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RESUMEN

La heterogeneidad de la vegetacién y la ambiental se encuentran estrechamente
relacionadas. Los gradientes ambientales que surgen de la combinacién de diversos factores
bidticos y abidticos dentro de un drea explican frecuentemente el patrén espacial observado en
la vegetacion. La importancia de los distintos factores como responsables de la
heterogeneidad de la vegetacion varia a distintas escalas. A su vez, el rol que cumplan los
factores ambientales sobre el patron de la vegetacion dependerd también del ensamble de
especies bajo consideracion.

Procesos como la erosion y la redistribucién de agua y otros materiales son
controlados por gradientes topoedéficos definidos por la geomorfologia. Estos gradientes
determinan la habitabilidad de los ambientes por distintas especies. En los ecotonos, el efecto
de estos factores adquiere especial relevancia. Alli, las especies estdn restringidas a éareas
fragmentadas en las que la combinacién de los distintos factores define ambientes similares a
su bioma nicleo.

En el NE de Chubut, dentro del ecotono entre las Provincias Fitogeograficas del
Monte y Patagénica, la coexistencia espacial de comunidades caracteristicas de ambas
Provincias Fitogeogréficas ha dado lugar a discrepancias entre autores en cuanto a la
ubicacion del limite entre ellas. Esta zona ecotonal coincide con la presencia de sistemas
entrelazados de paleocauces y barras pertenecientes a un antiguo abanico aluvial generado por
un complejo paleodrenaje del Rio Chubut.

A nivel regional se han descripto las comunidades tipicas de ambas Provincias
Fitogeograficas: la comunidad de Larrea divaricata 'y Stipa spp., tipica del Monte Austral y la
comunidad de Chuquiraga avellanedae, caracteristica de aquellas dreas mas relacionadas a la
Provincia Fitogeografica Patagénica.

Los objetivos de esta tesis fueron: 1) describir la heterogeneidad espacial de la
vegetacion en un drea dentro del ecotono entre las Provincias Fitogeograficas del Monte y
Patagdnica y las principales variables ambientales asociadas a esa heterogeneidad y 2) evaluar
el establecimiento de las especies caracteristicas de ambas Provincias Fitogeogréficas en
distintos suelos presentes en el drea.

Para lograr estos objetivos se llevaron a cabo censos de vegetacion y muestreos de
suelo superficial en geoformas contrastantes (paleocauces y barras). Se evalud la distribucién
de los arbustos dominantes en general y de las especies en particular en relacién a algunas

variables topograficas. Ademads, se realizaron calicatas en ambas geoformas y se registraron
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tanto la precipitaciéon como el potencial de agua en el suelo a diferentes profundidades. Por
otro lado, se analizaron indicadores espectrales de humedad del suelo para cada estacién del
afio a partir de las imédgenes satelitales. Asimismo, se desarrollaron dos experimentos bajo
condiciones controladas de inverndculo con el objeto de evaluar el establecimiento de C.
avellanedae y L. divaricata en diferentes micrositios de ambas geoformas (paleocauces y
barras) bajo distinta disponibilidad hidrica.

En este estudio la distribuciéon de las comunidades se asocié fuertemente a la
geomorfologia. A escala de paisaje, las dos geoformas principales fueron dominadas por
comunidades diferentes y presentaron suelos de origen y caracteristicas distintas.

La comunidad de C. avellanedae dominé los paleocauces, topogrificamente mads
bajos. Estos presentaron desarrollo de horizontes argilicos, mayor contenido de materia
organica, de sales y de yeso, y mayor humedad a lo largo de todo el afio. Esta comunidad
presentd mayor cobertura vegetal y raices que exploraron principalmente los primeros 40 cm
de profundidad del suelo.

La comunidad de L. divaricata dominé las barras, topograficamente mds altas con
suelos de textura més gruesa, mayor contenido de gravas y carbonatos, y menor humedad.
Esta comunidad presentd menor cobertura vegetal y raices que se extienden a mayor
profundidad aunque en superficie su abundancia es menor. Ademads, en esta comunidad se
observé que la densidad de raices acompafié a las variaciones en la densidad aparente del
suelo.

En la zona de estudio la diferente distribucion de las especies entre geoformas seria
fruto de procesos que operan durante etapas tempranas de la vida de las plantas y no
consecuencia de mortalidad diferencial luego de un establecimiento homogéneo. A escala de
mayor detalle, se observé una influencia favorable de los monticulos asociados a los parches
de vegetacion sobre el establecimiento y el crecimiento de L. divaricata y C. avellanedae, 1o
que estd en concordancia con trabajos previos realizados en zonas aridas y semidridas.

La conjunciéon de tendencias hacia una temperatura media anual mayor y
precipitaciones menores en pulsos mds intensos pronosticada en los escenarios de clima
futuro para la region intensificaria el patrén observado a escala de paisaje. Aunque esta
tendencia no seria favorable para ninguna especie en las barras, perjudicaria mis a C.
avellanedae en esta geoforma. Por otro lado, pulsos intensos de lluvia podrian aumentar los
procesos de escorrentia favoreciendo a C. avellanedae en los paleocauces.

De acuerdo a los resultados de este estudio en el extremo sur del ecotono entre las

Provincias Fitogeograficas del Monte y la Patagénica la coexistencia en el espacio de
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horizontes no relacionados pedogenéticamente da lugar a suelos con distintas propiedades, las
cuales controlan los patrones de vegetacion a través de su efecto sobre el establecimiento de

las plantulas.
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ABSTRACT

Vegetation is closely related to environmental heterogeneity. Environmental gradients
that result from the interaction among different biotic and abiotic factors frequently explain
vegetation patterns, especially in arid and semiarid environments. The relative influence of
the different factors responsible for vegetation patterns depends on the scale, and also on the
assemblage of species taken into consideration.

Erosion processes, as well as redistribution of water and other materials are controlled
by topoedaphic gradients defined by geomorphology. These gradients define the
environmental suitability for the different species, and become particularly relevant in
ecotones, where species are constrained to fragmented areas similar to their core biome.

In Northeastern Chubut Province, characteristic species of both the Monte and
Patagonic Phytogeographic Provinces coexist in a wide ecotone, causing that different authors
disagree on the boundary location between units. Landscape structure in this ecotone is
defined by anastomosing systems of paleochannels and bars, part of an ancient alluvial fan of
the Chubut River.

At a regional scale, two plant communities were described: a community of Larrea
divaricata and Stipa spp., typical of the Southern Monte, and a community of Chuquiraga
avellanedae, which is more related to the Patagonia Phytogeographic Province.

The objectives of this thesis were: 1) to describe the spatial heterogeneity of
vegetation at the southern Monte-Patagonia ecotone and the main environmental variables
associated with this heterogeneity, and 2) to evaluate the establishment of characteristic
species of both Phytogeographic Provinces, in different soils present in the area.

To meet the objectives, vegetation and soil surveys were performed at contrasting
landforms (bars and palochannels). The distribution of dominant shrubs, irrespective of the
species, was evaluated in relation to topographic variables, followed by the evaluation of
species distribution. In addition, superficial soil samples, as well as samples from soil pits
were taken in both landforms. Precipitation and soil water potential at different depths were
also recorded in both landforms, and satellite spectral indices of soil moisture were seasonally
analyzed. Finally, seedling establishment in different soils was evaluated by means of two
factorial experiments developed under controlled greenhouse conditions.

Our results confirmed the existence of a regional ecotone, where plant communities
typical from the Monte and Patagonia Phytogeographic Provinces coexist at the landscape

scale. In the study area, the presence of this ecotone can be attributed to geomorphology,



since soils from the different landforms differed in their origin and characteristics, and were
occupied by different plant communities.

The community of C. avellanedae dominated on paleochannels, which were
topographically lower, presented argilic horizons, and had higher organic matter, salt and
gypsum contents, as well as higher humidity throughout the year. Within this community,
vegetation cover was higher and root systems developed through the upper 40 cm of soil.

In contrast, L. divaricata dominated on bars, which were topographically higher and
had coarser soils, with higher gravel and carbonate contents, and lower humidity. This
community presented a lower vegetation cover and root systems that developed to a greater
depth. Root development was scarce near the surface, and increased with bulk density.

Species distribution in the study area would be a consequence of processes operating
at early stages in plant life cycle, instead of differential mortality patterns after a
homogeneous establishment. A positive effect of soil mounds was observed on seedling
establishment and growth, at scales of greater detail.

Climate change scenarios predicted higher mean temperatures and lower precipitation,
distributed in fewer and more intense rain pulses. Under these conditions, the observed
landscape pattern would be intensified. In bars, the predicted trends would be unfavourable
for all species, but the effects on C. avellanedae would be comparatively worse, reducing its
competitive pressure on L. divaricata in this landform. On the other hand, the higher intensity
of rain pulses could increase rainfall runoff processes favouring C. avellanedae in
paleochannels.

According to these results, at the southern end of the ecotone between Monte and
Patagonic Phytogeographic Provinces, the spatial coexistence of pedogenetically unrelated
horizons results in soils with different properties, which control vegetation patterns in the

study area through their effects on seedling establishment.
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Introduccion general

La heterogeneidad de la vegetacion se da a una multiplicidad de escalas, desde
micrositio a region (Reynolds y Wu 1999, Bisigato y col. 2009). La importancia de distintos
factores ambientales como responsables de esa heterogeneidad varia entre estas escalas (Wu
1999). Generalmente, a escalas de menor detalle (paisaje, regién) son mds importantes los
factores abidticos como el clima, la geomorfologia o los suelos (Ricklefs 1998); mientras que,
a escalas de mayor detalle (parche, stand) suelen ser mas relevantes los factores bidticos
(Reynolds y Wu 1999). Los gradientes ambientales que surgen de la combinacién de estos
factores dentro de un &4rea frecuentemente explican el patron espacial observado en la
vegetacion (Chaneton 2005, Davies y col. 2007). A su vez, el rol que cumplan los factores
ambientales sobre el patrén de la vegetacion dependerd tanto de la escala como del ensamble
de especies bajo estudio (Sebastid 2004).

Los ecotonos son zonas de alta heterogeneidad espacial ubicados en la transicidn entre
dos porciones de hébitat contrastantes (Holland y col. 1991, Cadenasso y col. 2003). En ellos,
el efecto de la geomorfologia sobre la vegetacion es especialmente importante. Alli, las
especies estin restringidas por los factores ambientales, ocupando dreas fragmentadas
similares a su bioma nudcleo (Neilson 1993, Buxbaum y Vandervit 2007, Reed y col. 2009). A
su vez, la existencia de estos ecotonos y su nivel de gradualidad pueden estar determinados
por los gradientes generados a partir de la redistribuciéon de agua y sedimentos entre
geoformas. Asi, los ecotonos abruptos se encuentran cuando la transicion entre geoformas de
erosion y acumulacion involucra poca transferencia de materiales; mientras que, los ecotonos
graduales existen dénde grandes cantidades de materiales son transferidas (Wondzell y col.
1996), formando complejos patrones que responden a las condiciones edaficas y crean
mosaicos de distinto tipo de cobertura a diferentes escalas espaciales (Reed y col. 2009).

Diversos estudios han demostrado la importancia de tener en cuenta la heterogeneidad
en la vegetacion y en el ambiente al momento de comprender el funcionamiento de los
ecosistemas dridos y su dindmica, principalmente ligada a los procesos de desertificacion
(Bestelmeyer y col. 2006, Peters y col. 2006) y al impacto que provocan las perturbaciones
locales o globales (Lezama y col. 2006, Zeballos y col. 2014). Incluso, la descripcion de esta
heterogeneidad puede generar hipétesis acerca de cudles son las variables ambientales que
definen la estructura espacial y la dindmica de las comunidades vegetales (Watt 1947,

Camarero y col. 2000, Liebhold y Gurevitch 2002).



En el NE del Chubut la coexistencia espacial de comunidades caracteristicas de las
Provincias Fitogeogrificas (o Regiones Biogeograficas) del Monte y Patagénica ha dado
lugar a discrepancias entre autores en cuanto a la ubicacion de sus limites (Morello 1958).
Algunos autores han sostenido que el NE del Chubut se encuentra enteramente dentro de la
primera Provincia (Soriano 1950, Morello 1958, Abraham y col. 2009, Roig y col. 2009);
mientras que, otros autores han propuesto que la zona se encuentra atravesada por el limite
entre ambas Provincias (Cabrera 1978 en Soriano 1983, Rundel y col. 2007, Carrera y col.
2009). Incluso, el trabajo mds citado al momento de hacer referencia a los sistemas
fitogeograficos de Argentina, correspondiente a Cabrera 1976, es ambiguo respecto de este
limite, existiendo incongruencias entre el relato y los limites trazados en el mapa (Fig. I1).
Simultdneamente este limite sufre variaciones en publicaciones del mismo autor

correspondientes a diferentes fechas (Ribichich 2002).
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Figura L.1. Clasificacion cartogréfica de Provincias Fitgegraficas segin Cabrera (1976). El drea con lineas
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horizontales corresponde a la Provincia Fitogeografica del Monte, mientras que el drea con lineas diagonales

corresponde a la Provincia Fitogeogréfica Patagénica. El circulo rojo sefiala el drea de estudio.



A escalas de menor detalle, estas Provincias Fitogeogrificas se diferencian
fundamentalmente en la estacionalidad de las lluvias y la temperatura (Paruelo y col. 1998).
Mientras que los ecosistemas patagénicos reciben la mayor parte de las precipitaciones en
invierno, los ecosistemas del Monte la reciben en verano. Ello, sumado a la menor
temperatura en los primeros, hace que la evapotranspiraciéon potencial sea mayor en los
segundos, lo que redunda en un mayor déficit hidrico (Burgos y Vidal 1951). Todo esto
sugiere que las especies tipicas del Monte estarian mejor adaptadas a tolerar la sequia que las
patagdnicas. Sin embargo, en el Monte Austral y la Patagonia Septentrional la precipitacion
no presenta una estacionalidad definida y las temperaturas son intermedias entre las zonas
ndcleo de cada Provincia Fitogeogrifica, por lo que el clima no seria tan relevante como
factor determinante del patron.

En los ecosistemas aridos y semidridos, como el drea de estudio, el agua es la principal
limitante de los procesos bidticos (Noy-Meir 1973). La disponibilidad de este recurso, junto a
otros factores medioambientales, afecta la distribuciéon de la vegetacidn principalmente a
través de sus efectos sobre la germinacién de las semillas, la supervivencia de las plantulas y
su crecimiento y establecimiento (Schwinning y col. 2005). Aunque todos los sitios de un
paisaje determinado reciben mas o menos la misma precipitacion, la cantidad de agua que
ingresa al perfil (y que en definitiva es la que pueden utilizar las plantas) puede diferir
grandemente entre ellos como consecuencia de la redistribucién horizontal del agua y de las
diferencias en el almacenamiento, retencion y percolacion en los distintos suelos.

La redistribucion de agua y sedimentos a lo largo del relieve asi como la
heterogeneidad edéfica del paisaje son definidas por la geomorfologia y determinan la
distribucion de las comunidades vegetales en el paisaje (McAuliffe 1994, Wonzell y col.
1996). Los limites topograficos de una cuenca de drenaje definen los limites fisicos y la
direccion del flujo superficial; y por lo tanto, controlan procesos geomorfoldgicos como la
erosion, el transporte y la deposicion de materiales. De esta manera, los puntos de inflexién de
las pendientes frecuentemente marcan los limites entre suelos (Wysocki y col. 2011). Por
ejemplo, el gradiente textural que existe a lo largo de una toposecuencia en los ambientes
aridos y semidridos (i.e. suelos mds finos en posiciones bajas) resulta en gradientes de
disponibilidad de agua en el suelo (Acebes y col. 2010).

La textura del suelo y otras caracteristicas fisico-quimicas de los suelos imponen
restricciones al almacenaje y al movimiento de agua en el suelo y, por lo tanto, a la oferta de
agua para la vegetacion (Ferndndez 2007). En suelos de textura fina la cantidad de agua

retenida tanto a capacidad de campo como en el punto de marchitez permanente es mayor que



en suelos de textura gruesa. La diferencia de contenido hidrico entre estas dos medidas, que
determina el volumen de agua disponible para las plantas (agua ttil), tiende a ser mdxima para
suelos finos a francos (Ferndndez y Trillo 2005). Por su parte, la acumulacién de carbonato de
calcio disminuye la conductividad hidrdulica y aumenta la retenciéon de humedad
(Bestelmeyer y col. 2006, Gutierrez-Jurado y col. 2006). A su vez, tanto la elevacién del
terreno como la humedad del suelo pueden determinar las propiedades quimicas del suelo y el
patrén de la vegetacion en estos sistemas (Solon y col. 2007). Asi, la geomorfologia define
gradientes topoedificos que determinan la habitabilidad de los ambientes por distintas
especies (Parker 1991, He y col. 2007).

La alta heterogeneidad espacial en los atributos del suelo es caracteristica de muchos
sistemas aridos (Bestelmeyer y col. 2006). En Argentina, diversos estudios realizados a escala
de paisaje en diferentes ambientes de las Provincias Fitogeogréaficas del Monte y Patagénica
asocian la heterogeneidad de la vegetacidn principalmente con variables geomorfoldgicas y
edafolégicas (Ares y col. 1990, Ledn y col. 1998, Rundel y col. 2007). Por ejemplo, en los
valles cordilleranos de la Patagonia se encuentran vegas de ciperdceas y gramineas (Boelcke
1957, Cabrera 1976); mientras que, en el sureste del Chubut, donde disminuye la altitud y
aumenta el porcentaje de arcilla y la salinidad, se encuentran especies nanofaneréfitas como
Atriplex lampa y Chuquiraga avellanedae (Rueter y Bertolami 2010). Por su parte, en el
Monte Central se detectaron tres grandes unidades de vegetacién, correlacionadas
estrechamente con la textura del suelo: los matorrales abiertos de Larrea divaricata y Aristida
adscencionis en los médanos, con suelos arenosos sueltos de origen edlico; el bosque abierto
de Prosopis flexuosa en los suelos franco arenosos de los interfluvios y el matorral de Larrea
cuneifolia y Trichloris crinita en los suelos mas arcillosos (Rossi 2004).

