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Resumen

En las zonas dridas la vegetacion frecuentemente se distribuye en el espacio formando
islas arbustivas (islas) dispersas en una matriz de suelo desnudo (interislas), condicién que se
observa en el noreste de la Region Patagoénica. El efecto facilitador de los arbustos sobre otras
formas de vida podria explicar la formacién de las islas, aunque en ambientes no tan limitados
en recursos el origen de las islas podria deberse al pastoreo. En este dltimo caso las islas
constituirfan igualmente un ambiente favorable para la persistencia de los pastos,
particularmente en condiciones de sequia. De esta manera, si la causa de la formacidn de islas
es el pastoreo, es de esperar que su exclusion favorezca la recuperacion de la vegetacion y del
suelo en los espacios interislas. El presente trabajo se realiz6 en el noreste de la Region
Patagénica. Los objetivos fueron 1) determinar las variaciones espaciales de la cobertura
vegetal y del microrelieve del suelo en dreas con intensidad de pastoreo alta, moderada o sin
pastoreo; 2) comparar el crecimiento de una graminea perenne y de un arbusto creciendo
juntos o en forma separada, y la persistencia de gramineas perennes creciendo en islas o
interislas; 3) evaluar la dindmica del banco de semillas del suelo en islas e interislas; y 4)
evaluar la recuperacion de la vegetacion y de las propiedades fisicoquimicas del suelo en
espacios interislas de dreas excluidas al pastoreo por 10 afios. Se seleccionaron tres sitios
representativos de la region de estudio, y en cada sitio dreas con intensidad de pastoreo alta,
media o sin pastoreo. La toma de datos involucrd relevamientos de vegetacion y ensayos
manipulativos a campo. En las dreas con mayor intensidad de pastoreo se observé una menor
cobertura de vegetacion en los espacios interislas, mayor cobertura de arbustos, y monticulos
de suelo mds elevados en las islas. Con precipitaciones normales la interaccién graminea-
arbusto fue neutra o negativa; mientras que, en condiciones de sequia la persistencia de las
gramineas perennes fue similar o menor en las islas que en los interislas. La densidad de
semillas en el banco del suelo fue superior en las islas que en los interislas, particularmente en
condiciones de sequia y alta intensidad de pastoreo. Luego de 10 afios de exclusién del
pastoreo se observo recuperacidn de la vegetacion en los espacios interislas, aunque no en las
propiedades fisicoquimicas del suelo. Los resultados obtenidos en el noreste de la Region
Patagdnica fueron consistentes con las hipétesis de que la formacion de islas arbustivas es
consecuencia del pastoreo del ganado y no del predominio de interacciones positivas arbusto-
pasto, que la exclusion del pastoreo promueve una lenta recuperacion de la vegetacion en los
espacios interislas de ambientes degradados, y que las islas arbustivas constituyen ambientes

de preservacion del banco de semillas del suelo en situaciones de pastoreo y sequia. En



cambio, los resultados no corroboraron la hipétesis de que en situaciones de sequia y pastoreo
las islas arbustivas sirven de refugio a las plantas de gramineas contribuyendo a la

persistencia de las mismas.
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Abstract

In arid lands the vegetation is frequently arranged in a two-phase mosaic composed of
shrub patches with high plant cover interspersed in a low-cover matrix, condition that is
observed in the north-eastern of the Patagonia Region. Facilitation between life-forms may
explain patchiness, although in less water-limited environments patchiness may originate
from livestock grazing. In the last case shrub patches may equally provide favourable
conditions for grass persistence, particularly under drought conditions. Thereby, if grazing
induces patchiness, then its exclusion should favour vegetation and soil recovery in interpatch
spaces. The present work was conducted in the northeastern of the Patagonia Region. The
objectives were 1) to determine spatial variations of vegetation cover and soil microrelief on
ungrazed areas and areas with high or moderate grazing intensity; 2) to compare the growth of
a shrub and a perennial grass in the absence or in the presence of the other life form, and the
persistence of perennial grasses growing in shrub patches or in interpatch spaces; 3) to
evaluate soil seed bank dynamic in shrub patches and in interpatch spaces; and 4) to evaluate
vegetation and soil physicochemical properties recovery in interpatch spaces of 10 years old
livestock exclosures. Three representative sites of the study region were selected, and in each
of them areas with either no grazing, moderate grazing or severe grazing. Data collection
involved vegetation surveys and field manipulative trials. Heavily grazed areas had the lowest
interpatch vegetation cover, and the highest shrub cover and soil mound height in shrub
patches. With normal rainfall shrub-grass interactions were neutral or negative, whereas under
drought conditions perennial grass persistence was similar or lower in shrub patches than in
interpatch spaces. Seed density in the soil bank was higher in shrub patches than in interpatch
spaces, particularly under drought conditions and heavy grazing. After 10 years of grazing
exclusion there was a recovery of vegetation, but not in soil physicochemical properties, in
interpatch spaces. The results from the northeastern Patagonia Region were consistent with
the hypothesis that vegetation patchiness is induced by livestock grazing rather than by
positive interactions between shrub and grasses, that livestock exclusion promotes a slow
recovery of interpatch vegetation in degraded sites, and that shrub patches contribute to the
preservation of the soil seed bank under drought and grazing conditions. Contrarily, the
results did not support the hypothesis that shrub patches constitute associational refuges for

perennial grasses contributing to their persistence under drought and grazing conditions.
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Capitulo 1: Introducciéon General

1.1 Antecedentes

Aproximadamente el 30% de los ecosistemas terrestres se encuentran en zonas aridas o
semidridas, en las cuales la precipitaciéon promedio anual representa 5-20% o 20-50% de la
evapotranspiracion potencial anual, respectivamente (UNEP, 1992). En estos ambientes la
vegetacion frecuentemente se distribuye formando islas dispersas en una matriz de suelo
desnudo o con una escasa cobertura vegetal (Aguiar y Sala, 1999). Las islas comiinmente
poseen un estrato arbustivo, debajo del cual crecen gramineas, dicotiledoneas herbéceas y
micrdfitas. Se caracterizan ademds por la formacién de un monticulo de suelo, producto de la
acumulaciéon de sedimentos, y por niveles relativamente altos de nutrientes y agua en

comparacién con los espacios que las rodean (espacios interislas).

El pastoreo del ganado doméstico ha sido sefialado como una de las posibles causas de la
formacién de islas de vegetacion (Kellner y Bosch, 1992; van Auken, 2000; Reynolds et al.,
2007). Las defensas antiherbivoro de los arbustos protegerian a los restantes grupos floristicos
que crecen en las islas (Milchunas y Noy-Meir, 2002), provocando la concentracién de la
defoliacion y el pisoteo en los espacios interislas. El disturbio por pastoreo en estos sitios
facilitaria alteraciones edéficas (compactacion, disminucién de la infiltracién del agua de
lluvia, perdida de nutrientes) y pérdida de cobertura vegetal, llevando a la formacién de la
matriz de suelo desnudo que rodea las islas de vegetacion (Jaksic y Fuentes, 1980; Fuls,

1992a; 1992b).

Una hipétesis alternativa atribuye la formacién de las islas de vegetacion al efecto
facilitador de los arbustos sobre los grupos funcionales que crecen bajo su canopia
(Tielborger y Kadmon, 2000; Tewksbury y Lloyd, 2001). Los arbustos actuarian como
plantas nodrizas, ya que el suelo debajo de ellos cominmente tiene una alta disponibilidad de
nutrientes y de agua en comparacién con las dreas circundantes, promoviendo el crecimiento
de los restantes grupos floristicos presentes en las islas (Domingo et al., 1999; Tirado y
Pugnaire, 2003; Pugnaire et al., 2004). Las diferencias en las condiciones abidticas entre islas
e interislas serian mayores en los ambientes mds pobres en recursos, aumentando el efecto

facilitador de los arbustos. No obstante, para un ambiente determinado el balance de la



interaccidon competencia-facilitaciéon entre los arbustos y los demds grupos funcionales

dependeria de las condiciones ambientales y variaria temporalmente (Holmgren et al., 1997).

Las hipotesis acerca del origen exdgeno (pastoreo del ganado doméstico) o enddgeno
(interacciones positivas entre las especies) de las islas de vegetacion es posible que coincidan
con menores 0 mayores limitaciones en los recursos del ambiente, respectivamente. En
ambientes no tan severos (como el estudiado), donde la disponibilidad de recursos posibilita
la continuidad del estrato herbiceo, el pastoreo del ganado y las sequias promueven la
invasién de arbustos y el incremento de tamafio y conectividad de parches de suelo desnudo o
con escasa cobertura vegetal (Bbo et al., 1996; Bond y Keeley, 2005; Ravi et al., 2009). En
este estado el sistema es poco productivo, por ineficiencia en la captura de recursos (Briske et
al., 2005), y la sola eliminacién del disturbio no seria suficiente para volver al estado original
(Bestelmeyer et al., 2004). Sin embargo, varios trabajos han mostrado que la exclusién del
ganado por periodos de tiempo prolongados (10 o mds afios) produce cierto grado de
recuperacion de las propiedades fisicoquimicas del suelo y de la vegetacion herbécea en los
espacios interislas (Fuhlendorf et al., 2001; Rasmussen et al., 2001; Valone et al., 2002;
Zhang et al., 2005; Allington y Valone, 2010), lo cual estdi mayormente afectado por el
régimen de precipitaciones (Castellano y Valone, 2007). En ambientes dridos y semidridos es
bien conocido que el agua constituye el factor limitante primario del funcionamiento de los
ecosistemas (Sala et al., 1992; Schwinning et al., 2005). La emergencia y supervivencia de las
plantas, procesos que controlan la diversidad y productividad del sistema, depende en gran
medida de la cantidad y variabilidad de las precipitaciones (Bertiller, 1996; Defossé et al.,
1997; Hereford et al., 2006). De este modo, la exclusion del ganado y las lluvias

condicionarian la recuperacién de la vegetacion en los espacios interislas.

1.2 Estado de la estepa en el noreste de la Region Patagonica

Desde fines del siglo XIX y hasta la primera mitad del siglo XX la actividad econémica
excluyente en el noreste de la Region Patagénica fue la ganaderia ovina; posteriormente
adquirio cierta importancia la ganaderia bovina (Ares et al., 1990). El pastoreo ha ocasionado
problemas de degradacion de recursos naturales, como la reduccion de la cobertura vegetal y
de la diversidad de especies, la erosién hidrica y edlica de los suelos y el deterioro

fisicoquimico de los mismos (compactacion, encostramiento superficial, pérdida de materia



orgénica, etc.). Actualmente, la vegetacion se distribuye formando “islas” dispersas en una
matriz de suelo desnudo o con escasa cobertura vegetal (Kropfl, 1999; Coronato y Bertiller,

1997; Bisigato y Bertiller, 1999; Cecchi et al., 2001).

Varios estudios realizados en las estepas arbustivas del noreste de la Regién Patagénica
sugieren una relacion causal entre el pastoreo y los cambios en la estructura y funcionamiento
de las mismas. Se ha observado que el pastoreo puede alterar la dindmica del agua superficial
(Rostagno, 1989; Bisigato y Lopez Laphitz, 2009), la dindmica y patrén espacial de la
vegetacion (Bertiller y Bisigato, 1998; Bisigato et al., 2005, Pazos et al., 2007; Bisigato et al.,
2009), el banco de semillas del suelo (Bertiller, 1998; Pazos y Bertiller, 2008), la erosién del
suelo (Chartier y Rostagno, 2006), entre otros aspectos estructurales y funcionales de las

estepas arbustivas en cuestion.

1.3 Hipotesis, Predicciones y Objetivos

Basadas en los antecedentes descriptos se formularon las siguientes hipétesis de trabajo

para pastizales de estepa del noreste de la Region Patagonica:

Hipétesis 1. La formacién de islas arbustivas es consecuencia del pastoreo, y no del
predominio de interacciones positivas entre arbustos y gramineas perennes. No
obstante, en situaciones de sequia las islas arbustivas sirven de refugio a las

gramineas perennes contribuyendo a la persistencia de las mismas.

Hipdtesis 2. La exclusion del pastoreo promueve una lenta recuperacion de la vegetacion y de

las propiedades fisicoquimicas del suelo en los espacios interislas.

La Hipdtesis 1 implica (1) una mayor cobertura vegetal en los espacios interislas a
medida que disminuye la intensidad de pastoreo, (2) un crecimiento mayor o similar de
gramineas perennes y arbustos cuando crecen aislados que cuando crecen juntos, (3) una
mayor supervivencia de gramineas perennes en las islas que en los interislas en condiciones
de sequia , y (4) una mayor densidad de semillas del banco del suelo en condiciones de sequia
y pastoreo, asi como una rapida recuperacién del banco de semillas bajo mejores condiciones

de humedad en las islas que en los interislas. Mientras que la Hipétesis 2 implica un aumento



en la concentracion de nutrientes, la tasa de infiltracion de agua del suelo y del
establecimiento de gramineas perennes, asi como también una disminucién de la
compactacion del suelo en los espacios interislas, luego de la eliminacién del ganado

doméstico por un periodo prolongado de tiempo.

Los objetivos especificos de la tesis fueron los siguientes:

Objetivo 1. Determinar las variaciones espaciales de la cobertura vegetal y de los desniveles

del suelo en sitios con intensidad de pastoreo alta, moderada o sin pastoreo.

Objetivo 2. Comparar (1) el crecimiento de una graminea perenne y de un arbusto creciendo
juntos o en forma separada, y (2) la supervivencia de gramineas perennes

establecidas creciendo en islas o en espacios interislas en condiciones de sequia.

Objetivo 3. Evaluar la dindmica del banco de semillas del suelo en islas e interislas en

condiciones de sequia y post-sequia.

Objetivo 4. Evaluar la recuperacion de la vegetacién y de las propiedades fisicoquimicas del
suelo en los espacios interislas de dreas con exclusion del pastoreo por un periodo

de tiempo prolongado (10 afios).

La Hipétesis 1 serd corroborada en los capitulos 2, 3 y 4, y la Hipétesis 2 en el capitulo 5.

1.4 Area de estudio

El trabajo se llevo a cabo en sitios ubicados en un drea que comprende parte de los
departamentos de Adolfo Alsina y San Antonio, provincia de Rio Negro (40° 41°- 40° 46’ S,
64°06’- 64° 30° O).

1.4.1 Clima

El clima de la regién que comprende el drea de estudio es templado semidrido. La
temperatura media anual del aire es de 14 °C, con temperaturas medias mensuales que varian
entre 7 °C en julio y 21 °C en enero. Las precipitaciones promedian 255 mm anuales (C.V.

40%). Las lluvias mds abundantes tienen lugar en otofo y primavera (Fig. 1.1). La



evapotranspiracion potencial anual ronda los 800 mm. Se registran vientos durante todo el
aflo, aunque con mayor intensidad en primavera y verano, lo que acentiia el déficit hidrico en

dichas estaciones (Martin, 2009).
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Figura 1.1: Climograma de San Antonio Oeste, provincia de Rio Negro, en el periodo 1961-1987. El drea de

estudio est4 ubicada 80 km al este de la localidad de San Antonio Oeste (http://www.noaa.gov).

En afios previos y durante el periodo de estudio (2009-2012) alternaron periodos
himedos con periodos secos (Fig. 1.2). En el trienio 2007-2009 la regién sufrié una sequia
extraordinaria, con registros de precipitaciones anuales que representaron entre el 46% y el
69% de la precipitacion anual promedio histérica. Cabe aclarar que el término ‘“‘sequia
extraordinaria” hace referencia a la severidad (grado de escasez de precipitacion) y duracién
(periodo de afios) del evento climético, y no a la rareza del mismo. En los tres afios siguientes
(2010-2012) la situacidon tendid a revertirse, con registros de precipitaciones anuales cercanas

al promedio histdrico.
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Figura 1.2: Precipitacién anual registrada en San Antonio Oeste, provincia de Rio Negro, en el perfodo 2000-
2012. La linea horizontal representa la media anual histérica (255 mm, periodo 1900-1994) (Godagnone y Bran,
2009). El area de estudio estd ubicada 80 km al este de la localidad de San Antonio Oeste.

1.4.2 Relieve y suelos

El relieve del drea de estudio es predominante plano. Las alturas maximas corresponden
a los relictos de mesetas y superan levemente los 100 m.s.n.m; mientras que, las minimas
corresponden al fondo de depresiones y bajos sin salidas. L.os procesos mas importantes
generadores del relieve fueron los de escurrimiento difuso y concentrado, y
complementariamente la erosion edlica. En la regién coexisten dos formaciones geoldgicas.
Una formada por areniscas poco consolidadas, con intercalaciones lenticulares de diferentes
granulometrias. La restante, de menor antigiiedad y acumulada sobre la primera, compuesta
por rodados ligados con material arcilloso y calcdreo, que forman desde impregnaciones hasta
costras calcareas duras. En los relieves menos desgastados los rodados se encuentran en capas
bien consolidadas; mientras que, en los relieves més desgastados se encuentran sueltos y
mezclados con arena. Los suelos predominantes pertenecen a los Ordenes Aridisoles
(Haplocalcides, Petroargides, Haplocambides fluvénticos y Natrigides tusticos) y Entisoles

(Torripsamentes y Torriortentes usticos) (Godagnone y Bran, 2009).



1.4.3 Vegetacion

El 4drea de estudio pertenece a la Provincia Fitogeogrifica del Monte (Cabrera, 1976), la
cual ocupa alrededor de dos terceras partes de la provincia de Rio Negro. Segin registros
histéricos la fisonomia original de la vegetacion semejaba una estepa graminosa con arbustos
bajos y aislados (Villarino, 1972). Dicha estructura habria estado modelada al menos en parte

por el fuego (Kropfl, 1999).

Actualmente, la vegetacion presenta una fisonomia de estepa arbustivo-graminosa baja,
cuyo estrato herbiceo conforma un pastizal de crecimiento predominantemente otofo-
inverno-primaveral. La comunidad se encuentra ampliamente extendida en el este de la
provincia de Rio Negro, y estd dominada por Chuquiraga erinacea D. Dan, en el estrato
arbustivo inferior, Condalia microphylla Cav. en el estrato arbustivo superior y Nassella
tenuis (Phil.) en el estrato herbédceo. Otras especies de arbustos que integran las comunidades
son Prosopis alpataco Phil., Senna aphylla (Cav.) H.S. Irwin & Barneby, Lycium spp.,
Monttea aphylla (Miers) Benth. & Hook, Schinus johnstonii F.A. Barkley y Ephedra ochreata
Miers. El grupo de gramineas perennes estd integrado ademds por Poa ligularis Nees ex
Steud., Piptochaetium napostaense (Speg.) Hack, Jarava plumosa (Spreng.) S.W.L. Jacobs &
J. Everrett, Pappostipa speciosa (Trin. & Rupr.) Romash. y Nassella longiglumis (Phil.)
Barkworth. Las gramineas anuales estdin mayormente representadas por Bromus mollis Vahl.
y Schismus barbatus (L.) Thell., y las dicotiledéneas herbaceas por Erodium cicutarium (L.)
L“Hér. Ex Aiton (Cabrera, 1971; Soreng et al., 2003). La costra biolégica (comunidades de
microorganismos como algas, hongos, liquenes, musgos y cianobacterias que se encuentran
intimamente interrelacionados) estd dominada por dos especies de musgos: Syntrichia
princeps (De Not.) Mitt. y Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. Dicha costra biolégica puede
llegar a cubrir hasta un tercio o més de la superficie del suelo en forma de manchones con alta
cobertura (Kropfl et al., 2013). La vegetacion se distribuye en islas que generalmente
contienen todas las formas de crecimiento antes referidas, rodeadas por espacios interislas con

suelo desnudo o con escasa cobertura vegetal.

