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Esta publicacién —a la que han precedido otras parciales, fruto del proceso
investigativo— pretende ser la ultima del proyecto internacional realizado por
investigadores pertenecientes a diez instituciones de educacion superior de
Europa y del noroeste de América Latina. Entre ellas, la Escuela de Ciencias
Biologicas de la Pontificia Universidad Catolica del Ecuador (PUCE).

Las palmas constituyen el grupo de plantas utiles mas importante en los
bosques tropicales de América, pues proporcionan a muchas poblaciones
rurales alimentos, materiales de construccion, fibras, etc.

En esta investigacion se estudio, documentod y analizo la diversidad de los
usos de las palmas, y la importancia y el valor de sus productos para las comu-
nidades rurales locales del Ecuador, Colombia, Pera y Bolivia.

También se estudiaron la resiliencia de los ecosistemas y los limites de su
funcionalidad. Esto con el fin de que se pueda lograr una sostenibilidad en el
manejo y aprovechamiento de los recursos provenientes de las palmas.

Fueron objéto de analisis las politicas para el uso sostenible y el manejo de
las palmas, asi como las pricticas administrativas relacionadas con elusoy el
comercio de productos de palmas. Algunas pequefias industrias 'y el comercio
basados en productos de las palmas fueron evaluados a nivel tanto local como
internacional.

Si bien esta obra cierra el ciclo del programa internacional PALMS, consti-
tuye una motivacion que genera desafios importantes para la prosecucion de
futuras investigaciones en este campo.

Manuel Corrales Pascual S.J.
Rector de la PUCE

QAN Gy
e n,

I LA

AARHUS UNIVERSITET [UNIVERSIDAD AUTONOMA]
¥ DEMADRID

“, i
o s
S ang et

1SON 978-9978-77-230-0

Ji

7

) _ Centro de W

-
{
t
b

I Pubticacisies @

e

SRIIA TN




Cosecha de palmas en el noreste de Suramérica:
bases cientificas para sumanejo y conservacion

© 2015 Pontificia Universidad Catolica del Ecuador
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

© 2015 Henry Balslev, Manuel J. Macia y Hugo Navarrete (editores)

Centro de Publicaciones

Av. 12 de Octubre y Robles
Apartado n.° 17-01-2184

Telf: (593) (02) 2991 700
publicacionespuce@puce.edu.ec

Pontificia Universidad Catélica del Ecuador

Dr. Manuel Corrales Pascual, S. J. — Rector

Ing. Pablo Iturralde Ponce — Vicerrector

Or. Carlos Acurio Velasco — Director General Académico

Santiago Vizcaino Armijos"~ Director del Centro de Publicaciones

Comité Ejecutivo de Publicaciones:
Mercedes Mafla Simon

+ Leon Espinosa Ordonez

Alvaro Mejia Salazar
Santiago Vizcaino Armijos

Edicion y correccion de lenguaje, diseiio y diagramacién: Maria Dolores Villamar

Portada: Gabriela Pallares P.
Impresion: EKSEPTION
Primera edicion, 2015, 300 ejemplares.

Quito, Ecuador.
ISBN: 978-9978-77-230-0




S

= =

Contenido

Progresos y logros alcanzados en cinco anos de estudio

de las palmas

Henrik Balslev, Manuel J. Macia & Hugo Navarrete

1

Diversidad y abundancia de palmas ... s
Henrik Balslev, Dennis Pedersen, Hugo Navarrete
& Jean-Christophe Pintaud

Patrones genéticos y ecoldgicos de las palmas:

12 INFIUENCIA MUMANA oo s
Jean-Christophe Pintaud, Rommel Montufar, Fabien Anthelme

& Maria José Sanin )

Usos de las palmas por poblaciones U] OS5 o Ll b 1, 1) LN Lo E 0
Manuel J. Macia, Rodrigo Cdmara-Leret & Narel Paniagua-Zambrana

Palmas utiles de Bolivia, Colombia, Ecuadory Perd ... AT
Ménica Moraes R, Narel Paniagua-Zambrana, Rodrigo Camara-Leret,
Henrik Balslev & Manuel J. Macia

Comercializacion de productos de palmas nativas:

una vision general del estado actual y tendencias futliras ik s rr .,
Maximilian Weigend, Henrik Balslev, Dennis Pedersen, Monica Gruezmacher,
Moritz Mittelbach, Betty Millan & Grischa Brokamp

Sostenibilidad de la cosecha de palmas ...
Rodrigo Bernal, Claudia Torres, Néstor Garcia, Carolina Isaza,
Jaime Navarro, Martha Isabel Vallejo, Gloria Galeano & Henrik Balslev

Politicas de uso y manejo sostenible de productos de palmasiistivla s
Renato Valencia, Gloria Galeano, Helle Munk Ravnborg,
Mdnica Moraes R, Mayra Minazunta & Henrik Balslev

Bioinformatica y la familia de 1as palmas ...
William J. Baker, Robert Allkin, Abigail M. Barker, Manuel J. Macia,
Alex Theys, Soraya Villalba & Lauren M. Gardiner

27

87




P
R (e, S I

|
COSECHA DE PALMAS EN EL NOROESTE DE SURAMERICA |
\
{
9 La comunicacion: uso de los conocimientos para la toma
g de decisiones y divulgacion de 1a informacion ... s 223 4
Monica Moraes R, Hugo Navarrete, Gabriela Vaca, Camila de Urioste 1
& Dennis Pedersen ‘
a
Extended summary in ENGIISH ..o 241
Apéndice
Palmas nativas de Colombia, Ecuador, Perty Bolivia . 269
indices
NOMDIES CIENTIFICOS oo s 287
Nombres comunes 293 !
I
AAULOTES oo ooeoesssessssereesseesaesesesesess828 8RS s4RR R R B RAR R R AR 295 |
B OO ooeeeoeoeeoooeeoesseessseeses o seeseee RS AR AR 3R AR R 1010 299 \
1
1
i
i)




2 Patrones genéticos y ecologicos
de las palmas: la influencia humana

Jean-Christophe Pintaud®, Rommel Montufar®,
Maria José Sanin® & Fabien Anthelme®®

2 Institut de Recherche pour le Développement (IRD). Montpellier, Francia.
b pontificia Universidad Catélica del Ecuador. Quito, Ecuador.
<Universidad Nacional de Colombia. Bogotd, Colombia.

* Jean-Christophe Pintaud@ird.fr

Introduccion

Distribucion de la diversidad
de las palmas

El noroeste de Suramérica presenta una
geografia sumamente compleja, con
grandes contrastes y abruptos gradientes
ecologicos. Este entorno es particular-
mente propicio para la diversificacion
bioldgica y ecologica, y la familia de las
palmas lo ilustra perfectamente, con 333
especies (93 endémicas) en la zona con-
formada por Colombia, Ecuador, Pert y
Bolivia (Apéndice). En Suramérica cre-
cen 457 especies de palmas.

La region estd basicamente estructu-
rada por un eje latitudinal, la linea ecuato-
rial, y un eje longitudinal, la cordillera de
los Andes. El primero determina la tran-
sicion estacional entre el hemisferio norte
y el hemisferio sur. Adicionalmente, en

esta misma latitud confluyen el cambio de
régimen de las corrientes marinas que ge-
nera profundos efectos climaticos que son
a su vez moldeados por la topografia de
los Andes, determinando una comparti-
mentacion del ambiente a diversas escalas.

El primer nivel de compartimenta-
cion es la separacion por los Andes de la
region costera del océano Pacifico y de
la region amazonica. La primera se ca-
racteriza por poseer uno de los gradien-
tes climaticos mdas abruptos del mundo,
con una transicion de norte a sur que
va desde el bosque pluvial del Choco-
Darién, que recibe hasta 10000 mm de
precipitacién anual, hasta el desierto
costero de Peru-Chile, donde las pre-
cipitaciones son virtualmente de 0 mm
en el sector de Atacama. Entre estas dos
formaciones sumamente contrastadas,
la transicion de la vegetacion estd repre-
sentada por el bosque seco tumbesino',
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que alberga solamente siete especies de
palmas®. El bosque pluvial del Choco-
Darién es en cambio particularmente
propicio para el desarrollo de estas plan-
tas, familia termo-higrofila por esencia,
que presenta una gran exuberancia y di-
versidad en este entorno (122 especies).
Al lado este de la cordillera de los Andes
el bosque himedo amazonico ofrece, en
una superficie mucho mayor que la costa
pacifica, similares condiciones favorables
para las palmas que alcanzan alli su ma-
yor diversidad (165 especies).

