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RESUMEN

El pastoreo por grandes herbivoros modificaria la diversidad floristica en las
comunidades de pastizales naturales en funcién de su productividad e historia evolutiva. En
pastizales con alta productividad la diversidad de especies alcanzaria un pico a intensidades
intermedias de pastoreo, mientras que la resiliencia a los disturbios seria particularmente
alta cuando se trata de procesos presentes en su pasado evolutivo. En el caso de los
pastizales serranos del sistema de Ventania en la Provincia de Buenos Aires, Argentina, la
productividad es relativamente alta y habrian evolucionado bajo cierta presion de grandes
herbivoros nativos. Asi, se espera que un grado de disturbio intermedio por pastoreo de
grandes herbivoros promueva la diversidad floristica, y que los pastizales resulten
resilientes a dicho tipo de disturbio. Los objetivos especificos fueron (1) determinar la
relacion entre la intensidad de pastoreo y la diversidad de especies vegetales, (2) analizar la
diversidad del banco de semillas y la disponibilidad de sitios seguros para la emergencia de
plantulas en condiciones de pastoreo y clausura, y (3) describir la recuperacion del pastizal
en respuesta a la exclusion del pastoreo por grandes herbivoros. La metodologia empleada
fue la comunmente utilizada en relevamientos de vegetacion complementada con
experimentacion manipulativa para caracterizar sitios seguros para la emergencia de
plantulas. Las intensidades intermedias de pastoreo estuvieron asociadas con los mayores
valores de diversidad floristica, resultando en el reemplazo de gramineas palatables por
gramineas no palatables y dicotileddneas herbaceas. El pastoreo no generd diferencias en la
abundancia y riqueza especifica total en el banco de semillas, aunque estuvo asociado con
una disminucién en la abundancia y riqueza de gramineas en el banco de semillas. La
competencia con la vegetacion establecida constituyé la limitante primaria para la
emergencia de plantulas en condiciones de exclusion del pastoreo, mientras que la escasez
de mantillo y la compactacion lo fueron en condiciones de pastoreo. Finalmente, la
supresion del disturbio por pastoreo produjo un rapido incremento en la biomasa del
pastizal y una disminucion en la riqueza de especies. Al cabo de tres afios de clausura al
pastoreo la composicién botanica del pastizal tendid a la que se supone representa la
composicion original, dando muestras de su resiliencia. Los resultados obtenidos fueron
consistentes con los esperados, sugiriendo que los pastizales serranos del sistema de
Ventania son resilientes al disturbio por pastoreo de grandes herbivoros, y que una
intensidad intermedia de pastoreo permite la expresion de la maxima diversidad floristica.

Palabras Claves: Sistema de Ventania, pastizal serrano, pastoreo, diversidad floristica,
banco de semillas, emergencia de plantulas, recuperacion, resiliencia



ABSTRACT

Grazing by large herbivores may promote changes in plant diversity according to
their productivity and evolutionary history of grazing. In highly productive areas, plant
diversity is expected to peak at moderate grazing intensities, and to show resilience in
grasslands with long evolutionary history of grazing. Ventania System grasslands are
highly productive and have apparently evolved with some grazing pressure by large native
herbivores. Thus, it was expected that moderate grazing intensities promoted plants’
diversity, and that these grasslands were resilient to grazing. The objectives of this thesis
were (1) to determine the relationship between grazing intensity and plant diversity, (2) to
assess the diversity of the seedbank and the availability of safe sites for seedling emergence
in exclosure and grazed areas, and (3) to describe grassland restoration after large
herbivores removal. Classical vegetation census techniques were used, complemented by
the experimental manipulation to characterize seedling emergence in safe sites. Moderate
grazing intensities increased plant diversity, and grazing induced the replacement of
palatable grasses by unpalatable grasses and forbs species. Grazing did not generate
changes on the total seed density or species richness in the seedbank, but the seed density
and richness of grass seeds was reduced by grazing. Competition was the most important
factor limiting seedling emergence in exclosure areas, while litter shortage and soil
compactation were the limiting factors in grazing areas. Herbivores removal caused a rapid
increase in biomass, while reducing species richness. Three years after herbivores removal
the botanical composition tended towards the supposed pristine botanical composition,
showing a high level of resilience. These results were consistent with those expected,
suggesting that Ventania system mountain grasslands are resilient to grazing by large
herbivores, showing maximum plant diversity at moderate grazing intensity.

Keywords: Ventania System, mountain grassland, grazing, plant diversity, seedbank,
seedling emergence, restoration, resilience
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Capitulo 1. Introduccion general

CAPITULO 1.

Introduccion General

1.1 Descripcion del Problema

La diversidad vegetal representa una caracteristica fundamental de los
ecosistemas tanto por su significado para la conservacién de especies, como por
su papel en el funcionamiento de los mismos (Naeem et al., 1999, 2000, Hooper et
al.,, 2005). En ecosistemas de pastizales la presencia de grandes herbivoros
puede aumentar o disminuir la diversidad vegetal (Milchunas et al., 1988, OIff &
Ritchie, 1998), de alli la importancia de su estudio en los casos de interés.

Los ambientes de pie de monte y cerrilladas bajas del Sistema de Ventania
en la provincia de Buenos Aires estan ocupados por comunidades de pastos bajos
(flechillales) en lugares con suelo poco profundo y por comunidades de pastos
altos (pajonales) en lugares con mayor profundidad de suelo. Se sabe que el
pastoreo de grandes herbivoros modifica la estructura de las comunidades
(Scorolli, 1999, Zalba & Cozzani, 2004, de Villalobos & Zalba, 2010),
incrementando la abundancia de gramineas de baja palatabilidad, arbustos y
especies exéticas (Frangi & Bottino, 1995, Long & Grassini, 1997, de Villalobos &
Zalba, 2010). Sin embargo, se desconoce el efecto de la intensidad de pastoreo
sobre el patron de diversidad vegetal, sobre los procesos subyacentes y el grado
de resiliencia de la vegetacion frente al disturbio provocado por el pastoreo.

Las preguntas que se intentd responder mediante los estudios que integran
esta tesis son las siguientes:



Capitulo 1. Introduccion general

1. ¢Cudl es la relacion entre intensidad de pastoreo y diversidad floristica en las
comunidades de pastos bajos?
¢,Cudles son los procesos subyacentes al patron observado?

3. ¢Cual es el grado de resiliencia de la comunidad de pastos bajos respecto del
disturbio provocado por el pastoreo de grandes herbivoros?

1.2 Antecedentes sobre el tema

La biodiversidad a distintas escalas (genes, especies, poblaciones,
comunidades, ecosistemas) es importante por el aporte de bienes y servicios que
satisfacen necesidades basicas del hombre, y por sus implicancias en el
funcionamiento y estabilidad de los ecosistemas (Naeem et al., 2000, Tilman,
2000, Hooper et al.,, 2005). La diversidad vegetal, en particular, cumple un rol
importante en la determinacién de la productividad primaria, en el ciclado de
nutrientes, la invasibilidad y la estabilidad temporal de los ecosistemas (Tilman &
Downing, 1994, Hooper & Vitousek, 1999, Hall et al., 2000, Hector et al., 2001,
Knops et al., 2001, Loreau et al., 2001, van Ruijven & Berendse, 2003, Fargione &
Tilman, 2005, Hooper et al., 2005, Spehn et al., 2005). Dichos roles primarios
incrementarian la eficiencia de uso de recursos y estabilizarian el funcionamiento
de los ecosistemas frente a cambios ambientales abruptos (Chapin Ill et al., 2002).
También se ha resaltado la importancia de la diversidad de plantas en las
relaciones planta-herbivoro (Provenza et al., 2002).

La diversidad vegetal puede evaluarse a través de la cuantificacién del
namero de especies presentes, de su abundancia asi como a partir del nimero y
del tipo de grupos funcionales existentes. Esto ha generado controversia respecto
a qué tipo de diversidad es responsable de los diferentes atributos de los
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ecosistemas (Huston et al., 2000, Hooper et al., 2005). Aun asi, la riqueza de
especies es el indicador mas comunmente usado en las evaluaciones de

diversidad vegetal

Los herbivoros afectarian la diversidad vegetal a través de modificaciones
del balance entre la colonizacién y la extincion localizada de especies (OIff &
Ritchie, 1998). La colonizacion depende de la disponibilidad y diversidad de
propagulos en el banco de semillas y de la disponibilidad de sitios seguros para la
emergencia y el establecimiento de plantulas (Janecek & Leps, 2005, Kinloch &
Friedel, 2005a, b). La exclusibn competitiva y la sensibilidad al pastoreo
determinan la extincion localizada de especies a bajas y altas intensidades de
pastoreo, respectivamente (Milchunas et al., 1988, OIff & Ritchie, 1998).

En ecosistemas de pastizales naturales el pastoreo de grandes herbivoros
puede reducir o incrementar la diversidad vegetal de los mismos. El efecto
dependeria de la intensidad del pastoreo, de la disponibilidad de recursos y de la
historia evolutiva del pastizal (Milchunas et al., 1988, Mack, 1989, Hobbs &
Huenneke, 1992, OIff & Ritchie, 1998, Proulx & Mazumder, 1998). En uno de los
modelos mas citados en los estudios sobre el tema (Milchunas et al., 1988), los
patrones de diversidad vegetal en funcion de la intensidad del pastoreo surgen de
considerar la combinacién de dos niveles de disponibilidad de recursos (alta y
baja) y dos niveles de historia evolutiva de pastoreo (larga y corta) (Figura 1.1).
Los niveles de disponibilidad de recursos representarian niveles de productividad,
independientemente del factor limitante (agua, nutrientes o ambos).
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Figura 1.1. Diversidad vegetal en pastizales en relacion con la intensidad de
pastoreo bajo situaciones extremas en un gradiente de disponibilidad de recursos
y de historia evolutiva de pastoreo descriptas por Milchunas et al. (1988). Los
incrementos de diversidad en cada eje son iguales, pero se muestra la respuesta
relativa de la diversidad. Las lineas continuas representan el modelo propuesto
por Milchunas et al. (1988), y las lineas puntuadas representan curvas de
equilibrio adicionales postuladas por el modelo de Cingolani et al. (2005).
Modificado de Milchunas et al. (1988) y Cingolani et al. (2005).

El modelo de Milchunas et al. (1988) propone que en ambientes pobres en
recursos que evolucionaron en ausencia 0 con escasa presencia de grandes
herbivoros la diversidad vegetal disminuye en forma marcada con aumentos en la

intensidad de pastoreo. Dicho comportamiento es atribuido al escaso desarrollo de
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mecanismos de tolerancia o evitacion al pastoreo, producto de la falta de presién
selectiva y de la escasez de recursos para el rebrote luego de la defoliacion. Si
bien las especies presentes en ambientes pobres en recursos comunmente
poseen caracteristicas de resistencia a la sequia y/o a la escasez de nutrientes,
gue les confieren una cierta resistencia al pastoreo (Coughenour, 1985), bajo
condiciones de pastoreo predomina la extincion localizada de especies. El riesgo
de invasién por especies exoéticas es moderadamente alto en este tipo de
ambientes. En cambio, para ambientes con escasez de recursos, pero que
evolucionaron con presencia de grandes herbivoros, el modelo propone que la
diversidad vegetal disminuye en forma menos marcada con aumentos en la
intensidad de pastoreo, por el desarrollo de mecanismos de tolerancia y/o de
evasion al pastoreo a lo largo de la historia evolutiva. En este Ultimo tipo de
ambiente, el pastoreo produciria pequefios cambios en la fisonomia y composicion
de los pastizales, y habria un riesgo de invasion por especies exoticas
moderadamente bajo.

Segun el modelo, en ambientes ricos en recursos que evolucionaron en
ausencia o con escasa presencia de grandes herbivoros el pastoreo aumenta la
diversidad a intensidades relativamente bajas, pero la disminuye en forma
marcada a intensidades relativamente altas. Dicho patron estaria explicado por
una disminucion en la competencia por luz (Knapp et al., 1999, Liira & Zobel,
2000, Bakker & OIlff, 2003) e incrementos localizados de fertilidad del suelo
asociados a deposiciones de heces y orina (McNaughton et al., 1997). Esto
promueve la colonizacién de especies y su coexistencia a bajas intensidades de
pastoreo, y la extincion localizada de especies sensibles a las defoliaciones
severas a altas intensidades de pastoreo. La posibilidad de invasiones bioldgicas
en este tipo de ambientes es alta. Por otra parte, en ambientes ricos en recursos
que evolucionaron con presencia de grandes herbivoros el patron de diversidad
vegetal en funcién a la intensidad de pastoreo tiene forma de campana. A bajas
intensidades de pastoreo la diversidad es baja por exclusiébn competitiva por luz y
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espacio, a intensidades de pastoreo intermedias la diversidad vegetal es alta
porque esta posibilitada la colonizacion y la coexistencia de especies, mientras
gue a altas intensidades de pastoreo la diversidad floristica es baja nuevamente
debido a la extincién localizada de especies sensibles a altas intensidades de
defoliacion. En estos ambientes el riesgo de invasién por especies exdticas es
moderadamente bajo, aunque la presencia de herbivoros de gran talla generaria
grandes cambios en la fisonomia y composicion de la comunidad (Sala et al.,
1986, Cingolani et al., 2003, Altesor et al., 2006, de Villalobos & Zalba, 2010, Loydi
et al., 2010).

Recientemente Cingolani et al. (2005) propusieron una modificacién al modelo
sugerido por Milchunas et al. (1988), a los efectos de mejorar la generalidad y la
convergencia con el modelo de estados y transiciones (Westoby et al., 1989). Este
altimo modelo sugiere la ocurrencia de transiciones irreversibles entre estados de
la vegetacion y, como consecuencia, la existencia de estados estables alternativos.
La modificacion introducida por Cingolani et al. (2005) tiene que ver con el atributo
de resilencia de los ecosistemas, definido como la capacidad de un sistema natural
de recuperarse y volver al estado original luego de haber cambiado por alguna
perturbacién (Lep$ et al., 1982, Tilman & Downing, 1994). Segun los autores la
resilencia es un atributo influenciado por la historia evolutiva de pastoreo. Los
sistemas con corta historia evolutiva de pastoreo intenso tendrian una escasa
resiliencia, resultando mas proclives a la ocurrencia de transiciones irreversibles,
en comparacién con los sistemas con larga historia evolutiva de pastoreo. En
consecuencia, los patrones de diversidad vegetal en funcion de la intensidad de
pastoreo para ambientes con baja o alta disponibilidad de recursos, pero con una
corta historia evolutiva de pastoreo, estarian representados por mas de una curva
en razon de las transiciones irreversibles entre estados estables alternativos
(Figura 1.1).
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1.3 La situacion en el pastizal serrano del Sistema de Ventania

Los pastizales del Sistema de Ventania estan dominados por gramineas
perennes de crecimiento en mata (Frangi & Bottino, 1995), que forman un estrato
vegetal denso que limita el establecimiento de otras especies. La productividad es
alta (~500 g m?afio™ ; Pérez & Frangi, 2000) y los suelos fértiles (Frangi et al.,
1980). El area ha estado sometida al pastoreo de distintos herbivoros nativos
(entre ellos guanacos y venado de las pampas), y mas recientemente de grandes
herbivoros introducidos (Bilenca & Mifiarro, 2004, de Villalobos & Zalba, 2010). La
presencia de herbivoros durante su historia evolutiva le conferiria al ecosistema
una cierta adaptacion al disturbio por pastoreo. Mas aun, el disturbio por fuego
(Barrera & Frangi, 1997) y el estrés por sequia (Barrera, 1991) han estado
presentes en la historia evolutiva, y la adaptacion de las plantas a ambos factores
resultan en exaptaciones al disturbio por pastoreo (Coughenour, 1985).

Olff & Ritchie (1998) proponen que en pastizales con suelos fértiles las
especies dominantes tienden a ser palatables y tolerantes a la herbivoria, ya que
la alta disponibilidad de recursos permite una rapida reposicion de la biomasa
perdida por defoliacién. En ausencia de disturbios el estrato graminoso es denso,
generando una fuerte competencia por luz y espacio, produciendo la exclusién
competitiva de las especies subordinadas (Lira & Zobel, 2000). El disturbio
provocado por el pastoreo de grandes herbivoros abre el estrato vegetal,
relajando la competencia y promoviendo la diversidad. Ademas puede estimular la
presencia de herbivoros de menor talla, que por su habito selectivo de
alimentacién generan nuevos sitios disponibles y promueven la diversidad (Bakker
& OIff, 2003). Bajo las condiciones descriptas (alta disponibilidad de recursos e
historia evolutiva de pastoreo) cabria esperar el desarrollo de resiliencia al
disturbio por pastoreo en los pastizales del Sistema de Ventania.
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1.4 Hipétesis y Objetivos

En base a los antecedentes descriptos cabria esperar que un grado de
disturbio intermedio por pastoreo de grandes herbivoros promoviera la diversidad
floristica en el pastizal serrano del Sistema de Ventania, y que el mismo mostrara
ser resiliente al disturbio por pastoreo. Las hipétesis especificas que guiaron la

toma de datos de esta tesis fueron las siguientes:

1. En las comunidades de flechillas, la diversidad es maxima a intensidades
de pastoreo intermedias.

2. El pastoreo incrementa la diversidad del banco de semillas y la
disponibilidad de sitios seguros para la emergencia de plantulas,
favoreciendo la colonizacion localizada de especies.

3. Las comunidades de flechillas son resilientes al disturbio por pastoreo de

grandes herbivoros, tendiendo a la situacion original al excluirlos.

En consecuencia se plantearon los siguientes objetivos:

1. Determinar la relacion existente entre la intensidad de pastoreo y la
diversidad de especies vegetales, y la composicion floristica de las
comunidades.

2. Determinar la diversidad del banco de semillas y la disponibilidad de sitios
seguros para la emergencia de plantulas en condiciones de pastoreo y
clausura.

3. Determinar la recuperacién del pastizal en respuesta a la exclusion del

pastoreo por grandes herbivoros.
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1.5 Area de Estudio

El area comprendié valles interserranos de las Sierras Australes de la
Provincia de Buenos Aires, Sistema de Ventania, Partido de Tornquist, entre los
38° 02’ — 38° 03,5" de latitud Sy los 61° 57,5’ — 62° 00’ de longitud W.