A pesar de su importancia, los efectos de la topografia y del suelo sobre la dindmica de
la vegetacion y las interrelaciones entre la vegetacion y la morfologia del suelo en regiones
aridas y semidridas no han sido adecuadamente documentados (Gutierrez-Jurado y col. 2006).
En la region se han descripto comunidades tipicas de ambas Provincias Fitogeograficas. Por
ejemplo, Bisigato y Bertiller (1997) describieron a la comunidad de Larrea divaricata y Stipa
spp., tipica del Monte Austral. [gualmente, Beeskow y col. (1995) describieron la comunidad
de Chuquiraga avellanedae, caracteristica de aquellas dreas mds relacionadas a la Provincia
Fitogeografica Patagénica. Regionalmente, ambas comunidades ocupan suelos distintos,
siendo la principal diferencia entre ellos la presencia de horizontes argilicos en los suelos
asociados a C. avellanedae (Chartier y Rostagno 2006, Bouza y col. 2007). A escalas de

mayor detalle, es posible identificar, en ambas comunidades, dos micrositios; los monticulos



asociados a arbustos y los intermonticulos presentes entre ellos, con baja cobertura vegetal
(Rostagno y del Valle 1988, Peter y col. 2012). El suelo superficial de los monticulos presenta
mayores concentraciones de nitrégeno y materia orgdnica (Rostagno y col. 1991), y también
mayor biomasa microbiana (Mazzarino y col. 1996).

Por otro lado, Hardtke y col. (2010) analizaron la distribucién espacial de las
comunidades mencionadas a escala regional empleando informacién satelital con resolucion
de 1 km, y concluyeron que la comunidad de Larrea ocupa dreas mas altas, mds alejadas del
mar, con mayores temperaturas en verano y menores en invierno. Sin embargo, existe una
amplia zona dénde ambas comunidades coexisten, desconociéndose su distribucion a escala
de mayor detalle (paisaje). Por otro lado, algunos trabajos muestran que la vegetacién que
ocupa las 4reas mds bajas del paisaje tiene un arreglo espacial distinto de aquel de la
vegetacion de dreas mas altas (Ares y col. 2003, Bisigato y col. 2009), lo que podria deberse a
que se trata de comunidades distintas.

Aunque numerosos trabajos han analizado la heterogeneidad de la vegetacién en el
ecotono bajo estudio, la mayoria de ellos estuvieron concentrados en evaluar el efecto del
pastoreo y/u otros disturbios a escalas de mds detalle (Bisigato y Bertiller 1997, Rostagno y
col. 2006, Pazos y Bertiller 2008, Bédr Lamas y col. 2013). No obstante, y a diferencia de lo
que ocurre en otras regiones de la Diagonal Arida, son escasos los estudios destinados a
evaluar la existencia o no de distintas comunidades vegetales y de su distribucidon en este
paisaje (Bisigato y col. 2009). Un mejor entendimiento de los patrones ecotonales y de sus
causas ayudaria a desentrafar los procesos que producen estos ecotonos y a generar hipdtesis

sobre su desarrollo (Malanson y col. 2001).



Area de estudio

El 4rea de estudio corresponde a la Formacién Bajo Simpson (Fig. 12). Esta Formacién
se encuentra topograficamente por debajo de los Rodados Patagénicos y sus depésitos datan
del Pleistoceno superior (Haller y col. 2000). Un complejo paleodrenaje del antiguo abanico
aluvial del rio Chubut dio origen al paleovalle que da nombre a esta Formacién (Gonzélez-
Diaz y Di Tommaso 2011). En esta unidad de paisaje, constituida por depdsitos de gravas con
matriz arenosa (Bouza 2012), se observan discontinuidades litolégicas propias de un sistema
con habito entrelazado, el cual es registrado por la presencia de paleocauces que alternan con
barras fluviales, estas tltimas constituidas por rasgos topograficos positivos. La ocurrencia de
distintos procesos de erosién-sedimentacién y pedogénesis en este sistema habrian dado lugar

a la coexistencia de suelos no relacionados pedogenéticamente (Bouza com. pers).
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Figura I2. Area de estudio. Se pueden apreciar las ciudades de Puerto Madryn y Trelew, el actual

valle del Rio Chubut (en verde oscuro al sur de Trelew), el paleovalle Simpson (flecha punteada roja)
y la ubicacién del potrero dénde se realizé el trabajo de campo (linea negra). El mapa inserto muestra

la ubicacion del area de estudio en la Patagonia.

El clima es arido, templado y ventoso. La temperatura media anual es 13.5°C y la
precipitacion media anual es 233,8 mm, con alta variacion entre afios y sin un patrén claro de
estacionalidad (serie 1984-2013) (Laboratorio de Climatologia CENPAT-CONICET Puerto
Madryn).

La cobertura de plantas se distribuye en forma de parches asociados a monticulos que
contienen uno o mds arbustos y debajo de los cuales crecen otros grupos funcionales tales

como gramineas, hierbas y microéfitas (Rostagno y del Valle 1988, Cecchi y col. 2001, Peter y



col. 2012). Estos monticulos, también llamados islas o parches, se originan en muchos
sistemas dridos a partir de la erosién y depdsito diferencial de sedimentos en el terreno y de
los disturbios bidticos y estdn dispersos en una matriz de suelo desnudo, los intermonticulos
(Bisigato y Bertiller 1997).

Este trabajo se enfoc6 en el estudio de la distribucion de dos especies, Larrea
divaricata y Chuquiraga avellanedae. Estas especies dominan cada una de las comunidades
caracteristicas de las dos Provincias Fitogeograficas del ecotono Monte-Patagonia bajo

estudio.
Larrea divaricata Cav., Zygophyllaceae

Esta especie se distribuye desde Perd hasta la Patagonia chilena y argentina, en la
regioén seca del oeste. En la Patagonia argentina se la halla desde Mendoza y el limite S de
Buenos Aires, hasta Chubut (Correa 1988). De hébito arbustivo perenne, sus individuos

alcanzan hasta los 3 m de altura (Fig. I3). Ellos son caracteristicamente ramosos, con tallos

Figura I3. Individuo de L. divaricata y detalle de sus hojas y flor.



lefiosos y ramas jovenes pubescentes. No posee espinas. Las hojas, resinosas, son subsésiles
con dos foliolos y un pequefio mucrén central. Las flores son solitarias y el fruto es un
esquizocarpo, facilmente separable en 5 mericarpos (Rossi y col. 1999). Las semillas son lisas
y miden aproximadamente 4 mm (Correa 1988). La floraciéon comienza en octubre y el pico
de floracién es en noviembre (Rossi y col. 1999); mientras que, en diciembre ya hay
formacion de frutos (Rossi y col. 1999). Sus raices se extienden hasta los 3 m de profundidad

(Bertiller y col. 1991) permaneciendo activa durante casi todo el afio (Bertiller y col. 2004).

Chugquiraga avellanedae 1.orentz, Compositae

Esta especie endémica de la estepa Patagdnica, se distribuye desde el sudoeste de
Mendoza hasta el norte de Santa Cruz (Correa 1988). Es frecuente en el Distrito Central de la
Provincia Fitogeografica Patagénica, donde llega a ser dominante. Sus individuos son
arbustos hemisféricos perennes redondeados que alcanzan ente 0,5 y 1 m de altura (Fig. 14).
Sus hojas, subsésiles, coridceas y rigidas son espinescentes en el dpice. La profundidad de sus
raices alcanza 1,5 m (Bertiller y col. 1991). Su actividad tiene lugar en correspondencia con la
evolucién de las temperaturas en primavera tardia-verano (Bertiller y col. 2004). El pico de
floracion ocurre durante el mes de diciembre. Sus capitulos son sésiles, terminales y axilares.

La fructificacién tiene lugar en febrero (Bertiller y col. 1991).

Figura I4. Individuo de C. avellanedae y detalle de su inflorescencia.



Objetivos:

1) Describir la heterogeneidad espacial de la vegetacion a escala de paisaje en el ecotono entre
las Provincias Fitogeogréficas del Monte y Patagénica y las principales variables ambientales
asociadas a esa heterogeneidad.

2) Evaluar el establecimiento de especies caracteristicas de ambas Provincias Fitogeograficas

en suelos de distintas geoformas.

Hipoétesis (H) y predicciones (P):

H1: La comunidad de C. avellanedae ocupa en el paisaje dreas mds bajas que la comunidad de
L. divaricata.

P1: La distribucién en el paisaje de los individuos de las especies que dominan ambas
comunidades se apartard de aquella esperada por azar. La densidad de L. divaricata aumentard

con la cota del terreno mientras que la de C. avellanedae mostrara el patrén inverso.

H2: La comunidad de C. avellanedae ocupa dreas con suelos mds arcillosos y con mayor
disponibilidad hidrica que la comunidad de L. divaricata.

P2: La presencia de una comunidad u otra a lo largo del ecotono se asociard con las
caracteristicas del suelo. Suelos mas finos y con mayor disponibilidad hidrica serdn ocupados

por C. avellanedae, mientras que L. divaricata ocupard los suelos con caracteristicas opuestas.

H3: La distribucion espacial de ambas comunidades en el paisaje refleja la aptitud de sus
especies dominantes para establecerse en distintos tipos de suelo.

P3: La emergencia, el establecimiento y la biomasa de L. divaricata serdn mayores en suelos
arenosos, mientras que para C. avellanedae serin mayores en suelos arcillosos y bajo

condiciones de alta disponibilidad hidrica.
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CAPITULO 1: Influencia de la geomorfologia en la heterogeneidad de la vegetacion en el

ecotono Monte-Patagonia.

1.1. Introduccion

Las geoformas, junto al tipo de sedimentos subyacentes y a la calidad del sustrato
edafico, ocasionan cambios en la fisonomia de la vegetacion y en su composicion floristica
(Bliss y Cox 1964) y determinan la gradualidad de estas variaciones (Ponce y col. 1994). La
topografia controla procesos geomorficos como la erosion, el transporte y la deposiciéon de
agua y sedimentos, su direccién e intensidad (Wysocki y col. 2011). En los ambientes dridos o
semidridos las dreas bajas acumulan agua. Esa acumulacién origina reacciones quimicas y
bioldgicas, y favorece el transporte de materiales solubles y coloidales hacia capas profundas
del perfil. De esta manera, la heterogeneidad topogriafica y geomorfoldgica determina
variaciones considerables en las propiedades de los suelos, en sus regimenes hidricos y en la
vegetacion que los coloniza. Estas variaciones se expresan a multiples escalas, atn en
aquellos paisajes con pendientes suaves (Batista y Leén 1992, Solon y col. 2007, Bennie y
col. 2008). A pesar de su relevancia, las interrelaciones entre la vegetacion y la geomorfologia
que podrian definir los arreglos espaciales no han sido adecuadamente documentadas en la
mayoria de las regiones aridas (Gutierrez-Jurado y col. 2006, Moeslund y col. 2013).

Algunos antecedentes resaltan la relacién entre geomorfologia y heterogeneidad de la
vegetacion en algunos sitios de la Provincia Fitogeografica del Monte y de la Patagénica. Por
ejemplo, se sefiala el desarrollo de estepas graminosas en los sectores mds altos de la
Patagonia (Beeskow y col. 1982) y la ausencia de vegetacion en las cuencas endorreicas con
caracteristicas salinas dentro de esta Provincia Fitogeogrifica (Ledn y col. 1998). Asimismo,
en el Monte Central, se observa un reemplazo de L. divaricata por L. nitida en sitios de mayor
altitud en los que la humedad es mayor y la temperatura menor, asi como también en
depresiones donde se acumula el aire frio mas himedo (Rundel y col. 2007).

Los efectos de la geomorfologia sobre la vegetacion toman especial relevancia en los
ecotonos. En estos sitios las especies estan restringidas por los factores ambientales, ocupando
areas fragmentadas, topoedaficamente similares a su bioma niicleo (Neilson 1993, Buxbaum y
Vandervit 2007, Reed y col. 2009). Estos antecedentes sugieren que la geomorfologia podria
también ser un factor relevante para la distribucién de las comunidades caracteristicas de

ambas Provincias Fitogeogréficas en la zona ecotonal entre ambas.
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Una mejor comprension de los patrones ecotonales y de sus causantes ayudaria a
desentrafiar los procesos que producen estos ecotonos y a generar hipdtesis sobre su
desarrollo (Malanson y col. 2001). En este capitulo se evalu6 cémo se distribuyen las
comunidades en el paisaje y que rol cumple la topografia en esa distribucién. Para ello, se
llevaron a cabo censos de vegetacion en geoformas contrastantes (paleocauces y barras) y se
ajustaron modelos considerando la disposicidn espacial de los individuos y las diferentes
variables topogréficas (elevacién y rugosidad del terreno). Como primera aproximacion se
evalu6 la distribucidn de arbustos con relacion al ambiente pero independiente de la especie,
luego se evaluaron modelos que tenian en cuenta el atributo especie.

Considerando a) las discontinuidades topograficas que caracterizan al drea de estudio,
con la presencia de paleocauces que alternan con barras fluviales de rasgo topografico
positivo, cabria esperar la ocurrencia de eventos de escorrentia, discurriendo el agua desde las
barras a los paleocauces; y b) el menor grado de xerofitsmo que caracterizaria a C.
avellanedae respecto de L. divaricata; se planted la hipétesis 1: “La comunidad de C.
avellanedae ocupa en el paisaje areas mds bajas que la comunidad de L. divaricata”, y su
respectiva prediccion “La distribucién en el paisaje de los individuos de las especies que
dominan ambas comunidades se apartard de aquella esperada por azar. La densidad de L.
divaricata aumentard con la cota del terreno mientras que la de C. avellanedae mostraré el

patrén inverso”.

1.2. Materiales y métodos

1.2.1. Censos de vegetacion

Se selecciond un potrero dentro del ecotono regional entre las Provincias
Fitogeograficas del Monte y Patagénica (Fig. 1.1). Alli se identificaron 9 paleocauces y 9
barras asociadas a éstos. En cada uno de ellos se establecid un sitio (n=18) y se realizaron
censos de vegetacion siguiendo el método de la linea de intercepcion (Mueller Dombois y
Ellenberg 1974) entre los meses de octubre de 2011 y febrero de 2012. En el centro de cada
sitio se establecieron tres transectas de 50 m paralelas al curso del paleocauce y distanciadas
ente si por 5 m. Debido a que los censos se realizaron a lo largo de varios meses la presencia
de anuales invierno-primaverales no pudo ser detectada en todos los sitios. Esta situacién

obligd, al igual que en otros estudios realizados en la zona (Bisigato y col. 2005 y Palacio y
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col. 2014), a excluir a estas especies del andlisis. Los datos de cobertura obtenidos en las 3
transectas fueron promediados y sometidos a andlisis de agrupamiento (cluster) con el objeto
de identificar las distintas comunidades y/o la existencia de gradientes de composicion
floristica. Para el andlisis de agrupamiento se utilizaron la distancia euclideana y el ligamiento
promedio.

A su vez, las diferencias en la cobertura fueron analizadas con ANOVA de una via.
Cuando no se cumplieron los supuestos se aplico el test de Mann-Whitney. Ambos andlisis se
realizaron usando el paquete ‘stats’ del proyecto-R (version 3.1.2; R Development Core
Team, 2014). Para determinar cudles eran las especies indicadoras de la comunidad de cada
geoforma se utiliz6 el andlisis de especies indicadoras (Dufréne y Legendre 1997). Los
valores indicadores (IV) de cada especie se calcularon utilizando el paquete ‘labdsv’ version
1.6-1 (Roberts 2013).
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Figura 1.1. Detalle del potrero de la estancia “Bajo Simpson”, donde se realizé el trabajo de campo. La linea
negra indica los 1imites del potrero. El norte del potrero fue afectado por un incendio en el afio 2001, por ello no

se realizaron censos en esa drea. Los puntos seflalan la ubicacion de los censos. BA= barra, P= paleocauce.
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1.2.2. Mapeo de individuos y relevamiento topografico

Para determinar la relacion entre la topografia y la distribucién de las especies
dominantes (L. divaricata y C. avellanedae) se realizé un mapeo detallado de la ubicacién de
los individuos de estas especies. En cuatro de los pares paleocauce-barra antes mencionados
se dispusieron parcelas de 10 m de ancho. Cada parcela se establecié desde el centro de un
paleocauce hasta el punto mas alto de la barra adyacente mas cercana. La distancia ente estos
puntos defini6 la longitud de cada parcela, por lo que esta no fue constante entre parcelas. Se
registraron las coordenadas (x, y) y el nivel del suelo (z) del centro de cada uno de los
individuos de estas especies con una estacion total Pentax V-227. Este equipo permite una
precision de +3 mm en las tres dimensiones dentro de un radio de 1.300 m. A su vez, se
registraron las coordenadas y el nivel del suelo en puntos entre los arbustos y de aquellos
monticulos que no presentaran ningdn individuo de L. divaricata o C. avellanedae (situacién

muy infrecuente) con el objetivo de obtener un modelo digital de terreno més realista.

Modelado del terreno

En un entorno SIG, por interpolaciéon (Kriging) de los puntos registrados con la
estacion total se construyd, para cada una de las cuatro parcelas un modelo digital de terreno
(DEM), con celdas (pixeles) de 0,5 m de lado. Para la construcciéon de estos modelos se
usaron los paquetes ‘geoR” version 1.7-4 (Ribeiro y Diggle 2001) y ‘raster” version 2.1-66
(Hijmans y col. 2013) en el software estadistico R version 3.1.2 (R Development Core Team,
2014). La rugosidad, que representa la variacion microtopogrifica, fue derivada a partir de
cada DEM. Esta fue calculada para cada pixel, como la maxima diferencia existente entre su
valor de elevacién y el de sus ocho vecinos. Valores altos de rugosidad son indicadores de

gran variacioén altitudinal (Mukherjee y col. 2013).

Distribucion de los arbustos (independientemente de la especie)

Para analizar la heterogeneidad espacial en la distribucion de los arbustos dominantes
se us6 el paquete “spatstat” version 1.31-3 (Baddeley y Turner, 2005) del software R. Como
una primera aproximacion se estudié la distribucidon de arbustos en el espacio a través de la
intensidad. La intensidad A(r) se define como el nimero medio de eventos (en este caso

individuos) por unidad de 4rea en un punto r y es la caracteristica de primer orden mds simple
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de un patrén de puntos (Maestre y col. 2008). Para evaluar el comportamiento de esta variable
a lo largo de la parcela se calcularon los cocientes de intensidad de arbustos relativa al sitio
para cada parcela: C = A(r)/densidad en la parcela, donde densidad en la parcela es el
cociente entre el nimero total de individuos y el drea de la parcela. A su vez, se generaron
superficies de valores p a través del método de Monte Carlo, re-localizando 99 veces y de
manera aleatoria a todos los individuos. Para calcular estos valores p luego de cada
aleatorizacién se volvieron a calcular los cocientes C para cada celda de la grilla y se
contrastaron a los valores observados. Posteriormente, se extrajeron las lineas de contorno
correspondientes a los valores p 0,025 y 0,975 y se superpusieron a los mapas de intensidad
usando el paquete ‘maptools “ (version 0.8-34; Bivand y col. 2015).