Entre estas dos regiones bajas se
ubican los Andes, montanas donde
las palmas se pueden encontrar hasta
los 3500m de altitud; su diversidad es
mdxima en el bosque nublado subandino
(1000-1800m) y disminuye conforme
aumenta la elevaciéon, permaneciendo
(Ceroxylon,
Geonoma y Parajubaea) por encima de
los 2900 m. En total, los Andes albergan
137 especies de palmas (Apéndice).

solamente tres géneros

Evolucion del entorno fisicoy
dindamica de la especiacion

La evolucion biologica del noroeste de
Suramérica estd intimamente ligada al
desarrollo de los Andes. Aunque la cor-
dillera andina inicid su levantamiento
hace aproximadamente 100 MA, su ma-

-yor desarrollo se concentra en los dltimos

25MA. La orogénesis en los Andes tropi-
cales presenta una propagacion de sur a
norte, con la parte mas antigua y ancha lo-
calizada al sur de Peru y Bolivia, donde el
eje de la cordillera cambia de orientacion,
formando el Oroclino Andino Central
(OAC)*. La parte norte de los Andes (Co-
lombia y norte de Ecuador) alcanzo altu-
ras elevadas solamente en el Plio-Pleis-
toceno (5-1MA). Esta dindmica tiene
dos consecuencias importantes. Primero,

muchos taxones andino-tropicales pre-
sentan su centro de origen en la parte mds
antigua al sur (OAC) y una dindmica de
dispersion, colonizacion y diversificacion
hacia el norte, alcanzando en Gltimo tér-
mino las cordilleras costeras del Caribe'.
Hacia el sur se puede identificar una li-
mitada colonizacién en Bolivia, debido a
la terminacion del dominio montanoso
tropical en el que se desarrolla Ceroxylon.
La segunda consecuencia es que los Andes
actuaron durante mucho tiempo como
una barrera permeable entre la region
costera del Pacifico y la region amazonica,
permitiendo intercambios de taxones tro-
picales y submontanos. La propagacion
del levantamiento andino se hace también
de oeste a este, lo que produce numero-
sos cambios en la Amazonia, incluyendo
la retractacion y desaparicion del sistema
marino-lacustre de Pebas entre 12y 5 MA,
y la separacion, por la aparicion del arco
de Fitzcarrald, de una cuenca noroeste
con un clima perhumedo y una cuenca
suroeste con un clima netamente estacio-
nal®. Esta rapida evolucion del ambiente
fisico promueve una dindmica particular-
mente activa de la especiacion, en particu-
lar en su modalidad alopdtrica, debido ala
compartimentacion topografica e hidrolo-
gica y por efecto de adaptacion a una gran
variedad de nuevos ecosistemas®. Estos
patrones evolutivos estan particularmente
marcados en la familia de las palmas,
como se ilustrard con ejemplos de varios
niveles taxondmicos y escales temporales.

La influencia humana en la
diversidad y dinamica genéticay
ecologica de las palmas

Los patrones ecologicos y genéticos ac-
tualmente observados son en gran me-
dida el resultado de la combinacion de los
factores naturales de estructuracion de las




comunidades de palmas y la presion an-
trépica. La accion humana interviene en
varios niveles, de manera drastica y visible
en el caso de la deforestacion y fragmen-
tacion del bosque, o de forma mds sutil
pero con importantes consecuencias tra-
tandose del extractivismo en poblaciones
naturales de especies utiles y de la altera-
cion de las comunidades de dispersores de
semillas y polinizadores, de que dependen
las palmas para su regeneracion’.

Las respuestas de las palmas a las per-
turbaciones humanas pueden a su vez
influir en la estructura y composicion de
los ecosistemas y paisajes. La capacidad
de las diferentes especies de mantener y
reorganizar sus poblaciones frente a estas
presiones determina su nivel de resilien-
cia. Esta nocion es compleja dado que
incorpora factores que pueden actuar en
forma antagonista; por ejemplo, una po-
blacion puede responder a una alteracion
de su ambiente positivamente a nivel de-
mografico (aumento de la densidad de in-
dividuos), pero negativamente a nivel ge-
nético (pérdida de diversidad genética).
Una meta importante de los estudios rea-
lizados fue identificar indicadores de res-
iliencia que incorporen la complejidad y
den luces sobre la viabilidad a largo plazo
de los ecosistemas en los que las palmas
son un componente clave.

1. Determinantes naturales
de la estructuracion de la
diversidad de las palmas

1.1. Estructuracion a largo plazo:

evolucion de las palmas
durante el Cenozoico

La familia de las palmas aparecio en la
region boreotropical hace alrededor de

120 MA* y la diversificacion hacia sus li-
najes actuales empez6 hace alrededor de
100 MA®. Las palmas llegan a Suramérica
durante el Cretdcico superior, hace apro-
ximadamente 75MA'". Posteriormente
a la crisis bioldgica del limite Cretdcico-
Cenozoico (65MA), un largo periodo,
cdlido y humedo, entre el Paleoceno su-
perior y el Eoceno medio (60-55MA),
permitio la extension del bosque tropical
humedo, cuna de las palmas, en el conti-
nente suramericano''. El registro fosil de
este periodo demuestra un gran desarro-
llo y diversificacion de las palmas, desde
el Caribe hasta la Patagonia, en particular

12,13

en la subfamilia Arecoideae'*"*. Sin em-
bargo, existe poca informacion filoge-
nética acerca de esta diversidad antigua,
debido a las crisis climdtica y biologica
(olas de extinciones caracteristicas de los
limites entre épocas geologicas como en
el Pérmico-Tridsico, Cretacico-Terciario)
del limite Eoceno-Oligoceno (34 MA)
que tuvo un profundo impacto en la com-
posicion de la flora tropical y produjo una
glaciacion en las latitudes superiores'. El
retorno de condiciones climaticas favora-
bles y estables inmediatamente después,
durante el Oligoceno (32-26 MA), permi-
ti6 una rapida recuperacion de los linajes
termofilos supervivientes, resultando en
un cambio de estructura filogenética y
una redistribucion geografica de los ta-
xones en todas las floras y faunas tropi-
cales'. A partir de esta época (Cenozoico
medio 34-30 MA), la informacion filoge-
nética que se puede obtener sobre las pal-
mas del oeste de Suramérica es precisa y
abundante'*2. Desde el punto de vista de
la ecologia evolutiva, la historia filogené-
tica de las palmas de la region puede en-
marcarse en la dualidad conservadurismo
versus diversificacion de nichos®*'*. El
conservadurismo de nicho implica que
los taxones tienen poca adaptabilidad
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ecoldgica y por tanto su expansion y di-
versificacion depende de su capacidad
para colonizar nuevos ambientes con las
mismas caracteristicas que sus ecosiste-
mas de origen. En este tipo de dindmica,
la dispersion es un factor esencial. Por
otro lado, la diversificacion de nichos
supone que los taxones tienen la capaci-
dad de adaptarse in situ a nuevas condi-
ciones ambientales y diversificarse me-
diante radiacion ecologica. En este caso
la plasticidad adaptativa de los taxones es
el factor predominante. Sin embargo, las
dos modalidades no son mutuamente ex-
cluyentes. Por el contrario, se trata de dos
extremos de un rango de posibilidades y
pueden combinarse a diferentes niveles
taxonémicos (por ejemplo conserva-
durismo de nicho a nivel de un género
y diversificacion de subnichos entre las
especies).

Dentro de las palmas suramericanas,
dos grupos particularmente estudiados
en el proyecto PALMS, los Bactridinae
y los Ceroxyleae, ilustran bien estas dos
tendencias de diversificacion y conserva-
durismo de nicho respectivamente.

Evolucién y diversificacion de nicho
en los Bactridinae
Los Bactridinae son un grupo endémico
neotropical con alrededor de 150 espe-
cies, dentro de la tribu pantropical de
los Cocoseae, que se destaca por la pre-
sencia de espinas epidérmicas, al menos
en las hojas, y frecuentemente en varios
organos vegetativos y reproductivos (ta-
llos, inflorescencia y frutos). Tuvieron
un gran éxito evolutivo en todo el Neo-
trépico, lo que se evidencia tanto en el
numero de especies como en la diversi-
ficacion morfoldgica que supera a la de
cualquier otro grupo de palmas en la
region. Fenomenos adaptativos particu-
larmente originales incluyen el habito

trepador, desarrollado en Desmoncus, la
miniaturizacion en Bactris, y por el con-
trario el gigantismo en Astrocaryum®.
En relacion con esta variabilidad morfo-
logica, los Bactridinae prosperan en una
gran diversidad de ecosistemas y de ni-
chos dentro de cada ecosistema. Entre las
adaptaciones mas notorias se orbservan:
(1) el desarrollo del habito acaulescente y
graminiforme en especies de Acrocomia
y Astrocaryum del Cerrado (vegetacion
seca de sabana adaptada al fuego), (2)
la adaptacién a inundaciones periodicas
en la margen de cuerpos de agua en la
Amazonia (Astrocaryum jauari 'y Bactris
riparia), (3) las formas estoloniferas en
terrazas aluviales (Bactris bifida, Bactris
bidentula) y (4) toda una gama de formas
de vida que se hallan en los basques tro-
picales humedos, desde las especies de
sotobosque muy especializadas en estos
ambientes poco luminosos (Aiphanes
ulei, Astrocaryum sciophilum, Bactris
simplicifrons, B. hirta, B. aubletiana)
hasta las grandes emergentes como
Astrocaryum aculeatum y A. chambira
(Figura 2-1).

Los estudios de filogenia y datacion
molecular sittian el origen del linaje de
los Bactridinae hace alrededor de 50 MA,
cuando se separa de las Elaeidinae, su
grupo hermano. Sin embargo, no hay
informacion filogenética sobre su evolu-
cién antigua y escasa informacion fosil
hasta que aparecen de manera casi si-
multdnea los géneros actuales, inmedia-
tamente después de la crisis biologica del
Eoceno terminal (hace 34 MA). A partir
de este momento, cada género tiene una
historia evolutiva distinta'®.

