amplio rango de
condiciones, lo que influye en la biologia de la poblacién (Imbert et al., 1996;
Imbert, 1999; Ruiz De Clavijo, 2005).

Estudios realizados por Venable & Levin (1985%) acerca del dimorfismo
en H. latifolia han indicado que los aquenios sin papus retardan la germinacion
debido a la presencia de dormicion fisica impuesta por la resistencia del
pericarpio. En estos aquenios la germinacion es inhibida por la oscuridad y la
profundidad. Por otra parte, Cantero & Bianco (1986) indican en su trabajo
que una gran proporcién de aquenios con papus germind en los tratamientos
con distintos tiempos de almacenaje y que los aquenios sin papus

practicamente no lo hicieron.

Por todo lo expuesto es de gran interés, para el conocimiento de la
biologia del falso alcanfor, estudiar algunas de las condiciones ambientales que
controlan a cada tipo de aquenio. En base a ello, determinar la existencia de
una doble estrategia permitiria dilucidar la forma en que el dimorfismo de

aquenios contribuiria al éxito de la especie en un area.

El objetivo de esta seccion del trabajo es estudiar experimentalmente
los factores ambientales y fisioldgicos que afectan la germinaciéon de los

aguenios con y sin papus.

Para ello, se plantea:
= Determinar el efecto de la edad de los aquenios sobre la germinacion, a

partir de distintos tiempos de almacenaje bajo condiciones controladas.
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= Establecer el efecto de la sequia por medio de una simulacidon con

polietilenglicol.

= Establecer el efecto de la profundidad de siembra sobre la germinacién

a campo.
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5.2. Materiales y Métodos.

5.2.1. Obtencion y procesamiento de muestras.

Los aquenios con y sin papus (Fig. N°30 y 31), utilizados para los
ensayos que se detallan a continuacion, fueron recolectados de plantas de los
alrededores de la parcela ubicada en La Estacion Ivanowsky (Fig. N°10).

Con el fin de obtener una muestra representativa de la poblacion, los
aquenios se recolectaron de diferentes partes de las plantas y de individuos de
de distintas alturas (hasta 45 cm y mas de 45 cm).

Los ensayos de laboratorio se realizaron con aquenios cosechados en el
2004 y la germinacién a campo con los pertenecientes al 2006.

Todos los aquenios fueron almacenados en bolsas de papel, en
condiciones de baja humedad y a una temperatura de aproximadamente 20°C,
hasta el comienzo de los experimentos.

Previo a cada ensayo se determind la viabilidad del pool de aquenios
sobre el 10% de la muestra, con una solucion de Cloruro de 2-3-5
trifeniltetrazolio (TTC) al 1% durante 2 horas a 28 °C (Standar procedure for

Tetrazolium Testing, 2007).
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Fig. N°30. Aquenio con papus.

Fig. N°31. Aquenio sin papus.
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5.2.2. Germinacion en laboratorio.

Para los diferentes ensayos que se plantean a continuacion, los
aquenios fueron previamente desinfectados con una solucién de cloro
comercial al 10% durante 3’ y posteriormente enjuagados 3 veces con agua
destilada esterilizada para eliminar el exceso de cloro.

Todo el material utilizado fue previamente esterilizado.

Los distintos ensayos concluyeron a los 60 dias.

5.2.2.a. Efecto de las distintas edades de los aquenios.

Se realizaron 4 tratamientos considerando las distintas edades de los
aguenios a partir de su recoleccidon a campo:

= Recién cosechados (0 dia)
= 60 dias de cosechados

= 120 dias de cosechados
— 180 dias de cosechados

Estos tratamientos fueron realizados por separado para cada tipo de
aquenio e incluyeron 6 réplicas.

Para cada tratamiento, se colocaron 25 aquenios por caja de Petri de 9
cm de didmetro, preparadas con papel de filtro sobre algodén humedecido con
5 ml de agua destilada esterilizada.

Los tratamientos se llevaron a cabo bajo condiciones semicontroladas de
temperatura y humedad (24/26 °C de dia y 14 /16 °C de noche; longitud del
dia 13,5 hs).

La germinacién se consider6 exitosa cuando se observé la presencia de
una radicula de al menos 3 mm de longitud. Los conteos se hicieron dia por

medio.
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Con los datos obtenidos se calculd el porcentaje total de germinacion, el
porcentaje de germinacion ponderado —-PGP- (Reddy et al., 1985) y el tiempo
medio de germinacién -TMG- (Reyes & Casal, 2002).

El PGP es un indice que otorga un peso maximo a los aquenios que
germinan primero, disminuyendo la ponderacion con el tiempo de
germinacion.

(tfinal>’<n1 +t final —1* n, +t final =2*n, +...+1%n final)lOO
t final* N

PGP =

Donde:

n,,n,...nfinal = ndmero de aquenios germinados el primero, segundo y dias

siguientes hasta el final del tratamiento.

t final, t final —1,...1 = son los pesos (expresados como numeros de dias) dados

a los aquenios que germinan en diferentes momentos.

N = namero total de aquenios puestos a germinar en cada caja de Petri.

Este indice se usé para expresar el grado de dormicidn de las semillas
(Reddy et al., 1985). Los mayores valores de PGP indican el menor grado de

dormicion.

El TMG fue calculado de acuerdo a la siguiente formula:

N, T +N,.+N,T,
N, +N,..+N,

™G

Donde:
N; es el nUmero de aquenios que han germinado durante el tiempo T;,

N, es el nimero que emergid entre el T; y el T,, etc.
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5.2.2.b. Efecto de la sequia por medio de una simulacion.

Para este ensayo, se considerd trabajar con diferentes potenciales
osmoticos (%) ya que afectan la humedad disponible para las semillas y
pueden ser usados para simular gradientes de humedad (Kaye, 1999). Se
utilizé polietilenglicol (PEG) con el fin de lograr soluciones de distinto #..

Se llevaron a cabo 4 tratamientos de germinacién en los siguientes
niveles de ¥,:

= Control: ¥, = 0,00 MPa ( agua destilada)
— PEG 1: ¥ = - 0,08 MPa
= PEG 2: ¥ =-0,4 MPa
= PEG 3: ¥, =-0,8 MPa
Para el calculo de las cantidades de PEG 6000 utilizadas en cada

tratamiento se utilizé la ecuacién propuesta por Michel & Kaufmann (1973):

¥ o=—(L18x102)C - (118 x10™*)C> + (2,67 x10™*)CT + (8,39 x107)C°T

En la cual:
¥Y,s = potencial osmoético (MPa)
C = concentracion (gramos de PEG 6000/litros de agua)
T = temperatura

En cada tratamiento se colocaron 25 aquenios recién cosechados, por
caja de Petri de 9 cm de didmetro sobre 3 hojas de papel de filtro humedecido
con 5 ml de las distintas soluciones. Todas las soluciones se prepararon con
agua destilada y esterilizada. Se realizaron 6 réplicas para cada tipo de
aquenio.

Las cajas de Petri fueron selladas con parafiim para evitar la
evaporacion del agua y de este modo no modificar los potenciales de las

soluciones.

88



Germinacion de aquenios

Los tratamientos se llevaron a cabo en camara de cultivo (Bio-control,
Modelo Ax-PAR) a 22°C + 3°C constante. Dia por medio se conté el nimero de
aquenios germinados.

Una vez por semana se cambiaron los papeles de filtro de todas las
cajas y se eliminaron los aquenios germinados. Luego de agregarse
nuevamente los 5 ml de cada solucién se volvieron a sellar las cajas.

Con los datos obtenidos se calculé el porcentaje total de germinacion.

5.2.3. Germinacion a campo.
El ensayo consistié en la siembra de envases con 25 aquenios cada uno,
a distintos niveles de profundidad (z):

= Subsuperficial
= A 1 cm de profundidad
= A 2 cm de profundidad

Los tratamientos se realizaron por separado para cada tipo de aquenio e
incluyeron 40 réplicas.

Para cada tratamiento, los aquenios recién cosechados fueron
mezclados con tierra homogeneizada y esterilizada proveniente del lugar de
estudio y colocados en los envases.

Se utilizaron envases especialmente disefados, los cuales consistieron
en sobres de tela de nylon de 5 x 5 cm cuya malla tenia una abertura
promedio de 1mm para impedir la pérdida de aquenios y la accion de algun

depredador.
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Los sobres con los aquenios fueron sembrados en bandejas de siembra
(speedling), con celdas de 140 cm® (Fig. N°32 y 33). Para su llenado se
empled tierra previamente esterilizada.

Para el registro de la germinacion se efectué un muestreo que consistid
en la extraccion de dos envases en forma aleatoria de cada uno de los
tratamientos y para cada tipo de aquenio. Las extracciones se iniciaron 7 dias
después de la siembra y se repitieron cada tres dias hasta el décimo
muestreo, a partir del cual la frecuencia paso6 a ser semanal.