La dependencia de la intensidad con las covariables se evalu6 a través de modelos

inhomogeneos de Poisson ajustando funciones log-lineares,

k
log(A(u)) = By + Y. B,Z, (1)
n=l1

Donde fy es la intercepcion, S, las pendientes y Z,(1) los valores de las k covariables
(elevacion y rugosidad) en la localizacion p. Los modelos fueron ajustados usando la funcién

ppm (modelo de proceso de puntos) en el paquete “spatstat” ya mencionado.
Distribucion de las especies y caracteristicas topogrdficas

Posteriormente, con el fin de comprobar si existian diferencias significativas en la
distribucion de las especies se realizd otra prueba de Monte Carlo, pero basada en el
etiquetado aleatorio de individuos. En cada celda de cada parcela se calcularon 99 cocientes
de intensidad entre especies. Esto es: ps(x) = ALq / Aca, donde Ay 4 representa la intensidad para
L. divaricata y hc, el mismo valor para C. avellanedae. Del mismo modo, se contrastaron
estos cocientes con los valores observados. Se extrajeron las lineas de contorno de valores p
0,025 y 0,975 y se superpusieron a los mapas de ps(x) utilizando el paquete 'maptools' ya
mencionado.

La intensidad por especie fue tratada como una variable de respuesta binaria y
relacionada a las variables topogréficas a través de modelos lineales generalizados (MLG)
usando la funcion de vinculo binomial. El ajuste del modelo se llevé a cabo usando la funcién
‘glm’ en el software R (Gémez Rubio y Lopez Quilez 2013) determinando la probabilidad de

que un arbusto sea L. divaricata en cada localizacion. La regresién estd dada por la ecuacion
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logit(p,) = ln( P J = :Bo + iﬁnzﬂ,i
1-p, n=1
donde p; es la probabilidad de éxito (en el caso de que un arbusto sea L. divaricata) asociada a
una observacion i (cada arbusto) y n son covariables (elevacion y rugosidad).
Los modelos binomiales fueron optimizados a través de la reduccién de la devianza.
Siguiendo el proceso de seleccion hacia atrds se fueron eliminando del modelo completo
aquellos términos no significativos y se compararon los cambios en la devianza con test y*

hasta que todas las variables en el modelo eran significativas. Luego del ajuste del modelo, se

estimo la probabilidad de cada punto en el mapa de ser ocupado por una especie determinada.

1.2.3 Estimacion de la cobertura vegetal en las diferentes geoformas a partir de

imagenes satelitales

Se obtuvieron imidgenes Landsat TM (tamafio de pixel 30 m) del drea de muestreo,
correspondientes a distintas estaciones de afios himedos y afios secos, disponibles a través de
un convenio especifico entre la CONAE y la Universidad Nacional del Sur. Cada imagen
componente de la serie fue corregida geométricamente y georreferenciada en un mismo
sistema cartografico (Posgar 94) a fin de asegurar la correspondencia espacial entre pixeles.
Ademads, debido a que se trata de un andlisis multitemporal, se realizaron las correcciones
radiométricas y atmosféricas (Dark Object Substraction) necesarias para obtener valores de
reflectancia de la superficie, robustos frente a variaciones en la geometria de iluminacién y
condiciones atmosféricas. A partir de las imagenes debidamente pre-procesadas se produjeron
series temporales de indice verde normalizado (NDVI). Ese indice se basa en la alta
reflectancia de la radiacién infrarroja de los tejidos fotosintéticos y en la pobre reflectancia de
la radiacion roja de esos tejidos. El indice es cominmente utilizado como indicador de la
cobertura del canopeo y su productividad, para el estudio de la fenologia de la vegetacion y
para estimar variables biofisicas tales como el Indice del Area Foliar (Gu y col. 2008, Pena y
col. 2008, Bertolami y col. 2010).

Este indice se calcula a partir de la ecuacién
NDVI = (IRC-R) / (IRC +R)
Donde NDVI= indice verde normalizado,
IRC= banda 4, correspondiente al infrarrojo cercano (0,76-0,90 pm) y

R=banda 3, correspondiente al rojo (0,63-0,69 pm)
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Para la generacion de las series de este indice se evaluaron en cada fecha los promedios de los

valores correspondientes a 28 paleocauces y 35 barras distribuidas en el potrero de estudio.
1.3. Resultados

1.3.1. Descripcion de las comunidades

Los censos correspondientes a las barras (BA) se separaron de los correspondientes a
los de los paleocauces (P) en el dendrograma (Fig. 1.2). Los paleocauces presentaron mayor

cobertura total que las barras. Las especies dominantes en cada comunidad fueron C.

avellanedae y L. divaricata, respectivamente (Tabla 1.1).
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BA 4

Figura 1.2. Dendrograma que agrupa los censos de vegetacion de acuerdo a su distancia euclideana

(ligamiento promedio). BA: Barra, P: Paleocauce.



Especies Paleocauce Barra
Dicotiledoneas perennes 20,42+1,61° 14,7211,68b
Acantholippia seriphioides + 0,17+0,07
Baccharis spp. +
Boopis anthemoides + +
Bougainvillea spinosa 0,64+0,30 +
Chuquiraga aurea +

Chuquiraga avellanedae 14,58+0,82 2,67+0,51
Chuquiraga erinacea spp. hystrix 2,33+0,63
Condalia microphylla + +
Cyclolepis genistoides +

Ephedra ochreata +

Junellia seriphioides + +
Hoffmannseggia erecta 0,01+0,01
Hoffmannseggia trifoliata 0,30+0,07 0,10+0,05
Larrea divaricata + 5.05+0,66
Larrea nitida 0,49+0,21 +
Lycium ameghinoi 2,04+0,67

Lycium chilense 0,67+0,19 0,36+0,13
Nassauvia fuegiana +
Mulguraea ligustrina + 0,53+0,22
Perezia recurvata 0,03+0,03
Prosopidastrum globosum 0,70+0,27 2,21+0,82
Prosopis alpataco 0,74+0,37 0,66+0,23
Schinus johnstonii + 0,33+0,22
Pastos 0,66+0,15* 1,20+0,24"
Bromus catharticus + 0,04+0,03
Elymus sp. + +
Nassella tenuis 0,19+0,07 0,52+0,18
Jarava neaei 0,07+0,03 0,03+0,02
Pappostipa humilis + 0,02+0,01
Pappostipa speciosa 0,26+0,07 0,40+0,13
Poa lanuginosa 0,01+0,01 0,08+0,03
Poa ligularis 0,12+0,06 0,12+0,03
Total 21,09+1,66" 15,93+1,80"

Tabla 1.1. Cobertura especifica (%, promedio + EE, n=9) de paleocauces y barras. +: Cobertura especifica <
0,01%. Superindices con letras distintas indican diferencias significativas en la cobertura vegetal entre

geoformas. Las coberturas subrayadas indican especies con valores indicadores significativos.
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Las especies indicadoras de la comunidad del paleocauce fueron Lycium ameghinoi
(Iv=0,89), C. avellanedae (IVN=0,84), Larrea nitida (IV=0,84), Hoffmannseggia trifoliata
(IV=0,74) y Bougainvillea spinosa (IV=0,62) (Tabla 1.1). Del mismo modo, Chuquiraga
erinacea spp. hystrix IV=1,00), L. divaricata (IV=0,99) y Mulguraea ligustrina (IV=0.88)

fueron las especies indicadoras de la comunidad de la barra.

1.3.2. Disposicion de las especies dominantes a lo largo del gradiente topografico

En cada parcela fueron registrados, para la construccion del DEM, entre 454 y 760
puntos (incluyendo arbustos y puntos entre arbustos). La longitud de las parcelas varid entre
100 y 160 m, con diferencias en elevacion de entre 0,93 y 2,70 m; mientras que, los valores de
maximos de rugosidad se mantuvieron entre 0,18 y 0,23 m (Tabla 1.2). Las posiciones de los
arbustos y las caracteristicas topogréficas de cada parcela se muestran en la Figura 1.3. Entre
288 y 543 posiciones de arbustos fueron registradas en las parcelas (Tabla 1.2). Chuquiraga
avellanedae fue més abundante que L. divariacata en todas las parcelas, representando entre

el 55 yel 71 % de los individuos.

I 1I 111 v
N° de individuos 288 465 328 543
N° de puntos registrados 454 568 477 760
C. avellanedae 180 282 182 388
L. divaricata 108 183 146 155
Area (m?) 1000 1200 1200 1600
Diferencia en elevacion (m) 1,27 0,93 2,01 2,70
Rugosidad min-max (m) 0-0,22 0-0,23 0-0,18 0-0,21

Tabla 1.2. Area de la parcela, nimero de puntos registrados para construir los DEMs (incluyendo individuos y
puntos entre arbustos), nimero de individuos de C. avellanedae y L. divaricata y caracteristicas topogréficas de

cada parcela. Las parcelas estdn ordenadas en orden creciente segin su drea.
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Figura 1.3. (a) Patrén de puntos de L. divaricata (x) y C. avellanedae (0) y mapas de (b) elevacién y (c)
rugosidad para cada parcela (I-IV). El largo de las parcelas vari6 entre 100 y 160 m. En todas las imédgenes, las
barras se encuentran en el lateral izquierdo y los paleocauces en el derecho. Las referencias de los mapas
presentadas para el sitio I son vélidas para todos los sitios. La flecha a la derecha en cada mapa de rugosidad

indica el Norte geografico.

Por lo general, la intensidad de arbustos no estuvo relacionada con las caracteristicas
topograficas. Sin embargo, en la Parcela II la elevacion (B=1,36+0,18; p<0,01) yen la IV la
rugosidad (B=3,50 £1,37, p<0,05) resultaron significativas, relaciondndose positivamente con
la intensidad de arbustos. Estos resultados se pueden apreciar en la Figura 1.4, donde los

parches de alta (4reas orcuras encerradas en linea blanca continua) y baja (4reas claras
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encerradas en linea negra interrumpida) intensidad son pequefios y dispersos y no siguen un
patrén definido, e indican que, en términos generales, la densidad de arbustos no difiere entre

geoformas, pero puede ser afectada por diferencias locales en las dos variables topograficas
analizadas.
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Figura 1.4. Intensidad de arbustos relativa al sitio para cada parcela. Con lineas continuas blancas se delimitan
las dreas de intensidad significativamente alta y con lineas interrumpidas negras las dreas de intensidad
significativamente baja. Las barras estdn a la izquierda y los paleocauces a la derecha. Las referencias de escala

presentadas en los sitios II y III son vélidas para todos los sitios.

En las barras de todas las parcelas se detectaron varios parches de alta intensidad de L.
divaricata en relacion a C. avellanedae (sector izquierdo de las parcelas en Fig. 1.5) y en los

paleocauces se hallaron algunos parches mds grandes de baja intensidad de L. divaricata en

relacién a C. avellanedae (1ado derecho de las parcelas en Fig. 1.5).

Figura 1.5. Regiones de alta (linea continua blanca) y baja (linea punteada negra) intensidad de L. divaricata
relativa a C. avellanedae. La coloracién de cada pixel es indicadora del valor p (de acuerdo al test de Monte
Carlo) para el cociente de intensidades. Las barras estan a la izquierda y los paleocauces a la derecha. Las

referencias de escala presentadas en los sitios II y III son vdlidas para todos los sitios.
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La elevacion fue la variable explicativa mds fuerte en todos los modelos; mientras que,
la rugosidad redujo significativamente la devianza del modelo Unicamente en la Parcela II
(Tabla 1.3), la cual present6 el mayor rango de rugosidad y menor rango de elevacion (Tabla
1.2). En todos los casos, la asociacién de las caracteristicas topograficas con L. divaricata fue
positiva. Estos resultados sugieren que L. divaricata se concentra en areas mas altas y en
ocasiones mds rugosas respecto de C. avellanedae. La devianza explicada varid entre 8,84 y
38,47% (Tabla 1.3), siguiendo el rango de elevacion.

La probabilidad de encontrar L. divaricata derivada de los modelos de regresion
logistica siguen un patrén similar al de elevacion (Tablas 1.2 y 1.3). Esto es coherente con el
resultado que indica que esta variable resulté ser el factor mas importante en determinar la

distribucién de las especies.

Intercepciér Elevacion Rugosidad Devianza P
Parcela explicada (%)
I -2,06 2,95 - 15,18 <0,0001
11 -2,08 2,63 6,96 8,84 <0,0001
I -2,39 2,05 - 22,17 <0,0001
v -4,74 2,53 - 38,47 <0,0001

Tabla 1.3. Coeficientes correspondientes a los MLG ajustados en cada parcela para la distribucién de L.
divaricata, porcentajes de la devianza explicada por los modelos y valores p de los test x* para cada parcela. Los
coeficientes correspondientes a los modelos ajustados para C. avellanedae son iguales en magnitud y de signo

opuesto.

1.3.3. Indicadores espectrales de la cobertura vegetal en las diferentes geoformas

En términos generales el NDVI fue mayor en los paleocauces, donde domina C.
avellanedae, respecto de las barras, donde domina L divaricata (Fig. 1.6). En todas las
estaciones menos en la primavera seca las diferencias entre geoformas fueron significativas

(Tabla 1.4).
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-0,14 0,49

Figura 1.6. Valores de NDVI para el drea de estudio y las fechas estudiadas. La fila superior muestra las
imdagenes correspondientes a los periodos himedos mientras que la fila inferior las de los periodos secos. De
izquierda a derecha se presentan verano (V), otofio (O), invierno (I) y primavera (P). H: hiimedo y S: seco.

Al pie de la figura se incluye la escala de valores.

NDVI Paleocauce Barra F Fecha
VH 0,167+0,005 0,154+0,009 12,59 26/1/2006
A 0,147+0,004 0,134+0,008 9,19” 28/1/2007
OH 0,118+0,008 0,103+0,014 6,3" 17/5/2006
oS 0,16420,005 0,155+0,009 14,72" 7/4/2009
H 0,159+0,005 0,141+0,005 39,77 21/8/2006
IS 0,139+0,012 0,132+0,011 158" 8/8/2007
PH 0,185+0,009 0,169+0,009 8,04 25/11/2006
PS 0,133+0,007 0,125+0,006 2,34 29/10/2008

Tabla 1.4. Valores promedio de NDVI y su correspondiente error estandar, estadistico F y la significancia de las
diferencias entre geoformas para cada estacidn. La dltima columna sefiala la fecha de la imagen desde la que se

obtuvo el indice. Acrénimos de las estaciones como en la Figura 1.6.

#=p<0,05, **=p<0.01.
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1.4. Discusion

Los resultados obtenidos demuestran que las dos geoformas son ocupadas por
comunidades vegetales diferentes. En las barras encontramos comunidades caracterizadas por
la presencia de L. divaricata, que se comporta como dominante, C. erinacea y M. ligustrina,
acompafiadas por otras especies de arbustos y herbaceas. En los paleocauces las especies que
caracterizan a la comunidad son, dominando, C. avellanedae, B. spinosa, H. trifoliata, L.
nitida y L. ameghinoi. Al analizar la abundancia de las especies a lo largo del gradiente
paleocauce-barra se produce un reemplazo gradual y parcial de C. avellanedae por L.
divaricata, manteniéndose la densidad de arbustos mas o menos constante.

En términos generales, la intensidad de arbustos (su densidad) fue independiente de la
elevacion y la rugosidad. Sin embargo, cuando las diferencias en la elevacion son pequefias
sobresalen las diferencias a escala de parche, manifestadas a través de la rugosidad. En estas
condiciones se evidencia la asociacion entre arbustos y monticulos.

La elevacion es uno de los factores ambientales més frecuentemente relacionados a la
distribucion de las especies en los paisajes de desierto (Florinsky y Kuryakova 1996,
Reynolds 1999, Miller y Franklin 2002, Cantén 2004, He y col. 2007, Bisigato y col. 2009),
pero también en bosques (Anic 2010), pastizales (Peco y col.. 1998) y ciénagas (Luoto y
Seppild 2002). En concordancia con esto, los muestreos de vegetacion (Tablas 1.1 y 1.3)
muestran que la comunidad dominada por L. divaricata se concentra en areas de mayor
elevacion (las barras), mientras que la comunidad dominada por C. avellanedae lo hace en
areas de menor elevacién (los paleocauces). La relevancia de la elevaciéon como variable
explicativa también se ve resaltada por el hecho de que el poder explicativo del modelo
binomial fue acrecentdndose con el rango de altura (Tabla 1.3).

Los resultados confirman la existencia de un ecotono regional donde las comunidades
vegetales relacionadas a las Provincias Fitogeograficas del Monte y Patagénica coexisten a
escala de paisaje. La existencia de este ecotono podria ser la razén de las fuertes discrepancias
entre autores acerca de la localizacién del limite entre estas Provincias (Morello 1958,
Abraham y col. 2009). Por otro lado, como los organismos que crecen en los ecotonos se
suelen encontrar en los limites de su tolerancia, podrian producirse corrimientos en el limite
de su distribuciéon en un escenario de cambio climdtico (Hansen y col. 1988, Allen y
Breshears 1998). Teniendo en cuenta que las barras y los paleocauces representan geoformas
contrastantes, el comportamiento del agua en la zona vadosa seria diferente, asi como también

la estrategia de las especies para capturar agua. Segun Campanella y Bertiller (2009) L.
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divaricata es mds sensible a las variaciones en la precipitacion que C. avellanedae y estd més
adaptada a entrar en actividad vegetativa y reproductiva a temperaturas mds altas. Las
predicciones de clima futuro (Barros y col. 2015) sostienen que en el drea se producird un
aumento en la temperatura acompaiiado de una disminucién de la precipitacién media junto a
un aumento en la frecuencia de las precipitaciones intensas. Los efectos de esos cambios
sobre L. divaricata son dificiles de predecir. Aunque la mayor temperatura podria favorecer a
esta especie, las menores precipitaciones y particularmente su mayor intensidad, la
perjudicarian, ya que podria verse favorecida la ocurrencia de escorrentia hacia los
paleocauces. Por otro lado, C. avellanedae, aunque tampoco seria favorecida en las barras,
podria encontrar mayor disponibilidad de agua en los paleocauces en forma periddica.