El género Aiphanes se origina proba-
blemente en el bosque nublado andino.
El calentamiento global del Oligoceno
superior (hace 25MA) favorece su ex-
pansion en forma de dos linajes, uno
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Figura 2-1. Diversidad morfoldgica y ecologica en la subtribu Bactridinac.
Habito trepador: A) Desmoncus horridus en un bosque secundario
Habito subacaulescente en bosque tropical himedo: B) Aiphanes ufer, C) Bactris kilippi,

D) Palma multicatile emergeiite en bosque ribereio amazonico (Astro aryum jauari),

F) Palma monocaule en un pastizal (Astrocaryum peranqgustatum).

distribuido en la margen de los grandes
biomas neotropicales (islas caribenas,
bosques secos periandinos e interandi-
nos), y el otro diversificado intensamente
después del optimo climdtico del Mio-
ceno medio (hace 13MA) en los bosques
andinos himedos y los bosques tropi-
cales adyacentes del Choco-Darién y de
la Amazonia occidental. Esta dindmica
de migracién y adaptacion del género
Aiphanes resulta actualmente en una dis-
tribucion con un amplio rango altitudi-
nal (0-2900m) y extremos gradientes de
precipitacion (1000-10000 mm) desde el

bosque seco tumbesino hasta el bosque
pluvial del Choco.

Por su parte, el género Desmoncus
se diversifica en los bosques tropicales
himedos de toda la region Neotropical
desde hace 20MA, probablemente de-
bido a una exitosa especializacion de ni-
cho ligada a la adquisicion del habito tre-
pador y al conjunto de particularidades
morfo-anatdmicas asociadas™.

El linaje Hexopetion-Astrocaryum
se divide geograficamente en cada uno
de estos géneros entre América Central
(Hexo[)e{i(m)ySuramérica(Asrmau'ymu)
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hace alrededor de 34 MA. La diversifica-
cion de Astrocayrum empieza de manera
concomitante con la de Aiphanes (hace
25MA) y se acelera en la region ama-
zonica hace aproximadamente 12 MA,
cuando comienza el drenaje del mar de
Pebas, lo que produce una importante
evolucion paleogeogrifica y promueve la
colonizacion, hacia el oeste, de un clado
originario del escudo guyanés. La seccion
Huicungo, del género Astrocaryum (15
especies en la actualidad), entra en un
proceso de intensa especiacion alopdtrica
hace 6-8 MA en la Amazonia occidental,
cuando comienza a estructurarse el pie-
demonte andino, formando dos grupos
distintos, uno al sur relacionado con la
dinamica de levantamiento y erosion del
Arco de Fitzcarrald, y otro al norte vin-
culado con la cuenca en subsidencia y
sedimentacion noroeste amazdnica®.

El género Acrocomia se especializa en
los ecosistemas secos periamazonicos y
se diversifica después del optimo clima-
tico del Mioceno Medio en el Cerrado,
cuando el enfriamiento climdtico pro-
mueve el desarrollo de ecosistemas secos
y abiertos al sur de la Amazonia.

El género Bactris también empieza su
diversificacion después del optimo clima-
tico del Oligoceno superior (hace 25 MA)
y tiene una espéciacién muy activa en el
sotobosque amazénico y subandino en

_ particular, produciendo un patron de

distribucion con muchas especies simpd-
tricas pero con especializaciones de ni-
cho dentro del bosque tropical himedo.
De manera general, los Bactridinae
presentan una gran capacidad adaptativa,
se diversifican dentro de su ecosistema de
origen, el bosque tropical humedo, me-
diante drasticos cambios morfologicos,
y responden fuertemente a los cambios
climaticos, colonizando nuevos ambien-
tes ya sea mas frios (Andes) 0 mas secos

(cerrados). Ademds evolucionaron rapi-
damente por vicariancia, como en el caso
de Astrocaryum sect. Huicungo, un grupo
que produjo 12 especies en 6 millones de
afios en respuesta a la compartimenta-
cion topogrifica e hidrologica del piede-
monte andino oriental”. Asimismo, este
grupo presenta una alta tasa de evolucion
molecular en comparacion con muchos
otros grupos de palmas™, pero no se sabe
si es la causa o la consecuencia del dina-
mismo observado.

Evolucién y conservadurismo de nicho
en los Ceroxyleae
La tribu Ceroxyleae tiene una distri-
buciéon inusual, extremadamente dis-
yunta, con un género monoespecifico
en el noreste de Australia (Oraniopsis
appendiculata), un género muy diversifi-
cado en la region de Madagascar e islas
vecinas (Ravenea), un endemismo insu-
lar en la isla de Juan Fernandez (Juania
australis) y finalmente el género estricta-
mente andino Ceroxylon, con 12 especies
distribuidas desde el sur de Bolivia hasta
las cordilleras costeras caribenas de Co-
lombia y Venezuela. Se ha propuesto que
esta distribucion disyunta en el hemisfe-
rio sur resulta de una dispersion a traves
de la Antartida durante el Eoceno'**".
Ceroxyleae exhibe una adaptacion a
las condiciones ambientales frias, lo que
es particular dentro de la familia termo-
fila de las palmas. Los géneros Ravenea'y
Ceroxylon, los mds diversos de la tribu,
pueden ocupar zonas subtropicales y al-
pinas respectivamente, con climas que
resultan diferentes a aquellos donde la
familia de las palmas adquiere una ma-
yor diversidad. La adaptacion al frio en
linajes tropicales es un tema que ha des-
pertado interés recientementey es crucial
para entender la conformacion, no solo
de las comunidades tropicales alpinas,
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sino de la estructuracion filogenética de
las comunidades subtropicales y boreales.
Para ello es necesario contrastar la evolu-
cion del nicho climatico en los linajes con
la evolucion del clima en las areas donde
se estima que estuvieron distribuidos.

Pross et al* analizaron datos pali-
nologicos del Eoceno en la Antdrtida,
concluyendo que el miximo climatico
del Eoceno medio permitio que este
continente albergara bosques tropicales
andlogos a los de hoy. El enfriamiento
posterior fue progresivo, causando una
retraccion de la biota de la Antartida ha-
cia latitudes menores en los otros conti-
nentes australes.

Teniendo en cuenta esta informacion
paleoclimdtica, se puede reconstruir el
nicho climdtico de Ceroxylon, Juania,
Ravenea y Oraniopsis, los cuatro géneros
que conforman Ceroxyleae. Se encuentra
que la tribu ocupa un espacio climitico
con las temperaturas mas bajas tratin-
dose de la subfamilia Ceroxyloideae. Este
rango de temperaturas coincide ademas
con el clima sugerido para la Antdrtida
durante el Eoceno medio a tardio™. En
el caso especifico del género Ceroxylon,
las temperaturas que conforman su ni-
cho climdtico son totalmente compati-
bles con las del Eoceno tardio antdrtico,
sugiriendo que su adaptacion al frio es
anterior a su diversificacion y que su in-
greso al tropico suramericano solamente
fue posible por el levantamiento de los
Andes, que propicio los climas frios
favorables™.

1.2. Estructuracion regional en
el noroeste de Surameérica
durante el Terciario tardio

Durante el Terciario tardio o Neogeno
(inicio hace 23MA) ocurrieron eventos
geologicos que indujeron importantes

procesos de diversificacion y la conse-
cuente formacion de las principales re-
giones biogeograficas del noroccidente
de Suramérica®’. La zona de Amotape
Huancabamba o depresion de Huanca-
bamba al norte de Pert y sur de Ecuador
divide a los Andes en dos partes: los
Andes jovenes septentrionales y los an-

tiguos Andes centrales™. Los Andes

septentrionales inician su formacion en:

un eje sur-norte a partir del Mioceno
temprano (hace ~23MA), para culminar
en el Plioceno temprano (hace ~4.5MA)
cuando aparecieron los picos mas altos.
La depresion de Huancabamba ha sido
sometida a procesos vicariantes entre
los Andes septentrionales y centrales,
tanto por invasiones marinas (temprano
Mioceno), levantamientos andinos 'y
creacion de valles como por el flujo del
bosque amazonico al Pacifico, llegando
a constituir una zona biogeografica pe-
culiar donde componentes tropicales del
Choco atraviesan los Andes para alcanzar
la Amazonia y viceversa®.

La formacion de una cordillera con-
tinua a lo largo del eje occidental de
Suramérica origin6 grandes cambios en
los sistemas fluviales y en los patrones
de condensacion de lluvias asi como en
la direccion de flujo de sedimentos, vy
constituyo una barrera a la circulacion
atmosférica®. Esto resultd en remodela-
ciones de las subcuencas hidrograficas y
en la formacién de un sistema lacustre y
de pantanos denominado Mar de Pebas
(hace ~23 MA*"*), afectado por invasio-
nes marinas a través del portal de Guaya-
quil en el Pacifico, o en la region del Ori-
noco en el Caribe. Posteriormente, con
la fusion completa de los Andes en una
unica cordillera, el sistema lacustre-flu-
vial de Pebas abrié camino hacia el este
dando cauce a los rios modernos y a la
formacion del Amazonas. Esta dinamica
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fluvio-lacustre generd una amplia hete-
rogeneidad edafica en las subcuencas de
la Amazonia occidental, que influyo en la
biogeografia, diversidad y especiacion de
la biota****, Al final de la orogénesis de
los Andes septentrionales y su consolida-
cién como una barrera fisica, se forma-
ron dos importantes regiones biogeogra-
ficas: la Amazonia y el Chocd, incluyendo
el valle del rio Magdalena.