1.5.1 Geologia y Suelo

El area serrana de estudio esta constituida principalmente por rocas
devobnicas de la Serie Ventana, fuertemente plegadas (Harrington, 1947). Los
conglomerados rojos terciarios aparecen principalmente adosados a la parte

inferior de los cerros mas altos entre los 480-850 msnm.

El 4rea esta caracterizada por una divisoria principal de aguas de direccién
NW-SE donde se localizan de sur a norte los cerros mas altos: Cerro Tres Picos
(1243 msnm), Cerro Naposta (1110 msnm), Cerro de la Ventana (1134 msnm) y
Cerro Destierro | (1172 msnm). Sobre este eje principal se encuentran divisorias
secundarias de aguas, mas o menos perpendiculares al mismo. Sobre la roca
consolidada de las cumbres y pendientes serranas se han depositado materiales
de origen edlico, formando un manto de espesor variable (Vargas Gil & Scoppa,
1973). Los afloramientos rocosos aparecen como pequefas unidades discretas
dispersas entre los suelos serranos 0 como areas de mayores dimensiones en

cumbres y faldeos.

De acuerdo a Cappannini et al. (1971) los suelos dominantes se clasifican
como Hapludoles o Argiudoles liticos. Los perfiles descriptos en el area de estudio

muestran suelos con distintas caracteristicas de espesor, horizontes, rocas de
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base y propiedades fisico-quimicas derivadas (Frangi et al., 1980). En los valles
pedemontanos los suelos son someros a profundos, bien drenados, y con una
capacidad de retencion de agua de media a elevada. Las texturas son medias a
finas, casi siempre con gravillas en los horizontes subsuperficiales, de colores
oscuros y bien estructurados. La materia organica en los horizontes superficiales
puede alcanzar o superar valores del 7%. Se trata de suelos con alto contenido de
nitrogeno, desprovistos de calcéreo y con alta capacidad de intercambio catiénico.

1.5.2 Clima

El clima de la regién es templado, subhimedo. La temperatura media anual
del aire es de 14°C y el promedio anual de precipitaciones 800 mm (Burgos,
1968). El Sistema de Ventania provoca un efecto de enfriamiento regional. Los
inviernos son mas frios y el periodo libre de heladas més corto que en zonas de
llanura aledafas. Las lluvias se concentran en primavera y verano, aunque en la
estacion calurosa del afio es comun la ocurrencia de déficit hidrico debido a las
altas tasas de evapotranspiracion. En situaciones normales la vegetacién esta
limitada por temperaturas bajas en invierno y por sequias en verano (Frangi et al.,
1980).

Durante el periodo de estudio las precipitaciones anuales totalizaron 858
mm, 954 mm, 690mm y 621 mm en 2006, 2007, 2008 y 2009, respectivamente

10
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1.5.3 Vegetacion

La flora del sitio de estudio corresponde al distrito Pampeano Austral, dentro
de la Provincia Fitogeografica Pampeana (Cabrera, 1971). La vegetacion
dominante es la estepa graminosa constituyendo el pastizal de "flechillas"
(géneros Nassella y Piptochaetium) la comunidad climax mas representativa
(Frangi & Bottino, 1995). La nomenclatura utilizada en esta tesis sigue a Zuloaga &
Morrone (2007).

En ausencia de pastoreo por grandes herbivoros los ambientes de pie de
monte se caracterizan por un pastizal dominado por Piptochaetium hackelii, P.
napostaense, Nassella melanosperma y Briza subaristata (Frangi & Bottino, 1995).
El desarrollo de los pastos puede llegar a los 50-60 cm de altura o mas, formando
un tapiz herbaceo denso. En los mismos ambientes de pie de monte, pero en
lugares con suelos profundos (1 m o mas), hUmedos, que suelen saturarse
durante los periodos lluviosos, el pastizal se encuentra dominado por paja
colorada (Paspalum quadrifarium). Estos pajonales alcanzan hasta un metro de
altura en estado vegetativo, la cobertura de la paja colorada puede representar alli
el 80 % o mas de la cobertura vegetal total, y se caracterizan por una baja riqueza
floristica (Frangi & Bottino, 1995).

1.5.4 Herbivoria

Los pastizales del Sistema de Ventania evolucionaron en tiempos modernos
con el pastoreo de guanacos (Lama guanicoe) y venados de las Pampas
(Ozotoceros bezoarticus) (Hudson, 1929, Bilenca & Mifiarro, 2004). A esto sigui6
la introduccion del ganado doméstico en el area, que en algunos casos llego a

11
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asilvestrarse alcanzando tamafos poblacionales considerables (Brailovsky &
Foguelman, 1998).

1.5.5 Area de muestreo

El trabajo se llevd a cabo en la Reserva Integral dentro del Parque Provincial
Ernesto Tornquist (PPET), ubicado en el Sistema Ventania, y en la Estancia Palo
Alto (EPA), vecina al PPET (Figura 1.2). El &rea de muestreo comprendio 190 ha
de pastizales, incluyendo 169 ha dentro del PPET y 21 ha en la EPA, y abarcé
ambientes de pie de monte con pendientes de 3 a 11 %, y ocasionales
afloramientos rocosos. Si bien en el lugar coexisten flechillales y pajonales, los
estudios estuvieron limitados a los primeros Unicamente, descriptos en el trabajo
de Frangi & Bottino (1995).

12
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Figura 1.2. Localizacion y mapa del Parque Provincial Ernesto Tornquist y zonas
aledanas. El recuadro gris marca el area de estudio que comprendié una porcion
del Parque Provincial E. Tornquist y de la Ea. Palo Alto.

Actualmente el PPET alberga una poblacién de caballos cimarrones
originada de un grupo de cinco a diez individuos de animales de la raza criolla
introducidos en 1942 (Scorolli & Cazorla, 2010). La poblacién ocupa un é&rea de
~20 km?, y alcanz6 una densidad méaxima de 32,5 caballos por km? en 2002 (650

individuos en total). Luego la densidad se redujo por una mortandad masiva

13
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ocurrida en noviembre de ese afio, desencadenada por un fuerte temporal
acompafnado de intensas lluvias, y por un retiro planeado de caballos en 2006. En
los afios 2007 y 2008 la densidad de animales oscilé entre 4 y 10 caballos por km?
(Smorzeiuk, 2008). Ocasionalmente se observa la presencia de ejemplareas
aislados o pequefios grupos de otros herbivoros tales como guanacos, burros
(Equus africanus asinus), bufalos de rio (Bubalus bubalis), ciervos damas (Dama
dama), cabras domésticas (Capra aegagrus hircus) y gacelas (Gazella spp.).
También suelen ingresar a la reserva ganado vacuno de estancias vecinas. Por
otra parte, en la EPA la densidad del ganado vacuno ha variado histéricamente
entre 20 a 30 cabezas por km? (Osvaldo Fernandez, Administrador de la Ea. Palo
Alto, com pers, 2006).

Al inicio de los estudios ya existia en el PPET un area (~28 ha) excluida al
pastoreo de caballos cimarrones, de aproximadamente 15 afios de antigiiedad. La
vegetacion desarrollada en esta clausura se aproximaria en su composicion
botanica a la que se supone habria caracterizado al pastizal original (Frangi &
Bottino, 1995). Adicionalmente, en noviembre de 2006 se construyeron tres
clausuras de 20 x 20 m dentro de la Reserva. Estas se dispusieron en sitios con
igual pendiente (ca. 5%) y orientacion (E-NE), ocupados por comunidades de
flechillas. Las clausuras estuvieron separadas entre si por una distancia no inferior

a los 100 m, ocupando cafadones diferentes.
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CAPITULO 2.

Diversidad floristica bajo diferentes intensidades de pastoreo

2.1 Introduccién

La diversidad floristica constituye una caracteristica importante de los
ecosistemas, tanto por su significado para la conservacion de especies como por
su rol en el funcionamiento de los mismos (Chapin Il et al., 2000, Tilman, 2000,
Hooper et al., 2005). La diversidad vegetal comiunmente incrementa la eficiencia
de uso de los recursos y contribuye a estabilizar el funcionamiento de los
ecosistemas frente a factores de estrés o disturbio (Naeem et al., 2000, Hooper et
al., 2005). Por otra parte, si bien una alta diversidad de flora nativa puede ir
acompafiada por un incremento de especies exoticas, una reduccién en la
diversidad de las especies nativas aceleraria el proceso de invasion de especies
exoticas (Fridley et al., 2007).

En pastizales naturales el disturbio provocado por el pastoreo de grandes
herbivoros constituye uno de los principales determinantes de la diversidad
floristica (Milchunas et al., 1988). El pastoreo afecta la diversidad vegetal a través
de modificaciones del balance entre la colonizacion y la extincién localizada de
especies (OIff & Ritchie, 1998). La colonizacién depende de la disponibilidad y
diversidad de propégulos en el banco de semillas del suelo, y de la disponibilidad
de sitios seguros para el establecimiento de plantulas. En tanto la exclusiéon
competitiva y la sensibilidad al pastoreo determinan la extincion localizada de
especies a bajas y altas intensidades de pastoreo, respectivamente. Asi, en
pastizales de regiones sub-humedas, el pastoreo moderado, en intensidad tal que
reduzca la competencia de las especies dominantes sin comprometer la
persistencia de las especies menos resistentes a las defoliaciones, incrementaria

la diversidad floristica. Estos cambios en diversidad afectan no sélo el nUmero de
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especies presentes y su abundancia (Pykala, 2005a, Stockton et al., 2005), sino
también la composicion especifica de las comunidades (Wang et al., 2002, Altesor
et al., 2006); favoreciendo ciertos tipos funcionales de plantas sobre otros (Lavorel
et al., 1999, Altesor et al., 2006, Diaz et al., 2007).

En pastizales naturales de la Pampa Deprimida el pastoreo incrementa la
diversidad vegetal a través de la promocién de especies nativas latifoliadas y de
especies exoticas (Sala et al., 1986, Rusch & Oesterheld, 1997, Chaneton et al.,
2002), mientras tiende a homogenizar la composicion floristica y funcional a escala
de paisaje (Chaneton et al., 2002). Similarmente, en los pastizales pampeanos
serranos del Sistema de Ventania el pastoreo de grandes herbivoros modifica la
estructura de las comunidades (Scorolli, 1999, Zalba & Cozzani, 2004),
incrementando la abundancia de gramineas de baja palatabilidad, arbustos vy
especies exoticas (Long & Grassini, 1997, de Villalobos & Zalba, 2010). Sin
embargo, se desconoce el patron de diversidad vegetal y las modificaciones en la
composicion floristica a lo largo de un gradiente de intensidad de pastoreo, en
estos pastizales que ocupan grandes extensiones de la region. Cominmente los
trabajos sobre el tema se limitan a comparar areas clausuradas al pastoreo y
areas vecinas sujetas al pastoreo tipico de la zona. En esta tesis se intentd
establecer una relacion general entre pastoreo y diversidad floristica utilizando un
gradiente natural construido a partir de nueve sitios con diferente historia reciente
de uso pastoril. El objetivo de este capitulo fue evaluar la diversidad y composicion
floristica a diferentes intensidades de pastoreo (IP) por grandes herbivoros:

caballos cimarrones y ganado vacuno.

2.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realiz6 en la Reserva Integral del Parque Provincial Ernesto
Tornquist (Parque Tornquist en adelante) y en una estancia aledafia (Ea. Palo

Alto). Ambos lugares han estado histéricamente pastoreados por grandes
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herbivoros, con predominio de caballos cimarrones en el Parque Tornquist y de
ganado vacuno en la Ea. Palo Alto.

2.2.1 Disefio de muestreo y Analisis Estadistico

Las mediciones se realizaron al final de primavera-principios de verano de
2007, en el area de estudio descripta. En base a indicadores de intensidad de
pastoreo (IP) se seleccionaron nueve parcelas de muestreo de 1 ha (siete en el
Parque Tornquist y dos en la Ea. Palo Alto), representando un gradiente de IP.
Para asegurar la independencia de muestreo y aumentar el grado de control en las
comparaciones a realizar entre diferentes IP, las parcelas estuvieron separadas
entre si por no menos de 250 m y se ubicaron en sitios con nivel y orientacion de

pendiente similar (~5% y orientacion Norte, respectivamente).

Los indicadores de IP se midieron en sub-parcelas de 1m? (n= 30)
distribuidas al azar dentro de cada parcela de muestreo, e incluyeron el porcentaje
de suelo desnudo, altura y didmetro basal de matas individuales de flechillas
(Piptochaetium spp y Nassella spp), altura media ponderada de la vegetacién
tomada a intervalos de 5 cm, y cobertura y frecuencia de aparicion de estiércol.
Todos estos parametros son afectados por la intensidad de pastoreo (Cingolani et
al., 2003, Teague et al., 2004). Con los datos obtenidos, y mediante analisis de
componentes principales (ACP), se obtuvo una variable que representé la IP en
cada parcela. Esta nueva variable, representada por el primer componente
principal del ACP, explic6 un 89% de la varianza total (Figura 2.1). La altura de
matas de flechillas, la altura media ponderada de la vegetacion y el diametro basal
de las matas de flechillas se correlacionaron negativamente con el primer
componente principal (r= -0,983, p<0,01; r= -0,979, p<0,01; r= -0,903, p<0,01,
respectivamente); mientras que, las variables asociadas a mayores IP, como la
cobertura y frecuencia de aparicion del estiércol y el porcentaje de suelo desnudo

se correlacionaron positivamente con dicho componente (r= 0,921, p<0,01; r=
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0,954, p<0,01; r= 0,927, p<0,01, respectivamente). Las parcelas seleccionadas en
la Ea. Palo Alto se ubicaron en el extremo positivo del gradiente de IP (Figura 2.1),
junto a tres de las parcelas seleccionadas en el Parque Tornquist. Las restantes
parcelas seleccionadas en el Parque Tornquist quedaron ubicadas en el extremo
negativo del gradiente de IP.

Intensidad de Pastoreo

Figura 2.1. Gradientes de intensidad de pastoreo construidos a partir del analisis
de componentes principales. Las flechas sefalan las dos areas de muestreo en la
Ea. Palo Alto. El resto de las posiciones corresponden a areas de muestreo en la
Reserva Integral del Parque Provincial Ernesto Tornquist.

En cada parcela de muestreo se dispusieron aleatoriamente subparcelas de
1m? (n=15), diferentes a las utilizadas para medir los indicadores de IP, y se
estimo visualmente la cobertura aérea de todas las especies presentes. Se utilizd
una modificacion de la escala de Braun-Blanquet (Sutherland, 1996), con
incrementos de 10% para coberturas por encima del 5%. Cabe aclarar que, si bien
uno de los pardmetros utilizados para definir IP fue el didmetro basal de matas
individuales de flechillas (Piptochaetium spp y Nassella spp), dicha variable no
necesariamente se correlaciona con la cobertura aérea a nivel poblacional. El
pastoreo comunmente disminuye el didmetro basal de las matas e incrementa su
densidad (Sala et al., 1986), sin afectar o afectando en menor medida la cobertura
aérea de las mismas. Los datos obtenidos se analizaron mediantes andlisis de
regresion simple lineal o polinomial (Zar, 1999). Se realizaron regresiones entre
rigueza especifica y el gradiente de IP. De la misma manera se comparo la
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riqueza y cobertura de grupos de especies, tales como arbustivas (arbustos o sub-
arbustos con crecimiento secundario), graminoides (ciperaceas, lilifloras y juncos),
latifoliadas (dicotiledoneas herbaceas), pastos invernales, pastos estivales y
suculentas (cactus y afines). Finalmente, la cobertura de las gramineas mas
comunes en el pastizal (aparicion en al menos 2/3 de las areas muestreadas) se
evalud a lo largo del gradiente de intensidad de pastoreo. Previo a la realizacién
de todos los analisis, los datos de riqueza fueron transformados a raiz cuadrada y
los datos de cobertura a arco-seno de la raiz cuadrada para cumplir con los
supuestos de normalidad y homocedasticidad (Zar, 1999). Por dltimo, mediante
ACP se evaluaron las diferencias en la composicién floristica de las distintas
areas. Los datos fueron transformados previamente a arco-seno de la raiz
cuadrada, y el analisis se llevd a cabo utilizando las matrices de covarianza
(Legendre & Legendre, 1998). Se realiz6 un andlisis de correlacion entre la
disposicion de las areas en el gradientes de intensidad de pastoreo y la
disposicion de estas mismas areas en el ACP proveniente de los datos de
composicion. Todos los analisis se realizaron utilizando el programa InfoStat
(2008).

2.3 Resultados

La riqueza especifica ajust6 a un modelo cuadratico, tanto para especies
nativas como para el total de especies (nativas + exoticas) (Fu,6= 9,60, r’=0,653,
p<0,05, y Fu,6= 15,59, r’=0,731, p<0,01, respectivamente) (Figura 2.2). La riqueza
de especies nativas varié entre 51 y 77 especies.15m?; mientras que el total de
especies (i.e. considerando las especies exoéticas) oscil6 entre 56 y 86
especies.15m™.
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Intensidad de Pastoreo

Figura 2.2. Riqueza de especies a lo largo del gradiente de intensidad de
pastoreo. Se muestran los datos transformados a raiz cuadrada. Los simbolos
vacios representan el total de especies, mientras que los simbolos rellenos sélo
las especies nativas.

La riqueza de latifoliadas (Figura 2.3c) aumenté a intensidades intermedias
de pastoreo (Fp, = 5,16, p< 0,05), en tanto la rigueza de pastos invernales
disminuyo significativamente al aumentar la IP (Fu, »= 10,55, p< 0,05) (Figura
2.3d). La riqueza de los demas grupos de especies vegetales no varié a lo largo
del gradiente de IP (Figura 2.3). Por su parte, la cobertura de especies
graminoides (Figura 2.4b) aumento al aumentar la IP (Fq, 7= 21,25, p< 0,01). La
cobertura de latifoliadas (Figura 2.4c) siguid el mismo patron que la riqueza,
resultando en mayores coberturas a intensidades intermedias de pastoreo (F, 6=
15,12, p< 0,01). Por su parte, en los pastos invernales (Figura 2.4d) se observo
una disminucion significativa de la cobertura al aumentar la IP (F@, 7= 8,18, p<
0,05). La cobertura de los demas grupos vegetales no varié6 a lo largo del
gradiente de pastoreo (Figura 2.4).
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Figura 2.3. Riqueza de especies de los diferentes grupos vegetales a lo largo del
gradiente de intensidad de pastoreo. Se muestran los datos transformados a raiz
cuadrada. Se detalla el coeficiente de determinacién (R?) y la probabilidad de
rechazo par a la curva de regresion. (a) arbustivas, (b) graminoides, (c) latifolia-
das, (d) pastos invernales, (e) pastos estivales, (f) suculentas.
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Figura 2.4. Cobertura de los diferentes grupos vegetales a lo largo del gradiente
de intensidad de pastoreo. Se muestran los datos transformados a arco-seno de la
raiz cuadrada. Se detalla el coeficiente de determinacion (R?) y la probabilidad de
rechazo par a la curva de regresién. (a) arbustivas, (b) graminoides, (c)
latifoliadas, (d) pastos invernales, (e) pastos estivales, (f) suculentas.