Al igual que en otros estudios (Millar y Franklin 2002) las plantas no estarian
respondiendo a la elevacién de manera directa, sino a una serie de factores bidticos y
abidticos que covarian con ella. En este estudio, la madxima amplitud de elevacién fue de 2,70
m en una distancia horizontal de 160 m. Este rango de elevacidén no permitiria variaciones
significativas en factores como insolacién o temperatura, que tipicamente covarian con la
altura en otros sistemas. Sin embargo, ademds de ser una consecuencia de la presencia de
geoformas distintas es una diferencia de relieve que podria permitir procesos de redistribucion
de materiales como el agua, principal recurso limitante en este tipo de sistemas.

En relacion al andlisis de imagenes satelitales, el NDVI de los paleocauces, dominados
por C. avellanedae, fue generalmente superior al observado en las barras, dominadas por L.
divaricata. Estos resultados son consistentes con la mayor cobertura aérea estimada en esa
comunidad. Por otro lado, la no significancia de la diferencia de NDVI en la primavera seca
podria estar relacionada con la capacidad de L. divaricata de explorar agua a mayores
profundidades, lo que le permite mantenerse activa en periodos de menor disponibilidad
hidrica.

En sintesis, al estudiar las relaciones entre la vegetacion y la topografia se deben tener
en cuenta mdltiples aspectos como la escala, las comunidades bajo estudio y el rango de
variacién de las variables ambientales (Solon y col. 2007, Xu y col. 2008). Como se
mencionara, aunque la densidad de arbustos se mantuvo a lo largo del gradiente
paleocauce/barra, tuvo lugar un reemplazo parcial de C. avellanedae por L. divaricata. Este

resultado apoya la H1.
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Capitulo 2: Factores eddficos asociados a la heterogeneidad de la vegetacion en el ecotono

Monte-Patagonia

2.1. Introduccion

El suelo es, entre otros factores ambientales, de suma importancia para el crecimiento
de las plantas (Lu y col. 2006, Fernandez y Trillo 2005, Grellier y col. 2014). La variacion
espacial en las propiedades del suelo, especialmente su textura a lo largo del perfil, puede
modificar la disponibilidad de nutrientes (Bechtold y Naiman 2006, Sugihara y col. 2010), la
capacidad de infiltracion de agua, la conductividad hidrdulica y la profundidad de su
almacenamiento (Sperry y col. 2002, Hamerlynck y col. 2004, Corwin y Lesch 2005, Weng y
Luo 2008). De esta manera, la coexistencia de suelos distintos en un mismo paisaje da lugar a
diferencias espaciales y temporales en la distribucion y disponibilidad de recursos. Al mismo
tiempo, frente a distinto tipo de disturbios, la respuesta de la vegetacién se ve condicionada
por el contexto geomorfoldgico, edéfico e hidrolégico (McAuliffe y col. 2014).

En particular, en los sistemas dridos y semidridos del mundo se ha observado que la
textura, la profundidad del suelo, las acumulaciones de carbonato de calcio y el desarrollo de
horizontes argilicos tienen fuerte influencia sobre los recursos y las estrategias de
reclutamiento disponibles para las plantas (Hamerlynck y col. 2000, Maestre y col. 2003).
Estos factores ejercen un fuerte control sobre los patrones de vegetacion a distintas escalas
(Whittaker y Niering 1965, Yeaton y Cody 1979, Bestelmeyer y col. 2006, Solon y col.
2007). En estas regiones, la disponibilidad de agua es la principal limitante de los procesos
bidticos, especialmente la produccién primaria neta (Noy-Meyr 1973, Fernandez y Trillo
2005, Fernandez 2007, Bisigato y Lopez Laphitz 2009). Consecuentemente, el estudio de los
procesos y patrones ecoldgicos requiere del conocimiento de la variacidn espacial y de la
distribucion de los suelos, del comportamiento hidroldgico de estos suelos y de las formas en
las cuales ese comportamiento afecta a las plantas (McAuliffe 1994).

En la diagonal arida de Argentina distintos autores mencionan cambios en la cubierta
vegetal como manifestacion de diferencias en las propiedades del suelo (Bran y col. 1988,
Ares y col. 1990, Ledn y col. 1998). Diversos autores resaltaron una disminucién en la altura,
cobertura y estratificacion de la vegetacion en ambientes halomérficos y en suelos con drenaje
impedido, en contraposicion a los suelos con drenaje desarrollado donde dominan las
comunidades de estratos arbustivos o subarbustivos y pastos amacollados (Cabrera 1976,

Beeskow y col. 1987, Rueter y Bertolami 2010). Igualmente, se reportaron matorrales de
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estratos superiores mds densos y de mayor altura en suelos neutros y ausencia de especies
postradas subarbustivas en coironales y matorrales en suelos poco fértiles en el sur de la
Provincia Fitogeografica Patagénica (Le6n y col. 1998). Floristicamente también se registran
asociaciones entre la composicidon de especies y determinadas propiedades edificas. Rossi
(2004) resalta en el Monte Central la presencia de matorrales abiertos de L. divaricata y
Aristida adscencionis en suelos arenosos sueltos de origen edlico, de bosques abiertos de
Prosopis flexuosa en suelos franco arenosos correspondientes a los interfluvios y de
matorrales de Larrea cuneifolia y Trichloris crinita en los suelos mas arcillosos de los
desagiies. Igualmente, Ledn y col. (1998) destacan la presencia de murtillares dominados por
Empetrum rubrum en suelos 4cidos, con alto contenido de materia orgdnica pobremente
descompuesta y baja saturaciéon de bases en el Distrito Magalldnico de la Provincia
Fitogeografica Patagonica. Por ultimo, Bran y col. (1998) mencionan reemplazos en el estrato
graminoso de acuerdo a la clase textural del suelo en el Monte Oriental. Considerando la
importancia de las restricciones que imponen los distintos tipos de suelo a la composicién
floristica y la coexistencia de distintas comunidades dentro del paisaje en estudio, debe
considerarse la existencia de diferencias consistentes entre los suelos asociados a cada una de
ellas.

Se estudio si las propiedades quimicas y fisicas del suelo y la disponibilidad de agua
se asocian a la distribuciéon de las comunidades de L. divaricata, tipica del Monte Austral
(Bisigato y Bertiller 1997) y de C. avellanedae, caracteristica de dreas mas relacionadas a la
Provincia Patagénica (Beeskow y col. 1995). Para lograrlo se llevaron a cabo calicatas y
muestreos de suelo superficial en ambas geoformas a la vez que se registraron las
precipitaciones y el potencial agua en el suelo de ambas geoformas a diferentes
profundidades. Por otro lado, se analizaron indicadores espectrales de humedad del suelo para
cada estacion del afio en las imdgenes satelitales ya mencionadas en el anterior capitulo.

Teniendo en cuenta a) que la presencia de comunidades de C. avellanedae en la regiéon
ha sido asociada a la presencia de horizontes argilicos, b) que los matorrales de L. divaricata
dentro del Monte se encuentran en suelos sueltos y arenosos, y ¢) que el clima de la Provincia
de la que C. avellanedae es caracteristica se distingue por presentar un menor déficit hidrico,
se propuso la hipétesis 2: La comunidad de C. avellanedae ocupa areas con suelos mas

arcillosos y con mayor disponibilidad hidrica que la comunidad de L. divaricata.
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2.2. Materiales y métodos:
2.2.1. Estudio de perfiles de suelo

Se realizaron dos calicatas, una en cada geoforma, con el objeto de describir los
perfiles de suelo asociados a cada una de ellas. Los suelos fueron clasificados segtin la
taxonomia de suelos de Soil Survey Staff (1999). Las descripciones morfologicas de los
perfiles edaficos se realizaron segtiin Schoeneberger y col. (2002).

Se tomaron muestras de suelo de cada uno de los horizontes. Las muestras extraidas en
cada horizonte fueron secadas al aire y pasadas a través de un tamiz de 2 mm de abertura de
malla. Se separ6 la fraccién mayor a 2 mm (gravas) y se calculd su porcentaje en peso. La
fraccion menor a 2 mm (fraccién fina) fue la utilizada para las determinaciones analiticas. El
andlisis de la distribucién de tamafios de particulas se realizé por el método de la pipeta,
previa eliminacién de la materia orgdnica, carbonatos y sales solubles (Gee y Bauder 1986).
La concentracién de carbonato de calcio equivalente se evalud por gravimetria (U.S. Salinity
Laboratory Staff 1954). El pH fue determinado a partir de un extracto suelo-agua 1:2,5. Para
la obtencién de la solucion del suelo, se prepard un extracto de saturacién suelo-agua y luego
de 24 hs, la solucién fue extraida por filtrado al vacio. En el extracto de saturacion se midi6 la
conductividad eléctrica (CE) y se determinaron los cationes y aniones solubles. Los
contenidos de Ca®* y Mg”* fueron determinados por complejometria con EDTA y el Na*y K*
por fotometria de llama. El porcentaje de sodio intercambiable (PSI) fue determinado a partir
de los contenidos de cationes solubles. Todas estas determinaciones quimicas fueron

realizadas segun los procedimientos de U.S. Salinity Laboratory Staff (1954).

2.2.2. Distribucion vertical de las raices en ambas geoformas

Se tomaron muestras de suelo sobre las que se determind el porcentaje de raices en
peso para cada comunidad. Las muestras para determinar esta variable se tomaron en capas de
10 cm desde la superficie hasta los 100 cm de profundidad y en capas de 20 cm hasta los 160
cm de profundidad. En cada una de estas capas, las raices fueron separadas cuidadosamente
del suelo, secadas a 45°C por 48 hs y pesadas. El suelo libre de raices fue secado a 105°C por
48 hs y pesado. Finalmente el porcentaje de raices fue calculado como peso de raices / peso

de suelo x 100.
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Dada la influencia de la densidad aparente del suelo en la distribucion de las raices
(Jones 1983), en cada una de las capas anteriormente mencionadas se tomé una muestra de
suelo para determinar su densidad aparente. Para ello, se utilizé el método de los cilindros,
siempre que el tamafo y la densidad de las gravas no impedieran la toma de la muestra. Este
método consiste en la introduccién en el suelo, a la profundidad deseada, de un cilindro
metdlico de volumen conocido y su posterior extraccion cuidadosa para preservar el volumen
que ocupaba in situ. Posteriormente la muestra se seca a 105°C y se pesa. La densidad
aparente se calcula como la masa de suelo seco dividida el volumen del cilindro contenedor
de la muestra. Cuando en los horizontes dominé la presencia de calcretes se utiliz6é el método
de agregados o terrones. Cada una de las muestras fue pesada y posteriormente cubierta por
parafina. A continuacién, se sumergié cada muestra en agua y se midié el volumen

desplazado (Blake 1965).

2.2.3. Mediciones de precipitacion y humedad de suelo en el campo

En un sitio representativo de cada geoforma se instalaron estaciones meteoroldgicas
Davis Vantage Pro2. Estos dispositivos permitieron registrar las precipitaciones y la humedad
del suelo (en forma de potencial agua, en unidades de centibares) a tres profundidades, 5 cm,
15 cm y 50 cm, a intervalos de media hora. El registro de los datos abarcé 3 afios, desde

octubre de 2012 a octubre de 2015.

2.2.4. Medicion estacional de la humedad del suelo superficial a través de

imagenes satelitales

Las mediciones de campo mencionadas en el punto anterior presentan la limitacién de
haber sido realizadas en un tnico sitio por geoforma. Para poder explorar la relacion entre los
indicadores espectrales de humedad del suelo de ambas comunidades, se generaron series
temporales de indice de humedad normalizado (NWDI). Este indice responde al contenido de
agua liquida del canopeo y a la humedad del suelo siendo complementario al NDVI (Gao
1996, Gu y col. 2008, Hosseini y Saradjian 2011). El NDWI utiliza dos canales

correspondientes al infrarrojo y se define como:

NDWI = (IRC- IRM) / (IRC + IRM)
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Donde NDWI= indice de humedad normalizado,
IRC= banda 4, correspondiente al infrarrojo cercano (0,76-0,90 pm) y

IRM= banda 5, correspondiente al infrarrojo medio (1,55-1,75 pm)

La absorcién del agua de la vegetacion en el infrarrojo cercano es despreciable;
mientras que, en el infrarrojo medio, aunque la absorcién es débil, se ve aumentada por el
efecto de dispersion (scattering) del canopeo y aumenta con el nimero de capas de hojas,
indicando sensibilidad a la cantidad total de agua liquida en las hojas (Gao 1996). Este indice
es también sensible a la humedad del suelo (Gu y col. 2008, Hosseini y Saradjian 2011). Las
series de NDWI se originaron a partir de las mismas imagenes Landsat 5 ya mencionadas en
el capitulo 1 (Fig. 1.6), evaluando los promedios de valores del indice en 28 paleocauces y en
35 barras. Las diferencias en las medias entre geoformas fueron analizadas con ANOVA de

una via. Cuando no se cumplieron los supuestos se aplico el test de Kruskal - Wallis.

2.2.5. Analisis de suelo superficial y de la distribucion de la vegetacion en el

gradiente ambiental

A escala de micrositio, los monticulos e intermonticulos suelen diferir en las variables
edafolédgicas (Rostagno y col. 1991, Bisigato y col. 2008). En cada uno de los 9 pares de sitios
considerados en el Capitulo 1 se traz6é una linea de 50 m perpendicular a la pendiente
topografica sobre la que se registrd la intercepcién de monticulos e intermonticulos. Con un
sacabocados de suelo, sobre cada linea, se tomaron al azar 3 muestras del suelo superficial (0-
10 cm) de cada micrositio.

En el laboratorio se construydé una muestra compuesta representativa de cada sitio,
considerando la cobertura relativa de los distintos micrositios. En cada muestra compuesta se
determind la concentracion de nitrégeno total del suelo siguiendo la metodologia Micro-
Kjeldahl (Page y col. 1982). Por combustién himeda se determiné la concentracién de
materia organica (Nelson y Sommers 1982). La textura del suelo se determiné por el método
del densimetro (Bouyoucos 1962), separando las particulas en tres categorias: arenas (2 mm -
50 um), limos (50 pm -2 um) y arcillas (<2 pm). La conductividad eléctrica se determind en
extractos de saturacion transcurridas 24 h de su preparacion, con un conductimetro Y.S.I. 31
(Richards 1974). La concentracion de carbonatos se determind a través del método de
gravimetria (Allison y col. 1954). Las diferencias en las medias de estas variables entre

comunidades fueron analizadas con ANOVA de una via. Cuando no se cumplieron los
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supuestos se aplico el test de Mann-Whitney. Ambos andlisis se realizaron usando el paquete
‘stats’ del proyecto-R. Posteriormente, se evalud la relacion existente entre las variables
ambientales y los censos de vegetacion a través de andlisis candnicos. Para poder evaluar la
contribucién de las variables ambientales a la heterogeneidad de la vegetacion se usé el
andlisis de redundancia canénico (Borcard y col. 1992) usando la funcién ‘rda” del paquete
“vegan” (Oksanen y col. 2013) del software R (R Development Core Team). Previo a este
analisis se evalud la existencia o no de correlacion entre las variables ambientales medidas,

dejando s6lo una cuando dos o mas estaban correlacionadas.

2.3. Resultados

2.3.1 Descripcion de los perfiles de suelo

Dadas las condiciones climdticas (régimen de humedad aridico) y la presencia de
ciertos horizontes diagndsticos, los suelos en el drea de estudio fueron clasificados como
Aridisoles (Soil Survey Staff, 1999). El perfil de suelo correspondiente a los paleocauces
(Tabla 2.1) presenta en los horizontes subsuperficiales (en los primeros 100 cm de
profundidad) abundantes concentraciones de agregados de yeso pedogenético (secundario)
que superan ampliamente el 1 % en volumen, lo cual retne las condiciones de horizonte
gypsico, y por tanto, dicho suelo es clasificado a nivel de Suborden como Gypsids. Asimismo,
se observan evidencias de iluviacion de arcillas, no sdlo entre los granos minerales, sino
también entre las caras de los agregados. Esta caracteristica junto con el elevado valor de
porcentaje de sodio intercambiable (PSI> 15 %) reune las condiciones de horizonte nétrico,
por lo cual, a nivel de Gran Grupo corresponde a Natrigypsid. Finalmente, la presencia de
grietas en profundidad y de agregados cuneiformes de fuerte desarrollo le confieren al suelo
caracteristicas vérticas, por lo cual a nivel de Subgrupo el suelo en el paleocauce fue
clasificado como un Natrigypsid vértico. El perfil correspondiente a las barras (Tabla 2.1)
presenta solamente un horizonte célcico dentro de los 100 cm de profundidad, por lo cual

corresponde a un Haplocalcid tipico.



Larrea divaricata Chuquiraga avellanedae
Haplocalcids tipicos Natrigypsids vérticos
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Figura 2.1. Representacién esquemadtica de una seccion transversal del paisaje perteneciente al antiguo abanico aluvial del drea de estudio. A la
izquierda del esquema se muestra el perfil de suelo de las barras y a la derecha el de los paleocauces. La escala vertical (~2 m) se exagera respecto de la

horizontal (~150 m).