Otro determinante de la biogeogra-
fia del noroccidente de Suramérica fue la
desertificacion de su costa oeste. El en-
friamiento gradual durante el Oligoceno
medio (hace ~35MA), generado por la
separacion del continente sudamericano
y la Antartida, dio lugar a una circulacion
marina circunantdrtica con aguas mads
frias y provoco la baja de temperatura de
la corriente marina de Humboldt. Este
enfriamiento tuvo impacto en la plata-
forma sudamericana por efecto de inver-
sion térmica, produciendo la desertifica-
cion de la costa adyacente”.

A finales del Nedgeno la mayor parte
de la orografia actual del norcocidente
de Suramérica estaba ya establecida y los
patrones de distribucion de las especies
también estaban definidos. La diversidad
de especies de palmas y en particular la
diversidad genética reflejan estos patro-
nes geoldgicos provenientes de Terciario
tardio. En particular, la informacion ba-

“sada en secuencias génicas e intergénicas
de sugenomayla diversidad y estructura
de la variabilidad genética con marca-
dores moleculares microsatélites (Short
Sequences Repeat, SSR) permiten explorar
la diversificacion de las palmas en el nor-
oeste de Suramérica. Patrones genéticos
del género Ceroxylon, y de las especies

.Ocnocurpus bataua y Eutcrpc prcca!oria
concuerdan con la historia geologica del
Nedgeno a nivel regional.

El clado del norte de los Andes del
género Ceroxylon

El escenario de colonizacion del tropico
desde altas latitudes australes mediante la
conservacion filogenética de adaptacion
al frio en Ceroxylon, posibilitada por el
levantamiento de los Andes, sugiere un
patrén de colonizacion que va en direc-
cion sur-norte en la cordillera. Los resul-
tados de analisis filogenéticos basados en
la secuenciacion de cuatro fragmentos de
ADN (uno nuclear y tres plastidicos) re-
flejan dos hallazgos que refuerzan este es-
cenario: 1) el género se diversificéd en los
Andes tropicales, con edades estimadas
para los clados principales que coinciden
con los eventos de levantamiento mds im
portantes del norte de los Andes, y 2) los
clados mas anidados de la filogenia estdn
mas confinados al extremo norte de los
Andes, y los mas basales al extremo sur,
sugiriendo un patrén de diversificacion
sur-norte que sigue la progresion del le-
vantamiento orogénico™.

Un hallazgo interesante es que, aun-
que los clados de Ceroxylon conservan
una preadaptacion al frio adquirida por
la tribu, segregan el nicho climatico para
ocupar cada uno una porcion especifica
de €1, lo que se traduce en que cada clado
se especializa en un rango altitudinal es-
pecifico que representa una porcion del
rango de temperaturas habitado por el
clado mas basal del género. Este patron
muestra ia relevancia que ha tenido el
proceso orogénico y la heterogeneidad
climatica que ofrece el gradiente altitu-
dinal emergente, en la diversificacion a
nivel del género™.

Uno de los clados resueltos en la fi-
jogenia®, conformado por las especies
Ceroxylon quindiuense, C. ceriferum y C.
ventricosum, que habita desde el norte
de Pert hasta la Cordillera de la Costa
fue estudiado a nivel

en Venezuela,
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filogeografico con el uso de microsate-
lites nucleares, para contrastar con el
patrén  filogenético de diversificacion
sur-norte propuesto para el género. Este
clado se caracteriza por ocupar un rango
altitudinal especifico a lo largo de los 17°
de latitud cubiertos por su distribucion.
Mediante la estimacion bayesiana de es-
cenarios de divergencia poblacional, se
sugirio que la conformacion de la distri-
bucion del clado sigue un patrén general
sur-norte, donde las poblaciones mas su-
refas fuerqn las primeras en establecerse.

Sin embargo, este patron simple no es
suficiente para explicar la distribucion ac-
tual de la diversidad genética. En efecto,
las poblaciones hacia el centro de la distri-
bucion del género, presentes en Colombia,
como es el caso de Ceroxylon quindiuense,
han cumplido un papel importante en la
recepcion de migrantes, reuniendo las
poblaciones historicas mds numerosas y
concentrando hoy el maximo de diversi-
dad genética. Esto significa que asi como
los Andes han servido de corredor de
colonizacion sur-norte a medida que se
fueron conformado las zonas mas eleva-
das, también ha habido zonas centrales
en el corredor que han ejercido un efecto
centro-periferia, donde las poblaciones
periféricas pierden diversidad por su falta
de conexion con las demas. Esta hipotesis
de pérdida de diversidad hacia la periieria
se refuerza por la observacion del actual
aislamiento genético casi total entre las
poblaciones estudiadas, incluso entre las
mds cercanas geograficamente. Este pa-
tron de aislamiento fue revelado por el
calculo de la estructura poblacional y del
ntimero mds probable de poblaciones en
el total de la distribucion™.

Este estudio es el primero sobre pal-
mas en efectuar una comparacion del pa-
tron filogenético de diversificacion con el
proceso filogeografico de estructuracion

de la diversidad en los Andes tropicales,
en el que se destaca el papel de esta cor-
dillera como un corredor de penetracion
en el tropico para un linaje preadaptado
al frio.

Las especies transandinas
Oenocarpus batauay
Euterpe precatoria
Oenocarpus bataua es una palma de ka
tribu Euterpeae ampliamente distribuida
en el norte de Suramérica, desde el nivel
del mar hasta los 1200 m, y constituye un
6ptimo modelo biologico para explorar
los patrones de variabilidad intraespeci-
fica en esta region. Estudios taxonomi-
cos de esta especie basados en caracteres
morfoldgicos identifican dos variedades
asociadas a macroestructuras geoldgi-
cas: la var. oligocarpa presente en el Cra-
tén guyanés y la var. bataua distribuida
al occidente de Suramérica (Amazonia
occidental y Choco). Estudios a nivel
molecular partiendo de marcadores mo-
leculares microsatélites  proporcionan
una vision detallada de la estructura ge-
nética intraespecifica de esta especie y
su biogeografia. Se detecté una division
genética primaria entre las poblaciones
del occidente y las orientales en acuerdo
con la definicion de las dos variedades.
Dentro de las poblaciones identificadas
como var. bataua se senala a los Andes
como la principal barrera de diferen-
ciacién, dando lugar a la formacion de
las regiones biogeogrificas del Choco y
la Amazonia occidental. En esta ultima
se identifico una divergencia gencética
de menor intensidad entre las zonas del
piedemonte del Napo (suroriente de Co-
lombia, Amazonia ecuatoriana y Amazo-
nia septentrional de Peru) y aquella de la
Amazonia central y sur peruana (region
de Ifiambari). Esta débil divergencia po-
dria estar asociada a la historia tectonica
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de las subcuencas noroccidental (Napo) y
suroccidental de la Amazonia (Inambari),
que presentan climas perhumedo y esta-
cional respectivamente’. Adicionalmente,
los patrones de variabilidad genética en
O. bataua revelaron dos agrupamientos
genéticos asociados a la region de Amo-
tape-Huancabamba y los valles centrales
en Colombia. Los mayores procesos de
diversificacion intraespecifica de esta es-
pecie son consistentemente asociados a
la historia geoldgica del periodo terciario
tardio, sugiriendo que la macroestructura
genética de la variabilidad intraespecifica
ya fue moldeada desde esa época™.
Euterpe precatoria es una palma neo-
tropical de la tribu Euterpeae que crece
naturalmente en los bosques tropicales
y subtropicales, desde Guatemala hasta
Bolivia, y en un rango altitudinal desde
el nivel del mar hasta los 2000 m. Hen-
derson y Galeano® reconocieron dos va-
riedades con base en caracteres morfolo-
gicos: var. longevaginata y var. precatoria.
Laexploraciondela variabilidad genética
a nivel intraespecifico con marcadores
moleculares microsatélites sugirio tres
agrupamientos: 1) las poblaciones reco-
nocidas morfologicamente como varie-
dad longevaginata y asociadas a climas
perhiimedos de las estribaciones andi-
nas occidentales de Colombia y Ecuador
y de las estribaciones andinas orientales

de Ecuador y Perd, asi como a las pobla-
ciones del Chocd; 2) poblaciones restrin-

gidas a los bosques humedos de la Ama-
sonia occidental (Amazonia ecuatoriana
y Amazonia sepl’cntrional peruana); y
3) poblaciones disyuntas en climas es-
tacionales del noreste de Colombia, su-
roriente de Perti y nororiente de Bolivia.
La vicarianza primaria en esta especie