Al analizar los cambios en la cobertura de las gramineas mas comunes en el
pastizal (Figura 2.5) se observd que el pastoreo aumento la abundancia de
Aristida spegazzinii (F ¢, 7= 32,34, p<0,01), en desmedro de la abundancia de
Calotheca brizoides (F (1, = 10,6, p<0,05), Piptochaetium hackelii (F (6= 36,12,
p<0,01) y Nassella trichotoma (F (1, 7= 5,67, p<0,05). El resto de las especies no
mostraron cambios estadisticamente significativos en su cobertura a las diferentes
IP.
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Figura 2.5. Cobertura de gramineas a lo largo del gradiente de intensidad de
pastoreo. (a) Aristida spegazzinii, (b) Briza subaristata, (c) Calotheca brizoides, (d)
Danthonia cirrata, (e) Piptochaetium hackelii, (f) Piptochaetium medium, (g)
Piptochaetium montevidense, (h) Piptochaetium stipoides. (i) Nassella trichotoma.
Se muestran los datos transformados a arco-seno raiz cuadrada. Se detalla el
coeficiente de determinacion (R?) y la probabilidad de rechazo par a la curva de
regresion.

Del ACP realizado con los datos de composicion de especies, el primer
componente principal explico un 48,8% de la varianza total, en tanto el segundo
componente explicd un 21,2%. La disposicién de los sitios a lo largo del primer
componente principal determinado por los datos de composicién de las parcelas
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se correlacion6 positivamente con el gradiente de pastoreo (r= 0,928, p<0,01),
mostrando que la composicién especifica de los flechillales varié con la IP (Figura
2.6). A IP bajas dominaron los pastos invernales Piptochaetium hackelii, Nassella
melanosperma y Nassella filiculmis, el sub-arbusto Pavonia cymbalaria y la
latifoliada Pfaffia gnaphaloides; a IP intermedias lo hicieron los pastos invernales
Calotheca brizoides y Piptochaetium stipoides, el sub-arbusto Margyricarpus
pinnatus, y las latifoliadas Eryngium paniculatum, Evolvulus sericeus, Hypochaeris
radicata, y Plantago myosuros; mientras que a IP altas dominaron el pasto estival
Aristida spegazzinii, y las latifoliadas como Adesmia incana, Berroa gnaphalioides,
Chaptalia piloselloides, Chevreulia sarmentosa, Eryngium nudicaule, Plantago
patagonica y Scleranthus annus. Algunas especies (como los pastos invernales
Briza subaristata, Melica argyrea y Nassella trichotoma) mantuvieron su
abundancia a IP baja e intermedia, mientras que el pasto invernal Piptochaetium

montevidense no fue afectad en su abundancia por la IP.
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Figura 2.6. Disposicion de las areas muestreadas en el espacio de las dos
primeras componentes principales. Las letras representan la correlacion entre las
variables (especies) y los componentes principales. Ai: Adesmia incana,
As:Aristida spegazzinii, Bg: Berroa gnaphalioides Bs: Briza subaristata, Cb:
Calotheca brizoides, Ca: Carex spp., Cp: Chaptalia piloselloides, Ch: Chevreulia
sarmentosa, Ds: Dichondra sericea, En: Eryngium nudicaule, Ep: Eryngium
paniculatum, Es: Evolvulus sericeus, HI: Hebertia lahue, Hr: Hypochaeris radicata,
Mp: Margyricarpus pinnatus, Ma: Melica argyrea, Nf: Nassella filiculmis, Nm:
Nassella melanosperma, Nt: Nassella trichotoma, Pb: Paronychia brasiliana, Pc:
Pavonia cymbalaria, Pg: Pfaffia gnaphaloides, Ph: Piptochaetium hackelii, Ps:
Piptochaetium stipoides, Pm: Plantago myosuros, Pp: Plantago patagonica, Sa:
Scleranthus annus. CP: Componente Principal.
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2.4 Discusion

La mayor diversidad floristica del pastizal serrano se observé a valores
intermedios de IP (Figura 2.2), en consistencia con la “hipotesis del disturbio
intermedio” (Connell, 1978) y con modelos de diversidad floristica en funcion del
potencial productivo y la historia evolutiva de los pastizales (e.g., Milchunas et al.,
1988). Para pastizales productivos de regiones sub-himedas, tal es el caso del
pastizal serrano en estudio (Frangi et al., 1980), estos modelos predicen una
diversidad de especies maxima a intensidades de pastoreo intermedias,
independientemente de la historia evolutiva. Aumentos en la diversidad floristica
con el pastoreo se han observado en pastizales de otras regiones sub-himedas
de Argentina (Sala et al., 1986, Pucheta et al., 1998, Nai-Bregaglio et al., 2002) y
del mundo (Milchunas et al., 1988, Noy-Meir et al., 1989, Rambo & Faeth, 1999,
Rook et al., 2004). No obstante, frecuentemente los trabajos sobre el tema se
limitaron a comparar areas clausuradas al pastoreo con areas aledafas sujetas al
pastoreo tipico de la regién, sin repeticiones validas del “tratamiento” pastoreo. Por
el contrario, en el presente estudio se intentd establecer una relacion general entre
pastoreo y diversidad floristica utilizando un gradiente natural construido a partir
de nueve sitios con diferente historia reciente de uso pastoril. Por otra parte, un
patron unimodal de diversidad similar se observo en especies de aves que habitan
el pastizal serrano del Sistema de Ventania (Zalba & Cozzani, 2004).

La variacion en la diversidad vegetal a diferentes IP estuvo determinada en
gran medida por las variaciones en las latifoliadas y los pastos invernales, de
modo similar a lo observado en otros pastizales (Lavorel et al., 1999, Nai-
Bregaglio et al., 2002). Los cambios combinados de ambos grupos en riqueza
especifica y cobertura (Figuras 2.3 y 2.4) explican la maximizacién de la diversidad
a IP intermedias. Dicho nivel de disturbio favoreceria la colonizacion de las
latifoliadas mediante el incremento en la disponibilidad de sitios seguros para el
establecimiento de plantulas, y la persistencia de los pastos invernales mas

preferidas por los grandes herbivoros (OIff & Ritchie, 1998). Por el contrario, a IP
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bajas la exclusion competitiva de los pastos invernales dominantes reduciria la
rigueza y cobertura de las latifoliadas, mientras que a IP altas la severidad de las
defoliaciones reduciria la riqueza y cobertura de los pastos invernales. Ademas, a
IP altas el pisoteo de los animales a través de la compactacion del suelo y el dafio
mecanico reduciria la disponibilidad de sitios seguros para el establecimiento de
plantulas (Harper, 1977).

Estos cambios estructurales en la vegetacion llevaron asociados cambios en
la composicion de especies. A IP altas se observd un aumento en la abundancia
de latifoliadas anuales de crecimiento rastrero o en roseta, similar a lo descripto
por otros autores (Lavorel et al., 1999, Dupré & Diekmann, 2001, Peco et al., 2005,
Pykala, 2005b). En general, el pastoreo induce el reemplazo parcial de especies
perennes por especies anuales (Todd & Hoffman, 1999, Grime, 2001, Osem et al.,
2002), pudiendo facilitar ademas la invasion de especies exdticas (Milchunas et
al., 1988, Richardson et al., 2000, Chaneton et al., 2002, Vavra et al., 2007). Sin
embargo, en el presente trabajo no hubo diferencia entre el patron de diversidad
floristica descripto para especies nativas y el correspondiente al total de especies
(nativas y exoticas), sugiriendo que la intensidad de pastoreo no afecta la
abundancia de especies exoticas. En un estudio previo realizado en el mismo
pastizal se observé que el efecto del pastoreo sobre la abundancia de las especies
exoticas fue mayor con pastoreo de caballos que con pastoreo de vacunos (Loydi
et al., 2010). Esto ayudaria a explicar la independencia entre abundancia de
especies exoticas e IP observada en el presente estudio, ya que las areas
pastoreadas por vacas (n= 2) se dispusieron en la zona de mayor IP. El
mencionado bajo impacto del pastoreo vacuno sobre la abundancia de especies
exoticas en el pastizal serrano del Sistema de Ventania no se condice con
resultados obtenidos en pastizales de otras zonas de la region pampeana, donde
se observo un incremento de especies exoéticas con el pastoreo vacuno (e.g.,
Chaneton et al.,, 2002). Diferencias entre pastizales en factores tales como
composicién botanica, identidad de las especies invasoras, suelo y clima
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contribuirian a explicar el comportamiento diferencial de las especies exdticas en

relacion al pastoreo.

También es comun que el pastoreo provoque el reemplazo de gramineas
perennes de alta palatabilidad por gramineas perennes de baja palatabilidad
(Westoby et al., 1989, West, 1993, Distel & Bbo, 1996, Cingolani et al., 2005,
Pykala, 2005b, Pazos et al., 2007). En este estudio, y siguiendo un gradiente
creciente de IP, se observo el reemplazo de gramineas palatables (principalmente
del género Piptochaetium) por Aristida spegazzinii, graminea de baja palatabilidad
y tamafio de mata reducido (Rugolo de Agrasar et al., 2005). No obstante, algunas
especies del género Piptochaetium (e.g. P. montevidense o P. stipoides) no
mostraron cambios significativos de cobertura a lo largo del gradiente de IP. Esto
podria atribuirse a la formaciéon de céspedes de pequefias matas con hojas casi
horizontales (A Loydi, observacion personal), que les permitiria evadir el pastoreo,
de modo similar a lo sefialado para otras especies de pastos (Hickey, 1961,
Fahnestock & Detling, 2000).

El mantenimiento de la diversidad vegetal a nivel de especies o de grupos
funcionales, cumple un rol substancial en el funcionamiento y provision de
servicios ecosistémicos (Diaz & Cabido, 1997, Tilman et al., 1997, Chapin Il et al.,
2000, Diaz & Cabido, 2001, Loreau et al., 2001), y en la capacidad de respuesta
de los ecosistemas frente a factores de estrés o disturbio (Tilman & Downing,
1994, Chapin Il et al., 2000, McCann, 2000). Los resultados de esta tesis, al igual
gue los resultados obtenidos en pastizales de otras regiones sub-humedas de
Argentina y del mundo oportunamente citados, sugieren que el pastoreo moderado
de grandes herbivoros favoreceria el mantenimiento de la diversidad de especies
vegetales nativas en los pastizales serranos del Sistema de Ventania. Sin
embargo, el hecho que el muestreo de la vegetacién no se replicé en el tiempo, y
gue las mediciones fueron realizadas al final de un afio con precipitaciones por
encima del promedio histérico, limita el alcance de las conclusiones. Resulta

necesario conocer si el patron de diversidad descripto se mantiene en afios con
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diferentes precipitaciones, particularmente durante sequias, dado que la
interaccién entre ambos factores (pastoreo y sequia) puede influenciar la
composicién botanica del pastizal (Heitschmidt et al., 2005). Asimismo, resta
definir de manera precisa los valores absolutos de IP en términos de la relaciéon
demanda:oferta de forraje que favorecen la diversidad floristica. El control del
pastoreo para promover la diversidad deberia ser uno de los objetivos primarios en
la planificacién del manejo de los pastizales serranos del Sistema de Ventania,
tanto para su utilizacion para la produccién ganadera como para su preservacion
en el sistema de areas naturales protegidas. En este Ultimo caso, el pastoreo
controlado de grandes herbivoros exéticos podria suplir la ausencia actual de
disturbios naturales (e.g. fuego, grandes herbivoros nativos) y cumplir un rol
positivo en la conservacion de la biodiversidad, uno de los principales fines de la

creacion de las reservas naturales.
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CAPITULO 3.

Banco de semillas bajo condiciones de pastoreo y de clausura

3.1 Introduccién

El banco de semillas es un componente clave para la persistencia de las
comunidades, particularmente cuando estan sujetas a disturbios (Bakker et al.,
1996). En las comunidades de pastizales, los disturbios ocurren a escalas
espaciales y temporales variadas, y son producidos por la actividad de animales
cavadores, el pastoreo de herbivoros, los incendios y las sequias. El banco de
semillas tiene importancia en la recolonizacién posterior a disturbios a gran escala,
pero también en la recolonizacion que sigue a disturbios a menor escala que

producen pequerios claros en la vegetacion (Thompson, 2000).

El pastoreo afecta la densidad, rigueza y composicion del banco de semillas
(Watt & Gibson, 1988, Oesterheld & Sala, 1990, Peco et al., 1998), y produce
cambios en la abundancia de las especies en la vegetacién establecida y en su
representacion en el banco de semillas (Bertiller, 1992, Milberg, 1995, Marquez et
al., 2002). La intensidad y la direccion del efecto estarian relacionados con la
respuesta de los pastizales al pastoreo en funcién de su productividad e historia
evolutiva (Milchunas et al.,, 1988). En pastizales productivos y adaptados al
pastoreo, cabria esperar que dicho disturbio aumente la riqueza de especies en la
vegetacion establecida y en el banco de semillas (Donelan & Thompson, 1980,
Gibson & Brown, 1991, McDonald et al., 1996, Marco & Paez, 2000, Haretche &
Rodriguez, 2006). Por otra parte, la densidad de semillas del banco puede
mantenerse (Milberg & Hansson, 1994, McDonald et al., 1996, Marquez et al.,
2002), disminuir (Ortega et al., 1997), o aumentar (Donelan & Thompson, 1980,
Marco & Paez, 2000) en respuesta al pastoreo; lo cual dependeria en parte de los
distintos grupos de especies presentes (Haretche & Rodriguez, 2006). Este tipo de
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pastizal (productivo y adaptado al pastoreo) resulta resiliente al pastoreo,
pudiendo permanecer dentro de ciertos limites en un estado estable en presencia
de dicho disturbio (Cingolani et al., 2005). Por otra parte, en pastizales menos
productivos, y menos resilientes, es de esperar una disminuciéon en la diversidad
de especies con aumentos en la intensidad de pastoreo, y lo mismo ocurriria con
la riqueza y densidad del banco de semillas del suelo (Bertiller, 1992, O'Connor &
Pickett, 1992, Sternberg et al., 2003, Aboling et al., 2008). En este tipo de pastizal
la recuperacion de la vegetacion a un estado original es mas dificil, pudiendo
cambiar a estados estables alternativos (Westoby et al., 1989).

En los pastizales pampeanos el pastoreo incrementa la diversidad vegetal a
través de la promocion de distintos grupos de especies (Sala et al., 1986, Rusch &
Oesterheld, 1997, Chaneton et al.,, 2002, de Villalobos & Zalba, 2010). Los
pastizales serranos del Sistema de Ventania en particular evolucionaron con
pastoreo de herbivoros nativos, tienen una productividad relativamente alta (entre
370 y 580 g.m?.afio™ segiin Pérez & Frangi, 2000), y muestran ser resilientes al
disturbio por pastoreo (ver capitulo 5 de esta tesis). Se desconoce la composicion
y abundancia del banco de semillas en condiciones de pastoreo por grandes
herbivoros y su relaciébn con la composicion y abundancia de la vegetacién
establecida, informacion que seria de utilidad en la toma de decisiones sobre

restauracion (Fenner, 2000).

Las hipotesis de trabajo abordadas en este capitulo de la tesis establecen
(1) una mayor riqueza especifica, pero menor densidad de semillas, en areas
pastoreadas que en areas excluidas del pastoreo y (2) una correspondencia entre
la riqueza y la composicion floristica de la vegetacion establecida con la riqueza y
composiciéon de especies del banco de semillas en ambas condiciones. El objetivo
fue comparar (1) el banco de semillas de areas pastoreadas con el de areas
excluidas al pastoreo en términos de densidad de semillas y riqueza de especies,
y (2) la composicion especifica de la vegetacion establecida con la composicion
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especifica del banco de semillas en condiciones de pastoreo y de exclusiéon del

pastoreo.

3.2 Materiales y Métodos
3.2.1 Disefio de Muestreo

Los muestreos se realizaron en las tres clausuras (20 x 20 m) establecidas
en diciembre de 2006 y en areas aledafias pastoreadas con alta intensidad de
pastoreo, en enero y abril de 2008 y de 2009. Se eligieron estas dos fechas para
lograr una mejor caracterizacion del banco de semillas, dado que las especies
invernales dispersan sus semillas a fines de primavera mientras que las estivales
lo hacen durante el verano. En cada fecha se tomaron treinta muestras, cinco por
cada condicion (clausura o pastoreo) en los tres lugares de muestreo. Cada par de
parcelas clausura-pastoreo se consider6 como un bloque. Las muestras
estuvieron integradas por una porcion de suelo (10 cm de diametro y 5 cm de
profundidad), y el mantillo depositado sobre el mismo. Ambos compartimientos se
separaron en el campo. Al mismo tiempo se registré la vegetacion establecida en
parcelas de 1 m? ubicadas en forma adyacente al lugar de muestreo para
caracterizar el banco de semillas. Se estimé la cobertura visual de cada especie
utilizando una escala modificada de Braun-Blanquet, con intervalos del 10%
(Sutherland, 1996).