Horizontes  Profundidad Gravas (%) Arena (%) Limo (%) Arcilla (%) %H20 sat NT% CO% %CO; pH1:2.5 CEmS Ca Mg Na S0,2 PSI

(mmolL™) (mmolL™")
Haplocalcid tipico
A 0-3 23,79 78,41 16,59 5,00 38,88 0,04 033 1,11 8,41 0,56 524 349 087 1,54 0
A2 3-15 9,69 77,43 18,73 3,84 35,14 0,03 0,37 2,35 8,82 038 326 19 0,00 2,02 0
Ck 15-30 5,74 69,08 26,34 4,58 38,88 0,03 043 10,95 8,37 0,52 4,04 1,03 000 3,36 0
2Bkl 30-44 42,59 66,00 7,50 26,50 56,25 28,25 8,17 048 294 132 1,22 1,69 0
2Bk2 44-77 69,54 48,88 10,86 45,96 56,25 54,63 8,75 050 2,01 269 278 095 140
2Btk 77-120 79,03 62,98 9,57 27,45 51,51 37,85 9,11 0,64 121 2,07 487 1,15 4,16
2Ck 120-153 79,51 68,87 15,99 15,14 51,51 15,75 9,42 1,04 096 096 5,65 1,65 6,76
2C 153-199 81,45 83,01 8,90 8,09 38,88 0,57 9,10 6,81 18,06 7,57 109,57 61,55 30,47
2Cyl 199-229 45,92 78,71 17,30 4,00 42,86 0,88 790 5,16 29,30 8,82 65,22 62,51 17,18
2Cy2 >229 65,72 90,34 5,17 4,49 31,58 1,02 7,77 5,32 2745 17,75 68,70 63,75 18,61
Natrigypsid vértico
Av 0-2 29,05 47,08 38,27 14,65 31,58 0,03 042 0,54 730 4,65 454 921 77,39 33,57 29,69
C 2-8 3,87 61,86 26,56 11,58 25 0,02 0,14 0,52 6,93 8,51 4,08 6,68 139,13 1,74 46,55
2Btn 8-23 1,75 44,83 44,29 10,88 66,66 0,03 031 0,36 8,62 9,85 237 8,09 17391 875 52,55
2Btkn 23-34 1,86 51,09 41,88 7,02 66,66 0,38 6,07 8,92 9,64 292 591 170,43 10,77 54,18
2Bkn 34-53 4,16 64,16 19,67 16,16 92,31 13,07 9,39 6,85 246 3,51 126,96 24,59 51,68
2Bsskynl 53-73 1,94 29,86 54,39 15,75 108,33 11,99 8,76 16,61 20,68 19,56 143,48 110,75 31,44
2Bsskyn2  73-103 2,44 23,66 28,16 48,18 113,04 7,39 8,62 19,65 2597 18,95 104,35 113,35 23,77
2Bsskyn3 103-133 8,25 37,62 44,61 17,78 127,27 11,34 8,76 15,15 18,76 17,08 201,74 94,05 40,81
2Bsskyn4 133-167 2,74 46,59 23,35 30,06 138,09 12,04 893 12,27 8,28 9,62 86,96 68,72 29,36
2Cssy >167 2,79 36,08 22,66 41,26 92,31 12,00 835 18,45 25,54 19,04 104,35 103,48 23,84

Tabla 2. 1. Caracteristicas fisico-quimicas de los horizontes de los perfiles de suelo realizados en un paleocauce (Natrigypsid vértico) y en una barra (Haplocalcid tipico). Se

incluyen las principales variables usadas para caracterizar y clasificar los suelos. Los porcentajes de las fracciones de suelo estdn calculados sobre la fraccion menor a 2mm.
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2.3.2. Distribucion vertical de las raices en ambas geoformas

Como se observa en la Figura 2.2 la distribucién de las raices difiere entre los suelos
de las distintas geoformas. En los paleocauces la mayoria de las raices se concentra en la capa
superficial y su abundancia va disminuyendo de manera paulatina hasta los 40 cm de
profundidad, donde se ve un descenso més marcado, desarrollindose en menor medida a
profundidades mayores. En cambio, en las barras se observa un desarrollo radical en picos a
diferentes profundidades, el mayor entre los 40 y 60 cm. Este dltimo coincide con un
importante aumento de la densidad aparente del suelo. La prevalencia de gravas de gran

tamafio a profundidades mayores a los 60 cm imposibilité la obtencién de valores de densidad

aparente del suelo para esas profundidades.

Profundidad (cm)

Figura 2.2. Distribucién de raices (lineas continuas) y densidad aparente de suelo (lineas punteadas) en ambas
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2.3.3. Variacion temporal de la humedad de suelo en ambas geoforma
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Figura 2.3 Precipitacion (a) y potenciales agua en el suelo a 5 (b), 15 (¢) y 50 (d) cm. de profundidad

en cada geoforma (barra en verde y paleocauce en rojo).
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Durante los tres afios de estudio se registraron algunos periodos hiimedos (la mayor
parte del afio 2013, principalmente los meses més frios, y abril de 2014), alternando con
periodos secos (verano 2013-2014 y desde fines de 2014 hasta la primavera de 2015) (Fig.
2.3). En abril de 2014 hubo un evento extraordinario de lluvia, superando los 80 mm en
alrededor de 48 horas, lo cual representa mas de un tercio del promedio anual de lluvia para la
zona. Este evento logré mojar los perfiles hasta la mayor profundidad medida. En general, el
potencial agua en el suelo del paleocauce mostré6 aumentos de potencial mas frecuentes,
mostrando sensibilidad a eventos de lluvia pequefios en todas las capas, al mismo tiempo que
se seco a menor velocidad. Estas diferencias en la dindmica del potencial agua entre perfiles
se hicieron mds importantes a medida que aumentaba la profundidad. Por otro lado, en las
capas profundas la barra mostré aumentos de potencial mucho menos frecuentes pero mas
veloces ante los mayores eventos de lluvia. En particular la capa més profunda del paleocauce
(50 cm) se mantuvo siempre en potenciales cercanos a 0 centibares, mientras que en la barra
esta capa registré potenciales mayores a los -200 centibares tnicamente luego de los dos

periodos himedos.

2.3.4. Indicadores espectrales estacionales de humedad del suelo

El NDWI mostré diferencias entre comunidades, mostrando valores mayores en los
paleocauces, donde se asienta la comunidad de C. avellanedae (Fig. 2.4 y Tabla 2.2). La
diferencia entre geoformas fue significativa para todas las fechas excepto para el otoflo y la
primavera secos. La imagen correspondiente al otoflo de un afio seco fue capturada por el
satélite el dia posterior a una lluvia, por lo que se estaria detectando el agua acumulada en
forma superficial y temporaria sobre el suelo y la vegetacion. Debido al poco tiempo
transcurrido desde la lluvia, los fenOmenos de escorrentia, infiltracion diferencial entre suelos
y absorcidn de agua por parte de los sistemas radicales, que ocasionarian diferencias entre las
geoformas, atin no habrian tenido lugar. La primavera seca, por el contrario se correspondi6
con los valores promedio més negativos, (coloracidon oscura en todo el potrero PS de la Fig.
2.4), sugiriendo que las diferencias entre geoformas se minimizan ante condiciones de

mdaxima sequia.
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Figura 2.4. Valores de NDWI para el drea de estudio y las fechas estudiadas. La fila superior muestra las
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imdgenes correspondientes a los afios himedos y la fila inferior las de los afios secos. De izquierda a derecha se

presentan verano (V), otoflo (O), invierno (I) y primavera (P). H: himedo y S: seco.

Al pie de la figura se incluye la escala de valores.

NDWI
Estacion Paleocauce Barra Estadistico

VH -0,025+0,006 -0,029+0,005 4,55"
VS 0,022+0,003 0,012+0,002 9,31 **
OH 0,053+0,004  0,029+0,003 23,55
OS 0,047+0,002 0,04620,002 0,15

IH 0,048+0,004 0,025%0,005 5,09 i

IS 0,052+0,004 0,032+0,003 16,26 **
PH 0,013£0,002 0,003%0,002 10,30 **
PS -0,034+0,002 -0,036+0,003 1,69

Tabla 2.2. Valores promedio de NDWI y su correspondiente error estdndar para cada geoforma y fecha.

Acrénimos de las estaciones como en la Figura 2.4.

*=p<0,05, **=p<0,01.
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2.3.5. Caracterizacion del suelo superficial y su relacion con la vegetacion

El ANOVA que compard las variables edéficas entre comunidades solo detectd
diferencias en las concentraciones de carbono orgdnico (CO) y carbonatos (CO3) y en el
NDWI promedio (Tabla 2.3). Mientras que la concentracion de CO y el NDWI fueron

mayores en los paleocauces, la concentracion de CO3 fue mayor en las barras.

Caracteristicas del suelo Paleocauce Barra F
Textura del suelo (%)

Arena 77.2+1,7 80,6+0,8 3,32

Limo 12,3+1,1 10,6%1,6 1,32

Arcilla 10,5+1,3 8,8+1,2 0,89
Conductividad electrica (uS.cm™) 2056+661 580+66 2,51
Nitrégeno total (%) 0,057+0,004 0,056+0,003 0,05
Carbono orgénico (%) 0,71740,101 0,449+0,018 9,22%x*
Carbonato (%) 1,90+0,22 3,34+0,30 14,78%**
NDWI 0,034+0,003 0,021+0,003 7,75%

Tabla 2.3 Caracterisicas fisicoquimicas de los suelos de paleocauces y barras (n = 9, promedio + EE).

#=p<0,05, **=p<0,01.

Las variables limo, arcilla y conductividad eléctrica fueron excluidas del andlisis de
redundancia candnico (RDA) por estar correlacionadas al porcentaje de arena; mientras que,
se excluy6 la concentracién de nitrogeno total por estar correlacionada a la del carbono
organico. La relacion entre la cobertura de las especies y las caracteristicas del suelo (RDA)
fue significativa, indicando que las variables ambientales medidas se relacionan de modo
significativo con la cobertura de las especies, explicando el 71,2% de su variacién. Los dos
primeros ejes explicaron conjuntamente el 69,7% (eje 1: 67,3%, eje 2: 2,4%). El primer eje
ordend a los sitios de muestreo segin la abundancia de las especies dominantes, separando a
las comunidades relevadas en los paleocauces, con dominancia de C. avellanedae, de las
relevadas en las barras, en las que domind L. divaricata. Las comunidades de C. avellanedae
se caracterizaron por presentar menor porcentaje de arena y carbonatos y valores mayores de

NDWI que las comunidades de L. divaricata (Fig. 2.5).
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Figura 2. 5. Diagrama de ordenamiento en el espacio bidimensional generado por los primeros componentes del
andlisis de redundancia canénico. Los porcentajes de varianza explicados por cada eje se indican entre
paréntesis. Los circulos rojos corresponden a los censos de paleocauce, los circulos verdes a los censos de barras
y los azules a las especies indicadoras. Se muestran también las variables estadisticamente significativas y su

correspondencia con los ejes.

2.4. Discusion

Los suelos sobre los que se asientan las dos comunidades presentan diferentes
caracteristicas. Las barras en las que domina L. divaricata estian conformadas por suelos con

mayor contendido de gravas, arena y carbonatos, y presentan menor humedad. En cambio, los
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paleocauces donde domina C. avellanedae se caracterizan por presentar suelos mds ricos en
materia orgdnica con menor concentracion de carbonatos, presencia de yeso, mayor PSI
(porcentaje de sodio intecambiable) y mayor humedad a lo largo del perfil de suelo (Tablas
2.1y Fig. 2.3).

Los resultados obtenidos en este capitulo son coherentes con lo reportado en la
bibliografia por Rueter y Bertolami (2010), quienes describieron el aumento en la frecuencia
de C. avellanedae en suelos arcillosos y salinos a escala de paisaje. Por otro lado, en Norte
América los limites de las comunidades de Larrea tidentata, una especie muy similar a L.
divaricata, se han relacionado con cambios en el material parental del suelo (Barbour 1969).
Alli, la dominancia de esta especie sobre suelos cdlcicos ha sido asociada a su tolerancia a
suelos de alto contenido de carbonato de cdlcio (Buxbaum y Vanderbilt 2007).

La mayor humedad en superficie medida por la estacién meteoroldgica y sefialada por
los indicadores espectrales en la comunidad de C. avellanedae respecto de la correspondiente
a L. divaricata podria estar relacionada a una mayor capacidad de retencién en los
paleocauces respecto de las barras, fruto de su textura mds fina. Por otro lado, teniendo en
cuenta la topografia del terreno, en caso de lluvias intensas podria tener lugar escorrentia
superficial, escurriendo el agua desde las barras hacia los paleocauces, disminuyendo la
precipitacion efectiva en las primeras y aumentando en los segundos.

El mayor potencial agua de los horizontes subsuperficiales en los paleocauces (Fig.
2.3) seria coherente con el mayor contenido de particulas finas respecto de las barras, lo que
le permitiria acumular la humedad durante las estaciones frias por periodos mas largos a
profundidades donde no tiene lugar la evaporacion, como fuera observado en otros suelos
aridos con horizontes subsuperficiales ricos en arcilla y limo (Franco-Vizcaino 1994,
Buxbaum y Vanderbilt 2007). Adicionalmente, el yeso presente en esta geoformas puede
almacenar agua, favoreciendo la supervivencia de la vegetacion gipsoéfita bajo condiciones de
aridez (Meyer y col. 1992, Pueyo y Alados 2007).

Al mismo tiempo, los horizontes subsuperficiales de las barras se saturan a porcentajes
de agua menores a los de los paleocauces, siendo entonces mds estrecho el rango de agua
almacenada por debajo de la superficie, en las capas que contienen los mayores porcentajes de
raices que explotan el recurso (Fig. 2.2) y; por lo tanto, son susceptibles a agotarse con mayor
rapidez. De esta manera, las “ventanas” de disponibilidad de agua serian menos frecuentes
para la vegetacion que habita en las barras respecto de los paleocauces.

Aungque la frecuencia de mojado del perfil a profundidades mayores a los 50 cm podria

ser igual o menor que la de las capas superiores, se desconoce la permanencia del agua en
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estas capas y la velocidad de absorcion de ellas por parte de las raices. Sin embargo, un
trabajo previo realizado en suelos similares a los de las barras demostré6 que aunque esas
capas se mojan muy infrecuentemente, en ellas la humedad perdura durante varios afos,
independientemente de las precipitaciones de esos afos (Bisigato y Lépez Laphitz 2009). Al
mismo tiempo, el perfil de distribucion de raices de la comunidad de L. divaricata (Fig. 2.2)
mostré que, aunque a bajas densidades, las raices se encuentran presentes a esas
profundidades en las barras, lo que favoreceria la supervivencia de las plantas durante los
periodos de sequia.

Por lo anteriormente expuesto L. divaricata, limitada a las barras, soporta condiciones
de mayor aridez. La exclusién de esta especie de los paleocauces responderia a otros factores.
Por un lado, el alto contenido de sodio de los suelos correspondientes a los paleocauces puede
afectar y limitar fisioldgicamente el proceso de enraizamiento de las plantas (Lorenz 1995).
Por otro lado, la saturacién del horizonte argilico en los paleocauces expondria a las raices a
situaciones de privacién de oxigeno con mayor frecuencia agregando una limitacién quimica
a la expansién de las raices ya limitada fisicamente por su menor porosidad y por el
encostramiento superficial al que son susceptibles los suelos gipsicos (Meyer y col. 1992). El
limitado desarrollo radical hace mas vulnerables a las plantas ante circunstancias de sequia.
Por el contrario, la textura mds arenosa de las barras favorece el crecimiento de especies que
poseen sistemas radicales profundos (Bucci y col. 2009). En estos suelos, tanto la
penetrabilidad del suelo como la disponibilidad de oxigeno son mayores; mientras que, al
retener menor cantidad de agua, se ve estimulada la exploracién de zonas més profundas por
parte de las raices, donde el potencial agua es menos negativo (Sperry y Hacke 2002).

Las diferencias en el sistema de raices han sido utilizadas frecuentemente para
explicar, al menos parcialmente, la coexistencia de especies en los desiertos, argumentando
que permite a las especies hacer un uso diferencial del agua en el suelo (Montafia y col. 1995,
Breshears y Barnes 1999, Gibbens y Lenz 2001, Golluscio y Oesterheld 2007, Bucci y col.
2009). Siendo L. divaricata una especie cuyas raices alcanzan profundidades mayores que C.
avellanedae (Bertiller y col. 2004), podria requerir de grandes eventos de lluvia de baja
intensidad que permitan la infiltracion dentro de la zona radical. Por el contrario, en aquellos
sitios donde el agua es mds superficial, ya sea porque las caracteristicas del suelo demoran la
infiltracién o porque el microrelieve impide la acumulacién de agua, L. divaricata seria
menos competitiva en relacion a otras especies, como C. avellanedae.

La coexistencia de especies en los desiertos ha sido frecuentemente explicada, al

menos parcialmente, por diferencias en el sistema de raices, lo que permite a las especies
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hacer un uso diferencial del agua en el suelo (Peldez y col. 1994, Montafia y col. 1995,
Breshears y Barnes 1999, Gibbens y Lenz 2001, Golluscio y Oesterheld 2007). Siendo L.
divaricata una especie con raices mds profundas que C. avellanedae (Bertiller y col. 2004),
podria requerir de grandes eventos de lluvia de baja intensidad o de acumulacion local de
agua, que permitan su llegada a la zona radical. Por el contrario, en aquellos sitios donde el
agua del suelo es mds superficial, ya sea porque sus caracteristicas demoran la infiltracién o
porque el microrelieve impide la acumulacién de agua, L. divaricata seria menos competitiva
que otras especies, como C. avellanedae.

Estos resultados muestran que, al igual que en otros ecotonos de regiones dridas del
mundo (Bestelmeyer y col. 2006, Buxbaum y Vanderbilt 2007, Robinson y col. 2008, Reed y
col. 2009) y como ya fuera observado en el Monte Central (Roig y Rossi 2001), las
caracteristicas del suelo pueden influenciar la distribucidén de especies en el drea ecotonal
entre las Provincias Fitogeogrificas del Monte y Patagénica. Ademds, se refuerza la
importancia de estudiar no sélo las caracteristicas superficiales del suelo, sino también las
propiedades de los horizontes més profundos y del comportamiento del agua a lo largo del
perfil, factores que podrian ejercer un fuerte control sobre la vegetacion. En particular, la
comunidad de C. avellanedae ocupd éareas con suelos de textura mds fina con mayor

disponibilidad de agua a lo largo del afio, lo cual apoya la H2.
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Capitulo 3: Importancia de los factores eddficos y la disponibilidad hidrica en el

establecimiento de las especies dominantes de cada comunidad

3.1. Introduccion

El establecimiento a partir de semillas es una fase especialmente vulnerable del ciclo
de vida de las plantas en los ecosistemas aridos (Yang y col. 2010). Las diferencias en los
requerimientos ambientales de las especies en sus primeras etapas de vida son criticas en la
dindmica poblacional de las especies y pueden ser responsables de la coexistencia o no de
distintas especies y; por lo tanto, de la diversidad natural de las comunidades (Grubb 1977,
Fowler 1986, Nathan y Casagrandi 2004, Schwinning y col. 2005). A su vez, como los
requerimientos de hdabitat de las plantulas pueden diferir de aquellos de los de las plantas
adultas (Grubb 1977), puede ocurrir también que las etapas criticas aparezcan mas tarde en el
desarrollo de las plantas, y que la mortalidad diferencial actie sobre un establecimiento més o
menos homogéneo (Losos 1995; Ehrlén y Eriksson 2000; Miinzbergova 2004). Por ello, la
ausencia de algunas especies en determinados sitios puede encontrar su explicacion en
procesos que operan en diferentes fases de su ciclo de vida.