1.4.4 Historia de disturbios

La regién que comprende al drea de estudio posee una historia variada de disturbios

mediados por herbivoria y fuego.



La regién posee una baja riqueza de mamiferos autdctonos, especialmente de grandes
herbivoros (Eisenberg y Redford, 1992), los cuales se encuentran en baja densidad. Los
herbivoros de mayor tamafio son el guanaco (Lama guanicoe), la mara (Dolichotis
patagonum) y la vizcacha (Lagostomus maximus) (Bonino et al., 1997; Godagnone y Bran,
2009). El guanaco particularmente sufrié un fuerte desplazamiento por parte del ganado
ovino, el cual comenzd a introducirse en la regién a fines del siglo XIX. El desarrollo de la
ganaderia ovina fue rdpido durante las primeras décadas desde su introduccién, para luego
declinar debido a cuestiones econdmicas, degradacidn del pastizal y desplazamiento de la
actividad hacia otras zonas de la provincia (Lascano et al., 2008; Tagliani, 2009). Asi, en el
departamento de Adolfo Alsina, el nimero de cabezas de ganado ovino en 2002 era sélo el
10% de la cantidad de animales a principios de siglo, igualando de esta manera al ganado

bovino (Lascano et al., 2008).

El ingreso de animales domésticos en la region, en especial los ovinos, promovié
grandes cambios en la vegetacion original. La selectividad del ganado doméstico modificé la
abundancia relativa de especies, afectando la estructura y funcionamiento del pastizal (Bér
Lamas et al., 2013). Lauenroth (1998) argumenta que la vegetacion de la estepa Patagénica
tuvo una larga historia evolutiva con el pastoreo del guanaco. Sin embargo, los pastos que
mds abundaban en esta region antes de la colonizacién, no estaban adaptados a ser
consumidos con la intensidad y frecuencia que lo hace el ganado doméstico (Cecchi y Kropfl,
2002). Ademds, la densidad de ganado doméstico presente en los campos ha sido mucho
mayor a la de herbivoros nativos (Oesterheld et al., 1992). Estos cambios en la vegetacion

también llevaron a variaciones en las frecuencias e intensidades de los fuegos.

En la porcion sur del Monte se pueden identificar tres periodos con diferentes roles del
fuego en relacion a la dindmica de los ecosistemas (Defoseé et al., 2003; Villagra et al.,
2009). Previo a la colonizacién europea los indigenas de la zona quemaban frecuentemente la
vegetacion. Luego, con el ingreso del lanar, la frecuencia de fuego disminuyd. El pastoreo
continuo con altas cargas reduce marcadamente el material fino de mayor combustibilidad y
provoca la desconexién entre parches de vegetacion, lo cual afecta en forma negativa la
propagacién del fuego (Madany y West, 1983; Ravi y D Odorico, 2009). M4s recientemente,
y como consecuencia de cierto grado de recuperacion del pastizal, la frecuencia de los fuegos

en la regién ha incrementado.



1.4.5 Sitios de muestreos

Dentro del drea de estudio, los sitios de muestreo se eligieron de modo tal que fuesen lo
mds representativos posible de la estepa arbustivo-graminosa del noreste de la Region
Patagonica. Los sitios quedaron ubicados en tres establecimientos rurales: “Lote 77, “La
Razén” y “Estacion General Lorenzo Vintter”, separados entre si por una distancia maxima de
30 km (Fig. 1.3). Los establecimientos poseen una superficie variable (2600 hasta 5000 ha), y
en todos predominan los suelos Natrargides ustdlicos (http://geointa.inta.gov.ar). Los sitios
acreditan ~100 afios de historia de pastoreo continuo por ganado ovino y vacuno, con un nivel
de carga (0,36 EO/ha) usual para la regién. Al comienzo del trabajo ya existian dreas
excluidas al pastoreo de distinta antigiiedad. En “Lote 7” existia una clausura de 1 ha de 10
afios de antigiiedad. En la “Estacién Gral. Lorenzo Vintter” a principios de 2009 se delimit6
una superficie de 1 ha en un édrea excluida al ganado desde el paso del ferrocarril (comienzos
de siglo XX), lindante con las vias y el alambrado perimetral del campo aledano. En el
establecimiento “La Razén” la clausura tenia una antigiiedad de 30 afios y ocupaba una
superficie de 100 ha. En este dltimo sitio, a comienzo de 2009 se construyd una clausura de 1
ha de superficie dentro de la clausura original, dado que a fines de 2008 se observd la

presencia inesperada de ovinos en el lugar.

Para los muestreos en dreas pastoreadas de cada sitio se utilizaron lotes de 600 ha con
una fuente de agua ubicada en uno de los extremos, dentro de los cuales se asumié la
intensidad de pastoreo en funcién de la distancia a la aguada. La justificacién del supuesto es
la creacion de pidsferas, lo cual determina un gradiente decreciente de intensidad de pastoreo
desde la fuente de agua hacia lugares mds alejados (Lange, 1969; Bisigato y Bertiller, 1997).
De esta forma quedaron establecidas areas con alta intensidad de pastoreo (AIP) ubicadas a
600 m aprox. de la aguada, dreas con moderada intensidad de pastoreo (MIP) a 2500 m aprox.

de la aguada, y 4reas sin pastoreo (SP) de ganado doméstico por > 10 afios.



Figura 1.3: Localizacién y mapa del 4rea de estudio dentro de la provincia de Rio Negro. Se muestran los tres

establecimientos rurales: “Lote 77, “La Razén” y “Estacion Gral. Lorenzo Vintter”.
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Capitulo 2: Efectos del pastoreo sobre la distribucion espacial de la vegetacion

2.1 Introduccion

En los pastizales del noreste de la Region Patagdénica la disponibilidad de recursos
permitiria una cobertura vegetal del suelo mds continua que la observada actualmente. En los
pastizales en su condicion pristina la fisonomia habria sido la de una estepa graminosa con
arbustos aislados (Kopfl, 1982). No obstante, transcurridos alrededor de 100 afios desde la
introduccién de ganado doméstico, la fisonomia predominante es la estepa arbustiva (Ares et
al., 1990; Bertiller y Bisigato, 1998). La cobertura vegetal del suelo ha perdido continuidad
debido a la formacion de islas de vegetacion, rodeadas de espacios interislas con escasa o nula

cobertura vegetal (Coronato y Bertiller, 1997; Bisigato y Bertiller, 1999; Cecchi et al., 2001).

Es probable, que la distribucién espacial actual de la vegetacion se deba en buena
medida al pastoreo del ganado. La concentracién de las defoliaciones y del pisoteo en los
espacios interislas produciria inicialmente la pérdida de cobertura herbicea y promoveria la
arbustizaciéon del sistema, favorecida ademds por una disminucién en la frecuencia e
intensidad de incendios naturales (Archer, 2009). Por otro lado, la pérdida de cobertura en los
espacios interislas se retroalimentarfa en forma positiva con la erosién y la degradaciéon del
suelo, causando finalmente la formacién de islas arbustivas dispersas en una matriz de suelo
desnudo o con escasa cobertura vegetal. Consecuentemente, la fisonomia cambia de estepa
graminosa a estepa arbustiva (van Auken, 2000; Roques et al., 2001; Briggs et al., 2005),
generando una heterogeneidad marcada en la distribucion espacial de los recursos dado que

estos quedan concentrados en las islas de vegetacion (Shlesinger et al., 1996).

El disturbio por pastoreo del ganado a través de la creaciéon de islas, y de la
fragmentacion de las mismas (Bertiller ef al., 2002), afectaria en forma negativa la riqueza y
diversidad de especies (Bertiller y Bisigato, 1998; Bisigato et al., 2005). En general, el efecto
de los herbivoros sobre la diversidad vegetal depende no sélo del tipo y densidad de
herbivoros, sino también del medio abidtico, particularmente de la humedad y fertilidad de los
suelos (Landsberg et al., 2003). En el caso particular de ambientes dridos y semidridos que
han evolucionado con baja presién de grandes herbivoros, el pastoreo intenso y continuo tiene

un efecto negativo sobre la diversidad y riqueza al incrementar la tasa de extincion local de
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especies (Milchunas et al., 1988; Milchunas y Lauenroth, 1993; OIff y Ritchie, 1998). En
ambientes con las caracteristicas descriptas cominmente se observa pérdida de especies
herbaceas (dicotiledoneas y gramineas) y aumento de especies lefiosas (arbustos) a lo largo de

gradientes de intensidad de pastoreo (Perelman et al., 1997).

Uno de los grupos floristicos mds afectados por el pastoreo es el de las gramineas
perennes. De hecho, el efecto del pastoreo sobre la cobertura vegetal se debe, principalmente,
a la disminucién en densidad y cobertura de las gramineas perennes mas preferidas por el
ganado (Noy-Meir, 1990; Beeskow et al., 1995; Bertiller, 1996). Si bien puede existir cierto
grado de reemplazo de gramineas palatables por gramineas no palatables, este no interferiria
en la formacion de islas de vegetacion (Cipriotti y Aguiar, 2005), aunque si contribuiria a la

sustitucion de especies meséfilas por especies xerdfilas (Perelman et al., 1997).

En el andlisis de los cambios en la vegetacion en relacidn al pastoreo en zonas aridas y
semidridas resulta imprescindible considerar las limitaciones hidricas, que caracterizan a este
tipo de ambientes. Las sequias por s mismas o en combinacidn con el pastoreo del ganado
pueden causar una elevada mortalidad de plantas e inducir grandes cambios en las
comunidades vegetales (Alzérreca-Angelo et al, 1998; Miriti et al., 2007; McAuliffe y
Hamerlynck, 2010), provocando la degradacién del sistema (B6o et al., 1996; Bond y Keeley,
2005: Ravi et al., 2009). Esta particularidad determina la necesidad de repetir en el tiempo las
mediciones sobre la vegetacion cuando se pretende evaluar cambios a lo largo de un gradiente
de pastoreo, de forma tal de abarcar, en lo posible, un rango amplio de variaciones en la

humedad del suelo.

La hipétesis de trabajo abordada en este capitulo establece que la formacion de islas de
vegetacion en las estepas arbustivas de noreste de la Region Patagdnica es consecuencia del
pastoreo del ganado. De ser asi, siguiendo un gradiente decreciente de intensidad de pastoreo
cabria esperar una mayor cobertura vegetal en los espacios interislas, una menor proporcién
del terreno ocupado por islas de vegetacion y una menor diferencia de altitud del suelo entre
islas e interislas. El objetivo fue caracterizar la estructura de la vegetacion y el microrrelieve
del suelo a lo largo de un gradiente de intensidad de pastoreo. La estructura de la vegetacion
se evalué mediante mediciones de cobertura basal dos veces al afio durante cuatro afios, a los
efectos de abarcar variaciones en la humedad del suelo. Complementariamente, y

puntualmente en el tiempo, se realizd una medicion de cobertura aérea especifica a las
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distintas intensidades de pastoreo con el fin de lograr una mejor caracterizacién de la

vegetacion en términos de dominancia, riqueza y diversidad.

2.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realizé en los tres sitios de muestreo y a las intensidades de pastoreo (sin
pastoreo [SP], moderada intensidad de pastoreo [MIP] y alta intensidad de pastoreo [AIP])

descriptas en el Capitulo 1.

2.2.1 Diseiio del muestreo

En cada intensidad de pastoreo se establecieron cinco transectas permanentes de 20 m de
largo. La primer transecta se colocd al azar; mientras que, las restantes se ubicaron en forma
paralela a la primera y separadas entre si por una distancia de 20 m. En otofio y primavera del
periodo 2009-2012 se midi6 sobre las transectas la cobertura basal de gramineas, arbustos,
dicotiledéneas herbédceas, costra bioldgica, mantillo, pavimento de erosién (suelo desnudo
cubierto por canto rodado) y suelo desnudo. En el caso de las gramineas se discriminé entre
gramineas perennes palatables (J. plumosa, N. longiglumis, N. tenuis, Poa lanuginosa Poir.,
P. ligularis y P. napostaense), gramineas perennes no palatables (P. speciosa) y gramineas
perennes con todas las macollas secas (de aqui en adelante “gramineas perennes secas”).
Dentro de la categoria de especies anuales se incluyeron gramineas y dicotiledéneas. Las
mediciones se realizaron a un nivel de precision del orden del cm. Al mismo tiempo se midié
la proyeccion de la canopia de los arbustos, lo cual conjuntamente con la presencia de
monticulo de suelo se utilizé para discriminar entre islas e interislas. Se consideré como islas
a las dreas dominadas por arbustos y comprendidas debajo de su canopia, con acumulacién de
sedimentos visible en comparacidn con areas a su alrededor, y separadas al menos por 20 cm
de la islas aledafias. Sobre las mismas transectas se midieron los tamafios (cm) de los espacios

interislas y el nimero de islas interceptadas por las transectas.
En el otofio de 2009, sobre las mismas transectas utilizadas para medir cobertura basal se

midié la altitud del suelo a intervalos de 20 cm de distancia, discriminando entre islas e

interislas. Las mediciones se realizaron con una regla colocada de forma perpendicular al
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suelo, y en referencia a una cuerda tensa nivelada a un metro de altura, a un nivel de precisién

del orden del cm.

En la primavera de 2010 se midi6 la cobertura aérea especifica a lo largo del gradiente
de pastoreo en los tres sitios. En cada condicion se establecieron al azar cinco parcelas de
10x10 m. El tamafio de las parcelas se determiné utilizando el método de 4drea minima
(Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974). Luego, se estim6 la cobertura visual de cada especie
utilizando una escala modificada de Braun-Blanquet, con intervalos del 10% (Sutherland,

1996). Ademds, se contd el nimero de arbustos en cada parcela.

2.2.2 Andlisis estadistico

El porcentaje de cobertura basal de cada variable se estimé a nivel de ambiente (islas e
interislas) interceptado por la transecta; mientras que, el porcentaje de la cobertura aérea de
los arbustos se calculd teniendo en cuenta el largo total de la transecta (20 m). Previo andlisis,
y con el fin de satisfacer los requerimientos de normalidad, los datos de cobertura fueron
transformados con arcoseno de raiz cuadrada, a excepcion de los datos de cobertura de
gramineas perennes palatables, no palatables, especies anuales y dicotiledoneas perennes que
se transformaron mediante rangos. En la seccién Resultados se muestran los datos sin
transformar. Los datos se analizaron mediante ANOVA con parcelas divididas en bloques
considerando los afos como un factor fijo y principal. Los datos de cobertura
correspondientes a otoflo y primavera, como asi también los correspondientes a islas e
interislas, se analizaron por separado. Los datos de altitud del suelo y densidad de arbustos se
analizaron con ANOVA simple en bloques. Las medias se compararon con un test de Tukey

para comparaciones mdltiples.

Los datos de cobertura aérea especifica se utilizaron para determinar el indice de
diversidad de Shannon y la riqueza de especies. Para calcular los intervalos de confianza
(nivel del 95%) se utilizo la técnica de bootstrap (500 repeticiones) y el método de percentiles
corregidos por sesgo y aceleracion (Pla y Matteucci, 2001). Ademds se realizé un Andlisis de
Componentes Principales (ACP) usando una matriz de covarianza. Todos los andlisis se

realizaron con el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2009).
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2.3 Resultados

2.3.1 Otoiio

Las mediciones realizadas en otofio mostraron que en los espacios interislas la cobertura
basal total de las plantas vasculares fue menor en las dreas con AIP que en las dreas con MIP
o SP (Tabla 2.1); mientras que, en las islas de vegetacién no se observaron diferencias

significativas entre intensidades de pastoreo para esta variable (Tabla 2.2).

En los espacios interislas (Tabla 2.1) la cobertura basal de gramineas perennes secas y
de gramineas perennes palatables fue menor en las dreas con AIP que en las dreas SP;
mientras que, en las dreas con MIP los valores fueron intermedios y no se diferenciaron de las
restantes intensidades de pastoreo. La cobertura de costra biolégica fue mayor en las dreas SP
que en las dreas con MIP o AIP. Por otra parte, la cobertura de costra bioldgica y gramineas
perennes secas disminuyd en 2012 en comparaciéon con 2009, mientras que, la cobertura de
las especies anuales y la cobertura total de las plantas vasculares aumenté en 2012 en

comparacion con 2009.

En las islas de vegetacion (Tabla 2.2) la cobertura basal de las gramineas perennes
palatables fue mayor en las dreas SP o con MIP que en las dreas con AIP. Contrariamente, el
porcentaje de cobertura aérea de los arbustos fue mayor en las dreas con AIP que en las dreas
SP o con MIP. La cobertura de dicotiledoneas perennes fue mayor en las dreas con AIP que
en las dreas con MIP; mientras que, en las dreas SP el valor fue intermedio y no se diferenci6
de las restantes intensidades de pastoreo. Por otra parte, la cobertura de especies anuales, de
gramineas perennes palatables y la cobertura total de las plantas vasculares aumenté en 2012
en comparacion con 2009; mientras que, la cobertura de gramineas perennes secas disminuyd

en 2012 en comparacién con 2009.
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Tabla 2.1: Valores medios de cobertura basal en los espacios interislas medidos en el otofio de 2009, 2011 y 2012, en 4dreas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad de
pastoreo (MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP). GP: Gramineas perennes, Spp A: especies anuales, DP: dicotiledéneas perennes. La “vegetacion total” es la suma de

la cobertura de las plantas vasculares. Se muestran valores medios + 1 E.E. A nivel de intensidad de pastoreo y afio, letras distintas en una misma fila indican diferencias

estadisticamente significativas (P<0,05).