En el laboratorio, las muestras se secaron al aire durante 20 dias, y se
almacenaron hasta su procesamiento. En el caso de las muestras de suelo este
consistio en sumergirlas en una solucién de alta densidad (Malone, 1967) y filtrar a
través de una serie de cuatro tamices con malla de 1 mm (N° 18), 0,71 mm (N°
25), 0,5 mm (N° 35) y 0,25 mm (N° 60). El procedimiento se repitié (3 a 6 veces)
hasta que la totalidad del suelo hubiera pasado a través de los tamices (Gross,
1990). El uso de tamices de distinto tamafio permitio separar las semillas y otros
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materiales, evitando su obstruccién. Los tubérculos, rizomas y piedras retenidos
en cada tamiz fueron separados y eliminados. Después del lavado las muestras se
secaron al aire durante 72 h, y se procedié al conteo de semillas bajo lupa
binocular. Cada semilla fue reconocida hasta el nivel de especie, con la ayuda de
un catalogo de referencia constituido por semillas recolectadas de las plantas en
pie en el area de muestreo. Las semillas se clasificaron en dos categorias: (1)
semillas potencialmente viables, que incluyé semillas con embrion entero que
resistian una ligera presién aplicada con la pinza de diseccion (Roberts & Ricketts,
1979, D’'Angela et al., 1988), y semillas germinadas (con radicula visible); y (2)
semillas dafiadas, que incluyé a todas aquellas con embriones incompletos,
guemadas, vacias o muertas (semillas enteras que no resistieron la presiéon
aplicada con la pinza de diseccion). Para el andlisis estadistico solo se

consideraron las semillas viables.

3.2.2 Anélisis Estadistico

Para evaluar el efecto del pastoreo sobre el banco de semillas se comparé el
contenido de semillas y la riqueza de especies de las muestras completas (suelo +
mantillo), y las muestras de suelo y de mantillo por separado, mediante un analisis
de la varianza (ANAVA) en bloque simple (n= 3) para cada fecha de muestreo. Por
otro lado, y con el fin de evaluar la respuesta de la densidad y riqgueza de semillas
en cada tipo de muestra (mantillo y suelo) y de las distintas categorias de semillas
(pastos y dicotiledéneas), se realizaron analisis de la varianza anidados en bloque
con los distintos factores intrasujetos. Los bloques funcionaron como una réplica
verdadera (n= 3). Cada muestra tomada se subdividié categ6ricamente en cuatro
niveles: (1) tratamiento: clausura o pastoreo, (2) sub-muestra: cinco sub-muestras
tomadas en cada tratamiento, (3) compartimiento tomado: suelo o mantillo, (4) tipo
de semilla: gramineas o dicotiledoneas. Estos factores fueron considerados fijos,
excepto por el nivel de sub-muestras (2) que no fue analizado por ser aleatorio.
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Cuando hubo interacciones significativas entre los distintos factores fijos, estos se
separaron y los andlisis de la varianza se realizaron de manera separada. Para
esto se analizaron las interacciones desde los factores de menor jerarquia (tipo de
semilla) hasta los de mayor jerarquia (tratamiento). En todos los casos los datos
se transformaron por rangos y se testeo la normalidad con gréaficos de probabilidad
normal y la homocedasticidad con la prueba de Bartlett (Zar, 1999).

Para evaluar las diferencias existentes entre la cobertura de la vegetacion en
pie y la densidad especifica en el banco de semillas del mantillo y del suelo, se
realiz6 un escalamiento multidimensional no métrico (NMS, Non-metric
Multidimensional Scaling) (Legendre & Legendre, 1998). Para esto lo valores de
densidad de semillas se convirtieron en proporciones, las que previo al analisis, y
junto a las proporciones de cobertura, se transformaron a arco-seno de la raiz
cuadrada. EI NMS se realizé sobre estos datos usando el indice de distancia de
Sgrensen, calculando dos dimensiones, con una configuracién de inicio aleatoria y
hasta 50 iteraciones. La representacion grafica de las muestras est4 asociada a un
nivel de estrés de Kruskall (Kruskall's stress) que representa la bondad de ajuste
del modelo, relacionado con la perdida de informacion de los datos al
representarlos en un nimero menor de dimensiones. Valores de estrés aceptable
son aguellos menores al 15% (Clarke, 1993), aunque esto depende del nimero de
variables y dimensiones calculadas (Legendre & Legendre, 1998).

En todos los andlisis se utiliz6 el programa estadistico R para los andlisis
estadisticos univariados (R Development Core R Development Core Team, 2010).
En tanto, para los analisis estadisticos multivariados se utilizo el paquete para R
vegan 1.17-2 (Oksanen et al., 2010).
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3.3 Resultados

3.3.1. Efecto del pastoreo sobre la densidad de semillas y la riqueza de
especies en el banco de semillas

El analisis de las muestras completas (suelo + mantillo) del banco de
semillas mostré6 como valor maximo cantidades superiores a las 56000 semillas
por metro cuadrado y como valor minimo cifras cercanas a las 2400 semillas por
metro cuadrado. El pastoreo no afecto significativamente el nUmero de semillas de
las muestras completas a lo largo del periodo estudiado, ni tampoco en los
compartimentos suelo o mantillo, excepto en enero de 2008 cuando la densidad
de semillas en el suelo fue menor con el pastoreo (Tabla 3.1).

Durante el periodo de estudio se encontraron semillas pertenecientes a 103
especies vegetales. De éstas 98 especies (95% del total) pudieron ser
determinadas. En general la riqueza de especies hallada en las muestras no varié
entre las areas pastoreadas y clausuradas, excepto en enero de 2009 cuando la
rigueza de especies para la muestra total resulté mayor en clausura que en
pastoreo (Tabla 3.2). La riqueza oscil6 entre un valor minimo de 19 y un maximo

de 52 especies por muestra.
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Tabla 3.1. Cantidad de semillas en la muestra completa (total), y en los compartimientos suelo y mantillo. C:

clausura, P: pastoreo.

Total Suelo Mantillo
C P Fa2 p C P Fa2) p C P Faz2) p
Semillas.m™ Semillas.m™ Semillas.m™
Enero 2008 19353 11205 16,90 >0,05 6366 4813 18,96 <0,05 12987 6392 6,96 >0,10
Abril 2008 14396 12164 1,12 >0,40 10347 8947 1,74 >0,30 4049 3217 0,66 >0,50
Enero 2009 30719 18691 5,56 >0,10 14447 10856 8,20 >0,10 16272 7835 3,54 >0,20
Abril 2009 14753 16866 0,15 >0,70 12333 13556 1,81 >0,30 2419 3310 0,03 >0,85
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Tabla 3.2. Riqueza de especies en la muestra completa (total), y en los compartimentos suelo y mantillo. C:

clausura, P: pastoreo.

Total Suelo Mantillo
C P Fa2 p C P Fa2) p C P Faz) p
Semillas.muestra™ Semillas.muestra™ Semillas.muestra™
Enero 2008 47,3 44,0 0,92 >0,40 35,7 33,0 0,84 >0,45 37,0 30,7 7,37 >0,10
Abril 2008 44,0 41,3 4,00 >0,15 39,7 34,0 3,66 >0,15 31,0 27,7 1,10 >0,40
Enero 2009 52,3 44,3 21,33 <0,05 45,3 36,3 11,57 >0,05 32,7 29,0 17,29 >0,05
Abril 2009 46,7 42,0 2,48 >0,25 42,3 39,0 1,10 >0,40 19,3 21,7 0,21 >0,65
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Al considerar los distintos factores anidados dentro de cada tratamiento se
encontraron diferencias entre los tratamientos (pastoreo/clausura) y dentro de
éstos (suelo/mantillo y gramineas/dicotiledoneas). Las interacciones entre tipo de
semillas (gramineas/dicotiledoneas), compartimientos del banco de semillas
(suelo/mantillo) y tratamientos (pastoreo/clausura) fueron significativas en todas
las fechas de muestreo, indicando que las gramineas y las dicotiledéneas se
comportaron de manera diferente bajo los distintos tratamientos y segun el
compartimento del banco de semillas analizado. Debido a las interacciones
sefialadas los analisis subsiguientes se realizaron considerando gramineas y
dicotiled6neas por separado. En estos analisis no se encontraron interacciones
significativas entre tratamiento y compartimento del banco de semillas (excepto en
abril de 2009), lo que significa que las gramineas se comportaron de igual manera
en el mantillo que en el suelo. Lo mismo ocurrié con las dicotiledéneas. A partir de
estos resultados se realizaron ANAVAs con el factor compartimento del banco de
semillas (suelo/mantillo) anidado dentro del tratamiento (pastoreo/clausura), y se

sacaron conclusiones de estos andlisis para ambos factores.

La densidad de semillas de gramineas fue mayor en las clausuras que en
las areas pastoreadas en todas las fechas de muestreo (Fa12= 28,8, p<0,05 vy
Fa2= 21,9, p<0,05 para enero y abril de 2008, y F1 2= 13,5, p<0,10 y F 2= 29,4,
p<0,05 para enero y abril de 2009) (Figura 3.1 a a d). La densidad de semillas de
gramineas en el mantillo fue significativamente mayor en enero de 2008 (F 28)=
43,9, p<0,01), y resultd mayor en el suelo en abril de 2008 y 2009 (Fq 28= 44,9,
p<0,01 y Fau28= 136,9, p<0,01, para los afios 2008 y 2009 respectivamente). En
enero de 2009 no se encontraron diferencias en la densidad de semillas de
gramineas entre el mantillo y el suelo (Fa28= 1,38, p>0,20). Por otro lado, la
densidad de semillas de dicotiledéneas no vario entre las areas pastoreadas y las
areas clausuradas a lo largo de todo el periodo de estudio (Fu,2= 0,01, p>0,90 y
Fa2= 0,24, p>0,65 para enero y abril de 2008, y F12= 1,77, p>0,30 y F1 2= 11,1,
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p>0,05 para enero y abril de 2009) (Figura 3.1 e a h), y fue siempre mayor en el
suelo que en el mantillo, excepto enero de 2008 cuando no hubo diferencias entre
compartimentos (Fq,28= 1,07, p>0,30 y F(128= 82,03, p<0,01 para enero y abril de
2008, y F(1,28)= 36,3, p<0,01 y F12¢8= 209,1, p<0,01 para enero y abril de 2009).
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Figura 3.1. Graficos de interaccion entre densidad de semillas en areas
pastoreadas (linea continua) o clausuradas (linea discontinua) y compartimiento
del banco de semillas. Graficos (a) a (d): densidad de semillas de gramineas, (e) a
(h): densidad de semillas de dicotiledéneas. (a) y (e): enero 2008; (b) y (f): abril
2008; (c) y (g): enero 2009; (d) y (h): abril 2009. En el recuadro se consigna la
significacién del efecto tratamiento (pastoreo/clausura) (T), compartimento del
banco de semillas (suelo/mantillo) (M) y de su interaccion (T*M). ns= p>0,10, .=
p<0,10, *= p<0,05, **= p<0,01.
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La riqgueza de gramineas en el banco de semillas fue mayor en condiciones
de clausura que en condiciones de pastoreo en todas las fechas de muestreo
(Fa2= 125,3, p<0,01 y Fu 2= 38,3, p<0,05 para enero y abril de 2008, y F 2=
56,9, p<0,05y F(12= 1236,9, p<0,01 para enero y abril de 2009) (Figura 3.2 a a d).
A su vez, la riqueza de gramineas fue superior en las muestras de mantillo con
respecto a las de suelo en enero de 2008 (F1,28= 5,6, p<0,05); mientras que, en el
resto de las fechas analizadas la riqueza fue siempre mayor en el suelo que en el
mantillo (F(28= 6,5, p<0,05 para abril de 2008 y F(126= 30,3, p<0,01 y F(128=
105,4, p<0,01, para enero y abril de 2009 respectivamente). Contrariamente, la
rigueza de dicotiledoneas en el banco de semillas no difirié entre las condiciones
de clausura y pastoreo en ninguna fecha de muestreo (F1,2= 0,47, p>0,55y F,2=
1,65, p>0,30 para enero y abril de 2008, y F 2= 0,28, p>0,65y Fu 2= 7,76, p>0,10
para enero y abril de 2009) (Figura 3.2 e a h). En general, la riqueza de
dicotiled6neas fue mayor en el banco de semillas del suelo que en el banco de
semillas del mantillo, excepto en enero de 2008 (F(128= 0,98, p>0,30 y F1,28)=
75,23, p<0,01 para enero y abril de 2008, y Fq2¢= 90,8, p<0,01 y F(129= 322,5,
p<0,01 para enero y abril de 2009).
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Figura 3.2. Graficos de interaccién entre la rigueza de especies en areas
pastoreadas (linea continua) o clausuradas (linea discontinua) y compartimiento
del banco de semillas. Graficos (a) a (d): riqueza de especies de gramineas, (e) a
(h): rigueza de especies de dicotiledoneas. (a) y (e): enero 2008; (b) y (f): abril
2008; (c) y (g): enero 2009; (d) y (h): abril 2009. En el recuadro se consigna la
significacién del efecto tratamiento (pastoreo/clausura) (T), compartimento del
banco de semillas (suelo/mantillo) (M) y de su interaccion (T*M). ns= p>0,10, .=
p<0,10, *= p<0,05, **= p<0,01.
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3.3.2. Similitud entre la vegetacion establecida y el banco de semillas

La ordenacion de las muestras de vegetacion establecida y del banco de
semillas por medio del NMS (Figura 3.3) mostré diferencias en los dos afios
muestreados (2008 y 2009), tanto bajo condiciones de pastoreo como de clausura.
No obstante, las muestras del banco de semillas de las &areas clausuradas se
ubicaron entre las muestras de banco de semillas de las areas pastoreadas y las
muestras de vegetacion establecida, en ambos compartimentos. La vegetaciéon
establecida en las areas clausuradas y pastoreadas no mostré diferencias en
2008, pero si en 2009. Sin embargo, los cambios reflejados en la vegetacion en
pie durante el estudio no se reflejaron en cambios similares en el banco de

semillas, cuya disimilitud con la vegetacion establecida se mantuvo.

En la Tabla 3.3 se consignan valores porcentuales medios de composicion
para los distintos compartimentos analizados. Se observd que especies como
Piptochaetium montevidense y P. stipoides, fueron abundantes en la vegetacion
en pie y en el banco de semillas, tanto en areas pastoreadas como en &reas
clausuradas. En cambio hubo especies como Piptochaetium hackelii y Briza
subaristata que abundaron en &reas clausuradas solamente, tanto en vegetacion
en pie como en el banco de semillas. Aristida spegazzinii fue particularmente
abundante en la vegetacion en pie en areas pastoreadas, aunque no estuvo
representada de igual forma en el banco de semillas. También se observd que
especies como Apium leptophyllum, Eleusine trystachya, Helianthemum
brasiliense, Oxalis articulata, Pelletiera verna, Petrorraghia nanteulli, Rumex
acetosella, Scleranthus agnus y Silene gallica, tuvieron una escasa representacion
en la vegetacion en pie, pero se encontraron frecuentemente representadas en el
banco de semillas tanto en areas pastoreadas como clausuradas. En el caso
particular de Abutilon pauciflorum, Mimosa rocae y Soliva pterosperma fueron
halladas mas frecuentemente en el banco de semillas de areas pastoreadas que
en el de areas clausuradas. Vulpia spp constituyeron las especies mas abundante
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en el banco de semillas en el segundo afio de estudio, siendo también abundantes

en la vegetacion en pie tanto en areas de clausura como de pastoreo.
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Figura 3.3. Diagrama de ordenacion NMS de los censos de vegetacion

establecida y de la composicion del banco de semillas en los compartimentos

suelo y mantillo. Se muestran las muestras tomadas en dos afios 2008 (en negro)

y 2009 (en gris). Los simbolos rellenos representan areas de clausura y los

simbolos vacios areas de pastoreo. o: vegetacion establecida, A: semillas en el

mantillo, o: semillas en el suelo. stress= estrés de Kruskall= 14,06 %.
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Tabla 3.3. Composicion porcentual promedio (n= 15) para muestras de vegetacion
en pie (V) y contenido de semillas en el mantillo (M) y suelo (S) en areas
clausuradas y pastoreadas para los afios 2008 y 2009. Se presentan las especies
mas abundantes.

2008 2009
Clausura Pastoreo Clausura Pastoreo
\% M S \% M S \% M S \% M S

Abutilon pauciflorum 0,1 1,3 1,0 0,2 41 5.8 0 0,2 1,2 1,7 3,8 6,7
Apium leptophyllum 0,3 18 34 04 2,7 1,6 0,1 11 34 0 0,3 0,8
Aristida spegazzinii 2,9 0 0 8,5 0 0 0,7 0 0 14,7 0,4 0
Briza subaristata 0,05 6,0 1,0 0 0,3 0,8 152 2,8 1,2 28 0,1 0,2
Calotheca brizoides 0,1 34 172 0,1 0,8 0,3 56 1,4 0,8 0 0,3 0,02
‘Danthoniacirata 004 76 03 0 18 01 29 15 01 26 09 003
Daucus pusillus 06 19 1,0 05 39 20 0,8 54 25 0,3 08 0,6
Eleusine trystachya 0 1,4 2,3 0 0,7 1,8 0 0,1 0,8 0 1,4 6,6
Helianthemum brasiliense 0,6 34 11,7 06 2,2 8,0 0 0,2 84 0 1,6 10,7
Hypochaeris variegata 154 O 0,1 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0
‘Mimosa rocae ©O 0 01 01 23 58 0 0 003 08 05 37
Oxalis articulata 1,0 6,4 6,7 0,5 10,0 5,5 0 0,8 2,3 0 0,6 1,2
Pavonia cymbalaria 1,5 0 0 26 04 26 0,03 0 0,2 53 15 0,6
Pelletiera verna 42 20 39 53 54 10,0 0 1,4 54 0 24 438
Petrorraghia nanteulii 1,8 26 2,0 1,1 19 41 0,2 15 45 0,1 08 1,0
Pfaffia gnaphalioides 84 0 0 50 0 0 o 0 0 09 0 0
Piptochaetium hackelii 86 1,4 3,0 4.0 0 0,1 215 10 25 0 0 0,5
P. medium 31 04 26 96 O 0 14 05 08 57 0 0.2
P. montevidense 145 5,6 10,0 15,7 15 34 6,7 1,6 8,3 11,9 0,4 3,9
P. stipoides 12,4 12,3 12,2 148 4,0 3,2 13,7 55 8,2 13,0 0,5 15
‘Rumex acetosela O 0 29 0 14 25 0 01 35 0 03 32
Scleranthus annus 0 22 26 0 2,8 3,0 0 15 23 06 7,1 43
Silene gallica 0 1,0 25 0 23 7,2 0 1,0 4,9 0,04 14 39
Soliva pterosperma 0 88 51 0 32,2 11,8 0 50 6,5 0 37,8 24,2
Vulpia spp. 0 44 10 0 1,3 01 14,2 54,8 104 22,1 211 21
Total (%) 75,6 73,9 76,7 72,1 81,9 79,8 83,0 87,6 78,2 82,5 83,9 80,7
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3.4 Discusion

El pastizal estudiado mostré rangos de contenido de semillas similares o
levemente superiores a los hallados en otros pastizales naturales o semi-naturales
de Argentina (Bertiller, 1992, Marco & Paez, 2000, Marquez et al., 2002, Haretche
& Rodriguez, 2006) y del mundo (Kalamees & Zobel, 1998, Sternberg et al., 2003,
Jakobsson et al., 2006, Aboling et al., 2008).