La germinacién se consider6 exitosa cuando se observé la presencia de
una radicula de al menos 3 mm de longitud. Con los datos obtenidos se calculd

el porcentaje total de germinacidn. El ensayo durd tres meses.

Bandeja de siembra
con celdas

Sobre con
25 aquenios

Fig. N°32. Disposicion de los sobres con los aquenios a la profundidad del

tratamiento (z), en cada celda de la bandeja.
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Fig. N°33. Ensayo de germinacion a campo.

Los aquenios sin papus no germinados se volvieron a sembrar y se
dejaron hasta el ano siguiente, momento en el cual fueron todos extraidos y
se les determind la viabilidad (al 10% del pool) con TTC (Standar procedure
for Tetrazolium Testing, 2007).

El ensayo se realizd6 en el predio de la Facultad de Agronomia de la

Universidad Nacional de La Pampa (UNLPam).
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5.2.4. Analisis estadisticos.

Los datos de porcentaje de germinacion fueron transformados (Sokal &

Rohlf, 1981) en: w — aresen  |-£— para cumplir con el supuesto de
100

homogeneidad de varianza (donde P es la variable).

La influencia del tiempo de almacenaje sobre la germinacion fue
analizada con ANOVA de dos factores. Se excluyd el tratamiento sin papus a
180 dias de cosechados/ almacenados, debido a que no permitia cumplir con
los supuestos, aun con los datos transformados.

Los valores promedios del porcentaje de germinacion ponderado (PGP)
y del tiempo medio de germinacién (TMG) fueron usados para comparar las
tasas de germinacion y el grado de dormicién de cada tipo de aquenio en los
distintos tratamiento con un ANOVA de un factor.

El efecto de los diferentes potenciales osméticos sobre la germinacion
de ambos tipos de aquenios fue analizado con ANOVA de un factor.

Los resultados de la influencia de la profundidad de entierro sobre la
germinacion a campo fueron analizados con ANOVA de un factor, sélo para los
aquenios con papus, debido a que la germinacion de los aquenios sin papus
fue practicamente nula.

En todos los ensayos para las diferencias entre las medias se uso el test
de Tukey. Todos los analisis fueron realizados a un nivel de confianza de 0,05.
Se usé el paquete estadistico InfoStat version 2008 (2008).

Para la determinacidon del intervalo de confianza de un porcentaje se

utilizé la siguiente férmula (Morales y Pino, 1982): Sqo = PO 90
n

Donde:

po = proporcidon de aquenios que germinan
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go = proporcion de aquenios que no germinan
n = numero de aquenios

El calculo se realizé a un nivel de confianza de 0,05.
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5.3. Resultados.

5.3.1. Germinacion en laboratorio.
5.3.1.a. Efecto de las distintas edades de los aquenios.
Ambos tipos de aquenios tuvieron viabilidad del 100% en todos los
tratamientos.
No hubo interaccién significativa entre tipos de aquenios y tiempos de
almacenaje (0, 60 y 120 dias) (F=1,28; p=0,29).
En cuanto a la germinacién de los aquenios con papus y sin papus hubo

diferencias significativas (F=83,34; p<0,01) (Tabla N°11).

Tabla N°11. Porcentaje final de germinacion para cada tratamiento y ambos

tipos de aquenios.

Tratamientos (dias de almacenaje)

0 dias 60 dias 120 dias 180 dias
Aquenios con papus 98 +2,3°¢ 97 +2,7 ¢ 100 € 100 €
Aquenios sin papus 80 +6,5° 83 +6,0° 78 +6,6 ° 23 46,7 °

Medias con distintas letras (por fila y entre filas) muestran diferencias significativas a un

p<0,05. (mediax error estandar para un nivel o del 5%).

Los aquenios con papus germinaron mas rapido en todos los
tratamientos sin diferenciar las distintas edades, con un porcentaje final
promedio del 98,5 % alcanzado en 11 dias (Fig. N°34).

Por otra parte, los aquenios sin papus germinaron mas lentamente. La
germinacion final promedio para los tres primeros tiempos de almacenaje fue
de 80% a los 60 dias a partir de la siembra (Fig. N°35).

El tratamiento de 180 dias de almacenaje presentd un porcentaje de

germinacion mucho menor (Fig. N°35).
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En la Fig. N°35 se indica la baja germinacién (en promedio 8,2%)

alcanzada por los aquenios sin papus a los 11 dias.
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Fig. N°34. Aquenios con papus. Porcentaje de germinacion acumulado para
los distintos tiempos de almacenaje desde su cosecha.
La barra en amarillo indica el porcentaje de germinacion alcanzado a los 11 dias de iniciado el

ensayo: 98,5% en promedio para todos los tratamientos.
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Fig. N°35. Aquenios sin papus. Porcentaje de germinacion acumulado para
los distintos tiempos de almacenaje desde su cosecha.

La barra en amarillo indica el porcentaje de germinacion alcanzado a los 11 dias de iniciado el
ensayo: 5% (0 dia), 13% (60 dias), 10% (120 dias) y 4,5% (180 dias).
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En cuanto al indice de porcentaje de germinacién ponderado (PGP) y al
tiempo medio de germinacion (TMG), ambos tuvieron un comportamiento
diferente para cada tipo de aquenio.

El PGP en los aquenios con papus presenté diferencias significativas
(F=16,32; p<0,001) entre los distintos tratamientos, siendo el mayor valor
para el de 180 dias con un 90% (Tabla N°12). Sin embargo, en promedio los 4
tratamientos presentaron un valor de PGP de 82%.

El tiempo medio de germinacion (TMG) también presenté diferencias
significativas (F=20,18; p<0,001), fluctuando entre 1,2 dias para el
tratamiento a 180 dias y 3,1 dias para el de 120 dias (Tabla N°12).

Para los aquenios sin papus, el PGP presentd diferencias significativas
(F=23,51; p<0,001) entre los tratamientos y fue mucho menor, con un
porcentaje promedio de 28% (Tabla N°12). El mayor porcentaje correspondio
al tratamiento de 120 dias y fue de 40,5%.

El TMG también presentd diferencias significativas (F=38,21; p<0,001).
Sus valores fueron mayores que en los aquenios con papus, 29 dias en
promedio y presentaron un descenso en la cantidad de dias a medida que
aumenté el tiempo de almacenaje (Tabla N°12).

Para el caso particular del tratamiento de 180 dias de almacenaje, el
bajo porcentaje de germinacién presentado en los aquenios de este ensayo
hizo que el PGP alcanzara el menor valor que fue de 7,8%. El TMG alcanzo
también un valor menor que fue de 18 dias, debido a que los pocos aquenios

germinados lo hicieron relativamente rapido (Tabla N°12).
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Tabla N°12. Porcentaje de germinaciéon ponderado -PGP- y Tiempo medio de

germinacion -TMG- para cada tratamiento y ambos tipos de aquenios.

Tratamientos (dias de almacenaje)

O dias 60 dias 120 dias 180 dias
PGP c/p 77,38+2,3%  8507+1,5°  7549+1,8%  90,10%0,7
PGP s/p 282142,1°  3541£3,7° 4049432 ¢ 7,842,44°
TMG c/p 2.80+0,3 " 1,63£0,222  3,12+0,13°  1,21+0,05°
TMG s/p

38,90+0,95% 34,16+2,07¢ 27,72+1,38° 18+1,22

Medias con distintas letras (por fila) muestran diferencias significativas a un p<0,05.
(mediax error estandar para un nivel o del 5%).

¢/p: con papus - s/p: sin papus

En la Fig. N°36 se muestra la tendencia del PGP y del TMG a lo largo del

tiempo para cada tipo de aquenio.
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Fig. N°36. Porcentaje de germinacion ponderado -PGP- y Tiempo medio de
germinacion —-TMG- para cada tratamiento y ambos tipos de aquenios.

c/p: con papus — s/p: sin papus

En el caso de los aquenios con papus, los altos valores de PGP en todos
los casos y los bajos de TMG, indican un grado limitado o nulo de dormicién y

una germinacion casi inmediata.
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Por otra parte, los aquenios sin papus presentan un aumento del PGP y
una disminucién del TMG lo que indica una disminucion de la dormiciéon y una
menor cantidad de dias para alcanzar la germinacion media con el paso del
tiempo. A los 180 dias de almacenaje hay un aumento de la dormicién.

En las Fig. N°37 y 38 se muestran aquenios con y sin papus en distintos

momentos de germinacion.

Fig. N°37. Germinacién de aquenios con papus, a) aquenio germinado y b)

aquenios en cotiledon.

Fig. N°38. Germinacion de aquenios sin papus, a) aquenio germinado y b)

aquenios en cotiledon y dos primeras hojas con sus pelos.
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5.3.1.b. Efecto de la sequia por medio de una simulacion.
La viabilidad para ambos tipos de aquenios fue del 100%.
Hubo diferencias significativas entre tratamientos con distintos ¥, para
la germinacién de aquenios con y sin papus (F=140,27; p<0,001 y F=57,61;

p<0,001, respectivamente) (Tabla N°13).