‘estd asociada a la separacion entre las

poblaciones occidentales (Choco y An-
des occidentales) y las amazdnicas, por

el levantamiento de los Andes septen-
trionales. Las poblaciones occidentales
(identificadas como var. longevaginata)
se diferenciaron genéticamente de las
poblaciones amazonicas (var. precatoria)
y expandieron su drea de distribucion
hacia América Central a través de la for-
macion del istmo de Panama durante el
Plioceno (hace ~3.5MA). Su expansion
hacia el sur enfrento las restricciones
ecoldgicas del clima seco costero que en
la actualidad se extiende hasta la zona
subecuatorial. Las poblaciones de la
var. longevaginata pudieron expandirse
hacia el sur a través de las estribaciones
andinas humedas y perhumedas, apro-
vechando los valles y la baja elevacion de
la depresion de Huancabamba, para cru-
sar de las estribaciones occidentales ha-
cia las estribaciones andinas orientales
y posteriormente alcanzar la Amazonia
meridional. Un aspecto importante en
esta variedad es su amplia adaptabilidad
ecologica que abarca desde los bosque
tropicales a menos de 200m de altura
en el Choco hasta las estribaciones andi-
nas cerca de los 2000 m. Esta capacidad
le proporciond una importante ventaja
evolutiva que le permitio expandirse en
varios habitats del noroccidente de Sur-
américa. A diferencia de las poblaciones
de la var. longevaginata, las poblaciones
al oriente de los Andes, es decir de la var.
precatoria, se restringieron a la cuenca
amazonica, donde adquirieron su pro-
pia identidad genética y se expandie-
ron en un espacio ecologicamente mas
homogéneo. Las poblaciones disyuntas
encontradas en el noreste de Colombia
y la Amazonia meridional (noreste de
Pert y de Bolivia) constituyen extremos
ecologicos del rango actual de su distri-
bucion y potencialmente adquirirdn a
través del tiempo una divergencia genc-
tica mayor™.
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1.3. Estructuracion local
en Ecuador durante el
Plio-Pleistoceno

Al final del Plioceno y el inicio del Pleis-
toceno (~4.5MA), la orogenia de los An-
des septentrionales llegaba a su término
y adquirfa las caracteristicas altitudinales
actuales’. La extension del levantamiento
andino hasta la costa caribena constituyo,
por un lado, una ruta de dispersién de la
biota boreal que migraba a través del istmo
de Panama, y por otro, un mecanismo de
diversificacion alopatrica en el Neotro-
pico™'". Varios estudios destacan el papel
decisivo de los Andes como una barrera
para la diversificacion neotropical* ™. Sin
embargo, evidencias geologicas sugieren
que el levantamiento andino septentrional
no fue un proceso continuo y discreto, sino
que por el contrario se produjo durante
diferentes periodos y de forma disconti-
nua'. Bajo este escenario, la formacion
discontinua de los Andes septentrionales
pudo favorecer multiples eventos de dis-
persion Pacifico-Amazonia y viceversa, a
través de regiones montanosas de menor
altitud y depresiones. Esto se observa a ni-
vel de flora neotropical donde numerosos
géneros y especies son actualmente com-
partidos entre el Choco y la Amazonia™.
Adicionalmente, las  oscilaciones
climdticas del Pleistoceno desplazaron
continuamente los limites altitudinales
de la biota en los Andes tropicales®. Es-
tas fluctuaciones altitudinales pudieron
facilitar la dispersion de elementos flo-
risticos a través de valles y depresiones™.
En este sentido, los Andes no constitu-
yeron una barrera impenetrable para la
dispersion. Por el contrario, multiples
eventos locales y regionales, durante el
Plio-Pleistoceno, junto con la biologia de
las especies, favorecieron la dispersion y

el contacto secundario de poblaciones y
especies previamente aisladas.

El desarrollo de los Andes durante
el Plio-Pleistoceno determind nuevos
cambios en la geografia del noroeste de
Suramérica. Para este periodo, la Ama-
zonia occidental ya habia pasado de ser
un sistema lacustre a ser un complejo
fluvial dominado por el rio Amazonas
y sus afluentes. Las largas y extensas
planicies sedimentarias estaban someti-
das a procesos fluviales particularmente
activos debido a la topografia, el tecto-
nismo de los Andes y el neotectonismo
en las subcuencas del ante-arco amazo-
nico*. Esta nueva dinamica tectonica y
fluvial influy6 en la geomorfologia de la
region con extensas planicies aluviales,
tierra firme y pantanos. Adicionalmente,
el neotectonismo en las subcuencas del
ante-arco impulsé la migracion lateral
de los rios amazonicos convirtiéndose en
una importante fuerza en la configura-
cion del paisaje amazonico™.

La especie transandina
Prestoea acuminata
El papel de los Andes en la diversifica-
cion de la flora de palmas fue estudiado
con Prestoea acuminata var. acuminata.
Esta especie crece en las estribaciones
andinas entre 600 y 2650 m de altitud".
Con la ayuda de nueve marcadores mi-
crosatélites se analizaron cinco poblacio-
nes de P acuminata (n = 30 individuos,
>1700m) a cada lado de los Andes sep-
tentrionales de Ecuador. Los resultados
describen una fuerte estructura genética
local que indica limitaciones actuales en
el flujo génico. Adicionalmente, la es-
tructuracion genética de las 10 poblacio-
nes, en ambas estribaciones andinas, no
presentd evidencia de los Andes como
un mecanismo de divergencia alopd-
trica; por el contrario, estd asociada a la
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distancia espacial®. Estos resultados su-
gieren que los Andes constituyeron una
barrera permeable para el flujo genético
entre las poblaciones transandinas de P,
acuminata y adicionalmente las limita-
ciones en el flujo génico, derivadas de
impactos antropogénicos actuales, favo-
recieron la diferenciacion genética de las
poblaciones. Resultados similares fueron
obtenidos anteriormente por Trénel et
al® en Ceroxylon echinulatum, espe-
cie generalmente asociada con Prestoea
acuminata. Estos autores también iden-
tificaron un patron de dispersion en los
Andes durante el Cuaternario, con aisla-
miento por distancia geografica.

Las poblaciones amazonicas de
Mauritia flexuosa

Los pantanos son un peculiar hdbitat del
paisaje amazonico ubicados en depresio-
nes topograficas y con suelos mal drena-
dos que se alimentan de agua de lluvia
o de inundaciones temporales de origen
fluvial®. En particular, los pantanos do-
minados por la palma Mauritia flexuosa
representan cerca de 3 millones de hecta-
reas en la cuenca amazonica, de las cua-
les alrededor de 2.2 millones correspon-
den a la cuenca del abanico del Pastaza™.
Estos tipos de pantanos se caracterizan
por su baja diversidad y albergan pobla-
ciones oligarquicas de palmas como M.

Slexuosa™.

Los mecanismos que favorecen el
flujo génico entre pantanos han sido
muy poco estudiados. En la region sep-
tentrional de la Amazonia ecuatoriana,
los pantanos forman un sistema de pe-
quenas a moderadas dreas (1 a >100ha)
topograficamente planas y separadas por
cortas (<0.5km) o largas (>1km) dis-

.tancias. En el caso de M. flexuosa, palma

arborescente hiperdominante en el pan-
tano, se desconocen los mecanismos que

permiten el flujo genético entre pobla-
ciones aisladas espacialmente, y se ha
sugerido que la vegetacion en ese habitat
podria comportarse como metapobla-
ciones. Para evaluar la dindmica de la di-
versidad en M. flexuosa se seleccionaron
cinco pantanos (~ 1 a 10 ha) en la region
norte del Parque Nacional Yasuni, donde
se analizaron 60 individuos (30 adultos,
30 plantulas) por pantano, que fueron
evaluados con ocho marcadores microsa-
télites. La distancia entre los pantanos es-
tudiados va de 0.5 a 7km. Los resultados
obtenidos indican que las poblaciones de
esta especie tienen de moderados a altos
niveles de diversidad genética (rango
H.=0.6-0.8) y diversidad alélica (rango
A =6-7), pero con elevadas tasas de en-
dogamia (rango Fis =0.2-0.3) y sugieren
que la diversidad genética entre pantanos
es alta y se mantiene estable entre gene-
raciones (adultos y plantulas). Sin em-
bargo, el aislamiento espacial y el redu-
cido tamaiio de las poblaciones incide en
las altas tasas de endogamia®™ (Montufar
et al. en preparacion). Las poblaciones
de M. flexuosa mantienen bajos niveles
de flujo génico entre pantanos y conse-
cuentemente altos niveles de diferencia-
cién genética en cada pantano estudiado.
Esto sugiere que los pantanos presentan
mecanismos de dispersion deficientes a
pesar de la diversidad animal asociada
a estos hdbitats. No obstante, los limita-
dos eventos de dispersion entre pantanos
son lo suficientemente significativos para
minimizar la pérdida de diversidad en
poblaciones pequenas y aisladas. Las de
esta especie presentan estrategias evoluti-
vas que les permiten proteger su base ge-
nética de fuerzas como la deriva génica;
potencialmente ello les proporciona ven-
tajas evolutivas y reproductivas que les
han posibilitado adaptarse a un ambiente
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altamente dinamico como es la Amazo-

nia occidental,

Phytelephas aequatorialis en e/
ecotono Chocé-Tumbes

La tagua, Phytelephas aequatorialis, es
una especie de palma endémica de la
costa pacifica de Ecuador pero con una
amplia distribucion, practicamente desde
la frontera con Colombia al norte hasta
los limites con Peru al sur. Tiene ademds
un amplio rango altitudinal, alcanzando
los 1500m en los Andes occidentales,
donde en algunos sitios es reempla-
sada de modo abrupto por Ceroxylon
echinulatum como palma dominante del
paisaje. P aequatorialis presenta un gran
interés biogeografico por ser endémica de
la zona de transicion entre el bosque plu-
vial del Choco y el bosque seco de Tum-
bes, condicion que comparte con Attalea
colenda, pudiendo ambas especies ser
calificadas de especialistas del gradiente
transicional entre dos formaciones vege-
tales altamente contrastantes’.