Cobertura (%) SP MIP AIP P 2009 2011 2012 P
Cobertura basal

Mantillo 22,25+2,49 21,50+2,46 19,43+2,55 0,6 20,65+2,64 25,35+1,71 17,18+2,28 0,3
Suelo desnudo 47,95+4,52 52,10+3,80 52,5616,34 0,7 49,76+4,51 44,2745,78 58,5813,16 0,3
Pavimento 12,14+3,99 15,56+3,12 20,5815,36 0,1 15,4243,49 20,6515,76 12,38+3,04 0,4
GP secas 2,85+0,62b  2,38+0,57ab  1,69+0,31a <0,05 3,86+0,55¢ 1,92+0,23b 1,11+0,15a  <0,001
Costra biolégica 9,11+2,35b 3,07+1,39a  2,3610,87a <0,05 8,58+2,19b  4,02+1,84ab  1,94+0,77a <0,05
GP palatables 3,84+0,89b  3,18+0,99ab  1,21+0,28a <0,05 1,08+0,47 2,59+0,58 4,56+1,00 0,1
GP no palatables 0,17+0,08 0,34+0,13 0,31%0,17 0,5 0,21+0,13 0,31+0,14 0,29+0,13 0,7
Spp A 0,73+0,65 1,34+0,60 1,15+0,51 0,4 0,19+0,08a 0,08+0,03a 2,95+0,64b <0,05
DP 0,94+0,37 0,5410,26 0,74+0,20 0,4 0,21+£0,04 1,02+0,31 1,00+0,32 0,07
Vegetacion total 8,55+0,75b 7,7941,21b  5,06+0,69a <0,01 5,58+0,69a  5,95+0,87a 9,87+0,83b <0,05
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Tabla 2.2: Valores medios de cobertura basal en las islas de vegetacion medidos en el otofio de 2009, 2011 y 2012, en dreas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad de
pastoreo (MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP). GP: Gramineas perennes, Spp A: especies anuales, DP: dicotiledéneas perennes. La “vegetacion total” es la suma de
la cobertura de las plantas vasculares. Se muestran valores medios + 1 E.E. A nivel de intensidad de pastoreo y afio, letras distintas en una misma fila indican diferencias

estadisticamente significativas (P<0,05).

Cobertura (%) SP MIP AIP P 2009 2011 2012 P
Cobertura basal

Mantillo 39,60+2,16 44,5613,49 48,2043,97 0,07 41,95+3,08 51,4042,74 39,01+3,13 0,3
Suelo desnudo 33,96+2,30 32,51+2,19 30,7543,52 0,5 35,56+3,55 28,98+1,82 32,69+2,13 0,5
Pavimento 3,16+0,91 2,79+0,98 3,04+0,96 0,9 2,68+0,89 3,65+1,04 2,66+0,87 0,8
GP secas 2,44+0,59 2,06+0,74 1,65+0,47 0,1 3,53+0,72b  1,63%0,38ab  0,99+0,25a <0,05
Costra biolégica 10,38+1,64 4,86+2,11 4,46+1,64 0,06 10,73+2,16 5,31+1,62 3,66+1,39 0,1
GP palatables 3,58+0,79b 2,71+0,58b 1,32+0,42a <0,01 0,86+0,22a  2,65+0,51ab  4,11+0,70b <0,05
GP no palatables 0,33+0,18 0,17+0,08 0,54+0,15 0,1 0,37+0,13 0,37+0,19 0,31+0,13 0,8
Spp A 1,98+1,41 4,84+2 87 3,66+2,02 0,3 0,18+0,13a  0,21+0,09ab 10,09+2,58b  <0,05
DP 0,55+0,26ab  0,31+0,08a 1,08+0,25b <0,05 0,64+0,15 0,51+0,21 0,79+0,32 0,9
Arbustos 4,53+0,52 5,03+0,65 5,05+0,93 0,9 3,52+0,63 5,67+0,49 5,43+0,78 0,06
Vegetacion total 12,94+1,65 15,1243,44 13,56+2,82 0,7 9,09+1,14a  10,55+1,04a 21,97+2,83b  <0,01
Cobertura aérea

Arbustos 31,69+2,03a 29,09+1,97a 44,32+2,74b <0,001 | 29,92+2,12 36,7512,46 38,43+4,06 0,1
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2.3.2 Primavera

Las mediciones realizadas en primavera muestran que en los espacios interislas la
cobertura basal total de plantas vasculares fue menor en las dreas con AIP que en las 4reas con
MIP o SP (Tabla 2.3); mientras que, en las islas de vegetacion no se observaron diferencias

significativas entre las intensidades de pastoreo para esta variable (Tabla 2.4).

En los espacios interislas (Tabla 2.3) la cobertura de gramineas perennes palatables y de
gramineas perennes secas fue mayor en las dreas SP o con MIP (solo las gramineas perennes
palatables) que en las dreas con AIP. La cobertura de pavimento de erosion fue mayor en las
areas con AIP que en las dreas SP; mientras que, la cobertura de costra bioldgica fue mayor en
las 4reas SP que en las dreas con MIP y similar a estas dos intensidades de pastoreo en las
areas con AIP. Por otra parte, la cobertura de gramineas perennes secas, de costra bioldgica y
de especies anuales disminuy6 en 2012 con respecto a 2010; el porcentaje de suelo denudo
aument6 en 2012 en comparacién con 2011; la cobertura de pavimento de erosién en 2011 fue
mayor que en los otros dos afos; y la cobertura de mantillo fue menor en 2011 en

comparacion a los otros afios.

En las islas de vegetacion (Tabla 2.4) la cobertura de gramineas perennes secas y de
gramineas perennes palatables fue menor en las dreas con AIP que en las dreas SP o con MIP
(s6lo gramineas perennes palatables), la cobertura de mantillo fue menor en las dreas SP en
comparaciéon con las dreas con AIP; mientras que, la cobertura aérea de los arbustos fue
menor en las dreas SP o con MIP que en las dreas con AIP. Por otra parte, la cobertura de
pavimento de erosidn fue menor en 2012 que en 2011; mientras que, la cobertura de especies
anuales y de gramineas perennes secas disminuyé en 2012 en comparaciéon con 2010 y

2011(s6lo gramineas perennes secas).
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Tabla 2.3: Valores medios de cobertura basal en los espacio interislas medidos en la primavera de 2010, 2011 y 2012, en 4reas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad
de pastoreo (MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP). GP: Gramineas perennes, Spp A: especies anuales, DP: dicotiledéneas perennes. La “vegetacion total” es la suma

de la cobertura de las plantas vasculares. Se muestran valores medios = 1 E.E. A nivel de intensidad de pastoreo y afio, letras distintas en una misma fila indican diferencias

estadisticamente significativas (P<0,05).

Cobertura (%) SP MIP AIP P 2010 2011 2012 P
Cobertura basal

Mantillo 24,06+2,29 25,90%2,36 19,96+2,02 0,1 25,73+2,16b 17,61+1,22a 26,58+2,23b <0,05
Suelo desnudo 47,01+3,06 46,4843,80 48,9946,55 0,8 49,11+4,65ab 37,09+2,16a 56,29+4,16b  <0,05
Pavimento 13,04+3,21a 17,55+4,93ab 24,40+5,06b <0,05 | 12,63+2,76a 33,16+3,30b 9,21+2,80a <0,01
GP secas 1,54+0,22b 0,95+0,18a 0,78+0,22a <0,01 1,24+0,23b 1,50+0,19b 0,53+0,11a <0,01
Costra biolégica 7,15+2,15b 1,19+0,41a  1,7010,56ab  <0,05 4,86+2,12b  3,35+1,33ab  1,82+1,01a <0,05
GP palatables 4,45+0,76b 4,73+0,72b 1,79+0,33a <0,01 2,3410,42 4,44+0,82 4,18+0,83 0,1
GP no palatables 0,23+0,12 0,19+0,08 0,25+0,14 0,8 0,26+0,13 0,24+0,12 0,17+0,09 0,4
Spp A 0,53+0,27 1,75+0,73 0,83+0,34 0,2 2,45+0,62b  0,59+0,21ab  0,08+0,06a <0,05
DP 2,03x0,71 1,04+0,20 1,32+0,22 0,2 1,1940,22 2,03+0,68 1,17+0,29 0,3
Vegetacion total 8,77+1,25b 8,67+0,79b 4,95+0,65a <0,05 7,48+0,97 8,77+1,23 6,13+0,96 0,4
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Tabla 2.4: Valores medios de cobertura basal en las islas de vegetacién medidos en la primavera de 2010, 2011 y 2012, en 4reas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad

de pastoreo (MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP). GP: Gramineas perennes, Spp A: especies anuales, DP: dicotiledéneas perennes. La “vegetacion total” es la suma

de la cobertura de las plantas vasculares. Se muestran valores medios = 1 E.E. A nivel de intensidad de pastoreo y afio, letras distintas en una misma fila indican diferencias

estadisticamente significativas (P<0,05).

Cobertura (%) SP MIP AlP P 2010 2011 2012 P
Cobertura basal

Mantillo 47,02+3,41a 51,33+2,18ab 54,40+1,89b <0,01 53,29+2,46 45,4112 ,83 54,05+1,88 0,1
Suelo desnudo 29,89+1,83 28,57+2,94 27,4512 65 0,7 26,95+2,78 28,52+2,78 30,44+1,78 0,4
Pavimento 3,74+0,97 3,95+1,21 4,31+0,95 0,8 2,77+0,68ab  7,20+0,65b 2,04+0,70a <0,05
GP secas 1,58+0,40b  0,92+0,26ab  0,50+0,14a <0,05 1,18+0,36b 1,50+0,31b 0,32+0,08a <0,01
Costra biolégica 6,6411,93 2,53+1,27 3,05+1,06 0,4 5,74+1,85 4,57+1,64 1,90+0,81 0,2
GP palatables 4,66+0,97b 4,13+0,77b 1,63+0,45a <0,01 2,02+0,42 3,47+0,88 4,93+0,95 0,08
GP no palatables 0,55+0,27 0,48+0,28 0,47+0,20 0,6 0,58+0,26 0,61+0,30 0,31+0,17 0,3
Spp A 0,49+0,19 1,37+0,56 0,79+0,26 0,1 1,71£0,52b  0,8410,18ab  0,12+0,08a <0,05
DP 0,99+0,36 0,81+0,28 1,17+0,28 0,4 0,98+0,26 1,39+0,39 0,60+0,17 0,2
Arbustos 4,45+0,51 5,89+0,58 6,16+0,62 0,2 4,76+0,57 6,47+0,58 5,27+0,57 0,1
Vegetacion total 12,73+1,54 13,60%0,69 10,78+0,71 0,07 11,28+1,00 14,26+1,11 11,59+0,99 0,4
Cobertura aérea

Arbustos 33,9742,30a 34,49+1,99a 46,62+291b  <0,01 36,83+2,98 38,7943,67 39,46+2,79 0,6
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En el ACP realizado con los datos de composicion de especies, el primer componente
principal explicé un 38% de la varianza total y el segundo componente un 24 %, permitiendo
la distincién de tres grupos floristicos. El primero comprendié las dreas con MIP y AIP del
sitio “Estacion Lorenzo Gral. Vintter”, caracterizadas por la dominancia de Larrea divaricata
Cav., Junelia seriphioides (Gillies Hook. ex Hook) Moldenke, Lycium spp. y P. lanuginosa.
El segundo grupo comprendi6 las dreas SP del mismo sitio, y estuvo caracterizado por la
dominancia de P. ligularis y la presencia de especies dicotiledoneas como Baccharis trimera
(Less.) DC., Baccharis melanopotamica Speg., Noticastrum sericeum (Less.) Less. ex Phil.,
Boopis anthemoides Juss., Senecio melanopotamicum Cabrera, Margyricarpus pinnatus
(Lam.) Kuntze, Achyrocline satureioides (Lam.) DC. y Brachyclados lycioides D. Don. El
restante grupo comprendié todas las intensidades de pastoreo de los sitios “La Razén” y “Lote
77, y estuvo caracterizado por la abundancia de C. erinacea, Bredemeyera microphylla

(Griseb.) Hieron. y S. johnstonii (Fig. 2.1).
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Figura 2.1: a) Circulo de correlaciones entre las variables y los dos primeros componentes principales. b)
Distribucién de las muestras en el espacio de los dos primeros componentes principales. S6lo se muestran las
especies con una correlaciéon mayor a 0,50. SP: dreas sin pastoreo, MIP: dreas con moderada intensidad de
pastoreo, AIP: dreas con alta intensidad de pastoreo, LV: Estacion Gral. Lorenzo Vintter, LR: Estancia La Razon
y L7: Estancia Lote 7. Ld: Larrea divaricata, Js: Junelia seripphiodes, Ly: Lycium spp, P la: Poa lanuginosa, Pli:
P. ligularis, Bt: Baccharis trimera, Bme: B. melanopotamica, Ns: Noticastrum sericeum, Ba: Boopis
anthemoides, Sm: Senecio melanopotamicum, Mp: Margyricarpus pinnatus, As: Achyrocline satureioides, Bl:
Brachyclados lycioides, Ce: Chuquiraga erinacea, Bm: Bredemeyera microphylla y Sj: Schinus johnstonii. CP:
Componente Principal, CC CP: coeficiente de correlacién con el CP. En el grifico se muestran los tres grupos

resultantes del ACP. Los valores entre paréntesis indican la varianza explicada por cada eje.

Debido a que el ACP realizado con todas las especies vegetales diferencié a los sitios
principalmente por la composicion de los arbustos, se realizé un andlisis s6lo con las especies
de gramineas. El primer componente principal explicé un 59% de la varianza total, en tanto el
segundo componente explicé un 17%. El andlisis mostr6 que las dreas SP y las dreas
pastoreadas del sitio “L.a Razdén” se caracterizaron por la presencia de P. ligularis y N.
longiglumis; mientras que, las restantes dreas pastoreadas junto con el drea SP del sitio “La
Razén” se caracterizaron principalmente por la presencia de N. tenuis, P. lanuginosa y P.

napostaense (Fig. 2.2).
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Figura 2.2: a) Circulo de correlaciones entre las variables y los dos primeros componentes principales. b)
Distribucién de las muestras en el espacio de los dos primeros componentes principales. SP: dreas sin pastoreo,
MIP: édreas con moderada intensidad de pastoreo, AIP: dreas con alta intensidad de pastoreo, LV: Estacién Gral.
Lorenzo Vintter, LR: Estancia La Razén y L7: Estancia Lote 7. Jp: Jarava plumosa, Jn: J. neaei, Mr: Melica
rigida, NI: Nassella longiglumis, Nt: N. tenuis, Pc: Pappophorum caespitosum, Pla: Poa lanuginosa, Pli: P.
ligularis, Pn: Piptachaetium napostaense, Ps: Pappostipa speciosa, Sb: Schismus barbatus. CP: Componente
Principal, CC CP: coeficiente de correlacién con el CP. Los valores entre paréntesis indican la varianza

explicada por cada eje.

La riqueza especifica difiri6 (P<0,05) entre las tres intensidades de pastoreo. Se encontrd
una mayor riqueza en las dreas SP, una intermedia en las dreas con AIP y una menor riqueza
en las dreas con MIP (SP 46, MIP 33 y AIP 35 especies/parcela). Sin embargo, no se
encontraron diferencias significativas en el indice de diversidad de Shannon entre las tres
intensidades de pastoreo. En cuanto a la densidad de arbustos no se encontraron diferencias
significativas entre las intensidades de pastoreo (SP 0,77, MIP 0,69 y AIP 0,61

individuos/m?).

Se encontrd que el tamafio promedio de los espacios interislas fue menor en las dreas SP
que en las dreas con MIP; mientras que, las dreas con AIP no se diferenciaron de las restantes
intensidades de pastoreo. El nimero de islas de vegetacion fue mayor en las dreas SP que en
las areas con MIP o con AIP. En cuanto al microrelieve se observé una mayor altura de los

monticulos de suelo en las dreas con AIP respecto a las dreas SP o con MIP (Fig. 2.3).
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Tamafio de los  Numero de islas Altura de las
interislas (cm) (cantidad/transecta) islas (cm)

SP
178,78+8,12a 7,7+0,3b 7,69+0,93a
221,95+8,86b 6,4£0,2a 8,36+0,74a
200,39+11,85ab  6,4+0,2a 11,83£0,89b
P <0,01 <0,01 <0,01

Figura 2.3: Representacién esquemdtica de las islas de vegetacién y los espacios interislas en las tres
intensidades de pastoreo (izquierda de la figura). SP: dreas sin pastoreo, MIP: dreas con moderada intensidad de
pastoreo, AIP: dreas con alta intensidad de pastoreo. Valores medios de los distintos pardmetros medidos y
resultados del ANOVA realizado (derecha de la figura). Se muestran valores medios + 1 E.E. Letras distintas en

una misma columna indican diferencias estadisticamente significativas (P<0,05).

2.4 Discusion

Los resultados obtenidos fueron consistentes con la hipétesis que la formacion de islas
de vegetacion en las estepas del noreste de la Regién Patagénica es consecuencia del
sobrepastoreo. En las dreas con una mayor intensidad de pastoreo los espacios interislas
mostraron una menor cobertura vegetal en comparacion a las dreas con menor intensidad de
pastoreo o sin pastoreo, tanto en las mediciones de otoflo como en las de primavera. Més aun,
los valores promedios abarcaron periodos de baja humedad edafica (2009, final de una sequia
multianual) y de humedad edafica normal (2010, 2011 y 2012), lo cual fortalece el efecto
atribuido al pastoreo sobre la distribucién espacial de la vegetacién. Asimismo, y en
concordancia con lo esperado, en las dreas con mayor intensidad de pastoreo se observé una
mayor proporcion del terreno cubierto por especies arbustivas y una mayor altura de

monticulo de suelo que se desarrolla en las mismas.

Resulta necesario interpretar los datos de cobertura vegetal en el contexto de las
precipitaciones registradas durante el periodo de mediciones (2009-2012) y en afios previos.
Durante dicho lapso de tiempo la region sufrié una sequia multianual (2005 al 2009), luego de
la cual las lluvias tendieron a la normalidad (2010 al 2012). Estas sequias multianuales

pueden tener un efecto negativo tal sobre la vegetacidon que sobrepasa los efectos del pastoreo

24



(Alzérreca-Angelo et al., 1998). Adn asi, se detecté un efecto positivo significativo de la
reduccion o eliminacidon del pastoreo sobre la cobertura de gramineas perennes palatables,
tanto en los espacios interislas como en las islas, y de costra bioldgica s6lo en los espacios
interislas. Ambos grupos floristicos son los que mds sufren los efectos directos del pastoreo a
través de las defoliaciones selectivas (gramineas perennes palatables) y del pisoteo (costra
bioldgica) (Bisigato y Bertiller, 1997; Belnap, 2003; Pirk y Fraji-Brener, 2012). Por otra
parte, se observo una tendencia creciente en la cobertura de las gramineas perennes palatables
al mejorar las condiciones de humedad, tanto en las islas como en los espacios interislas.
Como es de esperar, el aumento de biomasa y reclutamiento de nuevos individuos luego de un
periodo seco es mayor cuando el pastoreo es moderado o inexistente (Webb et al., 2003;

Hereford et al., 2006; Swemmer et al., 2007).