Tabla N°13. Porcentaje final de germinacion para cada tratamiento y ambos

tipos de aquenios.

Tratamientos( ¥,s)
0 MPa -0,08 MPa -0,4 MPa -0,8 Mpa
Aquenios con papus 99 +1,6 ¢ 82 +6,1° 19,5 +6,2 @
Aquenios sin papus 85 +5,8° 24 6,8 ° 0

Medias con distintas letras (por fila) muestran diferencias significativas a unp<0,05.
(mediax error estandar para un nivel a del 5%).

A medida que el ¥, se hizo mas negativo, el porcentaje de germinacién
para ambos tipos de aquenios disminuyd y se retraso en el tiempo.

Los aquenios con papus germinaron con valores de ¥, de 0, -0,08 y
-0,4 MPa, mientras que los aquenios sin papus germinaron con ¥, de 0 y
-0,08 MPa.

Para los aquenios con papus, si bien los porcentajes finales de
germinacion para OMPa y -0,08MPa fueron mayores al 80%, hubo diferencias
en el tiempo en que se alcanzaron dichos valores. Se observd que el 80% de
la germinacion se alcanzé alrededor de los 5 dias para un ¥, de 0 MPa y a los
21 dias con -0,08 MPa (Fig. N°39).

En la Fig. N°39, se observan los valores de germinacién de los aquenios
con papus a los 11 dias en los distintos tratamientos: 98, 70, 9 y 0% a O,

-0,08, -0,4 y -0,8MPa, respectivamente.
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Fig. N°39. Aquenios con papus. Porcentaje de germinacion acumulado

a distintos potenciales osméticos.

La barra en amarillo indica el porcentaje de germinacion alcanzado a los 11 dias de iniciado el

ensayo.

Los distintos ¥, afectaron la germinaciéon de los aquenios sin papus,

germinando al final del ensayo solo un 24% a -0,08 MPa, mientras que el

control (OMpa) llegd a un 82% de germinacion a los 60 dias. Los %, de -0,4

MPa y -0,8 MPa inhibieron totalmente la germinaciéon de los aquenios sin

papus (Fig. N°40).

El inicio de la germinacidon de los aquenios sin papus con respecto a los

con papus se retraso 30 dias.
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Fig. N°40. Aquenios sin papus. Porcentaje de germinacion acumulado a

distintos potenciales osmoéticos.

5.3.2. Germinacion a campo.

La viabilidad para ambos tipos de aquenios fue del 100%.

Hubo diferencias altamente significativas (F=140,78; p<0,001) en el
porcentaje de germinacién de los aquenios con papus para las diferentes
profundidades de siembra. Los aquenios sembrados subsuperficialmente
fueron los que presentaron el mayor porcentaje de germinacion (Tabla N°14),

dicho valor fue alcanzado a los 37 dias de iniciado el ensayo.

Tabla N°14. Porcentaje final de germinacion alcanzado por los aquenios con

papus de H. latifolia a tres profundidades diferentes de siembra.

Tratamientos
Subsuperficial alcm a2cm
Aquenios con papus 67 2,9 € 11 +1,9° 2+0,9°
Aquenios sin papus ---- <1 %

Medias con distintas letras muestran diferencias significativas a unp<0,05.

(mediax error estandar para un nivel a del 5%).
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A los 11 dias los aquenios del tratamiento subsuperficial alcanzaron un
12,5% de germinacion (Fig. N°41). Los valores para los restantes
tratamientos fueron 3% y 0,6%, a 1 y 2 cm de profundidad, respectivamente.

La germinacion total de los aquenios sin papus fue menor del 1%
(porcentaje en su mayor parte representado por los aquenios sembrados a 1y

2 cm de profundidad).
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Fig. N°41. Aquenios con papus. Porcentaje de germinacion acumulado a tres
profundidades de siembra.
La barra en amarillo indica el porcentaje de germinacién alcanzado a los 11 dias de iniciado el

ensayo.

Los aquenios sin papus que fueron extraidos al afio siguiente estaban

sin germinar y mantuvieron la viabilidad.
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5.4. Discusion.

El patrén de germinacién de H. latifolia es similar al de otras especies de
compuestas con heteromorfismo. En general, el modelo estd determinado por
aquenios centrales que se dispersan y germinan inmediatamente bajo
condiciones favorables y aquenios periféricos con escasa dispersiéon que
germinan bajo condiciones mas restringidas (Baskin & Baskin, 1976; Flint &
Palmblad, 1978; Venable & Lawlor, 1980; Tanowitz et al., 1987; Ruiz De
Clavijo, 2001).

Ademas, este patréon también se corresponde con el presentado por la
especie en trabajos previos, tanto en Texas (EEUU) como en Cdrdoba
(Argentina) (Venable & Levin, 1985°?; Cantero & Bianco, 1986).

Las diferencias en cuanto al comportamiento de la germinacion entre
ambos tipos de aquenios conducen a una division del esfuerzo reproductivo
entre dos estrategias (Harper, 1990).

De acuerdo con Venable (1985°) y Venable & Levin (1985%), los
aquenios centrales, con papus, presentan una estrategia de alto riesgo ya que
poseen una gran capacidad para germinar en un amplio rango de condiciones
mientras que los aquenios periféricos, sin papus, conforman la estrategia de
bajo riesgo, maximizando la probabilidad de establecimiento de las plantulas
en detrimento del nimero de aquenios germinados.

Si bien es bastante discutida la relacion entre la biomasa o tamafio de la
semilla y la tasa de germinacién, hay trabajos que mencionan la mayor
velocidad de germinacién o la formacidon de plantulas mas vigorosas por parte
de semillas con embriones de mayor masa (Weiss, 1980; Beneke et al., 1993;

Imbert et al., 1996).
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En el caso del falso alcanfor los aquenios con papus poseen menor
biomasa total que los sin papus, 0,65 mg y 0,76 mg respectivamente.

Sin embargo, el embrién de los aquenios con papus representa el 58%
de la masa, el pericarpio el 28% vy el papus el 14% restante (Venable & Levin,
1985%). Asi, la importancia del embrién y el delgado pericarpio serian
consistentes con los altos valores indicados para el porcentaje de germinacién
ponderado -PGP- (de 75,5% a 90,1%) para todas las edades y los bajos
valores de tiempo medio de germinacion -TMG- (entre 1,21 y 3,12 dias). Esto
explicaria el grado limitado o nulo de dormicién y la germinacién casi
inmediata ante condiciones favorables.

Venable & Levin (1985° y 1985°) indican en sus trabajos que la
germinacion de los aguenios sin papus con pericarpio removido es mas rapida
y con un porcentaje mucho mayor (93,3% contra 46,7% sin remover). En
éstos el embridn representa un 35% de la masa y el pericarpio el 65%
restante. Asi, ellos atribuyen esta diferencia a la dormicion fisica debido al
pericarpio mas engrosado.

Los bajos valores de PGP y altos de TMG explican el elevado grado de
dormicion en estos aquenios. Ademas, es importante resaltar que los valores
de PGP fueron aumentando con el tiempo de almacenamiento (de 28,21% a
40,5%) y los de TMG disminuyendo (de 38,9 a 27,7 dias). Ambos indices dan
cuenta de una pérdida gradual de la dormicién con el paso del tiempo, durante
los 4 meses posteriores a la cosecha.

En el caso particular del tratamiento a 180 dias (6 meses de
almacenaje), el bajo porcentaje de germinacién alcanzado (23%) por los
aqguenios sin papus podria estar indicando un flujo entre distintos estados de

dormicion (dormicion- no dormicién). Ademas, se debe considerar que en el
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ensayo a campo estos aquenios mantuvieron un 100% de viabilidad, al menos
por un afno.

Dentro de los trabajos sobre H. latifolia no existen aquellos que
profundicen sobre este aspecto.

Al respecto, Baskin & Baskin (2004) indican que muchas de las semillas
con dormicién fisioldgica no profunda, pasan a través de ciclos anuales de
dormicién- no dormicion, exhibiendo una serie de cambios continuos en sus
respuestas fisioldgicas. Estas transiciones graduales podrian estar relacionadas
a cambios en las propiedades de la membrana (Baskin & Baskin, 1985).

Estos autores definen este tipo de dormicién a través de una serie de
caracteristicas que deben presentar las semillas. Uno de los rasgos
importantes es que la germinaciéon se vea favorecida por escarificacién, que
las semillas maduren después de almacenamiento en seco, que la
estratificacién a bajas o altas temperaturas pueda romper la dormicién y que
el embrion removido produzca plantulas normales. Algunas de estas
caracteristicas son también compartidas por las semillas que presentan
dormicion fisica.