Los resultados sobre densidad y riqueza del banco de semillas en
condiciones de clausura y de pastoreo no fueron consistentes con la hipétesis de
una mayor riqgueza especifica, pero menor densidad de semillas, en &reas
pastoreadas que en areas excluidas del pastoreo. Sin embargo, al considerar los
diferentes componentes de la vegetacion si se observaron cambios en la densidad
de semillas y en su riqueza. En particular, en el caso de las gramineas se observé
una mayor densidad de semillas y mayor riqueza de especies en las areas
clausuradas. Este grupo es ampliamente dominante en la vegetacién de areas
clausuradas (de Villalobos & Zalba, 2010), quedando esto reflejado de igual forma
en el banco de semillas. Las semillas de gramineas abundaron en principio en el
mantillo (muestreo de enero) para luego disminuir su contenido hacia fines de
verano (muestreo de abril). Esto podria deberse a la predacion cominmente
observada en este tipo de pastizales durante el verano (Murillo et al., 2007), 0 a su
incorporacion al suelo; aunque las especies de gramineas perennes suelen no
formar bancos de semillas permanentes (Fenner & Thompson, 2005).
Contrariamente, el contenido de semillas y la riqueza especifica de dicotiled6neas
no varié entre areas pastoreadas y clausuradas. Por otra parte, el contenido de
semillas de dicotiledoneas fue entre dos y tres veces mayor en el suelo que en el
mantillo. Muchas de las especies dicotiledbneas presentes en el area tienen
semillas pequefias y mas o menos isodiamétricas (A. Loydi, observacién
personal), lo que les conferiria la posibilidad de enterrarse en el suelo y formar
bancos de semillas permanentes (Bekker et al., 1998, Thompson et al., 1998,
Funes et al., 1999).
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Los datos recolectados no sustentaron la hipétesis de una correspondencia
entre la composicion del banco de semillas y la de la vegetacion establecida. En
general, el parecido entre las muestras de banco de semillas y de la vegetacién en
pie fue bajo, tal cual lo observado en pastizales similares (Peco et al., 1998, Funes
et al., 2001). Sin embargo, la composicion del banco de semillas permitid
diferenciar los tratamientos y grupos de vegetacion estudiados. Las muestras
tomadas en las areas clausuradas tuvieron una mayor abundancia de semillas de
las especies de gramineas dominantes, aumentando la similitud con la vegetacion
establecida. Contrariamente, en las areas pastoreadas las gramineas no
palatables dominantes estuvieron ausentes en el banco de semillas. En el caso de
las dicotiledéneas, mayormente herbaceas y anuales, tuvieron una representacion
mayor en el banco de semillas que en la vegetacion establecida, probablemente
debido a la alta produccién de semillas (Grime, 2001) y a su escasa biomasa al

estado adulto.

Lo argumentado anteriormente quedod evidenciado en algunas respuestas
observadas a nivel de especie. Por ejemplo, Aristida spegazzinii es una graminea
no palatable (Rugolo de Agrasar et al., 2005) que domina ampliamente en
presencia de pastoreo (capitulo 2 de esta tesis); sin embargo, su presencia en el
banco de semillas fue practicamente nula. Otras especies, como Vulpia spp.,
gramineas anuales, fueron muy abundantes en el banco de semillas de areas
pastoreadas y clausuradas aunque fue menos abundante en la vegetacion en pie.
Otras especies de este género han mostrado comportamientos similares (Lunt,
1990, Ghermandi, 1997). Vulpia fasciculatus forma un banco de semillas
transitorio durante el verano, pero su representacion en la vegetacion establecida
depende de la creacién de pequefios claros que reunan condiciones favorables
para su desarrollo (Thompson & Grime, 1979). Soliva pterosperma es una
dicotiledénea nativa, anual, frecuente en pastizales degradados (Cabrera, 1963).
Su presencia en el banco de semillas fue importante, alcanzando alta abundancia

en las areas pastoreadas. Sin embargo, en este trabajo no se registrd6 ningun
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ejemplar de esta especie en las parcelas censadas, aunque se han observado
ejemplares en el area de estudio (A. Loydi, observacion personal). De manera
similar, algunas especies de dicotiledéneas mostraron valores bajos de cobertura
en la vegetacion, pero su presencia en el banco de semillas es importante (e.g.
especies de los géneros Apium, Helianthemum, Oxalis, Pelleteria, Petrorraghia).
Todas estas especies coinciden en dos aspectos de su desarrollo: su tamafo
adulto es en general pequeiio, pero producen una gran cantidad de semillas. Otras
especies que merecen ser destacadas son Piptochaetium montevidense y P.
stipoides, ya que ambas especies tuvieron abundancias similares en la vegetaciéon
en pie en condiciones de pastoreo y clausura (ver capitulo 2 de esta tesis); y su

presencia en el banco de semillas fue importante en ambas &reas.

El pastoreo en los pastizales serranos del Sistema de Ventania no sélo
afecta la vegetacion establecida (de Villalobos & Zalba, 2010), sino también el
banco de semillas. En particular se reduce la abundancia de semillas de
gramineas dominantes en las condiciones menos degradas. Esto en principio
podria limitar la velocidad de recuperacion del pastizal, sobre todo en areas donde
se han producido extinciones localizadas de especies (Suding et al., 2004). Sin
embargo, poco tiempo después del retiro de los animales la disponibilidad de
semillas de estas especies aumentd. La respuesta observada demuestra el
potencial de recuperacion del pastizal serrano, ya mencionado en otros casos
(Loydi & Zalba, 2009, de Villalobos & Zalba, 2010).
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CAPITULO 4.

Emergencia de plantulas bajo condiciones de pastoreo y de clausura

4.1 Introduccién

El establecimiento de nuevos individuos representa un periodo critico para
la perpetuacion de las especies vegetales que se reproducen sexualmente
(Janecek & Leps, 2005), y depende de la disponibilidad de semillas y de un
ambiente favorable para la emergencia y supervivencia de las plantulas. Grubb
(1977) definié las condiciones necesarias para la emergencia y supervivencia
como el nicho de regeneracion; constituyendo éstos los sitios seguros para el
establecimiento de plantulas (Harper, 1967). Los sitios seguros rednen
condiciones abidticas (temperatura, humedad, luz) y biéticas (herbivoria, cobertura
vegetal, acumulacién de mantillo, competencia) favorables para el establecimiento
de plantulas (Kinloch & Friedel, 2005a).

El efecto del mantillo sobre el establecimiento de las plantulas dependeria
de la magnitud de su acumulacion (Donath & Eckstein, 2008), pudiendo variar
desde negativo a levemente positivo en ecosistemas de pastizales (Xiong &
Nilsson, 1999). En situaciones de estrés (e.g. sequia) la presencia de mantillo
puede mejorar las condiciones abioticas de los micrositios (i.e. temperatura y
humedad) favoreciendo el establecimiento de plantulas (Eckstein & Donath, 2005).
La competencia con la vegetacién establecida es otro factor importante en el
establecimiento de plantulas. En general, la competencia con la vegetacidon
establecida tiene un efecto negativo sobre el establecimiento de plantulas (Foster
& Gross, 1997, Moretto & Distel, 1998, Hagenah et al., 2009), aunque su cobertura
aérea puede favorecer el establecimiento en condiciones climaticas adversas al
mejorar las condiciones microclimaticas (Ryser, 1993, Xiong et al., 2003, Donath
et al., 2006).
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Los disturbios a diferentes escalas espaciales y temporales son importantes
determinantes de la disponibilidad de sitios seguros para el establecimiento de
plantulas. En los ecosistemas de pastizal, el pastoreo constituye uno de los
disturbios mas comunes, y su efecto en el establecimiento de plantulas es
variable. El pastoreo comunmente disminuye el efecto competitivo de la
vegetacion establecida (Hulme, 1996) y la acumulacion excesiva de mantillo
(Altesor et al., 2006), favoreciendo el reclutamiento de algunas especies (Bertness
& Callaway, 1994). La presencia de estiércol provocaria un efecto similar (Dai,
2000, Bakker & OIff, 2003). Asimismo, la herbivoria puede provocar remocion del
suelo superficial, generando sitios apropiados para el establecimiento de plantulas
(Bakker & OIff, 2003, Bassett et al., 2005). Por otra parte, el pastoreo puede
disminuir el reclutamiento al consumir semillas (Malo & Suarez, 1995, Hulme,
1996, Crawley, 2000) o plantulas (Fenner & Thompson, 2005), o por la destruccién
directa de los sitios seguros para el establecimiento (Kinloch & Friedel, 2005a). La
creacion de parches de suelo desnudo (Bakker & OIff, 2003, de Villalobos & Zalba,
2010) y la compactacion del suelo por el pastoreo (Drewry et al., 2008) generan
micrositios con menor disponibilidad de agua y nutrientes (Kirby, 2007),
disminuyendo las chances de establecimiento de nuevas plantas (Bassett et al.,
2005, Alameda & Villar, 2009).

En los pastizales serranos del Sistema de Ventania el pastoreo por caballos
cimarrones provoca un aumento en la diversidad de especies (capitulo 2 de esta
tesis); favoreciendo en particular a especies de arbustos, especies con crecimiento
en roseta, dicotiliedéneas anuales y gramineas no palatables (de Villalobos &
Zalba, 2010). Contrariamente, la exclusion del pastoreo favorece la presencia de
gramineas perennes palatables (de Villalobos & Zalba, 2010), dominantes en la
condicién pristina del pastizal (Frangi & Bottino, 1995). Por su parte, el banco de
semillas de dicotiledéneas es abundante en ambas condiciones (con y sin
pastoreo de caballos cimarrones); mientras que, la disponibilidad de semillas de
gramineas es mayor en las areas sin pastoreo (capitulo 3). La diversidad de

50



Capitulo 4. Emergencia de plantulas bajo condiciones de pastoreo y de clausura

especies en presencia 0 ausencia de pastoreo reflejaria la disponibilidad de
semillas y de sitios seguros para la emergencia y posterior supervivencia de

plantulas bajo ambas condiciones (OIff & Ritchie, 1998).

La ausencia de pastoreo intensifica la competencia por recursos y la
acumulacién de mantillo (Moretto & Distel, 1998, Liira & Zobel, 2000, Altesor et al.,
2006); mientras que, en su presencia las condiciones abiéticas de los micrositios
se tornarian mas limitantes. La hipétesis de trabajo de este capitulo de la tesis
establece que la emergencia de plantulas en el pastizal en estudio esta controlada
en forma significativa por factores bibdticos (competencia, mantillo) bajo
condiciones de exclusion del pastoreo, y por factores abiéticos (suelo desnudo,
compactacion, fertilidad) bajo condiciones de pastoreo. El objetivo fue determinar
el efecto sobre la emergencia de plantulas (1) de la competencia aérea y
subterranea y la acumulacién de mantillo en areas sin pastoreo, y (2) de la
cobertura vegetal, la remocion del suelo superficial y el agregado de mantillo o

estiércol en areas pastoreadas.

4.2 Materiales y Métodos
4.2.1 Disefio del Experimento

Se comparé la emergencia de plantulas de gramineas y dicotiledéneas en
distintos micrositios de un area clausurada al ganado equino desde hace al menos
15 aflos y en un area sometida a alta intensidad de pastoreo por caballos
cimarrones. Dado que la colonizacion de los sitios seguros para el establecimiento
de plantulas depende primariamente de la disponibilidad de semillas, en cada
micrositio se sembraron 50 semillas de Nassella trichotoma de manera tal de
asegurar que la disponibilidad de semillas no constituyera un factor limitante para
la emergencia de plantulas. Asi, la respuesta de esta especie a los distintos
micrositios se esperaba que se correspondiera s6lo con la calidad de los
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micrositios evaluados. N. trichotoma es una graminea perenne nativa, factible de
reconocer en el estadio de plantula. La especie estd escasamente representada
en el banco de semillas, si bien se encuentran ejemplares adultos en zonas
pastoreadas y clausuradas. Se tuvo especial cuidado en no disponer parcelas en
cercanias (< 1 m) de matas de esta especie. Se realizdé un ensayo de germinaciéon
en condiciones controladas de invernaculo (temperatura: 25/15°C y fotoperiodo de
12 hrs) durante un mes, utilizando cajas de petri (h= 10) con 50 semillas cada una.
Se determiné que las semillas usadas poseian un poder germinativo promedio del
30%, con lo cual se esperaba que nacieran hasta 15 plantulas de N. trichotoma
por parcela. Todos los micrositios consistieron en parcelas circulares de 10 cm de
diametro, y se instalaron en marzo de 2008. A partir de entonces la emergencia de
plantulas se registr6 mensualmente hasta marzo de 2010, resultando en 23 fechas
de muestreo. En cada oportunidad las plantulas emergidas se marcaron con
anillos de alambre de cobre, sin ser removidas. Todas las parcelas se instalaron
aleatoriamente en un area homogénea de aproximadamente 1 ha dentro de la

zona pastoreada y en un area de igual tamafio dentro del area clausurada.

En el area clausurada se establecieron micrositios con distinto nivel de
competencia y de mantillo, resultando en seis tratamientos en total. La mitad de
ellos presentaron suelo desnudo (SD), y la otra mitad suelo cubierto por mantillo
(M). Dentro de cada uno de estos dos niveles, un tratamiento consistio en
micrositios naturales con competencia aérea y subterranea (CC), otro en
micrositios sin competencia aérea (SA), y un tercer tratamiento consisti6 en

micrositios sin competencia aérea ni subterranea (SC).

Los tratamientos con suelo desnudo se generaron removiendo la cubierta
natural de mantillo sin dafar el suelo. En tanto para los tratamientos con suelo
cubierto por mantillo se procedi6 de la misma manera que en el caso anterior, pero
luego las parcelas se cubrieron con material recolectado de plantas en pie, sin
semillas. El material se recolecté y se dej6 secar al aire en condiciones de

laboratorio. Luego se cort6 en trozos de 2 cm de largo y se dispuso a razén de 2 g
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por parcela, formando una capa de ca. 1cm de espesor. La cantidad de mantillo
agregado representd 250 g.m? y se aproxima a lo medido en condiciones
naturales dentro del area excluida al pastoreo. Por otra parte, los tratamientos sin
competencia aérea se lograron cortando peridédicamente la biomasa aérea hasta el
nivel del suelo en un area circular de 30 cm de radio centrada en cada parcela, y
los tratamientos sin competencia subterrdnea enterrando en el suelo tubos
metalicos de 10 cm de didmetro y 30 cm de largo. Las semillas de N. trichotoma
se situaron sobre el suelo luego de establecidos los tratamientos. En los
tratamientos con agregado de mantillo, se lo aplicé inmediatamente después de la
colocaciéon de las semillas, cubriéndolas totalmente. Cada tratamiento se replic
ocho veces, excepto el tratamiento de suelo desnudo con competencia aérea y
subterranea (SD-CC) que estuvo replicado siete veces, y el tratamiento de suelo
cubierto por mantillo y sin competencia aérea (B-SA) que estuvo replicado nueve
veces. El total de parcelas fue de 48. En todos los tratamientos existié una parcela
donde no se sembraron semillas de N. trichotoma, sirviendo como control para

estimar su emergencia natural.

En el area pastoreada se establecieron seis tratamientos. Uno de los
tratamientos consistio en micrositios naturales con vegetaciéon, pastoreados por
caballos cimarrones (V). Dos de los tratamientos restantes presentaron suelo
desnudo (SD) y otros dos suelo cubierto por mantillo (M), en uno de cada uno de
ellos se removié superficialmente el suelo (R). Un dltimo tratamiento consistio en

parches de suelo desnudo cubiertos con estiércol (E).

Los micrositios con vegetacion se seleccionaron en sectores cubiertos por
gramineas, alejados (> 1 m) de arbustos o rocas. Adicionalmente se eligieron
areas sin cobertura vegetal, donde se removié el mantillo en caso de estar
presente. En estos sitios se localizaron las parcelas de los demés tratamientos. En
los tratamientos con agregado de mantillo se procedio de la manera indicada para
los tratamientos aplicados dentro del area clausurada. La remocion del suelo se

realizé utilizando una pala de jardin, con la cual se removieron (sin rotar) los 2 cm
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superficiales de suelo, simulando la remocién de suelo producida por animales
pequefios en el area (i.e. roedores, liebres, peludos) y por el pisoteo de los
caballos. Los tratamientos con cobertura de estiércol se lograron esparciendo
estiércol de caballo (seco al aire y disgregado) sobre las parcelas en capas de 1
cm de espesor, lo cual representé aproximadamente 3 g de peso (ca. 380 g.m™).
Como se desconocia el contenido de semillas del estiércol, en estos tratamientos
no se contabilizaron aquellas plantulas que estaban claramente enraizadas en el
estiércol. En todos los casos se establecieron 15 parcelas, pero debido a las
actividades de los caballos cimarrones y de otros animales, algunas parcelas
fueron destruidas en distintos momentos del experimento. Al final de la experiencia
ésto resultdé en un total de 14 parcelas para los tratamientos de suelo desnudo
(SD) y suelo con vegetacién (V), 13 parcelas para el tratamiento de suelo desnudo
y removido (SD-R), y 11 parcelas para los tratamientos con suelo cubierto por
mantillo y removido (M-R), suelo cubierto por mantillo (M) y suelo cubierto por
estiércol (E). En total se conservaron intactas 74 parcelas de las 90 establecidas.
Todos los tratamientos incluyeron dos parcelas sin agregado de semillas de N.
trichotoma que sirvieron como controles de reclutamiento natural de esta especie.
Algunas de estas parcelas se perdieron, quedando dos parcelas control en los
tratamientos con suelo desnudo y suelo con vegetacion, y una parcela en los

demas tratamientos.