A diferencias de las gramineas perennes palatables, el porcentaje de cobertura de las
gramineas perennes no palatables fue relativamente bajo tanto en las islas de vegetacién como
en los espacios interislas, y no cambi6 en funcién de la intensidad de pastoreo, ni entre afios.
Esto se corresponderia con el hecho que las especies que evitan el pastoreo presentan
caracteristicas xerofitas que les permiten tolerar mejor el estrés hidrico (Perelman et al.,
1997). Por otra parte, la cobertura de las especies anuales (gramineas y dicotiledéneas), fue
afectada s6lo por las precipitaciones. La estrategia de estas especies es crecer rdpidamente en
respuesta a los pulsos de agua, y permanecer al estado latente de semilla cuando la humedad
del suelo es escasa (Grime, 1977). La misma estrategia les permite evadir el pastoreo durante

gran parte del afio.

Tal lo esperado, la riqueza (cantidad de especies) y la composicién (identidad de las
especies) de la vegetacion se vieron afectadas por el pastoreo, aunque no asi la diversidad
(distribucidén de las abundancias relativas de las especies). En ambientes limitados en recursos
y sin historia evolutiva de pastoreo intenso por grandes herbivoros, los incrementos en la
intensidad de pastoreo producirian una caida marcada en la riqueza y diversidad de especies
vegetales (Milchunas et al., 1988), atribuible a la extincién local de especies y a la
disminucién en la tasa de recolonizacién (OIff y Ritchie, 1998). En el presente caso, es
posible que las condiciones de sequia extrema que precedieron a la evaluacion de la cobertura
especifica hayan influenciado la abundancia relativa de las especies a punto tal que la
determinacion de la diversidad floristica resultd insensible a la intensidad de pastoreo. Por

otra parte, y en relacion con los cambios inducidos por el pastoreo en la composicion de la
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vegetacion en el estrato herbéceo, se observé el tipico reemplazo de especies de estados
serales tardios (ej. P. ligularis) por especies de estados serales intermedios (Ej. N tenuis, P.
napostaense, P. lanuginosa) o de estados serales tempranos (especies anuales). Estudios sobre
la composicidn de la vegetacion histérica en la region sugieren la participacion de P. ligularis
como dominante en las comunidades en su condicion pristina (Gallego et al., 2004). Esta
especie es altamente preferida por el ganado (Pisani et al., 2000), lo que sumado a su baja
tolerancia a las defoliaciones frecuentes (Semmartin et al., 2004; Rotundo y Aguiar, 2008)
determinaria su escasa representacion en condiciones de pastoreo intenso. Contrariamente, las
especies representativas de estados serales intermedios son mds tolerantes al pastoreo

continuo e intenso (Pazos y Bertiller, 2007).

Si bien en las dreas no pastoreadas el tamafio medio de los espacios interislas fue menor
que en las dreas pastoreadas, la mayor cobertura arbustiva y el menor nimero de islas en las
ultimas implican un mayor tamafio de las islas de vegetacidn en las dreas pastoreadas. Este
resultado estaria explicado por un mayor tamafio y agrupamiento de los arbustos en las islas
de vegetacion de las dreas pastoreadas, ya que la densidad de arbustos fue similar a lo largo
del gradiente de pastoreo. Las islas de vegetaciéon de las dreas con mayor intensidad de
pastoreo mostraron una cobertura de gramineas perennes relativamente baja, lo cual relajaria
la competencia por recursos a favor del crecimiento arbustivo (Sala et al., 2012). En sintesis,
en las dreas pastoreadas se observé menor densidad de islas arbustivas de mayor tamaiio, en
comparacién con las dreas sin pastoreo. Esta observaciéon es consistente con resultados
obtenidos en el extremo austral del Monte Patagénico, donde se observé mayor tamafio de
parches arbustivos y de suelo desnudo (interisla) a mayor intensidad de pastoreo (Bisigato et

al., 2005).

Bisigato y Bertiller (1997) describieron una serie de estados de las islas de vegetacion en
el extremo sur de la Provincia Fitogeogrifica del Monte a lo largo de un gradiente de
intensidad de pastoreo. En un primer estado, hacia un gradiente creciente de pastoreo, los
parches se caracterizan por ser de gran tamafio, poseer mayor riqueza floristica y presentar
monticulos de suelo relativamente altos. En un segundo estado, cuando la intensidad del
pastoreo es mayor, comienza la fragmentacion de las islas arbustivas, disminuye la riqueza de
especies, y se reduce la altura de los monticulos de suelo de las islas. Por tltimo, un tercer
estado con islas de vegetacion de tamafio mds pequefio que en los anteriores estados,

dominadas por especies ruderales o arbustos bajos. De acuerdo con este modelo, los sitios
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pastoreados del presente estudio se podrian ubicar entre los dos primeros estados, en los que
ain no ha habido una fragmentacién importante de las islas arbustivas ni una degradacion
floristica y edéfica tan fuerte. Por otra parte, el tamafio reducido de las islas arbustivas y el
menor desarrollo del monticulo en las mismas observado en las dreas no pastoreadas del
presente trabajo, se deberia a una alta densidad y cobertura de gramineas perennes lo que
limitaria el crecimiento y el reclutamiento de los arbustos, asi como la erosion del suelo que

contribuye al desarrollo de los monticulos.

En situaciones de escaso o nulo disturbio por pastoreo del ganado, los espacios interislas
de las estepas del noreste de la Region Patagénica pueden estar densamente vegetados. Asi ha
sido observado en situaciones de exclusion del pastoreo por periodos prolongados de tiempo
(Kropfl et al., 2013), en dreas quemadas y mantenidas sin pastoreo (Rostagno et al., 2006), y
a través de simulacién espacialmente explicita (Bisigato et al., 2002). Los resultados del
presente trabajo comparando diferentes intensidades de pastoreo, con réplicas verdaderas y
abarcando periodos secos y con lluvias promedio, fortalecen la argumentacién del origen
exdgeno (sobrepastoreo) de la formacidn de islas de vegetacion distribuidas en una matriz de
suelo desnudo o con escasa cobertura vegetal en las estepas del noreste de la Region
Patagénica. Los cambios inducidos por el pastoreo en la distribuciéon de la vegetacion
retroalimentan la erosién del suelo en los espacios interislas (Schlesinger et al., 1996;
Bisigato et al., 2005), y la formacion de “islas de fertilidad” por la transferencia de material
hacia las islas de vegetacion (Reynolds et al., 1999; Ridolfi et al., 2008; Allington y Valone,
2014).

27



28



Capitulo 3: Interacciones entre pastos y arbustos

3.1 Introduccion

Las interacciones planta-planta son determinantes importantes de la estructuracién y
organizacion de las comunidades vegetales (Roughgarden y Diamond, 1986; Pugnaire et al.,
2011). En los ambientes aridos y semidridos pueden existir, principalmente dos tipos de
interaccion entre los arbustos y las especies herbdceas, en particular las gramineas (pastos).
Una positiva (facilitacién) y otra negativa (competencia), estas interacciones operan al mismo
tiempo dentro de la comunidad vegetal, incluso entre los mismos individuos (Callaway y
Walker, 1997; Maestre et al., 2003a). Ambos tipos de interacciones coexisten en un balance
que puede cambiar hacia un lado o el otro tanto en el espacio como en el tiempo (Holzapfel y
Mahall, 1999; Callaway y Pugnaire, 2007). El modelo de Bertness y Callaway (1994) predice
el predominio de competencia por recursos en ambientes productivos con bajo nivel de
herbivoria, y de facilitacién en ambientes poco productivos sujetos a un nivel alto de
herbivoria. Un buen ejemplo de lo dltimo son las denominadas plantas nodrizas, que mejoran

el ambiente de crecimiento de las plantas asociadas a las mismas (Armas y Pugnaire, 2005).

En el caso particular de comunidades integradas por arbustos y gramineas en zonas
semidridas, los arbustos ejercerian un efecto de facilitacion sobre las gramineas,
particularmente en situaciones de sequia y alto nivel de herbivoria, debido a la reduccién del
estrés abidtico y a la proteccidn contra los herbivoros (Raffaele y Veblen, 1998; Soliveres et
al., 2012). Dicho efecto seria mas marcado en ecosistemas degradados por el pastoreo, donde
los espacios entre arbustos representan ambientes limitados en recursos y altamente
disturbados por las defoliaciones y el pisoteo del ganado. Esta situacién determina un escaso
desarrollo de la parte aérea y subterrdnea de las plantas, lo cual aumenta la probabilidad de
mortandad por sequia (Fuhlendorf, 2001). Es asi que la protecciéon que brindan los arbustos
contra la defoliacién y el pisoteo del ganado tenderia a evitar la extincion local de especies de
gramineas en condiciones de sequia intensa. Contrariamente, en condiciones no degradadas,
de bajo nivel de herbivoria y con disponibilidad normal de recursos, los arbustos tendrian un
efecto nulo o negativo sobre las gramineas que crecen bajo su canopia (Callaway y Walker,
1997; Callaway y Pugnaire, 2007). El efecto nulo se daria en condiciones de particién en el

uso de recursos (Walter, 1971; Sala et al., 1989), donde las gramineas utilizarian los recursos
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disponibles en las capas superficiales del suelo y los arbustos los disponibles en las capas mds
profundas del suelo. En tanto, el efecto negativo se daria cuando ambas formas de vida

utilizan el mismo “pool” de recursos (Rodriguez et al., 2007; Bucci et al., 2011).

Las hipétesis de trabajo abordadas en este capitulo de la tesis establecen (1) el
predominio de interacciones neutras o negativas entre arbustos y gramineas en ausencia de
pastoreo, y (2) que en condiciones de sequia y pastoreo los arbustos favorecen la persistencia
de las gramineas. Por lo tanto, se esperaba observar (1) un crecimiento mayor o similar de
gramineas y arbustos cuando crecen aislados en comparacién a cuando crecen juntos, y (2) un
menor porcentaje de gramineas secas en las islas de vegetacidon que en los espacios interislas
en condiciones de sequia y pastoreo. El objetivo fue comparar a través del tiempo (1) el
crecimiento de Poa ligularis y Chuquiraga erinacea creciendo juntos o separados, y (2) el
porcentaje de gramineas secas en islas de vegetacion y en espacios interislas sujetos a las tres

intensidades de pastoreo establecidas (SP, MIP y AIP).

3.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realizé en los tres sitios de muestreo y a las intensidades de pastoreo (sin
pastoreo [SP], moderada intensidad de pastoreo [MIP] y alta intensidad de pastoreo [AIP])

descriptas en el Capitulo 1.

3.2.1 Diseiio del muestreo

3.2.1. a) Persistencia de gramineas perennes

En el otofio de 2009, se marcaron todas las plantas de gramineas perennes a lo largo de
las transectas de muestreo indicadas en el Capitulo 2, discriminando por ambiente de
crecimiento (isla o interisla) y entre plantas que tenian una o mas macollas verdes y plantas
con todas las macollas secas (gramineas secas). Luego, en otofio y primavera hasta 2012, se
siguié el destino de cada planta marcada registrando los cambios ocurridos: en el caso de las
plantas con macollas verdes si seguian en esa condicién o presentaban solo macollas secas, y
en el caso de las plantas con todas las macollas secas si seguian en esa condicién o

presentaban una o mds macolla verde (rebrotadas). El nimero de individuos se mantuvo
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constante durante todo el muestreo. Es decir, no se marcaron nuevas plantas establecidas
luego del otofio de 2009. De esta manera, los cambios periddicos en la cantidad de gramineas
secas se debieron a la presencia de macollas verdes en plantas que al comienzo del periodo
tenian solo macollas secas o a la ausencia de macollas verdes en plantas que al comienzo del

periodo presentaban macollas verdes.

3.2.1.b) Crecimiento de gramineas y arbustos

En las areas clausuradas de los tres sitios de estudio, en la primavera de 2010 se
seleccionaron al azar nueve islas arbustivas, de similar tamafio, altura de monticulo y
composiciéon floristica. En todas las islas de vegetacion el arbusto dominante fue C.
erinaceae, cuya cobertura aérea fue de 80-90%. Tres de estas islas permanecieron intactas
(islas control, IC), en otras tres se removieron las gramineas (islas de arbustos, [A), y en las
restantes tres se removieron los arbustos (islas de gramineas, 1G). En todos, los casos la
remocion de las plantas se realizé de forma manual, y de manera tal de preservar la forma y
altura de las islas. Para controlar el rebrote de arbustos o gramineas se aplicé herbicida sobre
los tocones de los arbustos o las coronas de las gramineas. Se utiliz6 Togar® BT al 30%
(diluido con gasoil) como herbicida, el mismo se aplicé a lo largo del ensayo en forma local

mediante un pincel.

Al momento de la aplicacién de los tratamientos, en cada IA se eligi6 al azar un
individuo de C. erinacea y se seleccionaron en forma aleatoria cinco ramas jovenes, las que
se identificaron por medio de un precinto plastico numerado colocado en la base de las
mismas. A continuacién se midi6é la longitud y se registré el nimero de ramificaciones
laterales de cada rama. Las mediciones se repitieron en el otofio y primavera de 2011 y 2012 y
en el otofio de 2013. En el caso de las gramineas se eligié P. ligularis para las mediciones,
especie que tiende a dominar en condiciones de exclusion del pastoreo. En cada IG se
eligieron al azar tres individuos de P. ligularis los cuales fueron marcados con cables de
colores. En cada individuo se midi6 la cobertura basal y se conté el mimero de panojas

reproductivas. Las mediciones se realizaron en las fechas indicadas para C. erinacea.
Al final del periodo experimental (otofio 2013), se realiz6 un muestreo destructivo con el

fin de cuantificar la biomasa aérea y subterrdnea de ambas formas de vida. Para estandarizar

la evaluacion de la biomasa aérea de los arbustos se ubicé una parcela de 25x25 cm en la
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parte central y superior de cada arbusto y se recolectd toda la biomasa por debajo de la
proyeccidn de la parcela. En el caso de los pastos, se utiliz6 una parcela de 20x50 cm, que se
ubico al azar dentro de las IG y de las IC. En el laboratorio se separ6 la biomasa verde de la
seca (tejido seco y amarillo) en ambos grupos. Previo a ser pesado, el material se secé en
estufa a 70° C durante 48 hs. Para estandarizar la cuantificacién de biomasa subterrdnea se
tomaron muestras de suelo mediante un cilindro de 5 cm de didmetro y 30 cm de largo,
insertado sobre la corona de un individuo de C. erinacea o P. ligularis previamente
cosechado. Las muestras se lavaron y filtraron con tamices con reticulado de de 1 mm® y de
0,5 mm?, y previo a ser pesadas se secaron en estufa a 70 °C durante 48 hs. En las muestras
tomadas en las IC (islas con arbustos y gramineas) la presencia de raices del arbusto en las
muestras destinadas a cuantificar la biomasa radical de la graminea, y viceversa, fue posible
de detectar y controlar por la diferente coloraciéon de las mismas. Ademads, en el momento del
muestreo destructivo también se tomaron muestras de suelo para determinar el contenido de

agua por gravimetria, con el fin de comparar entre las islas con los diferentes tratamientos.

3.2.2 Andlisis estadistico

Para evaluar el efecto del pastoreo y la sequia sobre la persistencia de las gramineas
perennes en ambientes de islas e interislas los datos de porcentaje de gramineas secas se
analizaron segtin un disefio de parcelas subdivididas en bloques, considerando los afios como
un factor fijo. Debido a la interaccion significativa entre ambiente de crecimiento (islas o
interislas) e intensidad de pastoreo (P<0,05), ambos factores se analizaron de manera
independiente. Se realiz6 un ANOVA con parcelas divididas en bloque, considerando los
afios como un factor fijo y principal, separando los datos de islas e interislas. Luego se realiz6
un ANOVA con parcelas divididas en bloque, considerando los afios como un factor fijo y
principal, separando los datos de acuerdo a las intensidades de pastoreo. Ademads, al final del
muestreo (primavera 2012) se compard el porcentaje de rebrote de las plantas que al
comienzo del muestreo (otofio 2009) poseian sélo macollas secas. Se realiz6 un ANOVA con
parcelas divididas en bloque. Las medias se compararon mediante prueba de Tukey para
comparaciones multiples. Previo andlisis, y para satisfacer los requerimientos del ANOVA,
los datos de porcentaje de plantas secas se transformaron mediante la funcién arcoseno de raiz

cuadrada. En la seccidén Resultados se presentan los porcentajes sin transformar.
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Para evaluar el crecimiento de arbustos y pastos creciendo juntos o en forma aislada se
realiz6 un ANOVA con medidas repetidas con dos factores: tiempo (con medias repetidas) y
tratamientos (control y remocion de arbustos o gramineas). Las variables analizadas para el
arbusto fueron el largo de las ramas y el nimero de ramificaciones, y para la graminea el drea
basal y el nimero de panojas por planta. Para analizar el crecimiento se sumaron los cambios
positivos en cada fecha de muestreo, de manera acumulativa. Se realizaron comparaciones
multiples mediante la prueba de Bonferroni, las comparaciones se realizaron entre pares de
fechas y dentro de cada fecha de muestreo entre tratamientos. La relacion de la fraccion
seca/verde de biomasa aérea, la biomasa subterrdnea y la humedad del suelo se analizaron
mediante ANOVA con un disefio en bloques. Para analizar la biomasa drea se utilizé la
relacion entre la fraccidon seca/verde con el fin de minimizar la variaciéon debido al tamafio
inicial de los arbustos y la escasa cantidad de muestras. Previo andlisis, y para satisfacer los
requerimientos del ANOVA, los datos de biomasa de la graminea se transformaron mediante

rango. En la seccién Resultados se presentan los datos sin transformar.

Los andlisis se realizaron mediante los programas InfoStat (Di Rienzo et al., 2009) e

IBM SPSS Statistics version 19.

3.3 Resultados

3.3.1 Persistencia de gramineas perennes

El porcentaje de gramineas secas no difirié significativamente entre los afios de
muestreo. Comparando entre ambientes de crecimiento (isla o interisla), el porcentaje de
gramineas secas fue similar en las dreas SP y con MIP; mientras que, fue mayor en las islas
que en los espacios interislas en las dreas con AIP. Comparando entre intensidades de
pastoreo, no se encontraron diferencias significativas en los espacios interislas mientras que
en las islas de vegetacidn el porcentaje de gramineas secas fue mayor en las dreas con AIP
que en las dreas SP o con MIP (Tabla 3.1). Por otra parte, el porcentaje de rebrote de
gramineas secas al comienzo del muestreo no difirié entre las islas de vegetacién y espacios
interislas (27,79+6,23% y 28,76+6,59% respectivamente, P=0,9), ni entre las intensidades de
pastoreo (SP: 35,41+4,52%, MIP: 31,16+9,97% y AIP: 18,25 +6,76%, P=0,4).
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Tabla 3.1: Porcentaje promedio de gramineas secas en ambientes de isla e interisla en dreas sin pastoreo (SP),
con moderada intensidad de pastoreo (MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP). Se muestran valores medios
+ 1 EE. Letras distintas en una misma columna (mindscula) o fila (mayudscula) indican diferencias

estadisticamente significativas (P<0,05).