Un estudio de la diversidad genética
de P aequatorialis, con ocho marcado-
res microsatélites, reporta la ausencia de
estructuracion de la diversidad en el pai-
saje (Montifar et al. en preparacion). En
¢l se incluyeron 15 poblaciones (n>15
individuos) provenientes de diferentes
tipos de bosques de la region occidental
ecuatoriana (bosques deciduos, semide-
ciduos, montanos, secundarios, de garta,
himedos tropicales). Pese a la amplia
variacion ecoldgica del muestreo, no se
evidenciaron grupos genéticos asociados
a un tipo de bosque en particular. Adi-
cionalmente, los resultados indican que
las poblaciones tienen moderados nive-
les de diversidad génica (H.>0.6) y va-
lores de endogamia (Fs) cercanos a cero.
La ausencia de estructuracion podria ser
parcialmente explicada por la naturaleza

“clinal” de esta especie, donde una amplia
base génica y efectivas estrategias repro-
ductivas inducen a la homogenizacion
de la diversidad genética en el paisaje y
a la adaptacion a variadas condiciones
ecoldgicas.

2. Indicadores de resiliencia

y de cambio de régimen de
las poblaciones de palmasen . -
respuesta al impacto humano

La resiliencia ecologica se define como
la capacidad de un sistema de absor-
ber una perturbacion y reorganizarse,
manteniendo esencialmente las mis-
mas funcion, estructura, identidad y
retroalimentaciones™. Una estrategia
que permite estimar dicha capacidad a
nivel de una comunidad es estudiarla en
especies claves (como algunas palmas),
que pueden ser en el caso de la Amé-
rica tropical muy abundantes y/o tener
una influencia mayor en los otros orga-
nismos del ecosistema. Montufar et al.”
revisaron, en 45 estudios publicados, el
nivel de resiliencia ecologica de 34 pal-
mas de América tropical y concluyeron
que la resiliencia de sus poblaciones es
afectada principalmente por la defores-
tacion, la ganaderia, la cacerfa y la frag-
mentacion de los habitats. En cambio, la
tala selectiva de arboles y la cosecha de
hojas o frutos de las palmas ejercen efec-
tos muy variables en la resiliencia, desde
los muy negativos hasta los positivos en
términos de produccion de biomasa. Las
intervenciones relacionadas con la cose-
cha tienen por lo general un efecto ne-
gativo en la reproduccion de las palmas.
Sin embargo, el nivel de resiliencia de-
pende de la cantidad de hojas cosecha-
das y del estadio de vida del individuo:
cuanto mds joven tiende a presentar una
menor resiliencia.
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2.1. Estudios de caso con
las palmeras del género
Ceroxylon y la especie
Prestoea acuminata en los
Andes tropicales

Las palmas de cera (Ceroxylon spp.) son
especies arborescentes, monocaules, dioi-
cas y con un largo ciclo de vida (mas de
dos siglos en el caso de C. c}zJirldiz,tensef"").
Constituyen un modelo util para esti-
mar los efectos de las perturbaciones
humanas en los ecosistemas del bosque
nublado, por tres razones: 1) las 12 espe-
cies que incluye el género Ceroxylon son
endémicas de los Andes tropicales™; 2)
es un género con NUMeErosos efectos en
la biodiversidad y el funcionamiento del
bosque nublado dada su alta abundancia
local y su produccion continua y abun-
dante de frutos carnosos (Figura 2-2A,
B, H, 1); y 3) el uso de la palma es im-
portante, incluyendo la cosecha de hojas
nuevas para las celebraciones catolicas
del Domingo de Ramos (Figura 2-2B),
la cosecha de frutos para alimentacion de
animales domésticos (Figura 2-2F) y el
empleo e los tallos para la construccion
(Figura 2-2C, G). El uso actual de las es-
pecies de Ceroxylon comprende su cul-
tivo en jurdincs como pl;mta ornamental,
lo que podria representar una posibilidad
de conservacion para las poblaciones

T mas amenazadas (Figura 3-2D).

Para completar los datos extraidos
del modelo Ceroxylon, se han estudiado
las respuestas demograficas y genéti-
cas de otra palma emblematica del bos-
que nublado tropical andino, Prestoca
acuminata. Ceroxylon aligual que Prestoea
son polinizados por insectos (entomofi-
lia) y dispersados por mamiferos y aves
(zoocoria™). A diferencia de las especies
de Ceroxylon, P acuminata es una palma
de sotobosque, cespitosa, monoica y con

ciclo de vida relativamente corto (60-70
afios™). Tiene un amplio rango de distri-
bucién y se encuentra con alta frecuen-
cia en los cuatro paises estudiados en el
proyecto PALMS. El uso principal de esta
palma consiste en la cosecha del cogollo
como alimento (“palmito™), lo que im-
plica el corte del tallo, pero, al contrario
de Ceroxylon spp., produce rebrotes, una
estrategia de resiliencia muy eficiente
frente a ese tipo de impacto.

Respuesta demogrdfica de Ceroxylony
P. acuminata a la perturbacion
Se midio la respuesta demografica a la per-
turbacion de cinco especies de Ceroxylon
en siete poblaciones de tres paises (Co-
lombia, Ecuador, Pera) a través de la es-
timacion de la abundancia de individuos
en cinco estadios de vida (Figura 2-3,
véase descripcion detallada del método en
Anthelme et al.®"). Las especies considera-
das fueron C. ventricosum, C. quindiuense,
C. echinulatum, C. parvifronsy C. ceriferuim.
Se realizaron estudios cualitativos en Boli-
via sobre la especie C. pityrophyllum™. Se
eligieron tres tipos de habitat: bosques ma-
duros, bosques perturbados y potreros.
Combinando los datos de todas las es-
pecies en cada estadio de vida, se encon-
tro un patron de distribucion comtn, con
mayor abundancia de individuos en los
bosques intervenidos (Figura D2 ANRE0),
Comparativamente la abundancia de in-
dividuos es siempre mayor en los bosques
maduros que en los potreros, excepto en
las plantulas y en los adultos. Esta res-
puesta pone de manifiesto un mecanismo
de resiliencia de Ceroxylon a la pertur-
bacion. Sin embargo, la ubicacion de la
mayoria de pldntulas justo debajo de las
palmas hembras en Jos bosques interveni-
dos se entenderia como una consecuencia
de la carencia de organismos dispersores
(mamiferos y aves, Figura 2-2°Y).
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Figura 2-2. Ceroxylon, género de patma clave para la biodiversidad y los servicios ambientales en los Andes
tropicales. A) La vibora uiliriechis schlegefii se alimenta L de consumidores de semillas de Ceroxylon echinulatum,
ubicandose en las hojas de individuos juveniles. B) Hojas de (. echinu ulatum cosechadas para vlniumu)i de artesanias
en Domingo de Ramos. €) Casa construida con atlos de C ventricosum. D) C pityrophyllum, sembrada en B Solivia en los
jardines de las casas. ) Varios mamiferos del bosque nublado se 1| imentan de las semillas de Ceroxylon; enlaimag

las para alimentar mdm

J

Dasyprocta punctata (tomado con ¢dma mxmmw) F) Semittas de C. quindiuense cosechac
G) Casa hecha de tatlos de C pityzaphyllum, Coroico, Bolivia. H) Pericos (Ognorhynchus icterotis) a nidando exclusivamente

en tallos muertos de C quindiuense, m;xlu‘xv‘mc\s, Colombia. 1) Semillas de . quindiuense digeridas por aves. i

Este patron comin observado a ni-  perturbaciones humanas de intensidad
vel regional sugiere que las poblacio- — media que ocurrieron en el pasado. Sin
nes actuales mas densas y agregadas de  embargo, los datos genéticos indican
Ceroxylon podrian ser el resultado de  que la mayor diversidad intraespecifica
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Figura 2-3. Representacion de los cincos estadios de vida escogidos para estudiar
la respuesta demogrfica de Ceroxylon a fa deforestacion”

|
30 |

Juveniles 1
Juveniles 2

1: bosque maduro

2: bosque intervenido

Adultos

3: bosque deforestado

Figura 2-4. Abundancia de Ceroxylon spp. en diferentes estadios de vida
alolargo de un gradiente de perturbacion (cinco especies, tres paises).

podria encontrarse en los bosques la disminucion de la dispersion de semi-
maduros que no han sido afectados por llas (Montufar et al. en preparacion).
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En cuanto a la resiliencia frente a la
extraccion de partes de las palmas, un
estudio de Ceroxylon echinulatum sobre
la respuesta a la cosecha directa de ho-

jas juveniles (cogollos) sugirid que esa

especie es relativamente tolerante en tér-
minos de productividad, si se extrae solo
un cogollo cada dos anos®. Sin embargo,
este tipo de cosecha bienal no es genera-
lizado en las regiones andinas. En efecto,
en las localidades rurales de los Andes se
cosechan uno y hasta tres cogollos cada
ano durante la Semana Santa. A esta tasa
de corte, las palmas juveniles tienden
a morir eventualmente por desgaste®.
Ademds, durante la cosecha se cortan
una o varias hojas adultas con la finali-
dad de acceder a la base de los cogollos
donde se genera la hoja, lo que incre-
menta dramaticamente el dano a los in-
dividuos juveniles. Observaciones sobre
C. pityrophyllum en los bosques nublados
bolivianos sugieren que el uso directo de
los tallos para la construccion de casas
condujo pricticamente a la eliminacion
de la poblacion®. Asi, aunque la cosecha
de hojas pareceria menos grave para la
conservacion de las palmas de cera que
la tala de-tallos, la velocidad a la que se
ejerce la extraccion de hojas puede ser
igualmente destructiva a nivel poblacio-
nal. A primera vista, el uso extractivo de
hojas y tallos de Ceroxylon no parece ser
aconsejable. Sin embargo, comprobar
la sostenibilidad de la cosecha de hojas
de este género requiere estudios a mas
largo plazo y tener una idea mds pre-
cisa del efecto global de la cosecha/tala
en su supervivencia, su crecimiento y su
reproductividad.