Para que tenga lugar el reclutamiento de poblaciones de plantas es determinante tanto
la disponibilidad de semillas como de sitios seguros para el establecimiento de plantulas
(Duncan 2009). Los sitios seguros son aquellos que ofrecen condiciones bidticas y abidticas
adecuadas para la germinacién y el establecimiento de las plantulas de cada especie (Harper y
col. 1961). El importante grado de heterogeneidad en las propiedades del suelo a distintas
escalas que caracteriza a los ambientes aridos y semidridos define micrositios seguros y no
seguros para las especies en esta etapa de su desarrollo (Fowler 1988, Bird y col. 2007,
Bisigato y col. 2009). Aunque esta influencia del suelo sobre la germinacion de las semillas y
el establecimiento de las pldntulas cumple un rol central en la dindmica del ecosistema, los
estudios al respecto son limitados (Maestre y col. 2003, Bestelmeyer y col. 2000).

Tanto los resultados del capitulo anterior, como resultados de otros trabajos
(McAuliffe 1994, Bechtold y Naiman 2006, Wysocki 2011), muestran que las diferentes
geoformas que ocupan un paisaje suelen asociarse a suelos distintos con diferente
disponibilidad hidrica a lo largo del afio., En los ecosistemas aridos, a escala de mayor detalle
(micrositio), tanto las caracteristicas fisicas como quimicas del suelo superficial estdn
fuertemente influenciadas por la cobertura vegetal (Garner y Steinberger 1989, Mazzarino y

col. 1998). En estos ecosistemas la vegetacion favorece el entrampamiento de sedimentos y
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de restos vegetales acarreados por erosion hidrica y edlica (Schlesinger y col. 1996). Como
consecuencia de ello debajo de la vegetacién se originan monticulos de suelo con
caracteristicas contrastantes a las del suelo de las dreas sin cobertura vegetal (intermonticulos)
(Buis y col. 2010). Por ejemplo el suelo de los monticulos suele tener menor densidad
aparente (Callaway 1995), textura mds gruesa y mds materia orgdnica y nutrientes
(Tiedemann y Klemmedson 1973, Aguiar y Sala 1999, Dhillion 1999, Titus y col. 2002,
Bisigato y col. 2009, Allington y Valone 2010). Asimismo, el suelo de los monticulos suele
presentar menor temperatura mdxima y por lo tanto menor evaporacién que los
intermonticulos (Moro y col. 1997, Rossi 2004). A su vez, el suelo de estos udltimos es mas
propenso a sufrir encostramiento superficial (Bouza y col. 1993), lo cual reduce la infiltracion
de agua, viéndose incrementada la escorrentia y disminuyendo por ello el agua disponible en
esos micrositios (Maestre y col. 2003). Diferencias en la humedad del suelo y en la
estabilidad de la disponibilidad de agua, aunque sean pequeiias, han demostrado ser cruciales
en el establecimiento exitoso de algunas especies (Aguilera y Lauenroth 1995).

Las cercanias de la vegetacion establecida suelen ser también sitios de acumulacion de
propagulos (Guo y col. 1998, Bertiller 1998), en parte por la produccién de semillas in situ
pero también por la acumulacion de semillas luego de la dispersion (Aguiar y Sala 1997).
Todas esas diferencias hacen que los micrositios ubicados debajo del canopeo de las plantas
(i.e. monticulos) sean en general mas favorables para el establecimiento de nuevos individuos
que los micrositios expuestos (intermonticulos) (Owens y col. 1995, Shumway 2000, Rossi
2004). Segin Aguiar y Sala (1999), esos mecanismos contribuyen a que la vegetacion de los
desiertos esté organizada en forma de parches (grupos de individuos separados de otros
grupos por areas de suelo sin colonizar o s6lo colonizadas por matas aisladas de pastos). Sin
embargo, bajo algunas circunstancias la competencia con la vegetacion ya establecida en los
parches puede ser lo suficientemente intensa como para contrarrestar los efectos positivos
enumerados mas arriba y convertir a los monticulos asociados a los parches en lugares menos
favorables para el establecimiento que los intermonticulos (Cipriotti y Aguiar 2015).

Independientemente de la escala, las variaciones en las condiciones ambientales
inducen la expresion de variabilidad fenotipica en las especies, lo que se conoce como
plasticidad (Weiner 2004, Miner y col. 2005). Entre otras manifestaciones, en las plantas esta
plasticidad produce cambios en el crecimiento relativo de sus 6rganos y en su estructura,
maximizando el desempefio de los individuos en los distintos ambientes (Coleman y col.
1994, Bucci y col. 2009). El andlisis de las relaciones alométricas en las plantas provee un

método directo de interpretar los cambios que ocurren en cada dérgano tanto de forma
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independiente como los que ocurren de manera interrelacionada y es una herramienta util para
estudiar sus necesidades y estrategias (Coleman y col. 1994, Weiner 2004). Cella Pizarro y
Bisigato (2010) encontraron que en respuesta al estrés hidrico, ademds de la biomasa, también
cambia la particién de biomasa de los distintos érganos en varias especies de desierto;
mientras que, Franco Pizafia (1996) encontré diferencias en la particion de biomasa a raices
también en relacidn al micrositio. Sin embargo, esta misma plasticidad impone la necesidad
de ejercer control sobre algunas de las variables ambientales de manera de poder discernir
cuales son los factores que desencadenan los distintos tipos de respuesta (Sultan 2000).

Los resultados obtenidos hasta aqui muestran que L. divaricata y C. avellanedae
ocupan geoformas distintas con suelos diferentes y distinta disponibilidad hidrica. Con el
objetivo de evaluar si este patron tiene lugar a partir de diferencias en la capacidad de ambas
especies de establecerse en los distintos micrositios de las dos geoformas y/o a diferencias en
la disponibilidad hidrica se desarrollaron dos experimentos factoriales en condiciones
controladas de inverndculo. De este modo se puso a prueba la H3: “La distribucion espacial
de ambas comunidades en el paisaje refleja la aptitud de sus especies dominantes para

establecerse en distintos tipos de suelo.”

3.2. Materiales y métodos:

3.2.1. Recoleccion de suelo y semillas

Para ambos experimentos se colecté material (suelo y frutos) en el potrero de estudio
(Fig. 1.1). Durante el verano de 2012 se colectaron frutos maduros de L. divaricata y C.
avellanedae y se conservaron en oscuridad y a temperatura ambiente hasta el mes de agosto
del mismo afio. Estos frutos fueron empleados en el experimento 2. A su vez, se recolectd
suelo superficial (0-20 cm) de cada tipo de geoforma (paleocauce y barra) y micrositio
(monticulo e intermonticulo), de manera que se colectaron cuatro tipos de suelo: PM:
monticulo de paleocauce, PI: intermonticulo de paleocauce, BAM: monticulo de barra, BAI:
intermonticulo de barra. En febrero de 2015 se recolectaron los frutos para el experimento 1y
se mantuvieron en oscuridad y a temperatura ambiente hasta su empleo la primavera
siguiente. Inmediatamente antes de cada experimento se retird el pericarpio de los frutos de L.
divaricata y se procedié a la escarificacion de las semillas por lijado de su cubierta para

romper su dormicién. Los aquenios de C. avellanedae no sufrieron pretratamiento alguno
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antes de su empleo en los experimentos. De aqui en adelante se empleard la palabra semillas
para referirse a los propdgulos de ambas especies, aunque en el caso de C. avellanedae se

trate de aquenios.

3.2.2. Preparacion del suelo para los experimentos y analisis de las propiedades

fisicas y quimicas de cada tipo de suelo

El suelo fue tamizado para la separacion de las gravas utilizando una malla de 2 mm.
En cinco muestras de cada tipo de suelo se procedié a la determinacién de la distribucion de
tamafios de las particulas del suelo utilizando el método del hidrémetro (Bouyoucos 1962), la
conductividad eléctrica fue evaluada en extractos de saturacién (Richards 1974), el N total
por medio de la técnica de Micro-Kjeldahl (Page y col. 1982), el carbono organico por el
método de Walkley y Black (1934) (micrométodo) y el contenido de carbonatos por
gravimetria. A su vez se determiné la densidad aparente correspondiente a cada tipo de suelo
en las macetas. Los contenidos hidricos correspondientes a capacidad de campo y a punto de
marchitez permanente, informacién necesaria para conocer la ldmina de agua util para cada
suelo, fueron estimados por medio de ensayos de capacidad de retencién de agua para cada
tipo de suelo. La capacidad de campo fue obtenida por saturacién y posterior drenaje de tres
macetas por tipo de suelo. Se asumi6 que el punto de marchitez permanente fue igual al valor

de humedad edéfica residual (Houser y col. 2001).

3.2.3. Experimento 1: Emergencia de las plantulas en cada tipo de suelo

Se evalué la capacidad de L. divaricata 'y de C. avellanedae para emerger en los cuatro
tipos de suelo. El experimento se realizé en macetas de %2 litro de capacidad, disponiendo en
septiembre de 2015 20 semillas por maceta que fueron enterradas a 1 cm de profundidad. Se
destinaron seis macetas por tipo de suelo para cada especie (L. divaricata — C. avellanedae),
contando en total con 48 macetas. Las macetas fueron mantenidas a capacidad de campo con
riegos diarios. Todos los dias las macetas eran revisadas, registrindose cada nueva plantula
emergida (Figs. 3.1 y 3.2). El experimento se considerd concluido al cabo de un mes, cuando
no emergié ninguna plantula durante una semana. Para cada maceta la emergencia se calcul6
como:

Emergencia: # plantulas emergidas / # de semillas sembradas

Donde # = ndmero
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Figura 3.1. Diseflo de los dos experimentos realizados en inverndculo.

Para evitar la competencia entre plantulas, luego de registrar cada emergencia, las

plantulas fueron extraidas de las macetas.

Figura 3.2. a) Maceta con una pldntula de C. avellanedae completamente emergida y con sus cotiledones

abiertos, b) vista general de las macetas utilizadas en el experimento de emergencia con los cuatro tipos de suelo

y las semillas sembradas, c) maceta con dos plantulas de L. divaricata completamente emergidas, la que se

encuentra al centro y arriba muestra sus cotiledones abiertos. Los circulos indican las pldntulas.
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3.2.4. Experimento 2: Establecimiento, supervivencia y variables biométricas en

plantas creciendo en cada tipo de suelo y bajo distintos regimenes de suministro hidrico

En agosto de 2012 se dispusieron las semillas de cada especie en cajas de Petri sobre
papel secante y algodén humedecidos con agua destilada para lograr su germinacion. Las
cajas de Petri fueron mantenidas a temperatura ambiente en el laboratorio y bajo condiciones
de luz natural (fotoperiodo 10,5 a 12,5 hs). Lograda la germinacién de las semillas y la
emergencia de los cotiledones las plantulas se transplantaron a las macetas ya acondicionadas
(Fig. 3.3.a y b). Las macetas, de 2 litros de capacidad, contenian suelo de cada tipo de suelo
(combinaciones geoforma-micrositio). Cada una de ellas fue dispuesta al azar dentro del
inverndculo bajo luz natural, cambiando la ubicacién de cada una diariamente de forma
aleatoria a lo largo de todo el experimento. Las temperaturas medias maxima y minima
durante todo el experimento fueron 31,6 + 0,4°C / 14,3 + 0,3°C.

Durante el primer mes, cada maceta fue regada diariamente, permitiendo su drenaje,
para facilitar el establecimiento de las pldntulas. Las plantulas que murieron durante este
periodo fueron registradas y reemplazadas por otras recién germinadas. Las plantulas que
sobrevivieron al cabo del primer mes luego del trasplante se consideraron establecidas (Fig.
3.1). De este modo, el establecimiento se evalu6 en 8 tratamientos (2 especies x 4 tipos de

suelo).

Figura 3.3. a) Macetas con los cuatro tipos de suelo considerados, b) plantula de C. avellanedae recién

trasplantada, c) juveniles de ambas especies, d) plantas a momento de ser cosechadas, e) planta de C.

avellanedae lavada, lista para llevar a estufa y f) mortero utilizado para la extraccién de pigmentos.
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En octubre de 2012 se le asigné a cada maceta uno de dos regimenes de suministro
hidrico. Los regimenes difirieron en el contenido hidrico minimo que alcanzaron las macetas
antes de ser regadas: 33 y 66% de agua qtil. Al primero de ellos se lo llam6 “régimen de
suministro hidrico esporddico” y al segundo “régimen de suministro hidrico frecuente”. De
este modo, quedaron establecidos 16 tratamientos, resultantes de todas las combinaciones de
los factores especie, geoforma, micrositio y régimen de suministro hidrico. Cada tratamiento
originalmente const6 de 10 repeticiones (n=160), aunque algunas plantas murieron durante el
experimento por lo que al momento de la cosecha el nimero final de réplicas fue menor en
algunos tratamientos. El contenido hidrico del suelo fue controlado diariamente. Cada maceta
fue pesada y regada hasta alcanzar el contenido hidrico correspondiente a capacidad de campo
para ese suelo, siempre que su contenido hidrico haya decrecido por debajo de su nivel
minimo de humedad definido de acuerdo al tratamiento (Pisani y Distel 1998). Este enfoque
experimental tiene en cuenta las diferencias en la demanda atmosférica, asi como el uso del
agua diferencial por las plantas de diferentes especies y tipos de suelo (Cella Pizarro y
Bisigato 2010). El agua utilizada para el riego de las macetas se encontraba atemperada en
bidones dentro del inverndculo para evitar cambios en la temperatura en las macetas regadas,
lo que podria ocasionar un efecto adicional (Passioura 2006).

El establecimiento de las pldntulas se defini6 como la proporcién de plantulas que
sobrevivieron un mes luego del trasplante (Fig. 3.3.c). La supervivencia de juveniles fue
calculada como la proporciéon de plantas vivas al finalizar el ensayo sobre los individuos
establecidos (Fig. 3.3d).

En marzo de 2013, se procedid a la cosecha de las plantulas (Fig. 3.3.e). Las raices
fueron cuidadosamente lavadas sobre una malla fina debajo de una corriente de agua. Cada
planta fue secada en estufa a 45°C durante 48 hs y pesada. La biomasa total se separd luego en
aérea y subterrdnea.

A fin de obtener medidas de la concentracién de pigmentos fotosintéticos, se pesaron
tres hojas por individuo (maceta) y, por separado, se molieron con mortero en 10 ml de
acetona fria / solucién tampdn Tris (80:20 vol:vol, pH = 7,8) (Fig. 3.3.f). Posteriormente, se
centrifugé la solucién a 3000 G durante 5 min (Sims y Gamon 2002, Pocock y col. 2004). El
sobrenadante se utilizé para la estimacién espectrofotométrica de clorofila a y b con un
espectrofotémetro Fisher (S42669ND) utilizando los coeficientes de extincién y las
ecuaciones determinadas por Lichtenthaler (1987). Durante todo el procedimiento de
extraccion y medicién se mantuvieron condiciones de luz tenue y baja temperatura con el fin

de evitar la oxidacién de los pigmentos.
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Para la obtencion de los valores de drea foliar especifica, se escanearon tres hojas
totalmente expandidas de cada planta (maceta) con un scanner de escritorio, se secaron a 45°C
y se pesaron. El area foliar se midi6 utilizando el software Leaf Area.

Las variables de respuesta fueron el establecimiento de plantulas y la supervivencia de
juveniles al final del ensayo, la biomasa total alcanzada por cada individuo y la proporcién de
la biomasa subterrdnea con respecto a la biomasa total, la concentracion de clorofilas a y b en

las hojas y el 4rea foliar especifica (AFE) (Fig. 3.1).

3.2.5. Analisis estadistico

Se probé la normalidad de todas las variables con el test de Shapiro-Wilk y la
homocedasticidad de las varianzas mediante la prueba Levene. Cuando se cumplieron los
supuestos, se aplicaron ANOVAs mudltiples para probar el efecto de los factores especie,
geoforma, micrositio y régimen de suministro hidrico, cuando correspondiera, y el de sus
interacciones.

La significancia de las diferencias en las propiedades del suelo entre las dos geoformas
y micrositios se analizé a través de un ANOVA de dos vias. Las medias fueron comparadas
con el test de Tukey.

La proporcién de plantulas emergidas (emergencia) fue analizada a través un ANOVA
triple, evaluando las diferencias ente especies, geoformas y micrositios. Los pares de medias
fueron comparados por medio del test de Tukey.

La desviacion de la homogeneidad en el establecimiento de plantulas y en la
supervivencia de juveniles fue evaluada con MLGs para poner a prueba el efecto de los
factores especie, geoforma y micrositio en ambas variables, sumando el régimen de
suministro hidrico en la supervivencia de juveniles, sobre las diferencias entre los valores
observados y los esperados por azar. Tratdndose de variables de respuesta binaria se ajustd un
modelo con estructura de errores binomial y funcién de vinculo “logit”.

Los anélisis de las variables biométricas (biomasa total, proporcién de la biomasa
subterranea con respecto a la biomasa total, AFE y concentraciéon de clorofila en el tejido
foliar) se realizaron para cada especie por separado luego de probar la homocedasticidad de
sus varianzas y la normalidad de los datos crudos o de sus transformaciones (cuando fueron
requeridas). Cuando no se alcanzaron los supuestos del ANOVA se aplicaron modelos
lineales generalizados (MLG). En el caso de la biomasa total se procedi6 a su anélisis a través

de MLGs de la familia gamma. El andlisis de alometria para evaluar la asignacién diferencial
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de recursos a biomasa aérea y subterrdnea para las distintas especies, suelos y regimenes de
suministro hidrico se hizo con un andlisis de la covarianza (ANCOVA). La significancia de
las diferencias en concentracién de clorofilas y AFE fueron analizadas con un ANOVA de
tres vias poniendo a prueba el efecto de los factores geoforma, micrositio y régimen de
suministro hidrico, y el de su interaccién. En el caso del AFE la variable fue transformada a

su inversa para corregir problemas con la normalidad y homocedasticidad.