Es interesante cémo a partir de su trabajo surgen algunas hipdtesis que
podrian explicar los resultados obtenidos en los aquenios sin papus. Por un
lado seria posible que posean una combinacidon de dormicién fisica (coberturas
de la semilla impermeables al agua) vy fisioldgica; por otro, que sélo presenten
dormicion fisioldgica, confundida o enmascarada con la fisica debido a que
tienen algunas caracteristicas en comun.

Seria de interés realizar algunos ensayos para determinar si existe o no
una combinacién de ambas y de ser asi, cudles serian los factores que regulan

los distintos estados del ciclo.
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La respuesta diferente al “estrés hidrico”, simulado con polietilenglicol
(PEG), presentada en los aquenios sin papus se deberia al grosor del
pericarpio (Venable & Levin, 1985%). Su impermeabilidad al agua dificulta la
imbibicién (Baskin & Baskin, 2004), situacidon que se agrava a potenciales mas
negativos. Estos resultados son semejantes a los obtenidos por Venable
(1985°) en aquenios de H. latifolia puestos a germinar en macetas, bajo
diferentes condiciones de riego (riego regular y riego intercalado con
diferentes periodos de sequia, seguido de riego regular). Si bien, se
desconocen los potenciales osmoéticos alcanzados en cada maceta, sus
resultados han indicado que para los aquenios con papus, condiciones
suficientes de humedad durante un corto periodo (2 dias) alcanzan para iniciar
su germinacion. En cambio, los aquenios sin papus germinan en menor
porcentaje sélo después de haber perdido su dormicion y de haber pasado el
periodo de sequia.

El ensayo de siembra a campo mostré que los aquenios con papus
germinaron mejor a escasa profundidad. Resultados similares fueron
encontrados por Venable & Levin (1985°) para la especie en su lugar de
origen, por Cantero & Bianco (1986) en Cdrdoba y por Ruiz De Clavijo (2001)
para Leontodon longirrostris (Finch & P.D. Sell) Talavera, maleza anual con
dimorfismo de aquenios. Por otra parte, la disminucion de la germinacién con
la profundidad de siembra y el alto porcentaje de germinacion en condiciones
de laboratorio (98% de germinacion con 13,5 hs de luz) permitiria inferir un
comportamiento fotoblastico.

El bajo porcentaje de germinacién alcanzado por estos aquenios a los 11
dias (12,5%) solo se aproximo al obtenido para potenciales osméticos de -0,4

MPa (9%). Estos potenciales negativos son muy factibles de alcanzar en los
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suelos arenosos del area de estudio y ademas, son consistentes con la
informaciéon del balance hidrico (Fig. N°11, abril-mayo de 2006) para los
meses del ensayo. La falta de humedad también se manifestd en el retraso de
la germinacién (37 dias) y en el bajo porcentaje final alcanzado (67%) con
respecto a los obtenidos bajo condiciones controladas (98,5% en 11 dias).
Asimismo, las primeras heladas de abril-mayo inhibieron la germinacién (bajas
temperaturas inhiben la germinacion en ambos tipos de aquenios; Suarez,
datos no publicados). A pesar de estas condiciones poco favorables, las
escasas precipitaciones otofiales fueron suficientes para iniciar la germinacion
de los aquenios con papus (germinaron el 80% del total del ensayo, es decir
considerando las 3 profundidades de siembra).

En cuanto a los aquenios sin papus, practicamente no germinaron
debido a la alta dormicién, a la insuficiencia de agua como para iniciar la
imbibicién, a la mayor sensibilidad a potenciales osmoéticos negativos y a la
aparicion de las primeras heladas. Venable & Levin (1985%) y Cantero & Bianco
(1986) encontraron una disminucién en la germinacién a mayor profundidad
de siembra.

Por otra parte, Baskin & Baskin (1976) indicaron que los aguenios sin
papus de H. subaxillaris (Lam.) Britt. & Rugby var. subaxillaris, retrasaron su
germinacion al menos hasta un ano después de su dispersién. Esto es
consistente con los resultados de este trabajo que muestran que los aquenios
sin papus mantuvieron al 100% su viabilidad en condiciones de entierro luego
de 1 ano.

Es importante mencionar que en todos los ensayos, la germinacién de
los aquenios con papus de H. latifolia fue mayor y altamente sincronizada,

resultados que tendrian implicancias en la fenologia (Ruiz De Clavijo, 2001).
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Los datos de seguimiento de la cohorte a campo mostraron que los individuos
exhibieron un grado similar de desarrollo, floreciendo y fructificando casi en
forma conjunta. Asi, se asumiria que la poblacién estaria conformada
principalmente por plantas provenientes de estos aquenios. Por otro lado, en
caso de condiciones adversas posteriores a la germinacion, esta sincronizacion
aumentaria el riesgo de mortandad de las plantulas. Frente a estas
condiciones (sequias pronunciadas, aradas, pastoreo, herbicidas) la reserva de
aquenios sin papus en el suelo deberia incrementar la probabilidad de
persistencia de la poblacion (Lavorel et al., 1994).

Cabe al menos considerar, si estas diferencias ecofisioldgicas entre
ambos aquenios se corresponden con diferencias genéticas. Al respecto,
Gibson & Tomlinson (2002) no encontraron diferencias significativas en los
niveles de diversidad genética entre ambos tipos de aquenios de H.
subaxillaris (Lam.) Britt. & Rusby. Ademas, detectaron niveles importantes de
endogamia y no se identificd ninguna relacidn entre el sistema de cruzamiento
(fecundacién) de las flores y la dispersion de los aquenios que producen, ni
entre estos aquenios y el genotipo de las semillas que contienen.

Los resultados obtenidos, finalmente indican que ambas estrategias,
bajo-alto riego, reducirian el efecto de la variabilidad espacio-temporal del
ambiente sobre el éxito reproductivo y permitirian que esta especie colonice

ambientes inestables y cambiantes, como las zonas agricolas-ganaderas.
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6. DINAMICA DEL BANCO DE AQUENIOS.

6.1. Introduccion.

El comportamiento del banco de semilla y la dormicién son ecolégica y
evolutivamente importantes en la dindmica poblacional de muchas especies
(Fenner, 1985), ya que permiten explorar la complejidad del ambiente en un
eje temporal (Venable & Lawlor, 1980; Schmidt & Lawlor, 1983).

En este sentido, permiten a las poblaciones mantener su variabilidad,
resistir los periodos adversos y permanecer a través del tiempo (Baskin &
Baskin, 1978; Templeton & Levin, 1979; Harper, 1990), de ahi su importancia
en habitats en donde los cambios de las condiciones fisicas y ambientales son
impredecibles (Venable & Brown, 1988; Bonis et al., 1995).

Debido a la relevancia que han adquirido los estudios de banco de
semillas, tanto a nivel poblacional como de comunidad, algunas revisiones
actuales se han concentrado en los esquemas de clasificacion de los tipos de
bancos (Walck et al., 2005; De Souza Maia et al., 2006).

Thompson & Grime (1979) los clasificaron en transitorios y persistentes
de acuerdo a si la semilla permanecia viable o no por mas de un afio.

Una version modificada de esta clasificacion (Bakker et al., 1996;
Thompson, 2000) dividié al banco en: transitorio —-menos de un afo de
persistencia de las semillas-, persistente a corto plazo -de 1 hasta 5 afios- y
persistente a largo plazo -5 afios 0 mas-.

Poschlod & Jackel (1993) consideraron la dindmica estacional de la
dispersién de semillas, su distribucién en las capas del suelo y la persistencia a

corto y largo plazo (Fig. N°42).

110



Dinamica del banco de aquenios
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Fig. N°42. Esquema del banco de semillas (Transitorio: A y B, Persistente: Cy
D) de acuerdo a Poschlod & Jackel (1993).

Asi, subdividieron la categoria de transitorio y persistente en 2 subtipos
cada una:

Transitorio tipo A: semillas que se encuentran en la parte superficial del

suelo durante un corto periodo después de la lluvia de semillas (persisten

menos de 1 afo).

111



Dinamica del banco de aquenios

Transitorio tipo B: semillas que se encuentran en las capas superficiales

del suelo todo el aifo y algunas a mayor profundidad, con un pico después de
la lluvia de semillas (persisten por 1 o 2 afios).

Persistente tipo C: muchas semillas en la superficie del suelo y algunas

en las capas mas profundas todo el afio, con un pico después de la lluvia de
semillas en la capa superficial y uno mucho menor en las capas inferiores
(persisten por algunos afos a décadas).

Persistente tipo D: semillas tanto en las capas superiores e inferiores del

suelo todo el afo y sin picos marcados después de la lluvia de semillas
(persisten varias décadas).

En relacién a los sistemas agricolas-ganaderos, el banco de semillas de
las malezas tiene implicancias ecoldgicas determinantes tanto para su
renovacion en areas cultivables como para su restablecimiento post-disturbio
en sistemas naturales y seminaturales (Cavers & Benoit, 1989; Bianco et al.,
2000).

De acuerdo a Bianco et al. (2000) el 95% de las semillas enterradas en
areas cultivadas del centro de la Argentina provienen de malezas anuales,

solamente un 4% corresponden a perennes y el resto a bianuales.