Intensidad de Islas Interislas
pastoreo

Gramineas secas (%) P
SP 50,76+4,67 a 62,58+3,88 0,09
MIpP 61,18+2,35 a 63,23+£2,72 0,6
AIP 80,95+3,45 bB 71,67£1,93 A <0,01
P <0,001 0,3

3.3.2 Crecimiento de gramineas y arbustos

El crecimiento de las ramas y el nimero de ramificaciones en C. erinacea no variaron
entre los tratamientos, aunque si difirieron entre las fechas de muestreo, excepto entre la
primavera de 2011 y el otofio de 2012 (crecimiento) y entre el otofio y la primavera de 2012
(ramificaciones). Similarmente, el drea basal de P. ligularis no varié entre los tratamientos,
pero si entre las fechas de muestreo, excepto entre la primavera de 2012 y el otofio de 2013.
Por otra parte, el nimero de panojas por individuo de P. ligularis varié significativamente
entre tratamientos y en el tiempo, factores que interactuaron en forma significativa. Los
tratamientos difirieron sélo en la primavera de 2012 y otofio de 2013, encontrdndose menor
nimero de panojas en el control. En cuanto a las estaciones, la primavera de 2012 y otofio de

2013 difirieron significativamente del resto (Fig. 3.1).
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Figura 3.1: Variables de crecimiento medidas en Chuquiraga erinacea: a) largo de las ramas, b) niimero de

ramificaciones laterales, y en Poa ligularis: c) cobertura basal, d) nimero de panojas. En a y b el tratamiento es
la remocién de gramineas, y en ¢ y d el tratamiento es la remocién de los arbustos. En el control coexisten

arbustos y gramineas. P: primavera, O: otofio.

Los tratamientos no produjeron cambios en la relacion de las fracciones seca/verde de la
biomasa aérea, ni en la biomasa subterrdnea, en ambas formas de vida. Por otra parte, el

contenido de agua del suelo, al final del periodo de mediciones, fue mayor en las islas
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integradas s6lo por gramineas que en las islas control y las integradas s6lo por arbustos (Tabla

3.2).

Tabla 3.2: Relacién de las fracciones seca/verde de la biomasa aérea, de la biomasa subterrdnea, y de la
humedad del suelo en los tres tratamientos. Se muestran los valores medios + 1 EE. Letras distintas en una
misma fila indican diferencias estadisticamente significativas (P<0,05). IC: islas control con arbustos y

gramineas, IG: islas sdlo con gramineas, IA: islas s6lo con arbustos.

IC IG IA P

Biomasa aérea relacion
seco/verde

Arbustos 4,38+0,79 5,52+1,26 0,5

Gramineas 5,91+1,32 5,38+1,83 -—— 0,7
Biomasa subterranea (g/dm3)

Arbustos 1,75+0,19 1,57+0,21 0,7

Gramineas 0,81+0,21 0,84+0,07 -—— 0,9
Humedad del suelo (%) 9,51+1,18a 12,06+1,45b 9,61+1,36a <0,05

3.4 Discusion

Los resultados obtenidos fueron consistentes con la hipdtesis de la inexistencia de
relaciones positiva entre arbustos y gramineas, pero no asi con la hipétesis que en situaciones
de sequias las islas arbustivas sirven de refugio a las gramineas perennes contribuyendo a la

persistencia de las mismas.

En un periodo con precipitaciones cercanas a las normales (fines 2010-comienzos 2013),
tanto los individuos de C. erinacea como los de P. ligularis crecieron de manera similar o
mejor (crecimiento reproductivo de P. ligularis en la primavera de 2012) aislados que juntos,
contradiciendo la idea del predominio de interacciones positivas entre ambas formas de vida.
Esta falta de respuesta de la remocién de una forma de vida sobre la otra, en el caso de la
graminea podria deberse a que el efecto positivo del microclima (temperatura, humedad,
viento) creado por la presencia del arbusto se compensa por la relajacion de la competencia
por agua en ausencia del arbusto. A diferencia de lo que ocurriria en regiones con

estacionalidad marcada en las precipitaciones, en la regiéon de estudio las raices de las
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especies arbustivas pueden explorar los horizontes superficiales del suelo (Rodriguez et al.,
2007), y competirian por agua y nutrientes con las gramineas. En el caso particular de C.
erinacea los datos presentados (Tabla 3.2), conjuntamente con observaciones realizadas a
partir de la excavacién de individuos en el campo (datos no presentados), sugieren un sistema
radical que explora los horizontes superficiales del suelo. Mds atin, la canopia de los arbustos
intercepta agua de lluvia y la canaliza a través de las ramas y troncos a horizontes profundos
del suelo, particularmente cuando las lluvias son de baja intensidad (Cecchi et al., 2006). En
tanto la insensibilidad del arbusto a la presencia o ausencia de la graminea podria deberse al
acceso a fuentes de agua profundas, a las cuales las gramineas no tienen acceso (Sala et al.,

1989; Golluscio et al., 1998).

El mayor crecimiento reproductivo de P. ligularis en ausencia de C. erinacea podria
deberse a una mayor disponibilidad de agua a principios de primavera, factor critico para la
reproduccién de las gramineas en las zonas dridas y semidridas (Schwinning y Sala, 2004;
Sala et al., 2012). Los arbustos a través de la intercepcion del agua de lluvia y de la
competencia por el agua disponible en el suelo pueden afectar de manera negativa la
reproduccion de las gramineas (Maestre et al., 2003b; Bellot ef al, 2004; Pugnaire et al.,
2011). Esta argumentacion es consistente con la mayor humedad del suelo medida en las islas
con remocion de C. erinacea (Tabla 3.2). Por otra parte, en presencia de arbustos la floracion
puede estar en parte limitada por sombreado, debido a una disminucién en la radiacién

fotosintéticamente activa (Casper, 1996).

Contrariamente a lo esperado, se observé que el porcentaje de gramineas secas fue
similar o mayor en las islas que en los espacios interislas, esto dltimo a altas intensidades de
pastoreo. Hasta cierto nivel de estrés es posible que las islas arbustivas constituyan ambientes
mds favorables que los espacios interislas para la supervivencia de las plantas de gramineas
perennes. Debajo de los arbustos el ambiente es menos estresante y estd menos disturbado por
la herbivoria, en comparacion con los espacios entre arbustos (Fuentes et al., 1986; Pugnaire
et al., 1996). Pero excedido el mismo, la competencia comenzaria a prevalecer (Pugnaire et
al., 2011), atenuando la diferencia entre ambos tipos de ambientes. En el sistema de estudio,
caracterizado por lluvias sin estacionalidad marcada, los arbustos dominantes poseen raices
superficiales (Rodriguez et al., 2007) que competirian fuertemente por el agua en condiciones
de sequia extrema. Por lo tanto, la severa sequia multianual (2007 al 2009) que ocurrié

inmediatamente antes y al comienzo del periodo de estudio podria explicar, en buena medida,
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el alto porcentaje de gramineas secas y el bajo porcentaje de rebrote de las mismas (25% en

promedio), tanto a nivel de islas como de interislas.

Asimismo, se esperaba un mayor porcentaje de gramineas secas a medida que aumentara
la intensidad de pastoreo en los espacios interislas. Pero no fue asi, més adn, en las dreas con
alta intensidad de pastoreo se observd un mayor porcentaje de gramineas secas en las islas de
vegetacion que en los espacios interislas. Una explicacién posible es que a medida que
progresé la sequia multianual los arbustos perdieron el rol protector contra la herbivoria,
debido a que los animales estdn cada vez mds forzados a pastorear dentro de las islas. De esta
forma, las plantas de gramineas perennes que crecen en los ambientes de isla quedarian
sujetas a la defoliacién y a una fuerte competencia por agua con los arbustos, lo cual podria
explicar la mayor proporcion de gramineas secas en las islas en comparacion con los espacios

interislas a altas intensidades de pastoreo.
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Capitulo 4: Banco de semillas bajo diferentes intensidades de pastoreo y sequia

4.1 Introduccion

El banco de semillas del suelo cumple un papel esencial en la regeneracion de las
comunidades vegetales (Harper, 1977). Dicho reservorio se puede caracterizar mediante la
densidad de semillas, la composicién especifica y la diversidad (Fenner y Thompson, 2005).
Ademds, las semillas de las distintas especies o grupos de especies varian en el grado de
persistencia en el suelo, desde transitorias (la mayoria de las semillas persiste un afio o0 menos
tiempo), persistentes a corto plazo (las semillas persisten hasta 5 afios) a persistentes a largo
plazo (las semillas persisten mas de 5 afios) (Thompson et al., 1997). Las gramineas perennes
comunmente tienen un banco de semillas persistente a corto plazo, a diferencia de las especies
anuales que cominmente presentan un banco de semillas persistente a largo plazo (Williams,
1984; Graham y Hutchings, 1988). La persistencia de las semillas en el suelo es
particularmente relevante para la regeneracion de comunidades perturbadas por la accién del

pastoreo y/o sequia (Thompson y Grime, 1979; Lépez-Marifio et al., 2000).

El pastoreo del ganado puede afectar la densidad, composicion, riqueza y diversidad del
banco de semillas del suelo (Bertiller, 1992; Milberg, 1995; Peco et al., 1998). El efecto
puede ocurrir de manera directa a través de la disminucidén en la produccién de semillas de las
especies preferidas (O'Connor y Pickett, 1992; Pol et al., 2014), o indirecta mediante cambios
en la composicién de especies (Cingolani et al., 2003; Loucougaray et al., 2004; Moreno
Garcia et al., 2014). La intensidad y direccién de los cambios en el banco de semillas en
respuesta al pastoreo dependeria de la historia evolutiva, nivel de herbivoria y disponibilidad
de recursos (Milchunas et al, 1988). Segiin este modelo, en ambientes con baja
disponibilidad de recursos y con historia reciente de pastoreo continuo por grandes herbivoros
(tal el caso del sistema en estudio) cabe esperar cambios en la composicién y disminuciones
en la densidad de semillas, riqueza y diversidad, a medida que aumente la intensidad de
pastoreo. En los ambientes dridos las altas intensidades de pastoreo cominmente disminuyen
la riqueza y la diversidad de semillas (Sternberg et al., 2003), favoreciendo a las
dicotiledéneas y a las gramineas anuales en detrimento de las gramineas perennes (Kinucan y

Smeins, 1992; O’Connor y Pickett, 1992).
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Las sequias causan una disminuciéon mds o menos marcada en la produccion de semillas
de las distintas especies que integran la comunidad, provocando cambios en la composicion,
densidad, riqueza y diversidad del banco de semillas del suelo (Pakeman et al., 1999; Fenner
y Thompson, 2005; Del Cacho y Lloret, 2012). La produccién de semillas de las gramineas
perennes es particularmente sensible al estrés hidrico (Schwinning y Sala, 2004). Como
consecuencia, en situaciones de sequia quedan (las gramineas perennes) mds pobremente
representadas en el banco de semillas del suelo en comparacién con las gramineas y

dicotiledéneas anuales (O Connor, 1991; Gutiérrez et al., 2000).

En el sistema en estudio, por accidn del viento los materiales (entre ellos las semillas)
tienden a acumularse en las islas de vegetacion. Por otra parte, en estos ambientes las plantas
que crecen debajo de los arbustos estin comtiinmente sujetas a un menor estrés abidtico y
gozan de proteccion contra los herbivoros, en comparacion con las que crecen en los espacios
entre arbustos (Pazos y Bertiller, 2007; Soliveres et al., 2012). Ambas cosas, aporte externo
de semillas y un ambiente mas favorable para el crecimiento, determinan que las islas de
vegetacion sean los lugares donde se acumula la mayor parte de las semillas (Aguiar y Sala,
1997; Bertiller, 1998; Kinloch y Friedel, 2005). Por lo dicho, la distribucién espacial en
parches del banco de semillas del suelo se acentuaria en condiciones de pastoreo y sequia

actuando en conjunto.

Las hipétesis de trabajo abordadas en este capitulo de la tesis establecen para las estepas
arbustivas pastoreadas del noreste de la Region Patagénica (1) que las islas arbustivas
constituyen ambientes de preservacion del banco de semillas en situaciones de sequia, y (2)
que la reconstitucion del banco de semillas luego de una sequia multianual es mds rdpida en
las islas que en los espacios interislas. El objetivo fue cuantificar el banco de semillas
persistente del suelo en ambientes de islas e interislas bajo diferentes intensidades de pastoreo

al final de una sequia multianual y luego de dos afios con lluvias normales.

4.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realizé en los tres sitios de muestreo y a las intensidades de pastoreo (sin
pastoreo [SP], moderada intensidad de pastoreo [MIP] y alta intensidad de pastoreo [AIP])

descriptas en el Capitulo 1.

40



4.2.1 Disefio del muestreo

En septiembre de 2009 (dltimo afio de un periodo de sequia multianual) y 2011 (luego
de dos afios con precipitaciones normales) se recolectaron muestras para cuantificar el banco
de semillas del suelo. Las muestras de suelo se tomaron inmediatamente antes de la dispersion
de semillas de la mayoria de las especies integrantes de las comunidades del drea de estudio,
con la finalidad de evaluar principalmente el banco de semillas persistente (Thompson y
Grime, 1979). Las muestras se tomaron en islas e interislas aledafias a las transectas
permanentes utilizadas para caracterizar la vegetacion a lo largo de un gradiente de pastoreo
(Capitulo 2). En cada fecha, se tomaron 90 muestras al azar, diez por intensidad de pastoreo y
por sitio, de las cuales cinco correspondieron al ambiente de isla y las restante cinco al
ambiente de interisla. Las muestras de suelo se recolectaron con un sacabocados de 10 cm de
didmetro y 5 cm de profundidad, se trasladaron al laboratorio donde se secaron al aire, y se

almacenaron a temperatura ambiente y en oscuridad hasta su procesamiento.

4.2.2 Cuantificacion del banco de semillas

Durante el procesamiento las muestras de suelo se lavaron vy filtraron a través de una
serie de tres tamices con malla de 1 mm (N° 18), 0,71 mm (N° 25) y 0,5 mm (N° 35). El
procedimiento se repitié (3 a 5 veces) hasta que la totalidad del suelo hubiera pasado a través
de los tamices (Gross, 1990). El uso de tamices de distinto tamafio permitié separar las
semillas y otros materiales, evitando su obstruccion. Después del lavado las muestras se
secaron al aire durante 72 h, y posteriormente se procedié al conteo de semillas bajo lupa
binocular. Cada semilla fue reconocida hasta el nivel de especie, con la ayuda de un catilogo
de referencia constituido por semillas recolectadas directamente de las plantas de especies
presentes en el drea de estudio. Las semillas se clasificaron en dos categorias: (1) semillas
potencialmente viables, que incluyd semillas con embrién entero que resistian una ligera
presion aplicada con la pinza de diseccion (Roberts y Ricketts, 1979; D’ Angela et al., 1988),
o germinadas (con radicula visible); y (2) semillas dafiadas, que incluyé a todas aquellas con
embriones incompletos, quemadas, vacias o muertas (semillas enteras que no resistieron la

presion aplicada con la pinza de diseccion).
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4.2.2 Andlisis estadistico

Para comparar la densidad de semillas de diferentes grupos floristicos entre ambientes
(islas e interislas) bajo diferentes intensidades de pastoreo y condiciones climdticas (sequia y
humedad normal) se utiliz6 una prueba de Wilcoxon (no paramétrica), debido a que los datos
no presentaban una distribucién normal. Por otra parte, para evaluar el efecto del pastoreo y la
sequia sobre la densidad de semillas se compard el contenido de semillas de las muestras
mediante ANOVA, segin un disefio de parcelas subdivididas en bloques, considerando los
afios de muestreo como un factor fijo y principal. Debido a la existencia de interaccion entre
ambiente, intensidad de pastoreo y afio de muestreo, los efectos se analizaron de manera
independiente. Se realiz6 un ANOVA con parcelas divididas en bloques para cada ambiente
con el fin de comparar la densidad de semillas de diferentes grupos floristicos: arbustos,
dicotiledoneas herbdceas, gramineas anuales y gramineas perennes. Previo andlisis, y para
satisfacer requerimientos del ANOVA, los datos de densidad de semillas fueron
transformados con la funcién raiz cuadrada mas uno (\/x+1). Para el andlisis estadistico s6lo
se consideraron las semillas potencialmente viables. En la seccion Resultados se muestran los
datos sin transformar. Las medias se compararon con un test de Tukey para comparaciones

multiples.

Se calcul6 la proporcién de cada grupo floristico en las muestras y se realizé un Andlisis
de Componentes Principales (ACP) usando una matriz de covarianza. Para realizar el ACP las
gramineas perennes se dividieron en tres categorias: palatabilidad alta (P. ligularis, J.
plumosa, N. longiglumis), palatabilidad media (N. tenuis y P. napostaense) y palatabilidad
baja (P. speciosa). Se calcularon ademds los indices de diversidad de Shannon y de riqueza, y
se compararon los intervalos de confianza corregidos por sesgo y aceleracion obtenidos

mediante bootstrap (500) (Pla y Matteucci, 2001).

Los andlisis se realizaron con el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2009).

4.3 Resultados

La densidad total de semillas fue mayor (P<0,01) en las islas de vegetacién que en los
espacios interislas a lo largo del gradiente de intensidad de pastoreo en ambos afios de

muestreo (Fig. 4.1). En situacién de sequia (2009), la densidad de semillas en las islas de
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vegetacion triplicd, quintuplicé y octuplicé la densidad de semillas en los espacios interislas
en las dreas SP, con MIP y AIP, respectivamente. Luego de dos afios de lluvias normales
(2011) la densidad de semillas en las islas triplicé y decuplicé la densidad de semillas en los

espacios interislas en las dreas SP y con MIP o AIP, respectivamente.
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Figura 4.1: Densidad total de semillas en el banco del suelo en los espacios interislas y en las islas de
vegetacion en dreas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad de pastoreo (MIP) y con alta intensidad de
pastoreo (AIP), medidas en el 2009 (dltimo afio de una sequia multianual)(a) y 2011 (luego de dos afios con
precipitaciones normales)(b). Las lineas sobre las barras indican 1+ E E. Los asteriscos indican diferencias

estadisticamente significativas (*: P<0,05; **: P<0,01; ***: P<0,001) entre ambientes.
Tanto en las islas como en los espacios interislas el banco de semillas persistente del

suelo estuvo representado mayormente por dicotiledéneas herbiceas y dicotiledéneas

arbustivas (Fig. 4.2).
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Figura 4.2: Representacién proporcional de los grupos floristicos en el banco de semillas del suelo en las islas
(a) 2009, (c) 2011 y en los espacios interislas (b) 2009, (d) 2011, GP: graminea perennes, GA: gramineas

anuales, DH: dicotiledoneas herbaceas, DA: dicotiledoneas arbustivas.