3.3. Resultados

3.3.1. Variables edafolégicas

Los resultados de los andlisis de las propiedades del suelo se pueden apreciar en la
Tabla 3.1. Los factores geoforma y micrositio presentaron interaccion en el andlisis de todas
las fracciones de textura de suelo. En particular, para el porcentaje de arena esta interaccidn
responde a que dicha proporcion alcanza su maximo valor en el monticulo de paleocauce y el
minimo en el intermonticulo de esa misma geoforma. El porcentaje de limo sélo se diferencié
en el monticulo de paleocauce, donde alcanzé su minimo valor; mientras que, el porcentaje de
arcilla fue mayor en el intermonticulo de paleocauce, no presentando diferencias entre los
otros tipos de suelo. El suelo de los paleocauces resulté mas denso (£, 15=11,99, p<0,01) que
el suelo de las barras. Aunque el suelo desnudo de las barras parece presentar menor
conductividad eléctrica la diferencia no resulté significativa ni entre geoformas (F, s=2,12,
p=0,18) ni entre micrositios (F;, g=1,56, p=0,25) no habiendo presentado interaccién (Fj,
§=0,74, p=0,41). El ANOVA ajustado para nitrogeno total tampoco mostré interaccién
(F,5=1,458, p=0,262) ni diferencias significativas entre factores (F; s=0,36, p=0,56 para
geoforma y Fy, s=0,92, p=0,37 para micrositio). En el caso del porcentaje de carbono orgéanico
ambos factores fueron significativos (£, s=12,32, p<0,01 para geoforma y F; s=22,73, p<0,01
para micrositio) sin presentar interaccién ente ellos (Fjs= 2,91, p=0,13). Por otro lado, el
contenido de carbonatos solo presentd diferencias entre geoformas (F; g= 9,50, p<0,05),
mientras que no fue significativa la diferencia entre micrositios (£, s= 3,47, p=0,10) ni la

interaccion entre factores (F,3=0,001, p=0,98).



Paleocauce Barra
Monticulo Intermonticulo Monticulo Intermonticulo

Arena (%) 84,4420 a 61,5+3,6 c 78,6£0,9 ab  76,6+0,5 b
Limo (%) 9,2+0,9 a 14,6+1,1 b 16,6+0,8 b 14,7+0,5 b
Arcilla (%) 6,4+2.3 a 23,94+2.6 b 4,840,8 a 8,7+0,5 a
Densidad aparente (g.cm'3 ) 1,57+0,03 ab 1,67+0,05 a 1,42+0,01 ¢ 1,52+0,06 bc
Conductividad eléctrica (mS.cmﬁl) 5,08+0,63 4,73+1,30 4,55+0,39 2,65+1,00

N total (%) 0,0437+0,003 0,043440,004 0,0529+0,005 0,0375+0,005
Carbono orgénico (%) 0,525+0,056 b 0,313+0,069 b 0,887+0,094 a 0,438+0,048 b
Carbonatos (%) 0,096+0,020 b 0,318+0,165 ab 0,600+0,222 ab 2,007+1,188 a

Tabla 3.1. Valores medios y error estdndar de las caracteristicas fisicas y quimicas de los diferentes tipos de suelo (combinaciones de geoformas y micrositios, n=5). Letras

distintas indican diferencias significativas (P < 0,05) entre tipos de suelo.
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3.3.2. Emergencia de las plantulas en cada tipo de suelo

Chuquiraga avellanedae presentd mayor emergencia que L. divaricata sin mostrar
diferencias entre tipos de suelo (F, 4=93,5, p<0,01), mientras que L. divaricata alcanzé el
menor porcentaje de emergencia en los intermonticulos. Por otro lado el efecto del micrositio
difirié entre geoformas (F, 4=9,28, p<0,01), no observindose diferencias entre micrositios

de las barras (Fig. 3.4).
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Figura 3.4. Emergencia de plantulas en cada tipo de suelo para ambas especies. P = paleocauce, BA = barra, M
= monticulo, I = intermonticulo. En el recuadro se indican los factores y/o interacciones significativos. E =

especie, G = geoforma, M = micrositio.

3.3.3. Establecimiento de plantulas y supervivencia de plantas creciendo en cada

tipo de suelo y bajo distintos regimenes de suministro hidrico

El establecimiento de plantulas mostré diferencias significativas (p<0,01) entre
especies sin interacciéon con otros factores, siendo C. avellanedae mds exitosa que L.
divaricata en todos los suelos (Fig. 3.5). Por otro lado, la respuesta difirié entre micrositios
para las distintas geoformas, presentando ambas especies un inferior desempefio en los
intermonticulos de paleocauce. Particularmente, de L. divaricata sélo sobrevivieron 2 de los
31 individuos transplantados en los intermonticulos de los paleocauces a la fecha de la
asignacion de los regimenes de suministro hidrico. Adicionalmente, al separar el andlisis por

especie, C. avellanedae mostrd diferencias significativas (p<0,05) entre geoformas,
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estableciéndose mejor en los suelos correspondientes a Barra respecto de los correspondientes

a Paleocauce.
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Figura 3.5. Establecimiento de pldntulas en cada tipo de suelo para ambas especies. P = paleocauce, BA = barra,
M = monticulo, I = intermonticulo. En el recuadro se indican los factores y/o interacciones significativos. E =

especie, G = geoforma, M = micrositio. Los nimeros sobre las barras indican el nimero inicial de plantulas.
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Figura 3.6. Supervivencia de juveniles en cada tipo de suelo y régimen de suministro hidrico. P = paleocauce,
BA = barra, M = monticulo, I = intermonticulo, f = régimen hidrico frecuente, e = régimen hidrico esporadico.
En el recuadro se indican los factores y/o interacciones significativos. M = micrositio. El niimero sobre cada

barra indica el nimero inicial de plantulas establecidas a las que se les asigné ese tratamiento.
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La supervivencia de juveniles fue similar entre especies y geoformas, y fue mayor en
los monticulos respecto de los intermonticulos (p<0,01) (Fig. 3.6). La supervivencia de L.

divaricata fue nula en los intermonticulos de los paleocauces.

3.3.4. Variables biométricas en plantas creciendo en cada tipo de suelo y bajo

distintos regimenes de suministro hidrico

La biomasa alcanzada por C. avellanedae fue diferente entre micrositios para las dos
geoformas (p<0,01) alcanzando valores mds altos en el suelo del monticulo del paleocauce
respecto del intermonticulo; mientras que, los valores para los dos micrositios
correspondientes a la barra son similares. Para L. divaricata la biomasa total fue mayor
(»<0,01) en los suelos pertenecientes a los monticulos de ambas geoformas respecto del
intermonticulo de barra (Fig. 3.7). No existen valores para el intermonticulo de paleocauce
porque, tal como se menciond en la seccidn anterior, ningin individuo sobrevivié en ese suelo

(Fig. 3.6).
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Figura 3.7. Valores medios (+error estdndar) de biomasa total para cada especie en cada tipo de suelo y régimen
de suministro hidrico. P = paleocauce, BA = barra, M = monticulo, I = intermonticulo, f = régimen hidrico
frecuente, e = régimen hidrico esporddico. En los recuadros se indican los factores y/o interacciones

significativos. G = geoforma, M = micrositio.

La asignacion de recursos a biomasa subterrdnea respecto de la biomasa total difiri6
entre micrositios en ambas especies. Las plantas de intermonticulo presentaron una mayor
proporcién de biomasa subterranea respecto a las plantas de los monticulos en ambas especies

(Fy, 44=15,09, para C. avellanedae y F 4= 20,39, p<0,01 para L. divaricata). Sin embargo,
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las relaciones fueron diferentes en ambas especies. En el caso de C. avellanedae el mejor

ajuste fue hallado para una funcién logaritmica con coeficiente negativo, mientras que para L.

divaricata el mejor ajuste fue lineal con pendiente positiva. A su vez, en L. divaricata la

pendiente de las rectas difiri6 entre tratamientos (F, 4= 7,11, p<0,05), aumentando con el

tamafio de la planta la diferencia en la proporciéon de biomasa subterrdnea entre micrositios

(Fig. 3.8).
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Figura 3.8. Relacién alométrica entre la biomasa subterrdnea y la biomasa total de C. avellanedae (a) y L.

divaricata (b) en cada tipo de suelo y régimen de suministro hidrico. P = paleocauce, BA = barra, M =

monticulo, I = intermonticulo, f = régimen hidrico frecuente, e = régimen hidrico esporadico.

El AFE no fue significativamente diferente (p>0,05) entre los distintos tratamientos

para L. divaricata; mientras que, para C. avellanedae s6lo se encontraron diferencias entre
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micrositios (F=17,05, p<0,01), presentando hojas de mayor drea por unidad de masa en los

intermonticulos respecto de los monticulos (Fig. 3.9).
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Figura 3.9. a) Area foliar especifica media (AFE) (zerror estdndar) para las especies consideradas en cada
tipo de suelo y régimen de suministro hidrico. P = paleocauce, BA = barra, M = monticulo, [ =
intermonticulo, f = régimen hidrico frecuente, s = régimen hidrico esporddico. En el recuadro se indican los

factores y/o interacciones significativos. M = micrositio.

El contenido total de clorofila para C. avellanedae presenté interaccién entre geoforma
y régimen de suministro hidrico (F; g=4,20, p<0,05), la cual responde probablemente a la
importante diferencia en la media del monticulo de barra de riego frecuente (Fig. 3.10). Para
poder interpretar la significancia de los factores en cada tratamiento de régimen de suministro
hidrico se aplicaron ANOVAS para cada nivel de riego por separado. En el caso del
tratamiento de suministro hidrico frecuente los valores fueron mayores en los paleocauces (F,
38=16,08, p<0,01) y en los intermonticulos (F;33=9,77, p<0,01); mientras que en el
tratamiento de suministro hidrico esporddico no se registraron diferencias significativas. Para
L. divaricata el contenido de clorofilas por unidad de area foliar fue menor en los monticulos

(F151=8,83, p<0,01), independientemente del tratamiento hidrico (Fig. 3.10).
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Figura 3.10. Concentracién foliar media de clorofilas a + b (terror estdndar) para las especies consideradas en
cada tipo de suelo y régimen de suministro hidrico. P = paleocauce, BA = barra, M = monticulo, I =
intermonticulo, f = régimen hidrico frecuente, s = régimen hidrico esporddico. En los recuadros se indican los

factores y/o interacciones significativos. G = geoforma, M = micrositio, R= régimen de suministro hidrico.

3.4. Discusion

En general C. avellanedae pudo establecerse y crecer exitosamente en todos los suelos
y tratamientos establecidos; mientras que, L. divaricata no logrd sobrevivir en el
intermonticulo de paleocauce. A su vez, los monticulos mostraron evidencias de ser
micrositios mds favorables para el establecimiento y crecimiento de ambas especies.

Algunos estudios realizados en otros ecosistemas aridos del mundo mostraron que la
emergencia de las pldntulas (Garcia Fayos y col. 2000), el establecimiento de las plantas
(Archer 1995, McAuliffe y col. 2007), su crecimiento (Cunningham y Burk 1973,
Hamerlynck y col. 2002, Browning y col. 2008) y mortalidad (Swanson 1980, Hamerlynck y
McAuliffe 2008, McAuliffe y Hamerlynck 2010) pueden diferir entre geoformas de un mismo
paisaje y/o entre tipos de suelo de distintas geoformas. Coincidentemente, los resultados
obtenidos mostraron que las diferencias en los suelos de distintas geoformas influenciaron,
tanto directamente como indirectamente, a casi todas las variables. El suelo de las distintas
geoformas, independientemente del micrositio, provocé diferencias en el establecimiento de
C. avellanedae, mientras el efecto del micrositio fue diferente entre geoformas en el
establecimiento de L. divaricata y en la biomasa promedio y el contenido de clorofilas por

unidad de drea alcanzadas por los individuos de C. avellanedae.
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La influencia favorable de los monticulos asociados a los parches de vegetacidon sobre
el establecimiento y el crecimiento de las especies incluidas en este trabajo concuerdan con
trabajos previos en zonas dridas y semidridas. Distintos autores encontraron que los
monticulos son zonas de acumulacion de semillas (Aguiar y Sala 1997, Caballero y col.
2007), que el establecimiento y la emergencia son mayores en €sos micrositios tanto a campo
(Bertiller y col. 2002, Bisigato y Bertiller 2004) como en inverniculo (Barritt y Facelli 2001,
Bosco y col. 2015) y que las plantas crecen mds en ellos (Sumway 2000). Los beneficios de
los monticulos sobre las plantas se han atribuido a multiples factores como menor densidad
aparente (Callaway 1995), menor tendencia a formar costras fisicas (Morin y Winkel 1996,
LeHouérou 1996, Pueyo y Alados 2007), mayor disponibilidad de nutrientes (Barritt y Facelli
2001, Pockman y Small 2010) y humedad (Fowler 1986, Rostagno y col. 1991, Danalatos y
col. 1995), presencia de microbiota beneficiosa (Bever y col. 1997, Titus y col. 2002), menor
temperatura (Facelli y col. 1999, Kitzberger y col. 2000), disminucién de la radiaciéon UV
(Garcia Chédvez y col. 2014, Bosco y col. 2015), menor potencial de erosion hidrica y edlica
(LeHouérou 1996, Schelsinger y col. 1996, Laity 2008) y menor pastoreo (Eckert y col. 1986,
Pazos y Bertiller 2007, Rayburn y Monaco 2011). Aunque muchos de estos factores exceden
el alcance de este experimento, a partir de los resultados observados en las variables
edafolégicas (Tabla 3.1) se esperaria que los monticulos representen un ambiente mds
favorable para las distintas especies estudiadas. Sin embargo, debe mencionarse que otros
trabajos mostraron que algunas especies no muestran preferencias entre micrositios (Schenk y
Mahall 2002, Garcia Chavez y col. 2014) o inclusive, se establecen mejor en los
intermonticulos que en los monticulos (Boyd y Brum 1983, Allington y Valone 2010,
Cipriotti y Aguiar 2015), lo cual difiere de los resultados obtenidos en este estudio. Por otro
lado, los monticulos son también micrositios donde las especies encuentran mayor
competencia (Aguiar y col. 1992) y se ha propuesto que el balance entre competencia y
facilitacion en los monticulos estaria determinado por las condiciones ambientales a lo largo
del tiempo (Maestre y Cortina 2004, Cipriotti y Aguiar 2015) y que varia con la especie
(Holmgren y col. 1996).

Ambas especies estudiadas asignaron una mayor proporcién de recursos a raices en los
suelos correspondientes a intermonticulos respecto de los monticulos. De acuerdo a lo
reportado por algunos autores (Shank 1945, Brouwer 1962, Sultan 2000, Shumway 2000),
bajo condiciones limitantes de nutrientes las plantas responden con un aumento proporcional
en su desarrollo radical. Lo hallado en este estudio coincide con esas observaciones,

considerando la menor fertilidad asociada a los suelos de intermonticulo en los sistemas
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aridos (Moro y col. 1997, Schlesinger y Pilmanis 1998) y particularmente para los suelos
estudiados en esta tesis (Tabla 3.1). En el caso de C. avellanedae, en ambos micrositios se
encontré una relacion logaritmica de coeficiente negativo entre biomasa de raices y biomasa
total. Las plantas mds pequefias mostraron proporcionalmente mds raices que las grandes.
Esos resultados son similares a los hallados por Cella Pizarro y Bisigato (2010) para C.
erinacea y son comunes en la literatura para especies herbdceas (Gedroc y col. 1996, Miiller y
col. 2000). Por el contrario, en el caso de L. divaricata se encontré una relacion lineal con
pendiente positiva, lo que indica que las plantas mds grandes mostraron proporcionalmente
mads raices que las pequefias. Ese resultado también coincide con el reportado por Cella
Pizarro y Bisigato (2010) para esta misma especie y con los de Shipley y Meziane (2002) para
numerosas especies herbdceas. En general, para especies arbustivas, se observa una alta
variabilidad en la asignacién diferencial de biomasa en etapas tempranas (Poorter y col.
2012b). La diferencia entre las relaciones halladas para las especies estudiadas en este trabajo
pueden reflejar diferentes estrategias de asignacion de los fotoasimilados en etapas tempranas
de la vida de los individuos, pero también podrian ser consecuencia de que los individuos de
L. divaricata adquirieron biomasas mucho mayores (Fig. 3.8). A biomasas equivalentes
(biomasa total > 2 g), C. avellanedae también muestra una relacion lineal entre la biomasa de
raices y la biomasa total, aunque la tendencia es opuesta a la de L. divaricata. Futuros trabajos
deberian profundizar en el estudio de las causas de estas diferencias considerando un rango de
biomasas més amplio, sobre todo en el caso de L. divaricata donde no se cuenta con datos de
plantas pequeiias y donde seria interesante evaluar qué ocurre con plantas més grandes ya que
la extrapolacion de rectas con pendiente positiva a biomasas mayores conducen al absurdo de
que llegaria un punto donde las plantas estarian formadas solo por raices.

Como fue mencionado anteriormente y en consonancia con lo observado a campo
(Capitulo 1), los intermonticulos de los paleocauces son ambientes particularmente hostiles y
excluyentes para L. divaricata. Si bien esta especie puede germinar en los monticulos de los
paleocauces, al superar las raices la profundidad de la capa de acumulacién de arena y
mantillo (Bochet y col. 1999, Barritt y Facelli 2001) y alcanzar el suelo subyacente, andlogo a
los intermonticulos, las plantas verian detenido su crecimiento, circunscribiendo su desarrollo
radical a una pequefa capa superficial y podrian ser excluidas por competencia. Aunque con
un alto porcentaje de mortalidad y alcanzando menor tamaiio, C. avellanedae logra sobrevivir
y crecer en este ambiente, distinguiéndose respecto de L. divaricata.

En general, la disponibilidad hidrica no afecté ninguna variable en ninguna de las

especies estudiadas. Esta respuesta también hallada en individuos juveniles de especies
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patagénicas por Cella Pizarro (2011), podria deberse a que las especies adaptadas a los
ambientes con baja disponibilidad de nutrientes tienen baja plasticidad fenotipica en
comparaciéon con plantas de rdpido crecimiento de hdbitats con alta disponibilidad de
nutrientes (Chapin 1980, Couso y Ferndndez 2012). Por otra parte, el pequefio tamafio de las
plantas puede haber limitado su capacidad de respuesta ya que en algunas especies las
plantulas exhiben menos plasticidad fenotipica que los individuos adultos (Schlichting 1986).
El disefio experimental también pudo influenciar en la ausencia de diferencias entre los
niveles de disponibilidad hidrica. Los experimentos en los que se evalda el efecto de distintos
niveles de disponibilidad hidrica en inverniculo, aunque logran un mayor control que los
experimentos de campo, tienen como contraparte un menor realismo (Ferndndez 2010).
Particularmente, el empleo de macetas limita el volumen de suelo disponible para las plantas
(Poorter y col. 2012a), puede crear condiciones de anoxia (Passioura 2006) y puede hacer que
el suelo se seque mucho mds rdpido que en condiciones de campo lo que impide que las
plantas se aclimaten a la sequia (Ferndndez 2010). Sin embargo, a pesar de esas limitaciones,
el empleo de macetas en condiciones controladas sigue siendo un modo aceptado de evaluar
el efecto de la sequia en las plantas, sobre todo si no se emplean macetas muy pequefias con
respecto a las plantas, si no se agrega mds agua que la necesaria para llevar las macetas a
capacidad de campo y si se riega con agua a temperatura ambiente (Passioura 2006), como se
hizo en los experimentos detallados en este capitulo.