En esta seccidon del trabajo se pretende establecer el “tipo de banco” de
H. latifolia y explicar su dindmica temporal, teniendo en consideracion la

fenologia de la especie y la ecologia de la germinacion.

Para ello, se plantean los siguientes objetivos:

=>» Cuantificar el tamano o densidad del banco.
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= Determinar la viabilidad y el potencial de regeneracién, o sea, la

capacidad de germinar.
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6.2. Materiales y Métodos.

6.2.1. Obtencion y procesamiento de muestras.

Las muestras de suelo fueron tomadas de la parcela ubicada en La
Estacion Ivanowsky (Fig. N°10).

Se realizaron 7 muestreos desde noviembre de 2003 hasta septiembre
de 2005 que correspondieron a los siguientes momentos:

= Antes de la incorporacidn de nuevos aquenios (noviembre)
= Diseminacion de aquenios (marzo-abril)
= Pos-incorporacién de aquenios al suelo (mayo-julio-septiembre)

En cada uno de ellos se tomaron 24 muestras de suelo al azar con un
cilindro de 6 cm de didmetro x 6 cm de profundidad, incluida la broza (Morici
et al., 2000).

Cada una de estas muestras fue secada al aire, tratada con 500 ml de
una solucién de hexametafosfato de sodio al 2,5% (Malone, 1967), separadas
mediante tamiz de malla N° 20 (0,991 mm) y 60 (0,246 mm) y secadas en

estufa a 35 °C.

6.2.2. Determinacion del tamaio - densidad del banco.

Los aquenios de cada muestra fueron reconocidos con lupa binocular
(Olimpus SZ30), extraidos con pinza histoldgica y diferenciados en: sanos (con
posibilidades de germinar) y dafiados (sin posibilidades de germinar). Se
consideraron aquenios dafiados a todos aquellos rotos, anteriormente
germinados, vacios o muertos (aquenios enteros que al ejercer presion se

notaron blandos) (Ball & Miller, 1990).

114



Dinamica del banco de aquenios

Los datos (niUmero de aguenios/muestra) se expresaron como numero
de aquenios/m?, en 6 cm de suelo.

Los aquenios se colocaron en sobres de papel y se almacenaron en
condiciones de baja humedad y a una temperatura de aproximadamente 20°C,

para realizar el test de viabilidad y evaluar el banco germinable.

6.2.3. Banco germinable y viabilidad.
Del total de aquenios identificados en cada muestreo se utilizé el 90%

para germinacion y el porcentaje restante para viabilidad.

6.2.3.a. Banco germinable.

Los aquenios de cada muestreo fueron desinfectados con una solucién
de cloro comercial al 10% durante 3’ y posteriormente enjuagados 3 veces
con agua destilada esterilizada para eliminar el exceso de cloro. Luego se
colocaron a germinar en cajas de Petri de 9 cm de diametro, preparadas con
papel de filtro sobre algodén humedecido con 5 ml de agua destilada y
esterilizada. Todo el material utilizado fue previamente esterilizado.

Los ensayos se llevaron a cabo bajo condiciones semicontroladas de
temperatura y humedad (24/26 °C de dia y 14/16 °C de noche; longitud del
dia 13,5 hs).

La germinacion se considerd exitosa cuando se observé la presencia de
una radicula de al menos 3 mm de longitud. Los conteos se hicieron dia por
medio. Los distintos ensayos concluyeron a los 60 dias.

Con los datos obtenidos se calculé el porcentaje total de germinacion.
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6.2.3.b. Viabilidad de los aquenios.

La viabilidad fue determinada con una soluciéon de Cloruro de 2-3-5
trifeniltetrazolio (TTC) al 1% durante 2 horas a 28 °C (Standar procedure for
Tetrazolium Testing, 2007).

El embrion se considerd viable cuando presentd una tincidon fucsia
practicamente en su totalidad (Mennan & Zandstra, 2006). Con los datos

obtenidos se calculd el porcentaje total de viabilidad.

6.2.4. Analisis estadisticos.

Los datos de densidad del banco de aquenios fueron transformados

(Sokal & Rohlf, 1981) en: W=+JP+1 para cumplir con el supuesto de
homogeneidad de varianza (donde P es la variable). Luego fueron analizados
con ANOVA de un factor y para las diferencias entre las medias se usé el test
de Tukey.

Para los datos de banco germinable y viabilidad se usé la prueba de
Kruskal- Wallis (Sokal & Rohlf, 1981). Esta prueba no paramétrica es analoga
al ANOVA con los datos reemplazados por categorias o rangos. Para las
diferencias entre las medianas se uso el test de Dunn debido a que permite
realizar comparaciones multiples cuando los tamafos de las muestras de los
distintos tratamientos son diferentes.

Todos los analisis fueron realizados a un nivel de confianza de 0,05. Se
usé el paquete estadistico InfoStat version 2008 (2008).

Para la determinacién del intervalo de confianza de un porcentaje se

utilizé la siguiente formula (Morales y Pino, 1982): Sqo = po_ 49
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Donde:

po = proporcidon de aquenios que germinan o viables
go = proporcion de aquenios que no germinan o no viables

n = numero de aquenios

El calculo se realizé a un nivel de confianza de 0,05.
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6.3. Resultados.

6.3.1. Densidad del banco.

El banco estuvo representado casi en su totalidad por aquenios sin
papus. Solo en los dos muestreos correspondientes al periodo de diseminacién
y post-diseminacion (marzo-abril 2004-2005) se encontré un bajo porcentaje
(14% del total) de aquenios con papus.

Con respecto a las densidades de aquenios sin papus hubo diferencias
significativas entre los distintos muestreos (F=5,62; p<0,001) (Fig. N°43).

La menor densidad de aquenios en el banco se registré en noviembre de
2004 (427+148 aquenios/m?) y la mayor en marzo de 2005 (24314428

aquenios/m?).
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Fig. N°43. Densidad promedio de aquenios sin papus para cada uno de los
muestreos.

Medias (+ error estéandar) con distintas letras muestran diferencias significativas a un p<0,05.
Entrada de aquenios —» ; Banco remanente —»
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Los aquenios presentes en el banco en los meses de noviembre de 2003
y 2004 correspondieron a los incorporados en marzo-abril de esos mismos
afios y/o pertenecientes a afnos anteriores (remanentes) (Fig. N°43, flechas
rojas). Los muestreos realizados en abril de 2004 y marzo de 2005
representaron la entrada a partir de la lluvia de aquenios (Fig. N°43, flechas
verdes).

En cuanto a los aquenios con/sin papus dafiados, sus densidades
variaron entre 4600 aquenios/m? para los meses de noviembre y 8961
aquenios/m? para los meses de marzo-abril.

En promedio, en cada muestreo el 78% +3,9 del total correspondid a
los aquenios con papus (Fig. N°44). En los muestreos proximos a la
diseminacion/post-diseminacion estos aquenios se encontraron ya germinados
y a medida que los muestreos se distanciaron de estas fechas, rotos o

muertos (muy blandos).

@ con papus @ sin papus
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Fig. N°44. Contribucion porcentual aproximada de cada tipo de aquenio al
total de dafiados (rotos, anteriormente germinados, vacios-muertos) en los

distintos muestreos.
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Los aquenios sin papus danados (el restante 22%=*3,9) (Fig. N°44) se
encontraron muertos (muy blandos) o rotos y en menor cantidad presentaron
signos de depredacion.

Al considerar el total de aquenios sin papus (sanos-dafados) de los
distintos muestreos, los aquenios dafiados representaron en promedio el
66%=+7,9 (Fig.N°45). Para el banco remanente (noviembre), la entrada de
aquenios (marzo-abril) y la post-diseminacion (julio), el porcentaje de
aquenios dafados sin papus fue 72+£8,1, 54+9,1 vy 76%=%6,4,

respectivamente.
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Fig. N°45. Contribucion porcentual aproximada de aquenios sanos y dafados

al total de aquenios sin papus, en los distintos muestreos.

6.3.2. Banco germinable y viabilidad.

El andlisis del banco germinable mostré diferencias significativas
(H=14,462; p<0,05) entre los porcentajes de germinacién (Tabla N°15). Se
debe remarcar que el analisis estadistico fue realizado con un test no

paramétrico que reemplaza datos por categorias o rangos, siendo el rango
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intermedio de una gran amplitud (32%-70%). Si bien estadisticamente no
tiene significancia, los diferentes porcentajes presentados principalmente en el
momento de entrada al banco se discuten posteriormente desde la
significancia bioldgica.

El menor porcentaje de germinacion correspondié al banco muestreado
en julio de 2004 (23%) y el mayor, al registrado a partir de las muestras de
septiembre de 2005 (84%).

Los aquenios con papus encontrados en los muestreos de marzo-abril

de ambos afios presentaron un 100% de germinacion.