La Tabla 4.1 contiene los datos de densidad de semillas discriminada por grupo
floristico. En el afio 2009 (condiciones de sequia) la densidad de semillas de todos los grupos
floristicos fue mayor en las islas de vegetacion que en los espacios interislas, en todas las
intensidades de pastoreo (excepto la similitud en la densidad de semillas de gramineas
perennes entre las dreas SP). En el afio 2011 (condiciones de precipitaciones normales) la
densidad de semillas de especies arbustivas fue mayor en las islas que en los espacios
interislas en todas las intensidades de pastoreo, la densidad de semillas de dicotiledoneas
herbiceas fue mayor en las islas que en los interislas s6lo en las dreas con pastoreo (MIP y
AIP); mientras que, la densidad de semillas de gramineas perennes y anuales fue mayor en las
islas en las zonas SP y con AIP. Dentro de los espacios interislas la densidad de semillas de
los distintos grupos floristicos no vari6 a los largo del gradiente de pastoreo, y la densidad
total de semillas y de las dicotiledoneas herbaceas fue mayor en 2011 que en 2009. En las

islas de vegetacion la densidad de semillas de dicotiledéneas herbaceas fue mayor a medida
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que aument6 la intensidad de pastoreo; mientras que, la densidad total de semillas fue mayor

en las dreas con AIP que en las dreas SP y con MIP; sin varias entre los afios.
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Tabla 4.1: Densidad de semillas de diferentes grupos floristicos en el banco del suelo en islas e interislas de éreas sin pastoreo (SP), con moderada intensidad de pastoreo
(MIP) y con alta intensidad de pastoreo (AIP), medidas en 2009 (dltimo afio de una sequia multianual) y 2011 (luego de dos afios con precipitaciones normales). (a)
Comparacion entre islas e interislas en las distintas intensidades de pastoreo para cada afio. (b) Comparacién entre las intensidades de pastoreo y entre afios para islas e

interislas. Se muestran los valores medios + 1 EE. Letras distintas en una misma fila indican diferencias estadisticamente significativas (P<0,05).

a) Grupos P MIP AP
floristicos Islas Interislas P Islas Interislas P Islas Interislas P
Densidad de semillas (semillas/mz)
2009

D. arbustivas  2095,95+611,58  479,91£149,23  <0,05 1708,26+508,68 190,98+67,41  <0,001 1709,78+516,71 227,36+£120,26  <0,001
D. herbdceas  3809,92+894,58  1410,36£326,99 <0,0001 7713,71+x1899,05 1644,60+385,64 <0,01 17216,02£3675,40 1855,29+372,94 <0,0001
G. anuales 97,94+48,15 0 <0,0001 360,75+173,69 31,83+31,83 <0,01 1064,06+418,38 45,47+28,65  <0,0001
G. perennes 156,71+38,56 127,32+40,78 0,8 519,91+177,63 95,49+44,67 <0,01  318,31+109,05 172,79+59,10 <0,01

2011

D. arbustivas ~ 3137,63£969,82 163,70+45,12 <0,0001 2908,86+1009,04  215,47+44,16 <0,0001 4042,54+1510,11 244,04+86,49 <0,0001
D. herbdceas 9094,57+2694,89 4192,59+1053,79 0,2 14583,49+4694,16 3447,54+1261,55 <0,05 34398,69+8101,03 3193,71+974,78 <0,0001
G. anuales 372,88+241,53 136,41+76,05 <0,05 773,74+355,91 1596,44x1097,71 0,9 222,82+96,77 74,27+36,61 <0,05
G. perennes 1073,16+412,62 227,36+84,60 <0,01  499,50+126,88 303,62+107,44 0,3 445,63+127,80 74,27+29,14 <0,001

b)
Grupos floristicos SP MIP AIP P 2009 2011 P
Densidad de semillas (semillas/m®)
Interislas
D. arbustivas 298,15+107,08 184,97+30,69 249,34+75,33 0,7 282,47+84,13 205,84+25,04 0,1
D. herbaceas 2751,26+992,09 2415,62+803,43 2415,71+576,30 0,9 1628,80+306,98a 3492,92+714,83b  <0,05
G. anuales 74,27+33,27 713,01+662,38 188,86+154,42 0,4 25,46+15,30 625,30+435,68 0,3
G. perennes 166,58+40,34 216,45+70,74 133,69+24,10 0,4 142,88+24,73 201,59+49,68 0,5
Semillas totales 3531,12+983,71 4459,52+2226,44  3410,16+589,13 0,9 2247,97+329,45a  5352,56+1399,02b <0,05
Islas
D. arbustivas 2564,87+282,43 2422,34+454 51 2942,59+646,58 0,7 1948,99+298,27 3337,54+309,97 0,06
D. herbaceas 6786,37+1700,66a 11818,85+2271,80b 24026,03+4724,93c <0,001( 9837,19+2084,42 18583,64+4077,99 0,1
G. anuales 244,74+108,69 835,03+377,56 659,26+188,83 0,1 700,05+245,36 459,31+175,09 0,2
G. perennes 580,03+203,58 976,15+517,86 420,17+66,65 0,5 660,43+364,11 657,13+109,27 0,2

Semillas totales  11000,79+2154,69a 14113,86+3545,86a 29127,48+5038,49b <0,001| 12007,36+2813,51 24154,06+4033,78 0,08
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En las islas de vegetacion la riqueza del banco de semillas difirié significativamente
(P<0,05) entre los tres tratamientos, incrementdndose a medida que aumentd la intensidad de
pastoreo (SP: 23, MIP: 30, AIP: 31 especies/muestra) en el dltimo afio de la sequia multianual
(2009). Sin embargo, la riqueza fue menor a medida que disminuy¢ la intensidad de pastoreo
(SP: 31, MIP: 30, AIP: 27 especies/muestra) luego de dos afios con lluvias normales (2011).
Por otra parte, en los espacios interislas la riqueza del banco de semillas fue similar en las
dreas pastoreadas y no pastoreadas (SP: 24, MIP: 22, AIP: 20 especies/muestra) en el
muestreo de 2009; mientras que, fue mayor (P<0,05) en las dreas con MIP, intermedias en las
dreas SP y menor en las dreas con AIP (SP: 24, MIP: 26, AIP: 19 especies/muestra) en el
muestreo de 2011. En cuanto a la diversidad del banco de semillas, s6lo se encontraron
diferencias (P<0,05) en los espacios interislas durante el afio de sequia, cuando en las dreas
con MIP el indice de diversidad fue menor en comparacién a las otras dos intensidades de

pastoreo (SP: 2,65; MIP: 2,37; AIP: 2,58).

En el ACP realizado con las proporciones de los diferentes grupos floristicos en el banco
de semillas del suelo, los dos primeros componentes principales explicaron un 74% de la
varianza total. El andlisis permitié establecer que en condiciones de sequia (2009) los
ambientes (islas e interislas) se caracterizaron por poseer una mayor proporcién de semillas de
gramineas perennes de media y baja palatabilidad, mientras que en condiciones de humedad
normal (2011) los espacios interislas se caracterizaron por poseer una mayor proporcion de
semillas de gramineas anuales y de gramineas perennes de alta palatabilidad. Por otra parte,
las islas e interislas de las dreas sin pastoreo se caracterizaron por poseer una mayor
proporcion de semillas de arbusto; mientras que, las dreas con pastoreo se caracterizaron por

poseer una mayor proporcion de semillas de dicotiledoneas herbaceas (Fig. 4.3).
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Figura 4.3: Ordenacién de las muestras mediante la representacién proporcional de los diferentes grupos
floristicos en el banco de semilla del suelo. a) Circulo de correlaciones entre las variables y los dos primeros
componentes principales, b) Distribucion de las muestras en el espacio de los dos primeros componentes
principales. GAP: gramineas perennes de alta palatabilidad, GMP: gramineas perennes de moderada
palatabilidad, GBP: gramineas perennes de baja palatabilidad, SP (m): sin pastoreo, MIP (A): moderada
intensidad de pastoreo, AIP (e): alta intensidad de pastoreo. Los simbolos llenos corresponden a las islas de
vegetacion y los vacios a los espacios interislas. Rojo: 2009, Negro: 2011. CP: Componente Principal, CC CP:

coeficiente de correlacion con el CP. Los valores entre paréntesis indican la varianza explicada por cada eje.

4.4 Discusion

Los resultados obtenidos fueron consistentes con la idea que las islas de vegetacion
constituyen ambientes de preservacion del banco de semillas del suelo en situaciones de
sequia multianuales. En cambio, los resultados no corroboraron la hipdtesis de una
reconstitucion post-sequia mds rdpida del banco de semillas en las islas que en los espacios

interislas.

La mayor conservacion del banco de semillas del suelo en las islas de arbustos en
situaciones de sequia multianuales, acentuada en condiciones de pastoreo, podria atribuirse en
parte a la reduccidn del estrés abidtico y a la proteccion contra los herbivoros. Ambos factores
en conjunto favorecen el crecimiento de las plantas y el aporte de semillas al banco del suelo.

Restablecidos los niveles normales de humedad del suelo, la mayor disponibilidad de semillas
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y las condiciones mds favorables para el establecimiento y el crecimiento de las plantas en las
islas explicarian la mayor concentracion del banco de semillas del suelo en estos ambientes.
Por otro lado, las islas de arbustos actiian como destino de semillas producidas en los espacios
interislas (Aguiar y Sala, 1997; Bochet y Garcia-Fayos, 2004; Rey, 2004; Aerts et al., 2006).
En estos dltimos sitios, atin cuando la abundancia de la lluvia de semillas es igual a las islas
de vegetacion (Leder et al., 2015), la erosién hidrica y edlica, la remocién de biomasa y el
pisoteo de los animales crean un ambiente poco propicio para el desarrollo del banco de

semillas del suelo.

Las dicotiledoneas herbaceas dominaron en el banco persistente de semillas del suelo,
independientemente de las condiciones de pastoreo, humedad y ambiente de crecimiento. Este
resultado coincide con lo observado en diversos tipos de pastizales (Bertiller, 1992; Gutiérrez
y Meserve, 2003; Solomon et al., 2006). Es conocido que muchas especies de dicotiledéneas
herbaceas poseen semillas de tamafio pequefio (tal el caso del presente estudio) y cubiertas
seminales duras, lo cual facilita la penetracion en el suelo y la persistencia por periodos de
tiempo prolongados (Sternberg et al., 2003; Fenner y Thompson, 2005). No obstante, en
términos generales, el pastoreo, el ambiente de islas y el aumento en la humedad del suelo
aumentaron la representacion de este grupo floristico en el banco de semillas. Numerosos
trabajos previos han informado incrementos en la densidad de semillas de dicotiledéneas
herbiceas en el banco de semillas del suelo en areas pastoreadas en comparacion con dreas sin
pastoreo (Kinucan y Smeins, 1992; O’Connor y Pickett, 1992; Russi et al., 1992). Por su
parte, las dicotiledoneas arbustivas siguieron a las dicotiledéneas herbiceas en cuanto a la
contribucion de semillas al banco persistente del suelo. Si bien estuvieron mejor representadas
en las islas que en los espacios interislas, en estos dltimos sitios de dreas pastoreadas los
arbustos pueden encontrar condiciones mds propicias para el establecimiento de nuevos

individuos (Bisigato y Bertiller, 1999), contribuyendo a la arbustizacion del sistema.

Las gramineas perennes estuvieron mucho menos representadas que las dicotiledéneas
en el banco persistente de semillas del suelo. La estrategia de persistencia de las mismas esté
basada en parte en la propagacion vegetativa y en la elevada longevidad que pueden alcanzar
las plantas establecidas, lo cual las hace menos dependiente del banco de semillas en
comparacién con las especies anuales (Milberg, 1995; Caballero et al., 2008). Ademas, las
semillas de las gramineas perennes poseen un ciclo de vida relativamente corto, lo cual limita

la formacion de un banco de semillas persistente (Bertiller y Aloia, 1997; Peco et al., 1998;
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Sternberg et al., 2003). El banco de semillas de las gramineas perennes sufre una gran
depredacion por parte de insectos (en especial hormigas), roedores y aves (Mayor et al., 2003;
Pazos y Bertiller, 2007). No obstante, las gramineas perennes mantuvieron cierta
representacion en el banco de semillas persistente del suelo, mayor en las islas que en las
interislas al final de la sequia multianual (2007-2009) que afect6 la region donde se halla el
drea de estudio. Dado que las sequias multianuales producen una elevada mortandad de
plantas de gramineas perennes (Capitulo 3), el banco de semillas en cuestion cumpliria un
papel importante en la regeneracion de las poblaciones de gramineas perennes. Por otro lado,
las gramineas anuales (representadas principalmente por Schismus barbatus, Anexo )
respondieron al pastoreo y a la sequia en forma similar a las gramineas perennes. Este
resultado se contradice con trabajos que muestran un aumento de las gramineas anuales en
ambientes disturbados (Brooks y Esque, 1999; Sternberg et al., 2003). Es posible que la
densidad de semillas de S. barbatus haya sido subestimada, ya que esta graminea posee
semillas de tamafio pequefio (0,08 mg) (Pake y Venable, 1996) y quizds la técnica para la
determinacion del banco de semillas empleada en el presente estudio no haya sido la adecuada

para este tipo de especies.

Contrario a lo esperado, no se observé una recomposiciéon mds rdpida del banco de
semillas en las islas que en los interislas, en particular bajo alta intensidad de pastoreo. Este
resultado fue consistente con la mayor proporcion de gramineas con todas las macollas secas
observadas en las islas de las 4reas con alta intensidad de pastoreo (Capitulo 3). En
condiciones de un estrés hidrico acentuado, es de esperar que la competencia con los arbustos
comprometa fuertemente el aporte de semillas al banco del suelo. Por otro lado, es posible
que el tiempo de recuperacion de dos afios haya sido insuficiente para la mayoria de los
grupos floristicos. Las plantas que sobreviven a las sequias pueden tardar varios afios en
recuperarse y aportar semillas al banco del suelo (Garcia y Zamora, 2003; Caballero et al.,
2008). Por otra parte, con mejores condiciones de humedad, particularmente en los ambientes
de islas, es de esperar que parte de las semillas del banco del suelo se conviertan en plantulas

(Marone et al., 2000).

La riqueza de especies en el banco de semillas del suelo disminuyé en las dreas con alta
intensidad de pastoreo en el afio himedo en ambos ambientes. Las variaciones referidas se
debieron principalmente a la disminucién en el nimero de especies de dicotiledoneas

herbiceas y gramineas perennes en las dreas pastoreadas, coincidiendo con resultados de
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trabajos similares llevados a cabo en ambientes 4ridos o semidridos (Kinucan y Smeins, 1992;
Sternberg et al., 2003; Snyman, 2004; Tessema et al., 2012). Por otra parte, en términos de
contribucion al banco de semillas del suelo, el andlisis de componentes principales destac a
las gramineas perennes de media a baja palatabilidad al final de la sequia multianual, y a las
gramineas perennes de alta palatabilidad y gramineas anuales en afios con lluvias normales.
La respuesta observada sugiere una mayor tolerancia a la sequia en las gramineas de
palatabilidad media y baja y/o una mayor persistencia de sus semillas en el banco del suelo.
En general, las gramineas de media a baja palatabilidad presentan caracteristicas xerofitas que

confieren resistencia al estrés hidrico (Perelman et al., 1997).
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Capitulo 5: Recuperacion de ambientes degradados por pastoreo luego de 10 afios
de exclusion del ganado doméstico.

5.1 Introduccion

En los ambientes 4ridos y semidridos el sobrepastoreo del ganado doméstico es el
principal factor de desertificacion, transformando ambientes dominados por gramineas
perennes en ambientes dominados por arbustos con suelo desnudo o baja cobertura vegetal en
los espacios entre arbustos (Milchunas y Lauenroth, 1993; Whitford, 1997; Allington y
Valone, 2011). Dichas modificaciones estructurales comtinmente alteran procesos
fundamentales de los ecosistemas, tales como el ciclado de nutrientes, el flujo de agua y la
productividad primaria (Reynolds et al., 1999). En general, se propone que el disturbio del
ganado puede ser el disparador de alteraciones persistentes en la hidrologia del suelo, como la
disminucién de la tasa de infiltracion y el aumento de la escorrentia, convirtiendo a los
ecosistemas disfuncionales en términos de eficiencia de uso del agua, nutrientes y radiacion
(Bestelmeyer et al., 2004; Briske et al., 2005). La reduccién en la disponibilidad de nutrientes
y la degradacion de las propiedades fisicas del suelo es provocada primariamente por la
pérdida de gramineas perennes y el pisoteo del ganado, lo que limita el establecimiento y

desarrollo de nuevas plantulas (Bisigato y Bertiller, 2004).

Cuando las alteraciones estructurales y funcionales superan un umbral critico de
degradacion, el sistema cambiaria a un estado estable alternativo, generandose una transicion
irreversible en términos del sélo control del disturbio que lo originé (Walker et al., 1981; Le
Houerou, 1989; Bestelmeyer et al., 2004). Asi, cuando en los ambientes dridos y semidridos
un pastizal se convierte en arbustal, la reversion de la transicién no podria lograrse a corto
plazo sin una intervencién mucho mayor que el simple control del pastoreo (Westoby et al.,
1989; Laycock 1991; Valone et al., 2002; Stringham et al., 2003). La disminucién de la
cobertura de las gramineas favoreceria la compactacién del suelo, reduciendo la tasa de
infiltracién del agua e incrementando la erosion del suelo (Rostagno, 1989). Este mecanismo
de degradacion mantiene o refuerza las comunidades vegetales degradadas y limita el retorno
hacia la comunidad original (Scheffer et al., 2001; van de Koppel et al., 2002). No obstante,
algunos resultados sugieren que la exclusion del pastoreo podria disparar la recuperacion de la

vegetacion y de las propiedades del suelo en los espacios entre arbustos (Fuhlendorf et al.,
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2001; Valone et al., 2002; Zhang et al., 2005). Con el paso del tiempo, y dependiendo del
régimen de precipitaciones, la compactacidn del suelo irfa disminuyendo, favoreciendo asi la
infiltraciéon del agua y el restablecimiento de vegetacion (Castellano y Valone, 2007;
Allington y Valone, 2011). Debido a que el agua constituye el principal factor limitante para
el crecimiento de las plantas en los sistemas dridos y semidridos, el aumento de la tasa de
infiltracion del agua en el suelo resultaria esencial para la recuperacién del sistema (Walker ef
al., 1981). Més aun, el establecimiento de plantas promoveria la infiltracién del agua en el
suelo, produciéndose una retroalimentacién positiva entre cobertura vegetal y tasa de

infiltracién (van de Koppel et al., 2002).