4.2 .2 Andlisis Estadistico

Se evalué la emergencia acumulada de plantulas de N. trichotoma, de otras
gramineas, de dicotiledoneas y del total de plantulas emergidas naturalmente, a
través de analisis de varianza completamente aleatorizado. Este ultimo valor (total
de plantulas) representa la emergencia natural de plantulas sin considerar las
plantulas de N. trichotoma. Todos los datos fueron transformados por rangos para

alcanzar normalidad y homocedasticidad (Zar, 1999). Se compararon las medias
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de los tratamientos con pruebas de Tukey con una probabilidad de error global del
5%. Todos los analisis estadisticos se realizaron empleando el programa InfoStat
(2008)

Se realizaron contrastes a priori para la emergencia natural de gramineas y
dicotiledéneas con el objetivo de detectar diferencias en el conjunto de los
micrositios (Tabla 4.1). Para el 4rea de clausura se comparo el establecimiento
promedio de plantulas entre areas con competencia area y subterranea y sin
competencia aérea y subterranea, independientemente de la cobertura del suelo;
para detectar efectos de la competencia en el establecimiento. Lo mismo se hizo
entre parcelas con suelo desnudo y parcelas cubiertas por mantillo,
independientemente de su nivel de competencia, buscando detectar efectos del
mantillo en el establecimiento. Con igual intension, en el area pastoreada se
realizaron contrastes para comparar areas con suelo desnudo y areas cubiertas
por mantillo, independientemente de la remocion del suelo; y entre las parcelas

con y sin remocién de suelo, independientemente del agregado de mantillo.

Tabla 4.1. Coeficientes asignados a los tratamientos en los contrastes analizados.
SD vs M: comparacion entre tratamientos con suelo desnudo (SD) o cubiertos por
mantillo (M). CC vs SC: comparacién entre los tratamientos con (CC) y sin
competencia (SC). +R vs -R: comparaciéon entre los tratamientos con y sin
remocién superficial del suelo (R). E: suelo cubierto por estiércol, SA: micrositios
sin competencia aérea, V: suelo con vegetacion.

Clausura SD-CC SD-SA SD-SC M-CC M-SA M-SC
CCvs SC 1 0 -1 1 0 1
SDvs M 1 1 1 -1 -1 -1

Pastoreo \ SD SD-R M M-R E
SDvs M 0 1 1 -1 -1 0
-Rvs +R 0 1 -1 1 -1 0
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4.3 Resultados
4.3.1 Area Clausurada

Durante el periodo analizado se registré un total de 521 plantulas (12% de N.
trichotoma, 57% de otras gramineas y 31% de dicotiledoneas). El pico de
emergencia ocurrié en el mes de marzo con 112 plantulas. Las plantulas de N.
trichotoma emergidas alcanzaron un 10% del total de plantulas esperadas (63 de
630), registrandose s6lo una plantula de N. trichotoma en las parcelas control; por
lo que se considerd despreciable la emergencia natural de esta especie.

La emergencia de plantulas se diferencié de acuerdo al nivel de competencia
en los diferentes micrositios (Figura 4.1). La emergencia acumulada de plantulas a
lo largo de 24 meses result6 mayor en los tratamientos sin competencia con
respecto a aquellos con competencia aérea y subterranea (Fs, 4= 3,08, p<0,05).
Los tratamientos sin competencia aérea mostraron valores intermedios entre
estos, sin ser estadisticamente diferentes a ninguno de ellos. En el caso de las
semillas de N. trichotoma, se encontré una mayor emergencia en los tratamientos
sin competencia (F¢, 36= 3,16, p<0,05), y lo mismo ocurrié con las semillas de
gramineas emergidas naturalmente (F@, 42= 4,43, p<0,01). La emergencia de
semillas de dicotiledoneas no varié entre los distintos tratamientos (Fs, 42= 0,68,
p>0,60).
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Figura 4.1. Emergencia acumulada de plantulas de (a) Nassella trichotoma, (b)
otras gramineas, (c) dicotiledoneas y (d) total de plantulas (gramineas +
dicotiled6neas) desde abril de 2008 (A08) hasta marzo de 2010 (M10) en el area
clausurada al pastoreo. Las flechas indican el momento de mayor reclutamiento a
lo largo del estudio. Valores de emergencia acumulada con distintas letras indican
diferencias significativas entre las medias. M-CC micrositios con mantillo y con
competencia; M-SA micrositios con mantillo y sin competencia aérea; M-SC;
micrositios con mantillo y sin competencia; SD-CC micrositios con suelo desnudo y
con competencia; SD-SA micrositios con suelo desnudo y sin competencia aérea;
SD-SC: micrositios con suelo desnudo y sin competencia.

En general, exceptuando a las dicotileddéneas, se encontr6 un efecto
positivo de la disminucion de la competencia en la emergencia de plantulas
(Contraste 1, Tabla 4.2). En cambio, el agregado de mantillo sobre el suelo no

favorecio la emergencia de ningun tipo de plantula (Contraste 2, Tabla 4.2).
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Tabla 4.2. Resultados de los ANAVA para los contrastes en areas clausuradas.
SD vs M: comparacion entre tratamientos con suelo desnudo o cubiertos por
mantillo. CC vs SC: comparacion entre los tratamientos con y sin competencia
aérea y subterranea.

Total N. trichotoma Gramineas Dicotiled6neas

Fu, 42) P Fe, 36) P F, 42) P F, 42) p

Contrastel CCvsSC 14,80 p< 0,01 7,34 p< 0,05 20,89 p< 0,01 1,91 p> 0,15

Contraste2 SDvsM <0,001 p>0,95 2,16 p> 0,15 0,59 p> 0,40 0,32 p> 0,55

4.3.2 Area Pastoreada

Se registraron 1293 plantulas a lo largo de todo el experimento (3,3% de N.
trichotoma, 10,4% de otras gramineas y 86,3% de dicotiledéneas). EIl mes con
mayor emergencia fue marzo de 2008 con 550 plantulas. Las plantulas de N.
trichotoma representaron un 4,3% del total de semillas viables (43 de 990

semillas), sin registrarse plantulas en las parcelas control

Los diferentes micrositios creados experimentalmente resultaron en valores
de emergencia de plantulas diferentes (Figura 4.2). La emergencia natural total de
plantulas result6 mayor en &reas con suelo removido y cubierto por mantillo con
respecto a aquellas areas con suelo sin remover o cubierto por vegetacion. Las
areas con suelo desnudo y removido o cubiertas por estiércol mostraron valores
de reclutamiento intermedio. Este mismo patrén se encontrd para las plantulas de
N. trichotoma, para el resto de las gramineas y dicotiledéneas, todas ellas
mostrando valores mayores de reclutamiento en areas con suelo removido y
cubierto por mantillo. En todos los casos el menor reclutamiento se encontré en
las parcelas con vegetacion intacta, aunque en general este valor no se diferencio
estadisticamente del reclutamiento hallado en parcelas con suelo cubierto por
estiércol y suelo desnudo.
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N° Plantrulas por parcela

A0O8  JO8 A08_ 008 D08 _F09 A09 JO9 ~A09 NO9 _E10_  M10 A0O8 J08 ~A08_ 008 D08 FO9 A09 JO9 A09 NO9 E10_ M10
M08 ~JO8 S08 NO8 E09 M09 M09 JO9 009 D09 F10 M08 J08  S08 NO8 E09 M09 M09 JO9 009 D09 F10

Tiempo Tiempo

Figura 4.2. Emergencia acumulada de plantulas de (a) Nassella trichotoma, (b)
otras gramineas, (c) dicotiledoneas y (d) total de plantulas (gramineas +
dicotiled6neas) desde abril de 2008 (A08) hasta marzo de 2010 (M10) en el area
pastoreada. Las flechas indican el momento de mayor reclutamiento a lo largo del
estudio. Valores de emergencia acumulada con distintas letras indican diferencias
significativas entre las medias. M: micrositios con cobertura de mantillo; M-R:
micrositios con cobertura de mantillo y suelo removido; E: micrositios con estiércol;
SD: micrositios con suelo desnudo; SD-R: micrositios con suelo desnudo y
removido; V: micrositios con vegetacion.

En general, la aplicacion de mantillo sobre el suelo so6lo favorecié la
emergencia de plantulas de gramineas (Contraste 1, Tabla 4.3). Mientras que la
remocion superficial del suelo aumenté significativamente el reclutamiento de

todos los tipos de plantulas evaluados (Contraste 2, Tabla 4.3).
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Tabla 4.3. Resultados de los ANAVA para los contrastes analizados en areas
clausuradas. SD vs M: comparacion entre tratamientos con suelo desnudo o
cubiertos por mantillo. +R vs -R: comparacion entre los tratamientos con y sin
remocion superficial del suelo.

Total N. trichotoma Gramineas Dicotiledoneas

Fu, 68) P Fe, 49) P Few, 68) P Few, e8) p
Contrastel SDvsM 1,15 p> 0,25 0,09 p> 0,75 4,90 p< 0,05 0,86 p> 0,35
Contraste2 +Rvs-R 24,50 p< 0,01 16,92 p< 0,01 4,30 p< 0,05 26,25 p< 0,01

4.4 Discusion

Los resultados obtenidos fueron parcialmente consistentes con la hipétesis
gue proponia que la emergencia de plantulas en éareas clausuradas esta
controlada por factores biéticos. Tanto la emergencia natural de gramineas como
la emergencia de N. trichotoma resultaron beneficiadas por la disminucién de la
competencia con la vegetacién establecida, respuesta no observada en el caso de
las dicotiledéneas. Para especies de gramineas se ha observado que la
competencia con la vegetacion establecida disminuye la emergencia de plantulas
(Moretto & Distel, 1998, Haugland & Tawfig, 2001, Liu & Han, 2007, Liu et al.,
2008) y, en general, la competencia con la vegetacion establecida disminuye la
emergencia y supervivencia de plantulas de distintas especies (Gordon et al.,
1989, Harrington, 1991, Adams et al., 1992, Foster & Gross, 1997). En el caso de
las especies dicotileddneas, éstas parecen tener un banco de semillas persistente,
y su presencia fue abundante en las areas clausuradas (capitulo 3 de esta tesis).
Sin embargo, su abundancia en la vegetacion en pie disminuye significativamente
en condiciones de clausura (capitulo 2 de esta tesis). Bajo dichas condiciones la

emergencia de dicotileddneas resultd mucho menor sin que se incrementara por la

60



Capitulo 4. Emergencia de plantulas bajo condiciones de pastoreo y de clausura

disminucion de la competencia ni por la aplicacion de mantillo. Posiblemente estas
especies requieran de disturbios de mayor intensidad que estimulen la
germinacion y emergencia de plantulas. La reproduccion por semillas en
pastizales dominados por especies perennes es importante a partir de disturbios
severos (Grime, 2001). En el area se encuentra un numero importante de especies
oportunistas (i.e. anuales, exéticas) que podrian requerir disturbios de mayor
magnitud que les permitan completar su ciclo, resultando incapaces de germinar y

establecerse cuando la vegetacion dominante no ha desaparecido.

El agregado de mantillo en las areas clausuradas no afecté la emergencia
de plantulas. En general, el principal efecto que tiene la presencia de mantillo es
mejorar las condiciones microclimaticas de temperatura y humedad (Fowler, 1986,
Donath & Eckstein, 2008), favoreciendo la emergencia de plantulas. Pero en las
areas clausuradas, la presencia de un estrato vegetal denso de la vegetacion
produce un efecto similar (Kruk et al., 2006), protegiendo la superficie del suelo o
disminuyendo la velocidad de circulacion del aire sobre éste. Probablemente, este
efecto de la vegetacion en pie sobre o cercana a los micrositios reemplace el
efecto positivo del mantillo aplicado sobre la superficie del suelo, contribuyendo a

explicar la falta de respuesta al agregado de mantillo observada en la clausura.

En el area pastoreada, el mejoramiento de las caracteristicas abidticas de
los micrositios aumento la emergencia de plantulas, lo cual resultd consistente con
la hipétesis propuesta. La emergencia de gramineas fue beneficiada por la
presencia de mantillo. Este mejora las caracteristicas de los micrositios,
disminuyendo la amplitud térmica y aumentando la humedad en el suelo (Facelli &
Pickett, 1991, Fenner & Thompson, 2005, Donath & Eckstein, 2008). En general,
el mantillo inhibe en mayor medida a las especies de semillas pequefias (Everham
et al.,, 1996, Fenner & Thompson, 2005); y muchas de las gramineas del area
poseen semillas de tamafo relativamente grande comparado con el pool total de
semillas (A Loydi, observacién personal). Por otra parte, la remocion de la capa
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superficial del suelo fue el factor que mas aumento el reclutamiento de todos los
grupos de especies estudiados. La remocién del suelo favorece el anclaje de las
semillas y mejora la estructura del suelo, facilitando la infiltracién del agua de
lluvia, la aireacion y la penetracién de las raices (Bassett et al., 2005), lo que
habria favorecido la germinacion y emergencia de plantulas. La compactacion
elevada de los suelos por pisoteo del ganado favorece la erosion (Kirby, 2007),
disminuyendo la disponibilidad de agua y oxigeno (Bassett et al., 2005) y el
reclutamiento de nuevos individuos (Bassett et al., 2005, Alameda & Villar, 2009,
Skinner et al., 2009). Esto sugiere que la compactacion asociada al sobrepastoreo
podria poner un limite a la colonizacion por semillas. No obstante, la actividad de
remocién del suelo superficial causada por distintos animales genera micrositios
apropiados para la emergencia de plantulas de diversas especies (Grubb, 1976,
Hobbs & Mooney, 1985). De esta forma, el pastoreo beneficia la emergencia de
plantulas al remover el suelo, pero también la limita al disminuir la acumulacién de
mantillo y al crear micrositios con suelo desnudo no removido, que mostraron los

menores valores de emergencia en este trabajo.

La colonizacién de los sitios seguros para el establecimiento de plantulas
depende de la disponibilidad de semillas (Fenner & Thompson, 2005). La siembra
realizada con semillas de N. trichotoma intentd superar esta potencial limitacién en
la emergencia de plantulas. En lineas generales la emergencia de esta especie se
comporté de manera similar a la emergencia de los otros grupos (i.e. beneficiada
por la disminucién de la competencia en condiciones de clausura y por la remocién
del suelo bajo condiciones de pastoreo), lo que muestra que la escasez por
semillas podria ser un factor que limite la emergencia de las especies, pero que la
disponibilidad de sitios seguros tiene un rol clave en el proceso de establecimiento

de nuevos individuos.

En pastizales naturales dominados por especies de reproduccion sexual, la
disponibilidad de semillas y de sitios seguros para el establecimiento de plantulas
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constituyen determinantes primarios en la regeneracion de las especies. El
pastoreo, puede afectar en forma negativa la disponibilidad de semillas (ver
capitulo 3 de esta tesis, Bertiller, 1992, O'Connor & Pickett, 1992, Ortega et al.,
1997, Sternberg et al.,, 2003) y de sitios seguros para el establecimiento de
plantulas (Bullock, 2000, Kinloch & Friedel, 2005a). No obstante, la exclusion del
disturbio por pastoreo puede tener un efecto similar, particularmente en lo
referente a la disponibilidad de sitios seguros. La solucién de compromiso para los
pastizales serranos del Sistema de Ventania seria un grado de disturbio tal que no
limite la regeneracion por semillas, ya sea por escasez de las mismas o falta de
sitios seguros, favoreciendo de este modo la expresibn maxima de diversidad

vegetal (capitulo 2 de esta tesis).
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CAPITULO 5.

Resiliencia frente al pastoreo

5.1 Introduccién

El concepto de resiliencia resulta central en el analisis tedrico de la
respuesta de los ecosistemas a los disturbios (Gunderson, 2000), definiéndose
como la capacidad del sistema de retornar a su estado inicial luego de un disturbio
(Leps et al., 1982, Tilman & Downing, 1994). Cuanto mayor es la intensidad del
disturbio que un sistema puede soportar regresando al estado original, mayor es
su resiliencia. Un atributo de la resiliencia es la elasticidad, que se refiere a la
velocidad de regreso hasta el estado original luego de un disturbio temporal
(Grimm & Wissel, 1997). Asi la resiliencia es la habilidad del sistema de mantener
su integridad, estructural y funcional, cuando esta sujeto a un disturbio (Holling,
1973). Pero los cambios estructurales y funcionales son reversibles hasta cierto
umbral de disturbio, sobrepasado el cual el sistema pierde su integridad,
cambiando a un estado estable alternativo (Westoby et al., 1989, Carpenter et al.,
2001, Briske et al., 2008).

El concepto de resiliencia y de umbral de disturbio adquieren relevancia en
la planificacion del manejo para la conservaciéon (Diaz et al., 2005) o la
restauracion de estados deseables (Mitchell et al., 2000, Suding & Hobbs, 2009).
Si la cantidad de disturbio no ha superado el umbral de transicibn a un nuevo
estado estable, la restauracion de la integridad estructural y funcional podria solo
requerir de una disminucion de la intensidad del disturbio. Por el contrario, si la

cantidad de disturbio ha superado dicho umbral originando un nuevo estado
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estable, la restauracion requeriria de la aplicacion de técnicas que permitan
superar el umbral de transicion hacia el estado deseable (Hobbs & Norton, 1996).
Ejemplos de dichas técnicas incluyen el enriqguecimiento del banco de semillas
(Bakker & Berendse, 1999, Distel et al., 2008, Schmiede et al., 2009, Torok et al.,
2010), el trasplante de ejemplares de la vegetacion original (Middleton et al.,
2010), la fertilizacion (Klaudisova et al., 2009, Spiegelberger et al., 2010) y la
realizacion de quemas controladas (Béo et al., 1997, Rostagno et al., 2006, Ravi et
al., 2009).