Tabla N°15. Porcentaje final de germinacion y viabilidad de los aquenios sin

papus para cada fecha de muestreo.

Fechas de muestreo
Nov. Abril Julio Nov. Marzo Mayo Sep.
2003 2004 2004 2004 2005 2005 2005
Germinacién 70 64 23 59 32 54 84
+£21,5®°  £13,1°®  £13,4®  £19,2®®  +7,1% +9,5% +7,1°
Viabilidad 79 80 80 69 80 78 83
+19,3° +29,6° 4352 +37° +20,2° +27° +23,2°

Medias con distintas letras (por fila) muestran diferencias significativas a un p<0,05.

(mediazx error estandar para un nivel a del 5%).

En cuanto al porcentaje de viabilidad no hubo diferencias significativas
entre los tratamientos (H=2,633; p=0,853) y fue en promedio del 78% (Tabla

N°15).
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6.4. Discusion.

La dinamica del banco estd determinada por los ingresos a partir de la
lluvia de semillas, provenientes de la dispersion local o de fuentes distantes y
los egresos que se producen por la germinacion, la depredacion y la muerte
fisioldgica por senescencia natural (Simpson et al., 1989; Harper, 1990). El
heteromorfismo de frutos influye también en el tamafio del banco, tanto
dentro del mismo afio como entre afios (Venable & Levin, 1985° y 1985°;
Venable et al., 1987; Venable et al., 1995; Mandak & Pysek, 2001).

En el falso alcanfor la dindmica del banco puede explicarse a partir de
las estrategias contrastantes y complementarias que exhiben sus frutos en
cuanto a dispersién y germinacion.

Ambos tipos de aquenios maduran a fines de verano- principios de
otofo. Los primeros en dispersar son los que poseen papus y germinan tan
pronto como las condiciones ambientales son las apropiadas. Los sin papus
caen cerca de la planta madre y su pericarpio engrosado y dormicion
restringen la germinacion. Resultados semejantes se han encontrado para esta
especie en su lugar de origen (Venable & Levin, 1985 y 1985°) y en otras
compuestas como Senecio jacobaea L. (McEvoy, 1984), Tragopogon dubius
Scop. (Maxwell et al., 1994), Catananche lutea L. (Ruiz de Clavijo, 1995) y
Leontodon longirrostris (Finch & P.D. Sell) Talavera (Ruiz De Clavijo, 2001).

En cuanto a la entrada al banco a partir de la lluvia de aquenios la
mayor densidad, para cada afo, fue coincidente con este momento. Sin
embargo, es de destacar que las densidades registradas durante el segundo
afio fueron mayores (766 aquenios/m? para 2004 y 2431 aquenios/m’ para

2005). Al respecto, existen trabajos que indican que las semillas de malezas
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en el suelo pueden incrementar muy rapidamente de un afio a otro (Edwards,
1980; Menges, 1987). Ademas, las condiciones ambientales que acompanaron
los estados de floracidén-fructificacion del 2005 fueron mas favorables que las
del afo anterior (Fig. N°11). Diversos estudios en especies anuales parecen
indicar que la variacidon en la fecundidad (numero de semillas) esta
estrechamente correlacionada con la variacién en el tamafo de las plantas
(Solbrig & Solbrig, 1984; Harper, 1990; Mortimer, 1996; Bazzaz et al., 2000).
Por otra parte, la heterogeneidad ambiental a una escala fina, dentro de la
poblacion y las interacciones competitivas conducen a desigualdades en la
distribucién de recursos causando jerarquias demograficas (Edwards, 1980;
Weiner & Solbrig, 1984; Venable & Brown, 1988; Venable, 1989). En
consecuencia, las condiciones ambientales que acompafaron el estado
fenoldgico reproductivo influyeron en la produccién de semillas,
incrementando la lluvia de aquenios en el afio 2005.

Cantero & Bianco (1986) cuantificaron el banco para esta especie en un
potrero abandonado en provincia de Cérdoba y encontraron muy altas
densidades, aproximadamente 3,27 x 10%/ha, en los primeros 20 cm de
suelo, principalmente de aquenios sin papus. Las densidades encontradas para
esta especie en el area de estudio fueron menores, sin embargo existen
dificultades al hacer comparaciones debido a que tanto los ambientes
muestreados (pastizal degradado vs. parcela ubicada en un camino vecinal,
altamente disturbado) como la metodologia considerada (20 muestras en un
solo momento desconocido y a 20 cm de profundidad vs. 24 muestras en
distintos momentos y a 6 cm) fueron diferentes.

En cuanto a la presencia de ambos tipos de aquenios en el banco, los

aquenios con papus se registraron Unicamente en el momento de la
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diseminacion y post-diseminacion de los frutos. Su alta germinacién (100%) y
las elevadas densidades de plantulas (1415 plantulas/m?, 2004) observadas
en el campo en ese periodo (abril-mayo) se corresponden con la rapida
germinacion presentada por este tipo de aquenio, bajo cualquiera de las
condiciones analizadas en los ensayos de germinacién. Por otro lado, los
aquenios sin papus estuvieron presentes a lo largo de todos los muestreos.
Estos resultados coinciden con los encontrados por Venable & Levin (1985°) en
un ensayo a campo en el cual la densidad de aquenios con papus decayod
mucho mas rapido luego de la entrada, durante el periodo de mayor
germinacion.

La supervivencia de las semillas en el suelo no depende simplemente de
evitar la germinacion por dormiciédn o quiescencia sino que depende de la
preservacion de la viabilidad (Murdoch & Ellis, 2000; Mandak & Pysek, 2001).
Previo a la muerte se produce una disminucion en muchos aspectos del
funcionamiento potencial de las semillas, siendo uno de los primeros la tasa de
germinacion (Murdoch & Ellis, 2000). En el falso alcanfor la viabilidad de los
aquenios no disminuy6 (78% en promedio) durante las épocas de muestreo.
Esta caracteristica también se ha indicado para Atriplex sagittata Borkh. vy
otras especies heteromorficas de la familia Chenopodiaceae (Philipupillai &
Ungar, 1984; Wertis & Ungar, 1986; Mandak & Pysek, 2001), permitiéndoles
responder rapidamente ante disturbios frecuentes.

De acuerdo con los datos obtenidos en el ensayo de germinacidon a
campo, los aquenios sin papus tienen una viabilidad del 100% durante al
menos 1 afio. En ensayos complementarios de ambos tipos de aquenios
almacenados durante 4 y 6 afios la viabilidad fue nula en todos los casos

(Sudrez, datos no publicados). De acuerdo con Thompson (2000), la
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longevidad bajo condiciones de almacenamiento en laboratorio puede resultar
limitante para predecir la persistencia en el suelo. Sin embargo, este autor
también hace referencia a que los embriones de semillas mas duras pueden
mantener su viabilidad tanto en condiciones de laboratorio como en el suelo.
Debido a que el principal interés radica en establecer la persistencia de los
aquenios sin papus (con pericarpio engrosado), a partir de la informacién se
puede afirmar que la longevidad de éstos en el banco es de mas de 1 afio y
menos de 4 afos. Consistente con estos resultados, Ulises et al. (2000)
mencionan en su trabajo que los aquenios pueden permanecer viables durante
2 o 3 afos.

El mantenimiento de la viabilidad y la baja persistencia, durante las
épocas muestreadas, revelan que la dindmica del banco esta condicionada por
el ingreso de aquenios a partir de la lluvia de semillas y que ademas esta
constituido por aquenios recientes.

Con respecto al mayor porcentaje de germinacién detectado en abril de
2004 (64%) en relacion al de marzo de 2005 (32%), se puede indicar que las
condiciones ambientales que acompafaron las ultimas etapas del ciclo de la
especie para el primer ano fueron menos favorables con déficit hidrico debido
a la evapotranspiracion (Fig. N°11). En consecuencia, en abril de 2004 muchos
mas aquenios provenientes de afnos anteriores serian los que habrian
germinado. En el 2005 las condiciones ambientales mas favorables
permitieron que una mayor cantidad de semillas ingresaran al banco y la
germinacion se diluyera en los primeros muestreos por los aquenios nuevos
con elevada dormicién.

En general, la variabilidad en los porcentajes de germinacién estaria

evidenciando los diferentes grados de dormicion presentes en el banco (Baskin
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& Baskin, 1985). Venable & Levin, (1985°) registraron en un experimento con
una poblacién natural que el 66% de los aquenios sin papus que sobrevivieron
1 afo enterrados, germinaron en condiciones experimentales bajo un
ambiente favorable.