Un estudio exploratorio de Prestoea
acuminata sugirié que la abundancia de
esta especie es afectada por la reduccion
de la cobertura de los arboles del bosque
(tala selectiva), al igual que en el caso de

Ceroxylon echinulatum®.

Sin embargo,
en comparacion con esta, P acuminata
tiene la capacidad de producir rebrotes
después del corte, una estrategia de resi-
liencia que le confiere mayor viabilidad
tras la deforestacion, pero para confirmar
estos datos se requieren estudios mads
profundos.

Repuesta genética de
Ceroxylon echinulatum y Prestoea
acuminata a la perturbacion
La diversidad gcnélitu es un factor clave
que determina el nivel de resiliencia de
las poblaciones naturales a largo plazo.
Poblaciones con mecanismos evolutivos
como la polinizacion, la dispersion y el
reclutamiento, que favorecen la acumu-
lacion y preservacion de una mayor di-
versidad genética, son mds resilientes al

enfrentar cambios ambientales®.

La resiliencia genética de las pobla-
ciones de palmas fue estudiada a través
de las variaciones de la diversidad gené-
tica y endogamia frente a perturbaciones
antropogénicas. Se analizaron dos tipos
de hébitats (bosque maduro y bosque in-
tervenido del noroccidente de Ecuador)
y dos estadios de crecimiento para cada
especie (plantulas y adultos).

Los resultados en las poblaciones de
Ceroxylon echinulatum muestran valo-
res similares de diversidad génica (H,)
entre los dos estadios de crecimiento
y los tipos de bosque. A nivel de en-
dogamia (F) se observan diferencias
significativas entre adultos y pldntulas
en el bosque disturbado (Figura 2-5,
Montufar et al. en preparacion). Todo
esto sugiere que las poblaciones de esta
especie pueden mantener niveles de di-
versidad génica independientemente del
nivel de disturbio, pero los valores de
endogamia en cambio son sensibles a la
degradacion.
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Bosque intervenido
S e e

Bosque maduro

Figura 2-5. Variacion de la diversidad génica (H,, barras
de adultos (n= 30 individuos) y plantulas (n=30)end
A) Poblaciones de Ceroxylon echintlatum, |

Los datos gencticos fueron abtenidos con seis marcadores

Se encontraron asimismo resultados
para Prestoca acuminala donde los nive-
les de diversidad (H,) son similares entre
los dos estadios de crecimiento y los tipos
de bosque. A nivel de endogamia (Fig) se
reportaron diferencias estadisticamente
significativas entre tipos de habitat. El
bosque maduro presento valores bajos e
inclusive negativos para plantulas, lo que
indica que el estado de conservacion del
bosque favorece el flujo génico entre in-
dividuos no emparentados. Lo contrario
se observo en las poblaciones de bosque
intervenido donde la endogamia fue ele-
Yada paraadultosy plantulas (Figura 2-5,
Montufar et al. en preparacion).

La degradacion del habitat genera
impactos negativos en la estructura ge-
nética de las poblaciones de estas espe-
cies de palmas y por tanto en su resilien-
cia. Su mayor impacto es el incremento
de las tasas de endogamia en periodos
‘relativamente cortos. Esto tiene una im-
portante consecuencia ya que la endo-

gamia a medio y largo plazo genera la

COSECHA DE PALMAS EN L NOROESTE DI SURAMERICA

Bosque maduro  Bosque intervenido

grises) y endogamia (F,, barras negras) en poblaciones

0s tipos de bosques en el noroccidente de Ecuador:
;) Pyl

arinnee v Depctng, TSI
Poblaciones de Prestoea acurminala.
maoleculares microsate

lites (SSR) para cada espede

sistematica reduccion en la diversidad f
genética de las poblaciones.

Estrategias de resiliencia en las

ospecies del género Cerox ylon t
Aunque Ceroxylon parece mostrar una
resiliencia relativa a las perturbaciones
intermedias como la tala selectiva, la
gran abundancia de adultos en potreros
en los sitios evaluados sugiere la exis-
tencia de un mecanismo de resiliencia
a la deforestacion, que se explica a con-
tinuacion: las palmas de este género so-
brepasan en general el nivel del dosel del
bosque nublado, una vez que alcanzan
la edad adulta®; las hojas de los indivi-
duos adultos son mas tolerantes a la luz
directa del sol y pueden resistir también
en habitats deforestados; los individuos
de Ceroxylon son muy longevos, llegando

frecuentemente a mas de 200 anos de

edad™7. Asi, los adultos que no fueron
talados durante el proceso de deforesta-
cion pueden sobrevivir en los potreros
hasta por cerca de un siglo. En muchos
casos, los tallos de Ceroxylon son dejados

il
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en los potreros como reserva de material
de construccion para el futuro. La pobla-
cion conserva de esta manera represen-
tantes adultos durante largos periodos
aunque las dinamicas de crecimiento
poblacional se hayan perdido. Por es-
tos motivos la presencia de adultos en
potreros deforestados es generalmente
abundante™*'. Sin embargo, este factor
de resiliencia es parcial puesto que en los
potreros se-encuentra por lo general solo
aquella clase de edad que escapd de la
deforestacion por tener tallos potencial-
mente ttiles. Como la dindamica pobla-
cional se ha interrumpido por completo
en estos sitios, una vez que esta clase de
edad alcanza la senescencia, la poblacion
muere masivamente™, quebrandose la
ventana de resiliencia.

La presencia de poblaciones residua-
les de adultos y juveniles en sitios donde
no se conservan individuos de Ceroxylon
durante el proceso de deforestacion era
un reto cientifico suplementario. Uti-
lizando un modelo de cédlculo de edad
existente’* y datos historicos de defo-
restacion en un sitio en Pert y en tres en
Colombia, se encontrd que los adultos re-
siduales actuales estaban en el estadio de
rosetas grandes (Juvenil 2) en el momento
de la deforestacion. Por tanto estas rose-
tas debieron sobrevivir a la tala y quemas
asociadas®. Este mecanismo de resilien-
cia se explica por el desarrollo de un tallo
subterraneo en Ceroxylon, desde el esta-
dio Juvenil 2, lo que permite al individuo
seguir creciendo después de la tala y la
quema, al conservar su meristemo apical
protegido bajo la tierra. Esta original es-
trategia de resiliencia ecoldgica posibilita
a las palmas de este género incrementar
la abundancia de individuos en los potre-
ros. La longevidad de los adultos y la re-
siliencia de las rosetas grandes, propicia
la presencia de poblaciones parciales y

residuales en sitios deforestados, durante
una ventana de tiempo prolongada. En
caso de que el bosque sea restaurado o
de que se deje el sitio para regeneracion
antes de que mueran los ultimos adultos,
las perspectivas de conservacion para
las poblaciones de palmas y para todas
las relaciones ecologicas que sostienen
como especies claves de los ecosistemas
son promisorias*®*, ;
Resiliencia de Ceroxylon y
Prestoea acuminata dentro del
marco conceptual de la ecologia
A través del estudio de Ceroxylon como
modelo de palma muy representativo
del bosque nublado suramericano y con
efectos positivos importantes en la bio-
diversidad y las interacciones ecologicas,
se mostro la complejidad del manejo
de los recursos naturales sin afectar la
biodiversidad, el funcionamiento del
ecosistema y los servicios ambientales
de una region definida como hotspot
de biodiversidad. Con el objetivo de
generalizar los resultados obtenidos, se
compararon las estrategias de vida de
Ceroxylon con las de otras especies de
palmas, para clasificar al género basan-
dose en su resiliencia a la perturbacion.
Se utilizé el tridngulo de las estrategias
de Grime”™, inicialmente propuesto
para clasificar hierbas del Reino Unido,
pero que poco a poco ha sido empleado
para discutir las estrategias de la plan-
tas en otros ecosistemas, incluyendo
los bosques tropicales. Dentro de este
triangulo, cuyas esquinas reflejan tres
estrategias —tolerancia al estrés abio-
tico (S), tolerancia a la perturbacion (R)
y tolerancia a la competicion con otras
plantas (C)— se sugiere que Ceroxylon
estd principalmente relacionado con la
estrategia C por su crecimiento lento y
prolongado que le permite superar el
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dosel del bosque andino (Figura 2-6).
Una especie de palma que presenta ti-
picamente esta estrategia a través de un
crecimiento prolongado hasta superar
¢l dosel y una elevada abundancia re-
lativa podria ser Iriartea deltoidea’. Sin
embargo, Ceroxylon es relativamente to-
lerante al estrés abiotico (falta de recur-
sos) por el largo tiempo que vive en el
sotobosque donde la disponibilidad de
luz requerida para cumplir la fotosinte-
sis es muy baja, esperando una oportu-
nidad para crecer. Una especie de palma
caracteristica de la estrategia S podria
ser Asterogyne martiana que €s de soto-
bosque toda su vida (i.e. tolera la falta
de luz’), con hojas pequenas (criterio S
definido por Grime™) y sin rebrotes, sin
espinas (ausencia de caracteristicas de
la estrategia R). Adicionalmente, los re-
sultados muestran que Ceroxylon exhibe
una tolerancia relativa a la perturbacion
por el desarrollo de un tallo subterraneo
y por la resistencia de las hojas de los
adultos a la luz directa. Uno de los mejo-
res representantes de la estrategia R entre

C

lriartea deltoidea

®

Ceroxylon spp.