La resiliencia al disturbio por pastoreo estaria determinada principalmente
por la productividad del sistema y por su historia evolutiva con grandes herbivoros
(Milchunas et al., 1988, Cingolani et al., 2005). Los modelos citados predicen
mayor resiliencia en sistemas productivos que evolucionaron con grandes
herbivoros, y menor resiliencia en sistemas poco productivos y sin historia
evolutiva con grandes herbivoros. De ser asi, la probabilidad de sobrepasar
umbrales de transicion entre estados estables alternativos es mayor en los ultimos
gue en los primeros. Cualquiera fuese el caso, resulta imprescindible el monitoreo
de los cambios en la vegetacion luego de suprimido el disturbio, para conocer la
necesidad de implementar estrategias de restauracién especificas (Cuevas &
Zalba, 2010).

Los pastizales serranos del Sistema de Ventania han evolucionado en su
historia reciente bajo la influencia de condiciones climaticas y edaficas favorables
para el crecimiento de los pastos, lo cual queda reflejado en la alta productividad
de este componente de la vegetacion (Pérez & Frangi, 2000). Por otra parte,
habrian evolucionado bajo pastoreo por camélidos silvestres (Lauenroth, 1998),
representados por guanaco (Lama guanicoe) principalmente, y sometidos a
sequias y fuegos recurrentes. Es conocido que adaptaciones a la sequia y al
fuego pueden resultar en exaptaciones en respuesta al pastoreo (Coughenour,
1985). Para este tipo de pastizal los modelos teéricos predicen una alta resiliencia
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al pastoreo. El objetivo de este capitulo de la tesis fue evaluar dicha prediccidén
mediante la comparacion de la riqueza especifica, la biomasa en pie y la
composicién botanica de la comunidad, entre areas pastoreadas y areas con
distinta antigiedad de supresion del pastoreo.

5.2 Materiales y Métodos

El trabajo se realiz6 en la Reserva Integral del Parque Provincial Ernesto
Tornquist (PPET). Durante el periodo de estudio, las precipitaciones totalizaron
858 mm, 954 mm, 690 mm y 621 mm, en 2006, 2007, 2008 y 2009,
respectivamente, de acuerdo a los registros diarios tomados por el cuerpo de
guardaparques en un pluviometro establecido en el area. En los cuatro afos las

precipitaciones se concentraron en primavera y verano (Figura 5.1).
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Figura 5.1. Precipitaciones estacionales durante el periodo 1993-2005 y durante
los afios de estudio (2006-2009). Las barras de error representan = 1 error
estandar.
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5.2.1 Disefio de muestreo

En noviembre de 2006 se construyeron tres clausuras de 20 x 20 m en tres
sitios diferentes, separados por una distancia de 250 m o mas uno de otro, de
similar orientacion, pendiente y altura. En cada sitio se eligieron areas
estructuralmente homogéneas, sin salientes rocosas ni dominancia de arbustos.
Cada clausura y la zona pastoreada adyacente constituyeron un bloque. Los
muestreos de vegetacion se realizaron a la fecha de construccién de las clausuras
(diciembre 2006), y a los 12 (diciembre 2007), 24 (diciembre 2008) y 36 meses
(diciembre 2009). En diciembre de 2009 también se realizaron muestreos de la
vegetacion en una clausura de aproximadamente 28 ha y 15 afios de exclusion al
pastoreo, préxima a los sitios antes referidos. Los muestreos se realizaron en tres
areas de 20 x 20 m, con orientacion, altura y pendiente similares a las areas
clausuradas en 2006. Para asegurar la independencia de muestreo y atenuar
problemas de pseudoréplica, las areas estuvieron separadas entre si por no
menos de 250 m.

5.2.2 Toma de muestras y analisis estadistico

El muestreo de la vegetacion para evaluar los cambios temporales en la
riqueza y composicién de especies se realiz6 en parcelas (n=5) de 1 m?
distribuidas al azar dentro de las areas excluidas al pastoreo o en area pastoreada
aledafas, segun correspondiera. En cada parcela se estimé visualmente la
cobertura de todas las especies presentes. Para ello se utiliz6 una modificacién de
la escala de Braun-Blanquet (Sutherland, 1996), con incrementos de 10% para
coberturas por encima del 5%. Con los datos obtenidos en las clausuras
construidas en 2006 y en las areas pastoreadas aledafias se evalu6 el cambio en
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la rigueza de especies a lo largo del tiempo a través de un analisis de medidas
repetidas (InfoStat, 2008). Cuando la interaccion tiempo por tratamiento (con y sin
pastoreo) resultd significativa, ambos factores se analizaron por separado. En
dicho caso, el efecto del tratamiento se analiz6 mediante prueba t para muestras
apareadas, mientras que el efecto del tiempo (0/12/24/36 meses) dentro de cada
tratamiento se evalué mediante un andlisis de la varianza anidado en bloque.
Previo a la realizacion de todos los andlisis, los datos fueron transformados a raiz
cuadrada para cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad (Zar
1999). En todos los casos las comparaciones multiples se realizaron mediante la
Prueba de Tukey, con una probabilidad de error global del 5%. Adicionalmente, en
diciembre de 2009 se comparé mediante un andlisis de la varianza simple la
rigueza especifica en situaciones de tres y 15 afios de exclusién al pastoreo.
Posteriormente, con el conjunto total de datos y mediante analisis de componentes
principales (ACP) se evaluaron los cambios en la composicion floristica entre 2006
y 2009 y se compararon con la composicion floristica de la clausura de mayor
antigiiedad. Para ello se eliminaron aquellas variables (especies) que aparecieron
en menos del 25% de los censos, ya que no aportaban una varianza importante a
los datos (aproximadamente 10%). El analisis se realizé utilizando matrices de
covarianza (Legendre & Legendre, 1998), previa transformacién de los datos a
arco-seno de la raiz cuadrada. Para facilitar la interpretacion, sélo se consideraron
las variables con un porcentaje de reconstruccion superior al 50% en el espacio

definido por los dos primeros componentes principales.

Para evaluar los cambios temporales en la biomasa en pie se cosecharon a
nivel del suelo muestras elegidas al azar dentro de las areas excluidas al pastoreo
y en areas pastoreadas aledafas, las que se combinaron para constituir una
muestra compuesta (0,2 m?) por tratamiento en cada bloque. En el laboratorio las
muestras se lavaron bajo canilla para eliminar contaminantes y se secaron en
estufa a 70°C hasta alcanzar peso constante (aproximadamente 72 h). El andlisis

de los cambios en biomasa se realiz6 de la misma manera que para la evaluacion
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de la riqueza de especies. En los casos en que se registr6 una interaccion
significativa entre tratamiento y tiempo, ambos factores se analizaron por
separado. Se utilizaron pruebas t apareadas para evaluar el efecto del tratamiento
(clausura/pastoreo) y analisis de la varianza anidado en bloque para evaluar el
efecto del tiempo. Previo analisis, los datos se transformaron mediante logaritmo
natural para cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad (Zar,
1999). Las comparaciones multiples se realizaron mediante prueba de Tukey. En
diciembre de 2009 se compar6 ademéas mediante un andlisis de la varianza simple
la biomasa en pie en situaciones de tres y 15 afios de exclusion al pastoreo.

Todos los andlisis se realizaron utilizando el programa InfoStat (2008).

5.3 Resultados

5.3.1 Variaciones temporales de la rigueza de especies y de la biomasa en

pie en areas pastoreadas y en areas clausuradas

La riqueza total, y la riqueza de gramineas y de dicotiledoneas en particular,
se comportaron diferente a lo largo del tiempo en los distintos tratamientos,
resultando significativas las interacciones entre ambos factores para la riqueza
total (F(z14= 8,59, p<0,01), para la riqueza de pastos (F,14= 3,47, p<0,05) y para
la riqueza de dicotiledoneas (F14= 17,61, p<0,01). También la biomasa en pie
mostré interacciones significativas entre tratamiento y tiempo (Fsi14= 123,76,
p<0,01). Habiendo resultado las interacciones entre tratamiento y tiempo
significativas, se analiz6 el efecto de ambos factores por separado en todos los

casos.

La riqueza total, y de gramineas y dicotiledéneas en particular, resultaron
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similares entre tratamientos (pastoreo y clausura) al inicio del experimento y a los
12 meses (Figura 5.2). A los 24 meses y a los 36 meses, la riqueza total y la
rigueza de dicotiledoneas fueron mayores en las areas pastoreadas, mientras que
la riqgueza de gramineas fue mayor en las areas clausuras a los 24 meses,

Unicamente.

En las areas clausuradas la rigueza total disminuy6 a la mitad a los 24
meses, y se mantuvo asi hasta los 36 meses de exclusion del pastoreo (Figura
5.2). La rigueza de dicotiledoneas mostr6 el mismo patrén; mientras que, la
rigueza de gramineas no disminuy6 significativamente en el periodo experimental.
En las areas pastoreadas, la riqueza de especies (total, de gramineas y de
dicotiledoneas) mostré6 una caida significativa a los 24 meses del periodo

experimental.
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Figura 5.2. Variacién temporal de la rigueza de especies total (a), de gramineas
(b) y de dicotiledéneas (c) en los tratamientos clausura (CL) y pastoreo (P). ns:
indica diferencias no significativas entre las medias de los tratamientos, *: indica
diferencias significativas (p< 0,05) entre las medias de los tratamientos. Letra
diferentes en las barras de cada tratamiento indican diferencias significativas
(p<0,05) en el tiempo desde la exclusion del pastoreo. En mayusculas se indica la
clausura y en minuUsculas las areas bajo pastoreo. Las barras de error representan
+ 1 error estandar.
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La biomasa en pie del pastizal fue similar entre tratamientos (pastoreo y
clausura) al inicio del experimento, resultando superior en las areas clausuradas a
los 12, 24 y 36 meses (Figura 5.3). En estas ultimas, la biomasa en pie mostré un
incremento significativo al cabo de los primeros 12 meses de exclusién del
pastoreo, luego se mantuvo sin cambios significativos hasta el final del periodo
estudiado. Contrariamente, en las areas pastoreadas la biomasa en pie mostré
una caida significativa a los 24 y 36 meses del periodo experimental.
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Figura 5.3. Variacion temporal de la biomasa en pie en los tratamientos clausura
(CL) y pastoreo (P). ns: indica diferencias no significativas entre las medias de los
tratamientos, *: indica diferencias significativas (p< 0,05) entre las medias de los
tratamientos, **:. indica diferencias altamente significativas (p< 0,01) entre las
medias de los tratamientos. Letras diferentes en las barras de cada tratamiento
indican diferencias significativas (p<0,05) en el tiempo desde la exclusion del
pastoreo. En mayusculas se indica la clausura y en mindsculas para las areas bajo
pastoreo. Las barras de error representan + 1 error estandar.
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5.3.2 Comparaciéon de la rigueza de especies y de la biomasa en pie entre

areas con 3y 15 afios de exclusion del pastoreo

Las areas clausuradas con tres y 15 afios de antigiiedad no se diferenciaron
en la riqueza de especies (Figura 5.4a) ni en la biomasa en pie (Figura 5.4b).
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Figura 5.4. Riqueza especifica (a) y biomasa en pie (b) en clausuras de tres afios
de antigiiedad (CL-3) y en clausuras de 15 aflos de antigiedad (CL-15). BP:
biomasa en pie, RD: riqueza especifica de dicotiledoneas, RG: riqgueza especifica
de gramineas, RT: riqueza especifica total, ns: indica diferencias no significativas
entre las medias. Las barras de error representan + 1 error estandar.

5.3.3 Cambios en la composicién de la comunidad

Los dos primeros componentes principales del ACP, realizados con 64
variables (especies), explicaron un 48% de la varianza total de los datos. La
composicién botanica varié a lo largo del tiempo, pudiéndose detectar tres grupos
(Figura 5.5). El grupo | comprendid los censos realizados en el afio 2006, al
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comienzo del experimento, y los censos realizados en las areas pastoreadas en
los aflos 2008 y 2009 (24 y 36 meses del periodo experimental, respectivamente).
Este grupo se caracterizd por la abundancia de Aristida spegazzinii, Chevreulia
sarmentosa, Hebertia lahue, Mimosa rocae y Scleranthus annus. Un segundo
grupo (grupo 1) comprendié los censos realizados a los 12 meses de iniciado el
experimento (2007), en areas pastoreadas y clausuradas. Este grupo se
caracterizé por la dominancia de gramineas como Briza minor, Lolium multiflorum,
Piptochaetium medium, Piptochaetium montevidense y Paspalum quadrifarium, y
dicotiledéneas como Abutilon pauciflorum, Anemone decapetala, Chaptalia
sinuata, Helianthemum brasiliense, Oxypetalum solanoides, Pelletieria verna y
Rynchosida physocalix. Un tercer grupo (grupo Il1) reunié los censos realizados en
areas con 24 y 36 meses de clausura y en areas ubicadas en la clausura de mayor
antigliedad (15 afios). Este grupo se caracterizO basicamente por la dominancia
de tres especies de gramineas perennes: Briza subaristata, Nassella trichotoma y

Piptochaetium hackelii.
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Figura 5.5. (a) Distribucion de las muestras en el espacio de los dos primeros
componentes principales. Se indica el porcentaje de varianza explicados por cada
componente principal. (b) Circulo de correlaciones entre las variables y los dos
primeros componentes principales. Los simbolos rellenos indican areas de
clausura y los simbolos vacios areas de pastoreo. Los distintos simbolos indican
tiempo desde la exclusion del pastoreo, o: 0 meses, ¢: 12 meses, A: 24 meses y o:
36 meses. El simbolo + representa la clausura de mayor antigiedad. CP:
componente principal, CC.CP: coeficiente de correlacién con el CP. Ad: Anemone
decapetala, Ap: Abutilon pauciflorum, As: Aristida spegazzinii, Bm: Briza minor, Bs:
Briza subaristata, Csa: Chevreulia sarmentosa, Csi: Chaptalia sinuata, Hb:
Helianthemum brasiliense, HI: Hebertia lahue, Lm: Lolium multiflorum, Mr: Mimosa
rocae, Nt: Nassella trichotoma, Os: Oxypetalum solanoides, Ph: Piptochaetium
hackelii, Pme: Piptochaetium medium, Pmo: Piptochaetium montevidense, PqQ:
Paspalum quadrifarium, Pv: Pelletieria verna, Rp: Rynchosida physocalix, Sa:
Scleranthus annus.
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5.4 Discusion

Tal lo supuesto, el pastizal pampeano serrano mostré ser resiliente y
elastico al disturbio provocado por el pastoreo de grandes herbivoros. Al cabo de
tres afios de exclusion al pastoreo las variables estructurales (biomasa en pie,
composicion floristica y riqueza de especies) mostraron un alto grado de
recuperacion, como lo indica su acercamiento a los valores medidos en la clausura
de 15 afos de antigliedad y su alejamiento de los valores correspondientes a las
areas que se mantuvieron bajo pastoreo. Mas aun, la composicion floristica del
pastizal cambié en direccion a la que se supone representaria la comunidad
dominante en la condicion pristina (Frangi & Bottino, 1995). No obstante, es
necesario reconocer que la recuperacidn observada haya estado en parte
relacionada con la disminucion en la densidad de caballos ocurrida en 2002 como
consecuencia de una mortandad masiva por un temporal de lluvia (Scorolli et al.,
2006), y desde 2006 por el retiro programado de caballos de la reserva
(Smorzefiuk, 2008). Este reconocimiento igualmente no debilita la prueba de la
hipétesis, ya que en un periodo relativamente corto de tiempo (<10 afios,
considerando desde el momento de la caida brusca en la densidad de caballos) el

pastizal pampeano serrano mostré una alta capacidad de recuperacion.

La supresion del pastoreo produjo una disminucién en la riqueza de
especies del pastizal, particularmente atribuible a la reduccién de especies
dicotiledéneas. Estos resultados coinciden con observaciones previas en el mismo
ecosistema (ver capitulo 2 de esta tesis) y en pastizales similares de otras partes
del mundo (Pykald, 2005a, Stockton et al., 2005, Altesor et al., 2006). La mayor
habilidad competitiva de las matas de pastos excluidas al pastoreo (Distel et al.,
1996, Dickson & Busby, 2009, Yelenik & Levine, 2010) representaria el proceso
subyacente a la exclusion de dicotiledoneas. En coincidencia con lo argumentado,
la biomasa en pie mostré una rapida recuperacion en respuesta a la exclusiéon del

pastoreo, alcanzando valores hasta tres veces mayores a los iniciales
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transcurridos los primeros 12 meses de clausura. Al cabo de tres afos de clausura
los valores de biomasa en pie fueron similares a los valores de biomasa medidos
en la clausura de 15 afios de antigliedad y a valores previamente informados para
el mismo pastizal en condiciones de clausura (Frangi et al., 1980). Una posible
explicacion de la rapida recuperacion de la biomasa en pie en este tipo de pastizal
es que si bien el pastoreo de mediana intensidad disminuye el diametro basal de
las matas de pasto, incrementa la densidad de las mismas (Sala et al., 1986),
facilitando una rapida recuperacion de la cobertura de estas por reproduccion
vegetativa, en condiciones de exclusién del pastoreo. Esta via de recuperacion es
particularmente importante en condiciones de sequia, cuando la produccion de
semillas y su disponibilidad en el banco del suelo resultan escasas. La
recolonizacién a partir de semillas del banco del suelo en sitios desprovistos de
vegetacion podria cobrar importancia en un plazo de tiempo mayor. La
recolonizacién desde el banco de semillas o la lluvia de semillas y el crecimiento
de individuos persistentes al disturbio constituyen vias posibles de recuperacion a
disturbios (Suding et al., 2004, Cuevas & Zalba, 2010). Importante de destacar es
el hecho que la recuperacion de la biomasa del pastizal estaria evidenciando la

recuperacion de su capacidad funcional.