Las pérdidas o egresos de semillas desde el banco pueden ser por
decaimiento (muerte), depredacién o descomposicion por hongos y
germinacion (Simpson et al., 1989; Harper, 1990; Acosta & Agilero, 2001;
Mandak & Pysek, 2001). La depredacion puede constituir uno de los factores
mas importantes, en especial sobre semillas mas grandes, presumiblemente a
causa de su fuente rica en energia o porque éstas son mas visibles para los
depredadores (Louda, 1989; Simpson et al., 1989). Sin embargo, algunos
estudios sugieren que la germinacion es la causa primaria de pérdidas en el
banco (Zorner et al., 1984; Fenner, 1985). En este aspecto, para el falso
alcanfor las pérdidas mayores fueron para los aquenios con papus (78%) vy el
principal factor la germinacion. En el caso de los aquenios sin papus (22% del
total y 66% de los aquenios sin papus), los principales factores fueron la
muerte natural, los patdgenos y la depredacion.

En cuanto al tipo de banco y el ciclo de vida, las plantas anuales
frecuentemente presentan un banco de semillas persistente debido a que su
supervivencia depende del éxito a partir de su regeneracidon (Harper, 1990).
Este tipo de banco es dindmico y contiene semillas de varios niveles o grados
de dormicién (Baskin & Baskin, 1985). Para especies heteromorficas la
clasificacién puede ser bastante mas compleja ya que entran en juego las
caracteristicas de los distintos tipos de frutos (Philipupillai & Ungar, 1984;

Wertis & Ungar, 1986; Mandak & Pysek, 2001).
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El falso alcanfor presenta, de acuerdo a todo lo expuesto, dos tipos de
estrategias en el banco de semilla. Los aquenios con papus se encuentran en
la parte superficial del suelo durante un corto periodo después de la lluvia de
semillas, germinando rapidamente (persisten menos de 1 ano). Estos forman
un banco transitorio (Bakker et al., 1996; Thompson, 2000) o transitorio tipo
A (Poschlod & Jacke, 1993). Por otra parte, los aquenios sin papus presentan
un banco de tipo persistente a corto plazo (Bakker et al., 1996; Thompson,
2000) o transitorio tipo B (Poschlod & Jacke, 1993). La mayoria de sus
aquenios se encuentran en las capas superficiales del suelo todo el afo, con
un pico después de la lluvia de semillas y con una persistencia de mas de 1
afo y menos de 4.

Este tipo de banco representa dos ventajas a nivel poblacional: por un
lado puede jugar un rol importante en el mantenimiento de poblaciones de
plantas en afnos secos con una pobre produccidon de semillas (Bakker et al.,
1996), por el otro, un sitio previamente ocupado por un individuo de esta
especie puede ser recolonizado en la siguiente generacién por la descendencia.
Esta estrategia llamada “de auto- reemplazo” (McEvoy, 1984) disminuye el
impacto de eventos estocasticos durante la dispersién de los aquenios con
papus.

En sintesis, a partir de la lluvia de semillas, ambos aquenios siguen
caminos diferentes (Fig. N°46):

= Los aquenios con papus germinan en un breve periodo a partir de la
caida. El bajo porcentaje que no lo hace muere por descomposicion natural o
rotura en los meses siguientes.

= Los aquenios sin papus son los que principalmente determinan la

dindmica del banco. Un 66% se pierde por muerte o depredacion. El restante
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34% (aquenios aparentemente sanos), mantiene una viabilidad durante el afio
que oscila entre el 69 y 83%. El banco activo esta representado por aquellos
aquenios con capacidad de germinar si se presentan las condiciones
adecuadas. La activaciéon dependerd de la ruptura de la dormicion. Asi, el
banco activo oscilaria entre un 23 y 84% dependiendo de la edad de los
aquenios y las posibilidades de encontrar un sitio seguro (micrositio en el que
la semilla encuentra condiciones apropiadas y seguras para la germinacion;

Harper, 1990).
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7. MODELO DE CICLO DE VIDA.

La biologia poblacional responde a cuestiones sobre las diferencias en
numero de individuos, en el espacio y en el tiempo. Esto es relativo tanto al
ciclo de vida, ya que una poblacion no puede ser descripta sin considerar los
diferentes estados o edades por los cuales atraviesa, como a factores fisicos
del ambiente que influyen en el crecimiento y supervivencia. Ademas,
existen procesos selectivos que conducen a cambios ecolégicos y evolutivos

(Harper, 1990).

En esta seccion del trabajo se presentan dos variantes de modelo
demogréafico del ciclo de vida para esta maleza. Son propuestos a partir de los
resultados obtenidos y discusiones planteadas sobre aspectos de la biologia
poblacional, reproductiva y de la ecologia de la germinacion, incluyendo el
banco de aquenios. El primer modelo se corresponde con el grafico o grafo de

ciclo de vida y el segundo es una adaptacién a partir del anterior.

7.1. El grafico o grafo de ciclo de vida.

El grafico o grafo de ciclo de vida permite realizar una clasificacién de
los individuos de la poblacién, a partir de la edad o el estado de la planta
(Werner, 1975; Hubbell & Werner, 1979; Caswell, 1989).

Para elaborarlo, cada etapa en el ciclo de vida del falso alcanfor se
representd por un nodo que fue coincidente con cada estado determinado para

la fenologia.

131



Modelo de ciclo de vida

Cada nodo estuvo unido por flechas que indicaron las transiciones entre
uno y otro. Estas transiciones fueron definidas por la probabilidad de
supervivencia (Px).

Px= n° de individuos al estado x/ n° de individuos al estado x-1.

Ademas, se indico para el estado reproductivo la fecundidad a través de
la contribucién por individuo a la siguiente generacién (de acuerdo con la
metodologia de la fecundidad para la tabla de vida de la cohorte).

La informacidon sobre las transiciones entre estados y produccidon de
aquenios correspondieron a los datos promedios obtenidos en la evaluacién a
campo de la cohorte y a la estructura de la poblacion por estados fenoldgicos.
Se complementd la informaciéon con los resultados de la germinacion y el

banco de aquenios.

7.1.1. Primer modelo.

El grafo de ciclo de vida en el falso alcanfor (Fig. N°47) mostré a nivel
de aquenio, un comportamiento diferencial: una proporcion que germina el
mismo afio de su produccién y pasa al siguiente estado y otra, menor que
germinara a partir del afio siguiente si las condiciones son las apropiadas.

La transicion entre los estados de plantula a roseta es la mas critica en
el ciclo de vida de esta especie, lo cual quedd evidenciado por la baja
probabilidad de pasar de uno a otro.

Una vez alcanzada la etapa fenoldgica de planta, el pasaje al estado

reproductivo estuvo practicamente asegurado (Px=0,88).
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3932
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Plantas
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— — ) Transicion para aguenios con 1
afio de dormicion

Fig. N° 47. Grafo del ciclo de vida para una poblacion de H. latifolia,

(clasificado por estados).

Este grafo divide a la poblacion del falso alcanfor por estados y asume
una coleccién homogénea de individuos con respecto a las propiedades

ecoldgicas de supervivencia, crecimiento y fecundidad. Sin embargo, muchas
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de las poblaciones naturales tienen historias de vida heterogéneas en el
sentido que individuos del mismo estado o edad difieren en sus caracteristicas
(Werner, 1975; Hubbell & Werner, 1979; Morales Guillaumin, 1986; Sebert-
Cuvillier et al., 2007).

Esta heterogeneidad puede producirse a partir de factores ambientales,
por la variabilidad dentro de la misma poblaciéon o por combinacién de ambas
(Lefkovich, 1965; Werner, 1975; Fréville, et al., 2004). En cualquier caso, la
plasticidad fenotipica representa una caracteristica de relevancia en el falso
alcanfor.

A continuacién se propone un modelo que tiene en cuenta esta

heterogeneidad.

7.2. Modelo adaptado.

Para este modelo se consideraron los diversos escenarios planteados en
la seccion sobre biologia poblacional (densidad, cohorte, variacidon en altura y
produccion de los distintos componentes reproductivos), con el fin de lograr
una aproximacion al comportamiento en condiciones naturales.

Se incluyeron, ademas, los diferentes valores que podrian tomar la tasa
reproductiva neta, tasa geométrica de incremento y tasa intrinseca de
crecimiento (Ro, A y r, respectivamente), que finalmente son una medida de

como esta heterogeneidad influye en la dindmica de la poblacidn.

7.2.1. Segundo modelo.
Para interpretar este modelo alternativo (Fig. N°48), adaptado a partir

del anterior, se deben tener en cuenta las siguientes consideraciones:
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= Del 100% de aquenios disponibles a partir de la lluvia de semillas
un porcentaje se pierde como vanos (2% para los aquenios con papus y
16% para los sin papus). Dado que las proporciones en los
componentes reproductivos se mantienen relativamente constantes, se
pudo considerar que del pool de aquenios aparentemente viables un
72% correspondio a los aquenios con papus Yy el restante 28% a los sin
papus.

=2 En cuanto a la germinacién, un porcentaje elevado de los
aquenios con papus (80%) germina ese mismo afo, el restante
porcentaje ya no lo hard por muerte fisioldgica y/o depredacién. Los
aquenios sin papus podrian germinar recién a partir del siguiente ciclo si
es que las condiciones se lo permiten.