En este trabajo se pudo determinar que la emergencia de L. divaricata fue mayor en
los monticulos, en oposicién a lo encontrado por Bisigato y Bertiller (1999). La diferencia
entre estos resultados en relacion a la emergencia de plantulas podria asociarse a que el suelo
de los monticulos en el trabajo de Bisigato y Bertiller (1999) tuvo mayor conductividad
eléctrica que el suelo desnudo, indicando una alta concentracién de sales en ese micrositio.
Estas diferencias estarian relacionadas a la alta cobertura de Atriplex lampa en el sitio donde
se recolectd el suelo para ese estudio (Bisigato y Bertiller 1997). Esta especie acumula sales
en la superficie de sus hojas (Ferndndez y col. 1999), las que se incorporan al suelo junto con
la broza, provocando un aumento en la concentracién de sales y, consecuentemente, en la
conductividad.

A nivel de especie, C. avellanedae alcanz6 proporciones mayores de emergencia y
establecimiento de pldntulas respecto de L. divaricata en todos los suelos. Ello podria deberse
al mayor tamaio de las semillas de C. avellanedae (14,15£0,20 mg.) comparadas con las de
L. divaricata (2,57£0,13 mg.). El tamafio de las semillas también ha sido relacionado con la

supervivencia de las pldntulas y con la capacidad de ambas para sobrevivir en distinto tipo de
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ambientes (Westoby y col. 1996, Moles y Westoby 2004). A su vez, la variabilidad
intraespecifica en el AFE ha sido relacionada a mayor amplitud de nicho (Sides y col. 2014).
Estos resultados, semillas mds grandes y mayor variabilidad en drea foliar especifica,
concuerdan con la capacidad de C. avellanedae de crecer en todos los ambientes y
microambientes considerados en este estudio. Por otro lado, los valores mds bajos de AFE
para C. avellanedae estarian relacionados a la mayor vida media de sus hojas (Campanella y
Bertiller 2009).

La biomasa promedio por individuo, particularmente para C. avellanedae, tuvo valores
mayores en los monticulos de paleocauce. Sin embargo, a diferencia de lo ocurrido con L.
divaricata, las plantas lograron sobrevivir en los intermonticulos de esta geoforma. Por ello,
las plantas de C. avellanedae establecidas en los monticulos de los paleocauces sobrevivirian
ain cuando sus raices exploran al suelo subyacente al monticulo equivalente al suelo de
intermonticulo. Por otro lado, las diferencias en biomasa entre monticulos de las distintas
geoformas indicaria la presencia en las barras de algin factor limitante, como el carbonato
(Tabla 3.1), o por el contrario, podria existir en los paleocauces algin factor que estimule el
crecimiento de C. avellanedae. Comparando entre especies se observa que las plantas de L.
divaricata alcanzaron un tamafio promedio mayor que las de C. avellanedae. Este mayor
crecimiento en L. divaricata, coherente con los valores mas altos de AFE (Garcia Chavez y
col. 2014), podria desfavorecer competitivamente a C. avellanedae en las barras. En resumen,
los resultados apoyan el mejor desempefio de L. divaricata en las barras y de C. avellanedae
en los paleocauces.

Los resultados coinciden parcialmente con las predicciones planteadas. La
emergencia, establecimiento y biomasa de L. divaricata fueron mayores en suelos arenosos,
pero independientes de la disponibilidad hidrica. Por otro lado, para C. avellanedae las
tendencias difirieron de las predicciones, registrando altos porcentajes de emergencia y
establecimiento en todos los suelos y viéndose también limitada en los intermonticulos de
paleocauce, aunque en menor medida que L. divaricata. Estos resultados concuerdan con la
distribucion diferencial de las especies observada a campo (Capitulo 1) pero deberian ser
complementados con ensayos de cultivo a campo, donde intervienen ademds las interacciones
intra e interespecificas y las condiciones climdticas y microclimdticas adquieren mayor

complejidad.
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Discusion integradora

Los resultados obtenidos permitieron establecer relaciones entre la composicion
floristica de las comunidades y las geoformas, la topografia y las caracteristicas edéficas en el
extremo sur del ecotono entre las Provincias Fitogeogréficas del Monte y Patagdnica. Asi, la
influencia de la geomorfologia y del suelo sobre la distribucién de las comunidades en el
paisaje responde a diferencias en el origen del suelo, que se manifiestan en diferencias en
propiedades como la textura, la sodicidad, el contenido de carbonatos, de yeso y de materia
orgédnica y en el potencial hidrico a diferentes profundidades. Las barras, topograficamente
mds altas en el terreno, son ocupadas por la comunidad dominada por L. divaricata (tipica del
Monte); mientras que, sobre los paleocauces, topograficamente mds bajos y de textura maés
fina, se asienta la comunidad en la que domina C. avellanedae (caracteristica de la Provincia
Fitogeografica Patagénica).

La estrecha asociacién entre el suelo y la geomorfologia tendria su origen en la
importancia de esta tltima como como factor formador de suelos. El paisaje en el drea de
estudio es definido por un complejo paleodrenaje del antiguo abanico aluvial del Rio Chubut.
Segin Bouza (com. pers.), durante la evolucién geomorfoldgica de este sistema las barras
llegaron a estabilizarse mediante la instalacién de la vegetacidn; mientras que, los canales
siguieron activos. Los procesos dominantes en las barras fueron de calcificacién o
calcretizacion. Considerando que los materiales parentales (depdsitos de gravas y arenas)
estan libres de carbonatos, éste habria sido aportado al suelo por influjo edlico (polvo edlico),
como en otros sitios de evolucién parecida (Bockheim y Douglass 2006). Procesos
geomorficos superficiales, presumiblemente de edad holocena, habrian decapitado vy
depositado nuevos materiales parentales que evolucionaron a la secuencia de horizontes A-
Ck. Estos suelos se habrian desarrollado con anterioridad al sector de los cauces por
encontrarse éstos activos.

En la zona de canales, a medida que los cauces se fueron tornando inactivos, el
material fino limo-arcilloso se deposité en los remansos. Con el tiempo, y una vez que el
sistema fluvial dejo6 de estar activo, estos cauces cesaron de estar conectados y se comportaron
como cuencas endorreicas alargadas siguiendo la morfologia del habito entrelazado (Fig. 1.1).
En este sector de anegamiento temporario se siguié6 acumulando material por decantacion,
incluyendo particulas minerales (arcillas), sales solubles, yeso y carbonatos. Eventualmente, y

favorecido por la instalacién de arbustos en las zona de los paleocauces, se acumuld material
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arenoso por accidn edlica, que luego de edafizado formé intricados parches de monticulos de
suelos.

Aunque algunos autores no encontraron relacidn entre los cambios en la topografia
y/o el substrato y la vegetacion en zonas de transicion (Agnew y col. 1993), las asociaciones
entre el suelo y la vegetacion como las reportadas en esta tesis son frecuentes en los ecotonos
(Kieft y col. 1998, Bestelmeyer y col. 2006, Buxbaum y Vanderbilt 2007) y también entre
comunidades dentro de las Provincias Fitogeograficas del ecotono bajo estudio. Asfi,
Cingolani y col. (2000) encontraron que los cambios en la vegetacién en el ecotono entre
Distritos de la Provincia Fitogeografica Patagénica acompafian a los que ocurren en el paisaje
en relacién a la topografia y el suelo. A su vez, dentro de esta Provincia, Rueter y Bertolami
(2010) observaron que las comunidades vegetales se ordenan a lo largo de un gradiente
edafico y topogrifico y que, sobre relieves de pendientes suaves, C. avellanedae es mas
abundante cuando disminuye la altitud y aumentan los porcentajes de arcilla y la salinidad.
Por otro lado, dentro del Monte, L. divaricata coloniza ambientes distintos dependiendo de la
latitud. En la zona norte del Monte se comporta como especie riberefia (Ezcurra y col. 1991),
en el Monte Central ocupa suelos arenosos o limosos y alcanza mayor altitud (Rundel y col.
2007); mientras que, en el Monte Austral domina las altiplanicies aridas y gravosas (Bertiller
y col. 1981).

En la zona de estudio la diferente distribucién de las especies es fruto de procesos
que operan durante etapas tempranas de la vida de las plantas y no consecuencia de
mortalidad diferencial luego de un establecimiento homogéneo. Estos resultados se
desprenden de la coherencia entre la distribucién de las especies a campo (Capitulo 1) y la
emergencia, el establecimiento y el crecimiento de las dos especies observados bajo
condiciones de invernadero en cada tipo de suelo (Capitulo 3), todos los cuales sefialan tanto
la ubicuidad de C. avellanedae y su dominancia sobre los paleocauces como las restricciones
que L. divaricata encuentra en estos ultimos. Las diferencias en las propiedades de los suelos
de las muestras compuestas tomadas para cada sitio a campo (Tabla 2.4) y de las muestras
tomadas de los suelos colectados para el experimento de invernadero (Tabla 3.1) se deberian a
la metodologia utilizada, ya que las muestras no correspondian exactamente a las mismas
capas del suelo. Mientras que en el caso de las muestras compuestas se utilizé suelo de los
primeros 10 cm, para el experimento de invernadero se colecté suelo hasta 20 cm de
profundidad. En este tltimo caso podrian verse diluidos elementos que se concentran en
superficie, como el carbono orgénico, desdibujando las diferencias entre los suelos que se

encontraron cuando las muestras inclufan los primeros 10 cm. Por otro lado, al realizar la
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combinacidon para obtener cada muestra compuesta se mezclan las propiedades de los
micrositios, amortiguando las diferencias entre geoformas. De todos modos, los resultados
son congruentes y sefialan las mismas tendencias en textura y en la concentraciéon de
carbonatos. Concretamente, las barras presentan suelos de granulometria mds gruesa (Tablas
2.1 y 3.1) y mayor concentracién de carbonatos

El mayor contenido de arenas en el suelo de las barras (Tabla 2.1) disminuiria la
retencion de agua en las capas superficiales favoreciendo la percolacién (Ferndndez y Trillo
2005). En esta geoforma la menor concentracién de carbono orgdnico actuaria en el mismo
sentido. Por el contrario, la mayor concentracién de carbonatos interferiria en el movimiento
descendente del agua, lo que sumado a la posicién relativa en el relieve desencadenaria
procesos de escorrentia hacia zonas topograficamente mds bajas (Bestelmeyer y col. 2006).
La prevalencia de una u otra (percolacién o escorrentia) dependerd de otros factores tales
como la intensidad de la lluvia y el contenido hidrico de la capa superficial del suelo al
momento de producirse la lluvia por su efecto sobre la tasa de infiltracion (Reynolds y col.
2000). Los paleocauces a su vez serian los receptores del agua de escorrentia. Durante los
meses frios la menor demanda atmosférica permite que los horizontes superficiales se
mantengan himedos, facilitando los procesos de escorrentia. En los paleocauces, el desarrollo
de horizontes argilicos subsuperficiales favoreceria la conservacion de la humedad hasta la
llegada de la primavera y por periodos mds largos (Buxbaum y Vanderbilt 2007). Estas
tendencias se corresponden con la menor disponibilidad de agua en las barras respecto de los
paleocauces medida a través de indicadores espectrales y de sensores de humedad de suelo.

A pesar de las diferencias halladas en la humedad del suelo, no se encontraron
diferencias significativas entre regimenes de suministro hidrico en el establecimiento de las
plantas ni en su crecimiento en el experimento de cultivo bajo condiciones de inverndculo. Es
posible que la disparidad entre regimenes hidricos no haya sido lo suficientemente amplia
como para provocar diferencias en el desempefio de las especies entre tratamientos, o que el
empleo de macetas relativamente pequeias (2 1) haya conducido a un rédpido agotamiento del
agua del suelo entre riegos, de un modo en el que no ocurre en la naturaleza, dificultando que
las plantas se aclimaten fisiolégica o morfolégicamente (Ferndndez 2010, Poorter y col.
2012a). También podria ocurrir que las plantulas tengan menor plasticidad fenotipica que los
adultos (Schlichting 1986).

La mayor disponibilidad de agua en los paleocauces puede explicar en parte la
mayor cobertura que alcanza la comunidad de C. avellanedae respecto de la comunidad de L.

divaricata, teniendo en cuenta que esta es la mayor limitante de la productividad primaria en
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los sistemas dridos y semidridos (Noy-Meir 1973). Estas diferencias en cobertura fueron
detectadas tanto por los censos de vegetacién como por los indicadores espectrales obtenidos
a partir de imdgenes satelitales de diferentes afos y estaciones. Considerando que la
intensidad de arbustos dominantes no cambia a lo largo del gradiente topogrifico (Fig. 1.4),
sino que existe un reemplazo parcial pero sustancial de los individuos de una especie por los
de la otra, las causas de la mayor cobertura deberian buscarse por diferencias a nivel de
individuo, a través de arbustos mas grandes o con mayor cobertura interna en los paleocauces.
Las diferencias en el didmetro de los individuos de ambas especies mapeados en las parcelas
del Capitulo 1 (datos no mostrados, Ld= 105,6+2,8 cm, Ca= 100,6+1,8 cm) no alcanzan para
explicar las diferencias en cobertura. Por el contrario, ambas especies difieren en su
arquitectura (Fig. 13 e 14). Chuquiraga avellanedae, dominante en los paleocauces, presenta
un indice de drea foliar (1,05£0,14) significativamente mayor al de L. divaricata (0,22+0,06)
(Campanella y Bertiller 2009), lo que contribuiria a explicar las diferencias en cobertura.

Por otro lado, la influencia del suelo sobre las plantas cambié tanto con la escala
como con la comunidad bajo consideracién, en coincidencia con lo encontrado por otros
autores (Sebastid 2004). En el sitio de estudio la influencia del micrositio es mucho mas fuerte
en los paleocauces que en las barras y lo es mds para L. divaricata que para C. avellanedae.
Ello, podria deberse a que las diferencias en propiedades edéficas entre micrositios dentro de
una geoforma (Tabla 3.1) suelen ser mayores en los paleocauces que en las barras,
especialmente en el caso de la textura.

Por sus propiedades intrinsecas, y de acuerdo a lo observado en este trabajo (Tabla
2.1), los horizontes argilicos subsuperficiales de los paleocauces se saturan con mayor
frecuencia. Se sabe que Larrea tridentata, especie morfoldgica (Ezcurra y col. 1991) y
fisiol6gicamente muy similar a L. divaricata con la que produce hibridos semiestériles (Yang
y col. 1977) y de la cual ha sido separada taxonémicamente hace algunas décadas (Hunziker y
col. 1972), es especialmente sensible a las condiciones de baja saturacion de oxigeno (Lunt y
col. 1973). Es de esperar que el intercambio gaseoso de las raices se vea dificultado en suelos
saturados. Esta situacion fue observada por McAuliffe (1994) para L. tridentata en suelos con
este tipo de horizontes en el Desierto de Sonora. A su vez, la mayor concentracién de
carbonatos en profundidad en las barras podria disminuir el estrés hidrico sufrido por L.
divaricata en los periodos mds secos (Cunningham y Burk 1973). Por otro lado, C.
avellanedae presentaria menor abundancia en las barras como consecuencia de la
competencia de L. divaricata, la que en el experimento de inverndculo mostré mayor

crecimiento, a la vez que se encontraria desfavorecida en estas geoformas por factores
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edaficos (posiblemente la mayor concentracion de carbonatos) y eventualmente factores
adicionales no detectados en los experimentos llevados a cabo en este trabajo.

En resumen, la mayoria de las predicciones se cumplieron. La distribucién de las
comunidades se asocié fuertemente a la geomorfologia, dominando la comunidad de L.
divaricata, caracteristica de la Provincia Fitogeogrifica del Monte, sobre las barras
topograficamente mads altas, que poseen suelos de textura mas gruesa, con carbonatos y cuyas
caracteristicas determinan un menor potencial hidrico. Por su parte, la comunidad de C.
avellanedae dominé sobre los paleocauces mas bajos en la topografia, con suelos de textura
mads fina, mayor contenido de algunas sales pero mayores potenciales hidricos a lo largo de
todo el afio. Por otro lado, aunque el establecimiento de las especies coincidi6 con su
distribucion en el paisaje, no se encontraron diferencias en el establecimiento ni la biomasa de
las especies en relacién a la disponibilidad hidrica bajo condiciones de invernadero. De este
modo, los resultados de este trabajo muestran la importancia de la incorporacién de la
variacién en la geomorfologia y su componente edafoldgica en los andlisis de patrones de la
vegetacion a distintas escalas.

La conjunciéon de tendencias hacia una temperatura media anual mayor Yy
precipitaciones menores aunque mads intensas (Barros y col. 2015) configura un escenario
incierto para L. divaricata en las barras. La distribucién de las precipitaciones en pulsos mas
intensos favorecerfa la escorrentia, aumentando la redistribucién del agua desde las barras
hacia los paleocauces y promoviendo el crecimiento de C. avellanedae en esa geoforma. Un
aumento en la cobertura de C. avellanedae en los paleocauces se acompafiaria de una mayor
deposicién de materiales edlicos que favoreceria, a su vez, su posterior colonizacién. La
conjuncién de estas tendencias edafogeomorfoldgicas y climdticas intensificaria el patrén

observado a escala de paisaje.
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Conclusion

A escala de paisaje la geomorfologia, los cambios en las propiedades edaificas
asociados a ella y las variaciones en la humedad del suelo inducidas por las propiedades
edaficas son importantes determinantes de la composicién de la vegetacion. Los resultados de
este estudio sugieren que en el extremo sur del ecotono entre las Provincias Fitogeogrificas
del Monte y la Patagénica existe una relacion entre la vegetacion dominante y las
caracteristicas edafogeomorfoldgicas. La coexistencia en el espacio de horizontes no
relacionados pedogenéticamente da lugar a suelos con distintas propiedades, las cuales
controlan los patrones de vegetacion. Esta heterogeneidad espacial en los atributos del suelo,
el relieve y el concomitante comportamiento del agua en el terreno es la que da lugar a la
coexistencia espacial de comunidades caracteristicas de ambientes distintos en un mismo
paisaje.

Al NE del Chubut la geomorfologia, los cambios en las propiedades edaficas
asociados a ella y las variaciones en la humedad del suelo inducidas por las propiedades
edaficas son importantes determinantes de la composicién de la vegetacién restringiendo el
establecimiento de las especies en diferentes ambientes y dando lugar a la existencia de una

zona ecotonal entre el Monte Austral y la Provincia Fitogeografica Patagdnica.
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