En el noreste de la Region Patagénica argentina el sobrepastoreo del ganado doméstico
ha provocado una fuerte reduccion de la cobertura de gramineas perennes, el aumento de la
erosion hidrica y edlica en los parches de suelo desnudo y el deterioro fisicoquimico de los
suelos (Kropfl, 1999; Rostagno y del Valle, 1988; Bisigato y Bertiller, 1997). La hipodtesis
puesta a prueba establece que la exclusion del pastoreo promueve una lenta recuperacion de la
vegetacion en los espacios interislas. El objetivo fue evaluar la recuperacion de la vegetacion
y del suelo en los espacios interislas en un sitio representativo del sistema en estudio luego de
10 afios de exclusidn del pastoreo, mediante la comparacién de la cobertura y las propiedades
fisicoquimicas del suelo entre dreas clausuradas al pastoreo de animales domésticos y dreas
pastoreadas. Dado que la limitante principal para la recuperaciéon del ambiente estaria dada
por la disponibilidad de agua, se espera que al excluir el ganado (10 afios) la compactacion del
suelo producida por el pisoteo disminuya y por lo tanto aumente la tasa de infiltracién del
agua. Este aumento en la infiltracion facilitaria el establecimiento de las gramineas perennes y

el incremento de la concentracién de nutrientes del suelo en los espacios interislas.

5.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realizé en el establecimiento “Lote 7”. Las mediciones se realizaron en
cuatro dreas de 20x10 m excluidas al pastoreo ovino por un alambrado a mediados del afio
2000 [AC] y en cuatro dreas de las mismas dimensiones y apareadas con las anteriores, que
continuaron ininterrumpidamente bajo pastoreo ovino [AP]. Los cuatro pares estaban
separados entre si por una distancia de aproximadamente 20 m y distanciados por 900 m de la

aguada mds cercana.
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5.2.1 Diseiio del muestreo

Se evaluaron la cobertura y las propiedades fisicoquimicas del suelo en los espacios
interislas entre agosto de 2010 y noviembre de 2011. La cobertura aérea de la vegetacion se
determind a nivel de especie. Se utilizaron parcelas de muestreo de 1x1 m (n=5 por éarea,
N=40), ubicadas en espacios interislas elegidos al azar dentro de cada drea clausurada y en el
drea pastoreada aledafia correspondiente. La cobertura se estimé en forma visual empleando la
escala de coberturas de Braun-Blanquet (Braun-Blanquet, 1972). La cobertura de pavimento
de erosion (presencia de canto rodado en la superficie), costra bioldgica, suelo desnudo y
broza se determiné de igual forma que la cobertura aérea de la vegetacion, pero utilizando
parcelas de 0,25x0,25 m subdivididas en 100 cuadriculas (n=15 por drea, N=120). Dichas
parcelas se ubicaron al azar entre matas de gramineas perennes en los espacios entre arbustos.
El tamafo de las islas de vegetacion se midi sobre transectas lineales de 10 m de longitud
(n=2 por 4rea, N=16) ubicadas al azar en las AC y en las AP. Se definié como “isla” al 4rea
dominada por arbustos, incluyendo el drea debajo de la proyeccion de la canopia al suelo, que
comunmente presenta una acumulaciéon de sedimento visiblemente mayor al 4drea circundante

(Capitulo 2).

Las mediciones de infiltracion del agua en el suelo de los espacios interislas de las AC y
de las AP se efectuaron entre matas de vegetacion herbicea evitando disturbar la superficie
del suelo, en dos oportunidades: agosto de 2010 y noviembre de 2011. Las fechas se
seleccionaron de modo tal de uniformar el contenido inicial de humedad del suelo, dada su
influencia en la tasa de infiltracion. En la primera fecha de medicion se emplearon
infiltrémetros de doble anillo (Anillo de Munz, con didmetro del anillo interno y externo de
30 y 45 cm, respectivamente; n=1 por drea, N=8); mientras que, en la segunda fecha de
medicion se emplearon infiltrémetros de anillos simples (32 cm de didmetro; n=2 por drea,
N=16). Ambos tipos de infiltrémetros suministran mediciones comparables (Johnson, 1991;
Verbist et al., 2010). Ademads, en el presente estudio el interés primario fue la comparacién de
la tasa de infiltracion bdsica entre las AC y las AP. Para las mediciones de infiltracién se
utiliz6 la metodologia habitual (Sepilveda, 1999). En ambas fechas de muestreo, todas las
mediciones se realizaron durante el mismo dia. Se efectuaron tres lecturas por cada intervalo
de tiempo considerado: 5, 10, 20 y 30 minutos (12 lecturas en total). Ademds, se tomaron
muestras de suelo (n=5 por area, N=40) para determinar el contenido de agua por gravimetria,

con el fin de comparar el estado hidrico del suelo entre AC y AP.
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La caracterizacion del suelo de los espacios interislas en las AC y en las AP se hizo
mediante determinaciones de textura, densidad aparente y del contenido de materia orgéanica,
nitrégeno total y fésforo extractable. Las muestras de suelo fueron recolectadas en lugares
elegidos al azar en marzo de 2011. Para los andlisis de textura se tomaron muestras
compuestas (cada una integrada por cinco submuestras provenientes de espacios interislas) de
los primeros 5 cm del suelo (n=2 por drea, N=16), separando la costra fisica superficial del
suelo subyacente. Dicha costra fisica es la capa superficial de suelo, comiinmente de menos
de 1 cm de espesor, estructuralmente diferente al material que se encuentra inmediatamente
debajo de ellas (Belnap et al., 2001). En ambas fracciones de suelo se determind el porcentaje
de arcilla, limo y arena por el método del densimetro de Bouyoucos. Para la determinacion de
la densidad aparente se tomaron muestras de suelo sin disturbar (n=5 por &drea, N=40)
empleando cilindros de acero de 5 cm de didmetro por 5 cm de profundidad (100 cm’), luego
fueron secadas a 100°C en estufa hasta peso constante y se determind la relacion
peso/volumen. Para los andlisis quimicos se tomaron muestras compuestas, usando la misma
metodologia que para el andlisis de textura, de los primeros 5 cm de suelo (n=1 por drea,
N=8). La materia orgdnica se obtuvo por combustién seca mediante un Analizador
Automatico de Carbono (LECO modelo CR12) y utilizando el factor de correccién de van
Bemmelen (%MO = %C x 1,724), el N total por el método semimicro Kjeldahl, y el P

extractable por el método de Bray-Kurtz.

5.2.2 Andlisis estadistico

Los datos obtenidos se analizaron mediante pruebas ¢ de Student para muestras
apareadas, excepto la cobertura de gramineas perennes. Esta dltima variable se analiz6 con la
prueba de Wilcoxon (no paramétrica), debido a que los datos no seguian una distribucién
normal. Previo andlisis, los datos de cobertura de especies anuales, suelo desnudo y de
pavimento de erosion fueron transformados al arcoseno de su raiz cuadrada para cumplir el
supuesto de normalidad; mientras que, el tamafio de las islas se trasformé con reciproca. En la
seccion de Resultados se muestran los valores sin transformar. Para la ordenacion de los sitios
de acuerdo a su composicion floristica se utiliz6 un andlisis de componentes principales
(ACP) empleando matrices de covarianza. Los valores de la tasa de infiltracién bésica fueron
obtenidos mediante el modelo de Kostiakov (Hillel, 1998). Todos los andlisis se realizaron

mediante el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2009).
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5. 3 Resultados

La cobertura aérea vegetal total en los espacios interislas fue mayor (P<0,05) en las AC
que en las AP. La cobertura de gramineas perennes fue mayor (P<0,01) en las AC que en las
AP 27% y 0,17%, respectivamente); mientras que, la cobertura de especies anuales fue
mayor (P<0,05) en las AP que en las AC (Fig. 5.1). Los dos primeros componentes
principales explicaron el 56% de la varianza total. El primer componente principal diferencid
las AC de las AP por la identidad de las especies dominantes. Las AC estuvieron
caracterizadas por la dominancia de P. ligularis, mientras que las AP estuvieron
caracterizadas por la dominancia de S. barbatus y E. cicutarium. El segundo componente
principal separd las parcelas excluidas del pastoreo de acuerdo a la identidad de los
subarbustos presentes en las mismas. En un grupo de parcelas predominaron Baccharis
ulicina Hook. & Arn. y S. aphylla, y en otro grupo B. melanopotamica y B. microphylla (Fig.
5.2).
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La cobertura de pavimento de erosion en los espacios interislas fue mayor en las AP que
en las AC; mientras que, la cobertura de costras bioldgicas fue mayor en las AC (Tabla 5.1).
El porcentaje de suelo desnudo y la cobertura de broza fue similar en ambas condiciones
(pastoreo y clausura). El tamafio promedio de las islas de vegetacion fue mayor en las AC que

en las AP (Tabla 5.1).

Tabla 5.1: Valores de cobertura en los espacios interislas y tamafio de las islas de vegetacién bajo condiciones

de pastoreo (AP) y clausura (AC) (10 afios de antigiiedad). Se muestran los valores medios + 1 EE.

Variables AP AC P
Cobertura (%)
Pavimento de erosion 57,95+1,47 12,08+2,49 <0,01
Costra bioldgica 3,05+0,22 45,41+2,57 0,01
Suelo desnudo 32,16x1,35 34,74+3,15 0,3
Broza 6,83+0,19 7,76+0,97 0,4
Tamaiio de las islas (m) 1,22+0,16 3,11+0,86 <0,05

Las tasas de infiltracién bdsica registradas en las condiciones de clausura y pastoreo
resultaron similares (P>0,05), tanto cuando las mediciones se realizaron con infiltrometros de
doble anillo (media+EE: 54,46+18,06 mm/h y 33,03+8,9 mm/h, respectivamente), como
cuando se realizaron con infiltrometros de anillo simple (mediatEE: 32,76+2,88 mm/h y
33,45+2,85 mm/h, respectivamente). Al momento de realizar las mediciones de infiltracién la
humedad gravimétrica promedio del suelo fue del 4% (agosto 2010) y 8% (noviembre 2011),

sin diferenciarse (P>0,05) entre las condiciones de pastoreo y clausura en ambas fechas.

No se observaron diferencias texturales en los espacios interislas entre las AC y las AP,
excepto que la costra superficial fue més arcillosa en las AC y mds arenosa en las AP (Tabla
5.2). La densidad aparente fue 7% menor en las AC que en las AP. En cuanto a las

propiedades quimicas del suelo, no difirieron significativamente entre pastoreo y clausura

(Tabla 5.2).
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(AP) y clausura con 10 afios de antigiiedad (AC). Se muestran los valores medios + 1 EE.

Tabla 5.2: Valores de propiedades fisicoquimicas del suelo en espacios interislas bajo condiciones de pastoreo

Variables AP AC P
Costras fisicas

Arena (%) 63+1,73 60+0,81 0,05

Limo (%) 20,25+0,63 20,50+1,26 04

Arcilla (%) 16,25+1,43 19,50+0,50 0,05
Suelo

Arena (%) 63+1,73 63+1,30 0,5

Limo (%) 18,50+0,50 20+0,81 0,1

Arcilla (%) 18,50+1,90 17£1,30 0,1
Densidad aparente (g/cm3) 1,36+0,02 1,27+0,04 <0,01
Materia orgénica (%) 1,36+0,26 1,55+0,09 0,3
Nitrégeno total (%) 0,06+0,01 0,07+0,003 0,3
Fésforo extractable (ppm) 15,15+1,90 18,07+3,41 0,3

5.4 Discusion

Los resultados obtenidos pusieron de manifiesto cierto grado de recuperacion de la
vegetacion herbicea en los espacios interislas al cabo de 10 afios de exclusion del pastoreo.
Dicha respuesta no tuvo correlato con una mejora en las propiedades fisicoquimicas del suelo,
las que permanecieron sin cambios significativos durante el periodo de estudio excepto por
una disminucién en la densidad aparente del suelo en las dreas sin pastoreo. El
restablecimiento de gramineas perennes y de costra bioldgica en las dreas clausuradas resulta
particularmente significativo; mds aun, considerando la escasez de precipitaciones durante la
segunda mitad del periodo de exclusion al pastoreo. En regiones dridas y semidridas de otras
partes del mundo la recuperacion de la vegetacion herbicea en dreas excluidas al pastoreo
tardé entre 20 y 40 anos, a diferencia del caso en estudio, y estuvo acompafiada de mejoras en
las propiedades fisicoquimicas del suelo, como el aumento en la tasa de infiltracién del agua,
la concentracion de nutrientes y la disminucién en la compactacion del suelo (Valone et al.,

2002; Castellano y Valone, 2007; Seymour et al., 2010; Allington y Valone, 2010; 2011).

La recuperacion de la cobertura de gramineas perennes en los espacios interislas en
respuesta a la exclusion al pastoreo podria estar explicada por un efecto facilitador de las
costras bioldgicas (Bowker, 2007), en particular por actuar como trampa de semilla y proveer
de sitios seguros para el establecimiento de plantulas (Evans y Johansen, 1999). Las costras

bioldgicas pueden recuperarse en pocos afios en ausencia de pastoreo (Read er al., 2011) y
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favorecerian el establecimiento de gramineas perennes en los espacios interislas (Bertiller y
Ares, 2011). La recuperacion observada también podria deberse a mejoras de las propiedades
del suelo a una escala espacial menor a la correspondiente a las mediciones realizadas. Es
posible que la localizacién de los muestreos de suelo y de infiltracién en los espacios entre
matas de pastos, cuya finalidad fue estandarizar las comparaciones entre las dreas con y sin
pastoreo, haya disminuido la posibilidad de detectar cambios edéficos positivos. Es de esperar
que el restablecimiento de la vegetacion en los espacios interislas genere una
retroalimentacion positiva con la fertilidad del suelo y con la tasa de infiltracién del agua en la

proximidad de las plantas establecidas (Thurow et al., 1988; Tongway et al., 2003).

Entre las gramineas perennes que se restablecieron en los espacios interislas de las dreas
excluidas al pastoreo cabe destacar la preponderancia de P. ligularis, especie dominante en las
comunidades pristinas de las estepas del sistema en estudio (Bertiller y Bisigato, 1998;
Gallego et al, 2004). Se trata de una especie de alta palatabilidad para el ganado y cuya
cobertura decrece a medida que aumenta la intensidad del pastoreo (Perelman et al., 1997;
Bertiller y Bisigato, 1998). La recuperacidén de esta especie estd posiblemente relacionada con
el rol de refugio bidtico que cumplen las islas arbustivas en los ambientes dridos y semidridos
(Milchunas y Noy-Meir, 2002), tal como quedo demostrado en el Capitulo 4, donde se
observa que las islas presentaron una mayor densidad de semillas en el banco del suelo. Las
plantas protegidas del pastoreo por los arbustos proveen propédgulos para el reclutamiento de

nuevos individuos en los ambientes mas disturbados.

El menor tamaio de las islas de vegetacion en las zonas pastoreadas podria atribuirse a
pérdida de arbustos, menor crecimiento de los individuos presentes y/o una disminucién en el
reclutamiento de las especies arbustivas bajo condiciones de pastoreo severo, y/o a la
proliferacion del estrato arbustivo en las areas clausuradas al pastoreo. Trabajos recientes han
puesto de manifiesto que la exclusion del pastoreo del ganado doméstico puede favorecer la
proliferaciéon de las especies lefiosas (mds cobertura, mas densidad), en comparacién con
areas aledafias a las clausuras que permanecen sometidas al pastoreo del ganado doméstico
(Browning y Archer, 2011; Cesa y Paruelo, 2011; Cipriotti y Aguiar, 2012). Estos resultados
se contraponen a los reportados en el Capitulo 2. Sin embargo, como se explico
anteriormente, los parches son dindmicos y pueden cambiar de estado dependiendo de la

intensidad y frecuencia del disturbio (Bisigato y Bertiller, 1997). En estados de alta
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degradacion, tal la situacion en este estudio, aumenta la fragmentacion de los parches lo cual

disminuye el tamafio de los mismos.

La similitud entre las dreas con y sin pastoreo en la tasa de infiltraciéon y en las
propiedades fisicoquimicas del suelo medidas en los espacios entre matas de pastos coincidid
con resultados informados por Castellano y Valone (2007) para una estepa semidrida
(suroeste de los Estado Unidos) con similar tiempo de exclusion al pastoreo (10 afios). Las
mejoras en la infiltracién y en las propiedades fisicoquimicas del suelo en los espacios entre
matas se han observado comiinmente luego de un mayor tiempo (> 20 afios) de exclusidn al
pastoreo (Drewry, 2006; Steffens et al., 2008; Allington y Valone, 2010; 2011). De todos
modos, vale destacar la disminucion de la densidad aparente del suelo y el mayor valor
absoluto de las propiedades quimicas del suelo en los espacios interislas de dreas sin pastoreo
en comparacion con las dreas pastoreadas. No obstante, el tiempo de exclusion al pastoreo
requerido para la recuperacion de las propiedades fisicoquimicas del suelo es de esperar varie
con el clima, suelo, tipo de vegetacion e historia de pastoreo previa a la exclusion del mismo

(Castellano y Valone, 2007; Bisigato et al., 2008).

El disturbio de los pastizales por pastoreo (en interacciéon con sequia y fuego)
comunmente genera estados estables alternativos en los ecosistemas (Westoby et al., 1989;
Briske et al., 2005). La transicién entre estados no es abrupta, sino que se irfan atravesando
umbrales de distinto tipo (patrén, proceso, degradacion; sensu Bestelmeyer, 2006). Una vez
atravesado un umbral de degradacién, la sola eliminacién del disturbio que lo indujo no
resultaria suficiente para la reversion al estado original (Stringham et al., 2003). En el noreste
de la Region Patagdnica, la estepa arbustivo-graminosa actual, caracterizada por la formacién
de islas arbustivas dispersas en una matriz con escasa cobertura vegetal (espacios interislas),
constituiria un estado estable que habria derivado de la estepa graminoso-arbustiva pristina
(Bertiller y Bisigato, 1998). Numerosos trabajos han propuesto que la sola exclusién del
pastoreo no seria suficiente para revertir los cambios estructurales y funcionales de la
vegetacion, debido particularmente a la alta estabilidad del componente arbustivo (Walker et
al., 1981; Westoby et al., 1989; Laycock, 1991; Valone et al., 2002). Sin embargo, la
recuperacion de los pastos y de la costra bioldgica en los espacios interislas observada luego
de 10 afios de exclusién del pastoreo sugiere que la degradacién de estos ambientes es
potencialmente reversible suprimiendo el disturbio que lo provocé. Cabe destacar que en este

trabajo no se han examinado directamente los umbrales de degradacién del sistema, los cuales
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generalmente son dificiles de determinar (Radford et al., 2005; Bestelmeyer, 2006), asi como
tampoco la recuperacion bajo diferentes historias de uso de la tierra. No obstante, la supresion
del pastoreo por periodos prolongados de tiempo representaria una alternativa potencial para
la recuperacion de los pastizales degradados del noreste de la Region Patagdnica, aunque

poco viable desde el punto de vista de la utilizacién para la produccién ganadera.
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Capitulo 6: Sintesis y Proyecciones Futuras

La recoleccion de datos del sistema analizado, ubicado en el noreste de la Provincia de
Rio Negro, se llevé a acabo entre los afios 2009 y 2012, siendo 2009 el dltimo afo de una
sequia multianual que se prolongé por tres afios (2007 a 2009). Esta situacion fue en parte
negativa ya que la influencia del estrés hidrico sobre la dindmica de la vegetacion puede
sobrepasar el efecto del pastoreo, que constituyd el foco del trabajo de tesis. Pero en gran
medida fue positiva porque realzé la significancia de los efectos del pastoreo observados y
permitié conocer aspectos importantes del funcionamiento del sistema (interacciones arbusto-
pasto, funcionamiento del banco de semillas) bajo sequia, fendmeno ambiental que caracteriza
el clima de la regidn. Por otra parte, el sistema posee una gran heterogeneidad espacial lo que
hace dificil su estudio y la elaboracién de conclusiones que abarquen las variaciones
espaciales y temporales del mismo. Es por esto que se utilizaron sitios de muestreos
localizados en tres campos distintos, con el fin de abarcar mds de la variabilidad ambiental y

mejorar la representatividad de los resultados.