= Profundizando un poco mas sobre los aquenios sin papus, su
aporte posterior dependera de: escapar a la muerte (fisiolégica o por
rotura), depredacidon y/o superar la dormicién. La posibilidad de
contribuir a la poblacion estara limitada por la viabilidad (hasta 4 afios).

= Las fecundidades fueron establecidas para el momento de

maxima produccion.
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Los parametros poblacionales, recalculados a partir de toda la
informacién para cualquiera de los escenarios planteados (Tabla N°16),
indicaron que la poblacion esta en estado de crecimiento. Estos parametros se
calcularon a partir de los aquenios con papus ya que son los que representan
la contribucidon real a la siguiente generacidon. Los aportes que realizan los
aquenios sin papus pueden ser importantes en afnos en que las condiciones
ambientales no favorecen las estrategias de alto riesgo que presentan los
aguenios con papus.

Los parametros calculados a partir de los aquenios sin papus (Tabla
N°17) indicaron también que la poblacidon esta en estado de crecimiento. La
variacién de los valores depende del porcentaje de germinacion que esta
condicionado, entre otras cosas, por la edad que presenten los aquenios. Su
contribucion es indefinida en el tiempo porque ese valor puede diluirse en
diferentes afios. El calculo de los parametros fue hecho en base a 1 afio, pero
su germinaciéon es dependiente de factores fisioldgicos y ambientales. Esto

finalmente indicé que, al menos, pueden mantener la poblacidn.

Tabla N° 16. Valores de los parametros poblacionales para 2 situaciones

promedio y 2 extremas, posibles de presentarse en el area de estudio.

Ro(A) r

Cohorte promedio 125 4,8

Cohorte formada por individuos 60 4,1
de hasta 45 cm

Cohorte formada por individuos 198 5,3

de mas de 45 cm

Poblacion estructurada a partir de las densidades 108 4,7

Ro= tasa reproductiva neta; A=tasa geométrica de incremento; r=tasa intrinseca de

crecimiento.

137



Modelo de ciclo de vida

Tabla N° 17. Valores de los parametros poblacionales recalculados para los

aquenios sin papus, para 2 situaciones promedio y 2 extremas.

Ro (A) r
Cohorte promedio e/9y33 e/2,2y3,5
Cohorte formada por individuos e/4y17 e/1,4y 28
de hasta 45 cm
Cohorte formada por individuos e/15y 53 e/2,7y4

de mas de 45 cm

Poblacion estructurada a partir de las densidades | e/7y 27 e/1,9y 3,3

Ro= tasa reproductiva neta; A=tasa geométrica de incremento; r=tasa intrinseca de

crecimiento.
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CONSIDERACIONES FINALES.

= El area ocupada por el falso alcanfor en La Pampa se extiende desde la
localidad de Algarrobo del Aguila en el oeste hasta el departamento de Lihue
Calel en el centro-sur, incluyendo todo el noreste de la provincia.

La dindmica de parches y colonias satélites define la etapa de
colonizacién (expansién-densificacién) en la que se encuentra actualmente la
especie. En esta etapa del proceso de invasién, el modo de dispersidon
anemocoérico es el mas importante debido a su relevancia en los aquenios con
papus.

Los factores edaficos, edlicos y antrdopicos son consistentes, con el

grado de avance de la invasion y eventualmente con la distribucion observada.

=» El falso alcanfor es una maleza anual cuyo ciclo de vida se desarrolla
aproximadamente en 344 dias (T). El estado fenoldgico de mayor duracion es
el de plantula, desarrolldandose los posteriores estados con rapidez y
finalizando mas o menos abruptamente con la floracion-fructificacién (formas
con un habito de crecimiento determinado). La llegada de las primeras heladas
de otofio indica el fin del ciclo de vida, aun cuando se presenten individuos en
plena etapa reproductiva.
La presencia de plasticidad fenotipica en cuanto a tamano del individuo,
el tiempo que transcurre entre diversas etapas del ciclo, la produccion de
aquenios y la densidad, le confieren al falso alcanfor la capacidad de respuesta

ante cambios bruscos en la distribucidon de recursos del habitat.
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Las curvas de supervivencia y la probabilidad de establecimiento (E)
indican que la fase mas sensible y por ende que evidencia mayor mortalidad,
es la de transicion de plantula a roseta.

El mantenimiento de las proporciones tanto de flores tubulosas/liguladas
como las de aquenios con papus/sin papus, es producto del heteromorfismo
somatico y provee un grado de proteccion contra fuerzas de seleccién que
pueden temporalmente favorecer a una u otra forma.

Los parametros poblacionales (Ro, A y r) indican un estado de
crecimiento tanto para la poblacién estructurada a partir de la densidad por
estados como para la cohorte. El mismo serd mayor o menor de acuerdo a la

densidad y tamano de los individuos.

= La influencia de las distintas variables analizadas sobre la germinacion
fue claramente diferente para cada tipo de aquenio. En términos generales y
comparando ambos tipos de aquenios se puede indicar que:
& Los aquenios centrales, con papus, germinaron mas rapido (11 dias) y
en un alto porcentaje (casi 100%) bajo condiciones favorables de
temperatura y humedad. Presentaron escasa o nula dormicién (altos valores
de PGP y bajos de TMG). Toleraron potenciales osmodticos mas negativos
(hasta -0,4 MPa) y presentaron una mayor germinacion a campo bajo
condiciones de siembra subsuperficial.
& Los aquenios periféricos, sin papus, necesitaron mas tiempo para
germinar (60 dias) y alcanzaron un porcentaje mas bajo (80%) bajo
condiciones favorables de temperatura y humedad. Presentaron alta
dormicion, la cual fue disminuyendo con el tiempo (valores de PGP fueron

aumentando y de TMG disminuyendo). A los 180 dias de almacenaje
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presentaron un cierto grado de dormicion nuevamente. Con un potencial
osmotico de -0,08 Mpa, la germinacién decayé notablemente y a
potenciales mas negativos fue nula. No germinaron a campo pero
mantuvieron su viabilidad al 100% bajo esas mismas condiciones por al
menos un aflo, comportamiento importante para la formacién de un banco
de semillas.

Los aquenios con papus presentan una estrategia de alto riesgo
poblacional debido a su gran capacidad para germinar en un amplio rango de
condiciones, por otra parte, los aquenios sin papus conforman la estrategia de
bajo riesgo poblacional al maximizar la persistencia en detrimento de la
cantidad (numero). Ambas estrategias protegen a la poblacién de Ia

variabilidad ambiental.

= Las diferencias morfoldgicas y fisiolégicas de ambos tipos de aquenios,
resultan determinantes en la formacion del banco y revelan porqué su
dindmica se establece practicamente a partir de los aquenios sin papus
(pericarpio engrosado, mayor dormicién, requerimientos diferentes).

El falso alcanfor presenta dos tipos de estrategias de banco de semilla:

& Los aquenios con papus forman un banco transitorio o transitorio

tipo A: se encuentran en la parte superficial del suelo durante un corto

periodo después de la lluvia de semillas (marzo-abril-mayo), persisten

menos de 1 afio y germinan rapidamente.

& Los aquenios sin papus presentan un banco de tipo persistente a corto

plazo o transitorio tipo B: los aquenios se encuentran en las capas

superficiales del suelo todo el ano, con un pico después de la lluvia de
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semillas (abril-mayo), y algunos a mayor profundidad, su persistencia es de
mas de 1 aflo y menos de 4.
La persistencia del banco estd condicionada por el ingreso de aquenios a
partir de la lluvia de semillas.
La estrategia “de auto-reemplazo” disminuye el impacto de eventos

estocasticos durante la dispersion de los aquenios con papus.

= El dimorfismo de aquenios le brinda a H. latifolia una doble estrategia
reproductiva. La gran dispersién de los aquenios centrales, con papus, le
facilita encontrar nuevos sitios para colonizar. Por el contrario, los aquenios
periféricos, sin papus, amortiguan la declinacion de la poblaciéon y aseguran la
persistencia en ambientes inestables y con disturbios permanentes como
zonas agricola-ganaderas.

La dinamica del banco es consistente con la estrategia reproductiva de
bajo riesgo que presentan los aquenios sin papus y explica como éstos
aseguran la persistencia de la poblacion, a partir de la habilidad de resistir
condiciones adversas y la sincronizacidn de estadios resistentes y no-
resistentes con apropiadas condiciones ambientales para maximizar la
probabilidad de establecimiento de las plantulas.

Los efectos sobre la poblacién son importantes ya que si las condiciones
ambientales son las apropiadas, el crecimiento de la misma, dependera
principalmente de los aquenios con papus. Sin embargo, frente a condiciones
menos favorables o de estrés una mayor proporcién de las plantas germinadas
provendran de los aquenios sin papus de afos previos. Ambas situaciones
estan fuertemente influenciadas por: factores ambientales, la variabilidad

dentro de la misma poblacién o por combinacién de ambas.
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