Prestoea acuminata

Asterogyne martiana ®
Attalea speciosa

las palmas podria ser el babacgu, Attalea
speciosa, que tolera e inclusive es favore-
cida por la deforestacion, la herbivoria
y la quema, llegando 2 formar bosques
secundarios monoespecificos mediante
invasion de pastizales’™. Asi, Ceroxylon
es prioritariamente un competidor, pero
retne una suma de cualidades que le
permiten tener una distribucion amplia
en los Andes tropicales. En cuanto a
Prestoea acuminata, su tamano mas mo-
desto, su crecimiento mas rapido y, sobre
todo, su capacidad para generar rebrotes
la ubican mds abajo dentro del triangulo,
en una posicion tipicamente intermedia
entre la tolerancia al estrés, la competi-
cion y la resiliencia a la perturbacion.
Este marco C()nceptu;\l es por supuesto
exploratorio, susceptible de llenarse con
otras especies de palmas que poseen sus
propias estrategias de vida’.

plantas nodrizas como estrategia
de restauracion ecologica
La posibilidnd de utilizar plantas nodri-
sas como herramienta de restauracion

Palmas por encima del dosel,
crecimiento lento

Crecimiento lento Rebrotes

Tallos subterraneaos
Produccion altade
hojas nuevas
Tallos con Tolerancia a
espinas la quema

Hojas pequenas

palmas de sotobosque

S RS R

Figura 2-6. lzquierda: dlasificacion de las palmas sequn las estrategias descritas por Grime™.

Derecha: clasificacion de fas palias por estrateqias de vida. C folerancia a la competicion,

§: Tolerancia al estiés abiotico; R: Tolerandia a ta pe wirhacion
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de ecosistemas degradados en lugar de
otros métodos clasicos como la elimi-
nacién o el trasplante directo de plantas,
es una propuesta relativamente reciente
y requiere mas estudios que evalten
su eficiencia’. El éxito de este tipo de
restauracién depende mucho de la pa-
reja de plantas seleccionada (la nodriza
y el beneficiario). Por ejemplo, para fa-
cilitar la regeneracion de arboles resulta
mas eficiente utilizar arbustos en vez de
hierbas. La facilitacion entre plantas es
sumamente influenciada por la comple-
mentariedad de las especies involucradas
en la interaccion, tal y como lo sugieren
los modelos conceptuales

En el bosque nublado andino estd
muy generalizada la degradacion del hd-
bitat en dreas deforestadas por pastoreo.

75,76

En esos ambientes los pastos exoticos
como Setaria sphacelata en Ecuador o
Pennisetum clandestinum en Colombia,
son sembrados en los potreros deforesta-
dos de la region. Con menos frecuencia se
encuentran arbustos con potencial como
planta nodriza, tales como Baccharis
latifolia en Colombia. En un protocolo ex-
perimental donde se trasplantaron plantu-

las de Ceroxylon echinulatum dentro de un

potrero en presencia o no de S. sphacelata,
se observo durante 20 meses un efecto po-
sitivo de la graminea en la supervivencia
de las plantulas de la palma (Figura 2-7).
Este efecto disminuye pero se mantiene
significativo en presencia de animales que
pastorean”’.

Ese patron de facilitacion se explica
por la reduccién del estrés abiotico bajo

Figura 2-7. Experimento de supervivencia de plantulas de Ceroxylon echinulatum en areas deforestadas.
A) Vista general de la poblacion del bosque con (. echinulatum por encima del dosel.
B) Plantulas protegidas en jaulas por la sombra artificial y Setaria sphacelata.
() Plantula protegida por sombra artificial en el potrero”.
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la proteccion de la graminea. Dada la ca-
pacidad de Ceroxylon para regenerarse a
partir del estadio de vida Juvenil 2 (ro-
setas grandes), mediante la produccion
de un tallo con meristemo subterraneo™,
la proteccion por Setaria sphacelata en
las fases mas tempranas podria ser sufi-
ciente para complementar y garantizar
la supervivencia a largo plazo de los in-
dividuos en los potreros. En vista de la
falta de dispersion natural de las semillas
de Ceroxylon en estos ambientes®, este
tipo de regeneracion no ocurriria natu-
ralmente. En consecuencia, seria necesa-
rio sembrar manualmente las semillas o
plantulas directamente bajo la proteccion
de la planta nodriza. Teniendo en cuenta
que la concentracion de pldntulas encon-
tradas bajo las palmas hembras en los
potreros y bosques intervenidos puede
ser muy alta, se recomienda utilizar estas
plantulas para iniciar la siembra y restau-
racion por repoblamiento.

2.2. El caso de Astrocaryum
sect. Huicungo

Astrocaryum es un género de 40 espe-
cies de palmas espinosas, ampliamente
distribuido en el Neotrépico. Se destaca
particularmente en la Amazonia y el
piedemonte andino oriental un grupo
de especies conocido por su nombre co-
mun en Pert, huicungos, conformando
la seccién taxondmica de mismo nom-
bre’. Este grupo es muy dindmico a
nivel de especiacién en la Amazonia
occidental, donde se han originado 12
especies, esencialmente por especiacion
alopdtrica en compartimentos topogra-
ficos contiguos, delimitados por rios y
montafas®®”, durante los ultimos seis
millones de afios®. A nivel ecoldgico, los
huicungos también tienen un papel muy
importante, debido a su abundancia en

los ecosistemas amazonicos™, sus gran-
des inflorescencias son fuente de alimen-
tacion para insectos® y sus abundantes
frutos, altamente nutritivos tanto a nivel
del mesocarpio como del endocarpio, lo
son para mamiferos®.

Datos producidos dentro del proyecto
PALMS demuestran que la palma de bos-
que subandino monocaule Astrocaryum
perangustatum mejora su produccion de
hojas en hébitats deforestados™. Sin em-
bargo, solamente los adultos y las plantu-
Jas se encontraron en los potreros (Figura
2-1E, p. 31), tal y como ocurrié en el caso
de las poblaciones de Ceroxylon. Estos
datos sugieren que las poblaciones de
A. perangustatum, aunque relativamente
tolerantes a la deforestacion, no podrian
sobrevivir a largo plazo a una eventual
deforestacion total. En cambio la especie
multicaule A. carnosum es capaz de pro-
ducir varios tallos que se inician como
rizomas subterrédneos inclusive desde el
estado juvenil, permitiendo una ocupa-
cién muy eficiente del espacio y el man-
tenimiento de la estructura poblacional,

aun en condiciones de deforestacion®™.

Conclusion sobre
el impacto humano

En conclusion, no se pueden generalizar
facilmente las respuestas ecologicas de
las palmas neotropicales a las perturba-
ciones humanas. Existen varios tipos de
ellas, cuyos efectos en las palmas son
muy distintos, al igual que varios tipos de
estrategias de resiliencia en las palmas’.
Analizar la resiliencia de las palmas a
corto plazo (v. gr. productividad de ho-
jas después de la corta de hojas juveni-
les) versus a largo plazo (efectos de las
perturbaciones en la diversidad gené-
tica o el éxito de reproduccion) aporta

e =
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conclusiones muy diferentes. Un primer
paso para tratar de generalizar esta rela-
cion perturbacion-resiliencia es utilizar
modelos conceptuales de ecologia como
las estrategias de Grime y clasificar cada
especie/estrategia dentro de ese marco
(Figura 2-6, p. 46).

De manera muy pragmdtica, se re-
comienda ser sumamente prudentes
cuando se trata de explotar una palma
en particular. Idealmente, en cada caso se
deberfa evaluar el potencial de resiliencia
en términos tanto de productividad de
hojas como de éxito de reproduccion y
de diversidad genética a largo plazo. En
el proyecto PALMS se han desarrollado
métodos relativamente sencillos para ese
tipo de eyaluaciones***¢>** (Montufar et
al. en preparacion).

En cuanto a perspectivas de res-
tauracion de poblaciones de palmas en
ambientes muy degradados por las per-
turbaciones humanas, merece la pena
considerar el uso de plantas nodrizas
como arbustos o gramineas, que ya se han
probado de manera eficiente y economica

en el caso de Ceroxylon”. Se recomienda
favorecer esta opcion para optimizar la
conservacién de las palmas directamente
amenazadas por la deforestacion.

Conclusion general

En la region estudiada, los Andes tienen

un papel fundamental en la estructura-

cién del ambiente y la conformacion de
la diversidad de las palmas. Estdn some-
tidos a altos niveles de presion antropica
y los ecosistemas propicios para la pal-
mas, en particular el bosque nublado,
estan gravemente amenazados. La super-
vivencia de las palmas no serd posible so-
lamente por sus propios mecanismos de
resiliencia frente a las continuas pertur-
baciones humanas, que cada vez son mas
intensas, sino que necesitaré la ayuda de
programas de manejo ambiental que to-
men en consideracion los conocimientos
cientificos adquiridos acerca de la dind-
mica ecoldgica y genética de estas plantas
emblematicas de las biotas tropicales.
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