Los resultados obtenidos fueron consistentes con las hipétesis que plantean que la
formacion de islas arbustivas inmersas en una matriz de suelo desnudo o con escasa cobertura
vegetal es consecuencia del pastoreo del ganado doméstico (origen exdgeno) y no del
predominio de interacciones arbusto-pasto positivas (origen enddgeno), que las islas de
vegetacion constituyen ambientes de preservacion del banco de semillas del suelo
particularmente en situaciones de pastoreo y sequia, y que la exclusién del pastoreo promueve
una lenta recuperacion de la vegetacion en los espacios interislas de ambientes degradados.
En cambio los resultados no corroboraron la hipétesis que sostiene que en situaciones de
sequia las islas arbustivas sirven de refugio a las plantas de gramineas perennes establecidas

contribuyendo a la persistencia de las mismas.

Existi6 una marcada diferencia en la cobertura de la vegetaciéon en los espacios
interislas, en especial de especies de gramineas perennes, entre las intensidades de pastoreo
consideradas. En los espacios interislas de dreas sin pastoreo o con pastoreo moderado la
cobertura basal de la vegetacion total y la de las gramineas perennes fue en promedio un 70%
y un 100% mayor en comparacion con la de dreas con alta intensidad de pastoreo,
respectivamente. En las dreas con alta intensidad de pastoreo una mayor proporcién del

terreno estuvo cubierto por especies arbustivas, y se observd una mayor altura de los
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monticulos de suelo en las islas de vegetacion. Por otra parte se observaron interacciones
neutras o negativas entre arbustos y gramineas perennes. Hasta cierto nivel de estrés hidrico
es posible que las interacciones entre ambas formas de vida sean neutras o atn positivas. Pero
sobrepasado el mismo, la competencia entre arbustos y gramineas comenzaria a prevalecer,
afectando en forma negativa a las gramineas particularmente en condiciones de pastoreo. A
medida que progresa una sequia multianual los animales estarfan cada vez mds forzados a
pastorear dentro de las islas. De esta forma las plantas de gramineas perennes que crecen en
los ambientes de isla quedaria sujetas a defoliacién y a una fuerte competencia por agua con
los arbustos. La cobertura espacial mds homogénea de la vegetacién en condiciones de
exclusion del pastoreo, y la prevalencia de interacciones neutras o negativas entre arbustos y
gramineas perennes, ponen de manifiesto el rol causal del pastoreo del ganado doméstico en
la distribucién espacial de la vegetacion en las estepas arbustivas del noreste de la Region

Patagodnica.

Se observo que las islas de vegetacion constituyen ambientes de preservacion del banco
de semillas del suelo en situaciones de sequia y pastoreo. Si bien como se mencionara
prevalecerian interacciones neutras o negativas entre arbustos y gramineas, la evitacién o
atenuacion del pastoreo en las islas arbustivas en comparacién con los espacios interislas
contribuiria a explicar el efecto observado. Estos resultados sugieren que las islas arbustivas
representan sitios de refugio para las especies herbédceas en condiciones de sequias y pastoreo,

contribuyendo a la persistencia de las mismas.

Luego de 10 afios de exclusion al pastoreo se observé la recuperacién de la vegetacion
herbacea en los espacios interislas, en espacial el restablecimiento de gramineas perennes y de
costra bioldgica. Si bien no hubo una mejora en las propiedades fisicoquimicas del suelo
(infiltracion del agua, concentracidn de nutrientes), la recuperacion de los espacios interislas
constituye un hecho significativo, mds ain considerando el relativamente corto periodo de

tiempo de exclusion del ganado y las sequias que afectaron la zona durante el dicho periodo.

Los resultados de la presente tesis y de numerosos trabajos realizados por otros autores
sugieren firmemente que en condiciones de baja o moderada intensidad y frecuencia de los
disturbios los espacios entre arbustos estdn densamente vegetados por especies herbédceas en
las estepas del noreste de la Region Patagdénica. Segin registros histdricos, la fisonomia

original de la vegetacion se asemejaba a una estepa graminosa con arbustos bajos y aislados
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(Villarino, 1972), estructura que habria estado en buena medida modelada por el fuego
(Kropfl, 1999; Kropfl et al., 2007). El andlisis de fitolitos en el perfil del suelo reveld la
dominancia de Poa ligularis en la condicidn pristina (Gallegos et al., 2004). Antes de la
colonizacién europea prevalecié el pastoreo del guanaco (Godagnone y Bran, 2009), aunque
con un grado de impacto en el sistema muy inferior al del ganado doméstico introducido a
principios del siglo pasado (Lascano er al., 2008). Dado que estos tipos de ambientes,
limitados en recursos (agua, nutrientes) y sin una larga historia de herbivoria nativa, son
sensibles a las altas intensidades de pastoreo (Milchunas et al, 1988), las elevadas cargas de
ganado doméstico mantenidas sin cambios a través del tiempo han causado una fuerte

degradacion de la vegetacion y del suelo.

Varios trabajos realizados en diferentes zonas de la Regién Patagénica han puesto de
manifiesto la sensibilidad de P. ligularis al sobrepastoreo (Klich er al., 1996; Bisigato y
Bertiller, 1997; Souto et al., 2004; Didoné y Distel, 2006; Rotundo y Aguiar, 2008; Gittins et
al,. 2010; Busso et al., 2011). En situaciones de alta intensidad de pastoreo P. ligularis es
reemplazada por gramineas perennes menos palatables, grupo representado mayoritariamente
por Nassella tenuis (Pazos et al., 2007). Esta especie posee mecanismos de evitacion (porte
bajo, bajo dngulo de insercidn de las macollas) y de tolerancia (alta densidad de macollas) a
las defoliaciones, y elevado esfuerzo reproductivo, que en conjunto le confieren una alta
resistencia al pastoreo (Distel y Klich, 1996; Becker et al., 1997). No obstante, la persistencia
de pastoreo continuo e intenso reduce las poblaciones de gramineas perennes y aumenta la
proporcion de suelo desnudo y la abundancia de especies anuales. Estas dltimas resisten el
pastoreo y la sequia mediante mecanismos de evitacion (crecimiento postrado, rdpido
crecimiento durante condiciones ambientales favorables, alto esfuerzo reproductivo,
formacién de bancos de semilla persistentes) (Grime, 1977; Pugnaire y Lézaro, 2000; Facelli

et al., 2005).

El reemplazo de comunidades dominadas por P. ligularis por comunidades dominadas
por N. tenuis, y el de estas tltimas por comunidades de especies anuales con la intensificacion
del pastoreo puede explicarse mediante el modelo sucesional cldsico (Sampson, 1919). Las
transiciones entre las comunidades dominadas por estos grupos floristicos serian reversibles
en funcién de la regulacion en la intensidad del disturbio que las ocasiond (i.e. pastoreo). No
obstante, frente a la continuidad del sobrepastoreo y en combinacién con sequia, la estepa

graminosa es cominmente invadida por especies lefiosas (Reynolds et al., 1997; Bertiller y
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Bisigato, 1998). El aumento de las poblaciones de especies lefiosas representa un cambio
floristico que sobrepasa el poder explicativo del modelo sucesional cldsico, dado la
discontinuidad e irreversibilidad del mismo (Westoby et al., 1989). Este tipo de cambio en la
vegetacion y de las propiedades del suelo ajusta a una concepcion diferente de la dindmica de
los ecosistemas en respuesta al disturbio, tal como la que propone estados estables
alternativos para un mismo sitio ecolégico (Holling, 1973; Noy-Meir, 1975; May, 1977).
Basado en esta idea, la invasidon de arbustos y la distribucion espacial de la vegetacién en
forma de islas dispersas en una matriz de suelo desnudo conformaria un nuevo estado estable,

el de estepa arbustiva.

El modelo de estados estables alternativos es frecuentemente utilizado para describir a la
dindmica de la vegetacién (Ej.: Friedel, 1991; Bertiller y Bisigato, 1998; Beisner et al., 2003;
Suding et al., 2004; Chartier y Rostagno, 2006). Propone un conjunto de condiciones bidticas
y abidticas que caracterizan a cada estado. La transicién de un estado a otro requiere de
fuerzas impulsoras, que pueden ser disturbios naturales (cambios climéticos, fuego, herbivoria
por animales nativos) o antrépicos (herbivoria por el ganado doméstico, quemas) (Briske et
al., 2005). El modelo asume la existencia de umbrales ecolégicos (cambios abruptos en las
propiedades de los ecosistemas), que una vez sobrepasados implican el cambio a un nuevo
estado estable. Segin Bestelmeyer (2006) los umbrales se podrian clasificar en tres: de patrén
(fragmentacion de hébitat, pérdida de cobertura de gramineas perennes), de proceso (aumento
de la erosiéon del suelo, disminucién de la tasa de infiltraciéon de agua en el suelo) y
degradacion (pérdida de suelo, pérdida de nutrientes, pérdida de hébitat). Con el sucesivo
traspaso de un tipo de umbral a otro es mds dificil la recuperaciéon del sistema o la

recuperacion lleva a un estado muy diferente del original (Suding y Hobbs, 2009).

Existe una compleja relacién entre las actividades humanas y los procesos naturales que
moldean la estructura y el funcionamiento de los ecosistemas. Comtinmente varios factores
(fuego, clima, pastoreo, intervencion antrépica) interactiian y generan un determinado patrén
de vegetacion (Briske et al., 2005). Esta complejidad a menudo dificulta la interpretacion de
resultados y la toma de decisiones de manejo adecuadas (Villagra et al, 2009). En este
sentido, la comprension del modelo de estados estables y umbrales ecoldgicos, puede ser una
herramienta muy util para el manejo de los ecosistemas. Permitiria la previsién de cambios
indeseables en la vegetaciéon y el suelo, y mediante la aplicacion de acciones de manejo

preventivas evitar la degradacion de los sistemas (Scheffer er al., 2001; Bestelmeyer, 20006).
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Debido a la situacién actual de degradacidon de las estepas del noreste de la Region
Patagdnica resulta importante analizar posibles alternativas de restauracién. Los resultados
del Capitulo 5 y de otros trabajos en ecosistemas similares (Valone et al., 2002; Zhang et al.,
2005) indican que, excluyendo el ganado, con el transcurrir de los afios se observa la
recuperacion de la vegetacion y del suelo en los espacios interislas. La limitante de esta
alternativa es que requiere de una cantidad de afos que excede plazos de tiempo a escala
temporal de manejo para la produccion ganadera. Ademds, cruzando ciertos umbrales de
degradacion, dificilmente la simple eliminacion del pastoreo alcance para lograr la
recuperacion del sistema (Bestelmeyer er al., 2004). Se ha propuesto que las quemas
controladas pueden ser una herramienta ttil para acelerar la recuperacion de la vegetacion en
los espacios interislas. En la region de estudio (Rostagno, 1999; Kropfl et al., 2013) y en otras
regiones aridas del mundo (Ravi et al., 2009; Ravi y D'Odorico, 2009) se ha observado que la
erosion (edlica, hidrica) post-fuego de las islas arbustivas redistribuye espacialmente los
recursos (semillas, sedimentos, nutrientes) concentrados en las mismas, favoreciendo la
revegetacion de los espacios interislas (Rostagno et al., 2006). Por otra parte, el fuego
disminuye la cobertura de arbustos, reduciendo la competencia y liberando espacios ocupados
por los mismos (Cook et al., 1994). Esta alternativa cobra relevancia cuando se tiene en
cuenta la magnitud de la superficie a restaurar y los costos asociados a otras alternativas,
como por ejemplo la remocién mecdnica de la vegetacion lefiosa o el rolado (Adema, 2006).
En las situaciones mds extremas de degradacion y arbustizacién, con insuficiente biomasa
fina para producir la quema, la alternativa de restauracién quedaria limitada a la remocién o
disturbio mecdnico (Ansley et al., 2006; Kunst et al., 2012). Por udltimo, cualquiera sea el
disturbio empleado para controlar las especies lefiosas y promover el establecimiento de
gramineas perennes en las dreas interislas, el éxito de la restauracion dependera del manejo

posterior de la carga animal y del pastoreo (Distel, 2013).

En lo que respecta a futuras lineas de trabajo, dado el régimen hidrico marcadamente
variable en la regidn, seria interesante indagar en profundidad el impacto de la interaccién
entre pastoreo y sequia sobre la vegetacion y el suelo. Otro tema de investigacion relevante
apuntaria a una mejor comprension del rol de la costra bioldgica en el reclutamiento de la
vegetacion en los espacios interislas. La costra bioldgica es un grupo sensible a la presencia
de ganado, aunque muestra una rapida recuperacion luego de eliminar el disturbio. Las costras
pueden mejorar las condiciones microambientales (disponibilidad de agua y nutrientes) y

acumular semillas de especies herbdceas. De esta forma, este grupo facilitaria la recuperacién
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de la cobertura vegetal en los espacios interislas. Otro tema relevante en funcion del grado de
degradacion de los pastizales de la region seria investigar sobre el impacto del fuego en la
recuperacion del sistema. Sobre todo, comprender el proceso de redistribuciéon de recursos
post-fuego desde las islas de vegetacion hacia los espacios interislas y la posterior

recuperacion de la vegetacion.
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Anexo 1: Composicion porcentual promedio del banco de semillas del suelo en islas de

vegetacion y espacios interislas de los muestreos en 2009 y 2011. SP: 4reas sin pastoreo,
AIM: dreas con pastoreo moderado, AIP: dreas con alta intensidad de pastoreo. Se muestran
las especies con mayor porcentaje.

Islas de vegetacion

Espacios interislas

r AIM AIP Sp L AIM AIP
Especies 2009 2011 ! 2009 2011 ! 2009 2011 | 2009 2011 ' 2009 2011 ! 2009 2011
Acantholippia seriphoides 0,00 0,17 1 0,73 0,00 « 0,00 002 | 000 000 : 000 034 i 000 0,00
Arenaria serpyllifolia 027 080 ! 048 032 ! 425 471 | 021 134 ' 033 000 ' 040 070
Baccharis sp. 000 2,64 1 010 016 + 121 1,02 | 000 067 . 042 000 : 000 009
Bougainvillea spinosa 000 000 ! 010 000 ! 034 059 | 000 000 ! 000 005 ! 000 000
Bowlesia incana 2,70 367 1 12,02 236 . 1550 941 2,02 1,59 | 12,81 1,32 1 11,21 546
Bromus mollis 000 022 1 006 026 000 000 | 0,00 000 : 000 126 : 000 000
Chuguiraga erinacea 20,77 13,19 ; 6,14 10,26 , 4,68 5,79 13,79 8,65 | 544 498 | 6,71 4,09
Condalia microphylla 009 541 1 121 032 ¢ 198 022 | 042 1,58 : 1,08 000 : 074 000
Daucus pusillus 1072 949 ! 1,77 854 ! 344 LIS | 978 1072 376 2,53 ! 1096 407
Erodium cicutarium 477 644 1 308 202 1 120 068 | 3,58 15141 201 794 + 278 153
Facelis retusa 000 074 } 000 517 ! 000 723 | 000 499 ' 200 943 ! 176 1330
Galium richardianum 495 043 1 132 098 1 1,86 023 | 551 271 11542 294 : 362 444
Herniaria cinera 8,98 8,56 | 21,76 2592 ) 15,82 28,02 | 1447 11,45 2693 2573 ! 10,52 2944
Hordeum vulgare 0,00 0,00 i 000 000 i 000 000 [ 0,00 120 i 000 077 : 000 000
Larrea divaricata 036 226 ! 565 471 ' 724 383 | 404 036 ' 235 132 ' 230 046
Margyricarpus pinnatus 1,51 2,75 1 1,01 029 + 1,92 2,04 7,78 0,00 |+ 242 0,36 + 0,00 1,59
Micropsis dasycarpa 009 095 ! 056 124 ' 071 214 | 633 108 ! 144 099 ! 000 019
Nassella longiglumis 0,16 0,68 + 007 037 , 007 000 [ 0,00 268 | 000 000 : 1,48 0,00
Nassella tenuis 579 096 1 480 222 ¢ 134 064 | 671 1,52 1 663 662 ! 663 230
Oxalis lasiopetala 043 021 1 0,10 000 ! 000 000 [ 039 000 ' 000 000 ! 000 000
Pappostipa speciosa 003 000 @ 036 000 ! 0,13 000 | 222 000 : 000 000 : 051 000
Pelletiera verna 22,62 2228 , 2594 2055 2506 22,92 | 1433 19,97 , 12,71 1341 ; 23,39 16,72
Plantago patagonica 317 090 & 006 188 ¢ 084 031 | 213 307 : 000 056 : 257 362
Poa ligularis 000 729 : 013 226 ! 000 095 | 000 678 ! 000 126 ! 000 3,07
Schismus barbatus 166 413 1 733 810 : 560 666 | L1l 241 1 041 1518 1 319 815
Schisnus johnstonii 824 497 1 042 056 ! 065 002 | 1,9 000 ! 000 006 ! 000 063
Spergula ramosa 008 014 1 091 0321 020 006 [ 0,00 000 i 000 145 : 000 000
Sphaeralcea mendocina 0,00 0,00 ' 000 028 ! 006 000 | 000 000 ' 003 000 ' 067 000
Trichocline sinuata 000 000 i 000 011 i 000 000 | 0,00 1,67 i 000 095 i 000 000
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