La composicién floristica del pastizal cambié6 mas lentamente que los
demas parametros analizados. La composicion de especies fue variando
temporalmente en areas clausuradas y pastoreadas, hasta llegar a diferenciarse
por completo. En las areas clausuradas comenzaron a dominar especies de
gramineas caracteristicas de etapas serales tardias (Frangi & Bottino, 1995), cuya
abundancia es mayor a intensidades bajas de pastoreo (capitulo 2 de esta tesis),
tan pronto como a dos y tres afios de cerradas al pastoreo. Por su parte, las areas
pastoreadas mantuvieron una composicion muy diferente de las areas
clausuradas, siendo dominadas por especies de gramineas no palatables como
Aristida spegazzinii (Rugolo de Agrasar et al., 2005), y por varias especies de

dicotiled6oneas cominmente presentes en sitios disturbados.
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Durante el periodo estudiado, el pastizal se vio sometido a un periodo de
sequia moderada desde mediados de 2008 hasta fines de 2009. Los efectos de la
sequia se manifestaron de manera diferencial en las areas pastoreadas y en las
clausuras. Las areas pastoreadas sufrieron mas la sequia, perdiendo parte de la
escasa biomasa presente y evidenciando una pérdida transitoria de especies.
Contrariamente, en el mismo periodo las areas clausuradas mantuvieron niveles
relativamente altos de biomasa, aunque también perdieron especies
dicotiled6neas, lo que posiblemente aceleré el proceso de pérdida de especies

comunmente observado en estos pastizales al excluir el pastoreo.

Las adaptaciones de las gramineas al fuego resultan en exaptaciones al
pastoreo (Coughenour, 1985), y la alta disponibilidad de recursos facilita la
recuperacion luego de la defoliacién (Ferraro & Oesterheld, 2002). Por ende, la
resiliencia del pastizal pampeano serrano al disturbio por pastoreo, tendria que ver
con su historia evolutiva con pastoreo y fuego, y con la relativamente alta
disponibilidad de recursos en el area. El alto grado de resiliencia facilita la
recuperacion retirado el disturbio, a diferencia de lo indicado para pastizales
menos resilientes que requieren del desarrollo y aplicacion de estrategias activas
de restauraciéon (Bakker et al., 1996, Holmes & Cowling, 1997, Pywell et al., 2002,
Warren et al., 2002). No obstante, en situaciones de utilizacion del pastizal para la
producciéon ganadera, el hecho que sea resiliente no justifica su sobreutilizaciéon ,
que puede conducir a la extincion localizada de especies (O’Connor, 1991). En el
otro extremo, la exclusién del disturbio por pastoreo y/o fuego en areas naturales
reducirian la diversidad floristica por exclusibn competitiva de las especies
dominantes. En una y otra situacién (uso ganadero o preservacion del pastizal) el
pastoreo moderado de grandes herbivoros favoreceria el mantenimiento de la
diversidad de especies vegetales nativas, sin comprometer la persistencia de las
especies mas pastoreadas. En las areas naturales protegidas, el pastoreo
moderado de grandes herbivoros exoticos podria suplir la ausencia de disturbios
naturales (e.g. fuego, grandes herbivoros nativos) y cumplir un rol positivo en la
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conservacion de la biodiversidad.
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Capitulo 6

Sintesis y Proyecciones Futuras

El presente trabajo de tesis tuvo entre sus principales soportes
conceptuales a los modelos propuestos por Milchunas et al. (1988) y Cingolani et
al. (2005). Segun estos modelos, para pastizales productivos que evolucionaron
con el pastoreo de grandes herbivoros cabe esperar que un grado de disturbio
intermedio por pastoreo promueva la diversidad floristica, y que los pastizales
sean resilientes a este disturbio.

El pastizal serrano del Sistema de Ventania redne caracteristicas de
pastizal productivo y, tal cual lo predicho, la mayor diversidad floristica se observé
a intensidades intermedias de pastoreo. La parte de la tesis que asi lo demostré
(capitulo 2) tuvo la particularidad de hacerlo a lo largo de un gradiente de
pastoreo, a diferencia de estudios previos que se limitan en comparar areas no
pastoreadas con areas pastoreadas. Ademas, se profundizé en el conocimiento
mediante la exploracion de mecanismos sospechados de subyacer el patrén de
diversidad observado (OIff & Ritchie, 1998). Este ultimo responderia en parte a la
dinamica del banco de semillas (capitulo 3), y en parte a la disponibilidad de sitios
seguros para el establecimiento de plantulas (capitulo 4). Se observdé que la
abundancia y rigueza de semillas de dicotiled6neas resulté ser independiente del
grado de disturbio por pastoreo, mientras que la densidad y riqueza de semillas de
gramineas fue maxima en condiciones de exclusion de herbivoros. Se espera que
el comportamiento de ambos grupos floristicos en conjunto determinara una

abundancia y riqueza de semillas relativamente alta a intensidades intermedias de
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pastoreo, lo cual contribuiria a explicar en parte el patron de diversidad floristica
observado. Por otra parte, los resultados mostraron que la emergencia de
plantulas estuvo limitada por la competencia de la vegetacion establecida en
condiciones de clausura y por el suelo desnudo y compactado en condiciones de
pastoreo. Ambas limitantes en los extremos opuestos del gradiente de pastoreo
explicarian en forma complementaria (con la abundancia y riqueza de semillas en

el banco) la mayor diversidad floristica a intensidades intermedias de pastoreo.

La incertidumbre acerca del grado de resiliencia al pastoreo del pastizal
serrano del Sistema de Ventania resultaba mayor, ya que su historia de herbivoria
en tiempos evolutivos recientes no es del todo bien conocida. Las suposiciones
varian desde una baja (Milchunas et al., 1988) a una relativamente alta intensidad
de disturbio por grandes herbivoros (Cingolani et al., 2005). En caso de haber
ocurrido lo ultimo, el pastoreo habria sido protagonizado principalmente por el
guanaco y el venado de las pampas, que se conoce tenian una amplia distribucion
en el pais antes de la llegada del hombre europeo (Hudson, 1929, Lauenroth,
1998). Por otro lado, la sequia y el fuego habrian recurrido histéricamente en el
pastizal (Barrera & Frangi, 1997), y es conocido que adaptaciones a ambos
factores pueden resultar en exaptaciones al pastoreo (Coughenour, 1985). En
conjunto, podria asumirse cierta presion evolutiva para la seleccion de
adaptaciones asociadas con la resistencia al pastoreo y el desarrollo de resiliencia
al disturbio causado por el mismo. Esto qued6 demostrado por la rapida

recuperacion de la integridad estructural y funcional al suprimir el pastoreo.

Desde el punto de vista de la conservacion de los recursos, los resultados
obtenidos permiten sugerir intensidades intermedias de pastoreo por grandes
herbivoros como herramienta de manejo para promover la diversidad vegetal en el
pastizal serrano del Sistema de Ventania. La seguridad de tal préctica tendria

respaldo en el alto grado de resiliencia al pastoreo de este ecosistema.
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Este trabajo de tesis genera nuevas preguntas y alumbra potenciales lineas
de investigacion para el futuro. En primer lugar, y dado el plazo perentorio de un
trabajo de tesis, seria importante continuar indagando los cambios estructurales y
funcionales en las areas excluidas del pastoreo al inicio de la tesis para
profundizar en el entendimiento de la resiliencia del pastizal al disturbio por
pastoreo. Por otra parte, la caracterizacion del banco de semillas realizada deberia
continuarse para encontrar respuestas a preguntas sobre la persistencia del banco
de semillas de especies y grupos funcionales claves, y los requerimientos para el
establecimiento de plantulas. También surgen interrogantes sobre el
comportamiento particular de especies claves del pastizal en relacién al pastoreo.
Especies dominantes en condiciones de exclusién del pastoreo tienden a
extinguirse localmente en presencia del mismo, como es el caso de Piptochaetium
hackelii. Seria importante conocer si dicho comportamiento esta relacionado con la
falta de tolerancia al pastoreo o si mas bien obedece a una alta preferencia y
selectividad de los herbivoros.

En lo que respecta a potenciales lineas de investigacion sobre el tema, dos
gue parecen relevantes serian el estudio de la diversidad vegetal a diferentes
escalas espaciales (diversidad alfa, beta y gama) y su relacién con diferentes tipos
de disturbio y con su combinacién (e.g. pastoreo y fuego). También en el caso
particular de la utilizaciébn del pastizal para la produccién ganadera resultaria
importante describir y entender los efectos de la carga animal y del sistema de
pastoreo sobre la diversidad vegetal, teniendo en cuenta su relacion con la

productividad y la estabilidad temporal de los mismos.
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APENDICE | - LISTA DE ESPECIES

Apéndice |

Especies halladas durante el desarrollo de este trabajo de tesis. Se detalla el

grupo vegetal al que pertenecen de acuerdo a los descriptos en el capitulo 2;

asi como también su aparicion en los censos de vegetacion en pie (Veget.) o

en muestras del banco de semillas (Banco) y su estatus de procedencia

(Proced.). E: especies exoticas; N: especies nativas.

Especie Familia Grupo Vegetal Veget. Banco Proced.

1 Abutilon pauciflorum Malvacea Arbustiva X X N

2 Abutilon terminale Malvacea Arbustiva X N

3 Achyrocline satureioides Asteracea Latifoliada X N

4 Acmella decumbens Asteracea Latifoliada X X N

5 Adesmia incana Fabaceae Latifoliada X X N
6 Adesmiamuricata | Fabaceae | Latifoliada x N

7 Ambrosia tenuifolia Asteracea Latifoliada X N

8 Anemone decapetala Ranunculaceae Latifoliada X X N

9 Apium leptophylum Apiaceae Latifoliada X X E

10  Arenaria serpyllifolia Caryophyllaceae Latifoliada X X E
‘11 Adstdamurina Poaceae | Pasto Estival x N

12 Aristida pallens Poaceae Pasto Estival X N

13 Aristida spegazzinii Poaceae Pasto Estival X X N

14 Arjona tuberosa Schoepfiaceae Latifoliada X N

15  Asclepias campestris Asclepiadaceae Latifoliada X N
16 Baccharis articulata ~ Asteracea  Arbustiva x N

17  Baccharis crispa Asteracea Latifoliada X X N

18  Baccharis stenophylla Asteracea Latifoliada X N

19  Baccharis ulicina Asteracea Latifoliada X X N

20 Berroa gnaphalioides Asteracea Latifoliada X X N
‘21 Botriochloa laguroides | Poaceae | Pasto Estival x X N

22 Bouteloua spp Poaceae Pasto Estival X N

23 Brachystele dilatata Orchidaceae Latifoliada X N

24  Briza subaristata Poaceae Pasto Invernal X X N

25  Bromus mollis Poaceae Pasto Invernal X E
26 Bromusunioloides | Poaceae | Pasto Invernal x B

27  Calotheca brizoides Poaceae Pasto Invernal X X N

28  Carex spp. Cyperaceae Graminoide X X N
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Especie Familia Grupo Vegetal Veget. Banco Proced.
29  Chaptalia pilloseloides Asteracea Latifoliada X X N
30 Chaptalia sinuata Asteracea Latifoliada X X N
31 Chevreulia sarmentosa ~ Asteracea | Latifoliada X X N
32 Cirsium vulgare Asteracea Latifoliada X E
33 Convolvulus hermaniae Convolvulaceae Latifoliada X X N
34  Conyza blakei Asteracea Latifoliada X X N
35  Conyza bonariensis Asteracea Latifoliada X N
‘36 Cupheaglutnosa | Lytraceae | Latifoliada X X N
37  Cynosorus echinatus Poaceae Pasto Estival X E
38  Dantonia cirratta Poaceae Pasto Invernal X X N
39  Daucus pusillus Apiaceae Latifoliada X X N
40  Dichondra mycrocalyx Convolvulaceae Latifoliada X X N
41 Dichondra sericea Convolvulaceae  Latifoliada x X N
42 Discaria americana Rhamnaceae Arbustiva X N
43  Echium plantagineum Boraginaceae Latifoliada X X E
44 Eleusine tristachya Poaceae Pasto Estival X X N
45  Elionurus muticus Poaceae Pasto Estival X N
46 Eragrostis lugens | Poaceae | Pasto Invernal X X N
47  Erodium cicutarium Geraniaceae Latifoliada X E
48  Eryngium nudicaule Apiaceae Latifoliada X X N
49  Eryngium paniculatum Apiaceae Latifoliada X X N
50  Euphorbia spp. Euphorbiaceae Latifoliada X N
's1  Evolvulus sericeus Convolvulaceae  Latifoliada x X N
52  Galactia marginalis Fabaceae Latifoliada X N
53  Gamochaeta spp. Asteracea Latifoliada X X N
54  Geranium dissectum Geraniaceae Latifoliada X X E
55  Glandularia peruviana Verbenaceae Latifoliada X N
56 Glandulariapulchella  Verbenaceae | Latifoliada X X N
57  Gomphrena perennis Amaranthaceae Latifoliada X N
58  Gymnocalycium spp. Cactaceae Suculenta X N
59  Habranthus spp Amaryllidaceae Graminoide X N
60 Hebertia lahue Iridaceae Graminoide X X N
‘61  Hedeomamedium | Lamiaceae | Latifoliada x N
62  Helenium radianum Asteracea Arbustiva X X N
63  Helianthemum brasiliense Cistaceae Latifoliada X X N
64  Heliotropium amplexicaule ~ Boraginaceae Latifoliada X N
65 Holocheilus brasilienis Asteracea Latifoliada X N
‘66 Hordeumspp | Poaceae | Pasto Invernal X X N
67 Hordeum stenostachys Poaceae Pasto Invernal X N
68  Hybanthus parviflorus Violaceae Latifoliada X X N
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Especie Familia Grupo Vegetal Veget. Banco Proced.

69  Hypochaeris pampasica Asteracea Latifoliada X X N

70  Hypochaeris radicata Asteracea Latifoliada X X E
71 Hypochoeris variegata  Asteracea | Latifoliada x X N

72 Hysterionica spp. Asteracea Latifoliada X N

73 Jarava juncoides Poaceae Pasto Invernal X N

74 Jarava plumosa Poaceae Pasto Invernal X X N

75  Juncus imbricatus Juncaceae Graminoide X X N
76 Juncus tenuis . Juncaceae  Graminoide x N

77  Lactuca serriola Asteracea Latifoliada X E

78  Lathyrus subulatus Fabaceae Latifoliada X X N

79  Lepidium spp. Brassicaceae Latifoliada X N

80 Linum sellaginoides Linaceae Latifoliada X X N
‘81 Lolum multifiorum | Poaceae | Pasto Invernal x E

82  Lucilia acutifolia Asteracea Latifoliada X N

83  Lupinus spp Fabaceae Latifoliada X N

84  Margyricarpus pinnatus Rosaceae Arbustiva X X N

85  Medicago minima Fabaceae Latifoliada X X E
‘86 Melicaargyrea | Poaceae | Pasto Invernal x X N

87  Microchloa indica Poaceae Pasto Estival X N

88  Mimosa rocae Fabaceae Arbustiva X N

89  Nasella megapotamica Poaceae Pasto Invernal X N

90 Nassella filiculmis Poaceae Pasto Invernal X X N
‘o1 Nassellamelanosperma  Poaceae | Pasto Invernal x X N

92 Nassella nessiana Poaceae Pasto Invernal X X N

93  Nassella tenuissima Poaceae Pasto Invernal X X N

94  Nassella tricotoma Poaceae Pasto Invernal X X N

95  Nothoscordum spp Alliaceae Graminoide X N
‘96 Oenotheraspp. Oenotheraceae  Arbustiva x X N

97  Oxalis articulata Oxalidacea Latifoliada X X N

98  Oxalis conorrhlza Oxalidacea Latifoliada X X N

99  Oxypetalum solanoides Apocynaceae Latifoliada X N

100 Panicum bergii Poaceae Pasto Estival X X N
101 Setaiaspp | Poaceae | Pasto Estval X N

102 Paronichia brasiliana Caryophyllaceae Latifoliada X X N

103 Paspalum quadrifarium Poaceae Pasto Estival X X N

104 Pavonia cymbalaria Malvacea Arbustiva X X N

105 Pelletiera verna Primulaceae Latifoliada X X N
106 Petrorraghia nanteulli Caryophyllaceae Latifoliada x x E

107 Pfaffia gnaphalioides Amaranthaceae Latifoliada X N

108 Piptochaetium haeckelii Poaceae Pasto Invernal X X N
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Especie Familia Grupo Vegetal Veget. Banco Proced.

109 Piptochaetium lejopodum Poaceae Pasto Invernal X X N

110 Piptochaetium medium Poaceae Pasto Invernal X X N

111 28223%6;:;? Poaceae Pasto Invernal X X N

112 Piptochaetium stipoides Poaceae Pasto Invernal X X N

113 Plantago myosurus Plantaginacea Latifoliada X X N

114 Plantago patagonica Plantaginacea Latifoliada X X N

115 Poa ligularis Poaceae Pasto Invernal X N
‘116 Podocomaspp.  Asteracea | Latifoliada X X N

117 Polygala linoides Polygalaceae Latifoliada X X N

118 Polygonum spp Polygonaceae Latifoliada X N

119 Ranunculus spp Ranunculaceae Latifoliada X N

120 Relbunium richardianum Rubiaceae Latifoliada X X N
121 Rinchosiasenna | Fabaceae | Latifoliada X X N

122 Rostraria cristata Poaceae Pasto Invernal X E

123 Rumex acetosella Polygonaceae Latifoliada X X E

124 Schyzachirrium spicatum Poaceae Pasto Estival X X N

125 Scleranthus annus Caryophyllaceae Latifoliada X X E
126 Silene galica Caryophyllaceae Latifoliada X X B

127 Solidago chilensis Asteracea Latifoliada X X N

128 Soliva pteorsperma Asteracea Latifoliada X N

129 Sommerfeltia spinulosa Asteracea Arbustiva X X N

130 Sonchus spp. Asteracea Latifoliada X E
‘131 Sorgastrum pelitum | Poaceae | Pasto Estival x N

132 Stevia spp Asteracea Latifoliada X N

133 Sylibum marianum Asteracea Latifoliada X E

134  Sysirinchium spp. Iridaceae Graminoide X X N

135 Taraxacum officinale Asteracea Latifoliada X E
136 Tragiageranifola | Euphorbiaceae  Latifoliada X X N

137 Tragia pinnata Euphorbiaceae Latifoliada X X N

138 Turnera sidoides Turneraceae Latifoliada X N

139 Vittadina trifurcata Asteracea Latifoliada X X N

140 Vulpia spp. Poaceae Pasto Invernal X X N
‘141 Wahlenberghia linaroides ~ Campanulaceae  Latifoliada X X N

142  Semilla 1 X

143 Semilla 2 X

144  Semilla 3 X

145 Semilla 4 X
‘16 Semilas x
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