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RESUMEN

La interaccion entre especies es un fendmeno ecoldgico habitual en la naturaleza. En
sistemas donde las plantas lefiosas forman parte de la comunidad vegetal, como
sucede en el sur del Distritito Fitogeografico del Caldén (Caldenal), su presencia altera
el medio ambiente de forma tal que influyen sobre los organismos vegetales bajo su
area de influencia. Las relaciones lefiosas/gramineas incluyen efectos positivos
(facilitacion) y negativos (competencia) que ocurren simultaneamente. Asi, el efecto
neto de una planta sobre otra estard determinado por el balance de diferentes
mecanismos en determinadas condiciones fisicas y bibticas. El objetivo general del
presente trabajo fue estudiar el efecto de las especies lefiosas Prosopis caldenia
(caducifolia) y Larrea divaricata (perennifolia) sobre el crecimiento aéreo de las
macollas, la produccién de biomasa aérea y la calidad forrajera de Piptochaetium
napostaense y Nassella clarazii, dos gramineas perennes forrajeras nativas del
Caldenal. Ademas, se evaluaron las modificaciones de las condiciones

microambientales y edéaficas debajo y fuera de la canopia de ambas especies lefiosas.

La altura, la longitud del tallo mas vainas, la longitud de laminas verdes y la
longitud total verde de las macollas de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fueron en general
mayores que las registradas en las macollas de aquellas plantas que crecieron en los
sitios abiertos entre individuos de esas especies lefiosas. Asimismo, las macollas de
las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia tendieron a mostrar una mayor longitud total verde que las macollas de

aguellas plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata.

La biomasa aérea mostr6 un comportamiento diferencial entre P. napostaense
y N. clarazii en funcién de la especie lefiosa considerada. La presencia de L. divaricata
habria favorecido la produccion de biomasa aérea de P. napostaense; mientras que, la
presencia de P. caldenia habria favorecido la produccion de biomasa aérea de N.

clarazii.

El contenido de proteina bruta, al final del periodo de crecimiento vegetativo, en
las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de ambas especies
lefiosas estudiadas fue menor que el de aquellas plantas que crecieron en los sitios
abiertos. Sin embargo, el contenido de proteina bruta de las plantas de N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia fue mayor que el de aquellas plantas

que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata.
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Al final del periodo de crecimiento vegetativo, el mayor porcentaje de fibra
detergente neutra y 4cida en las gramineas estudiadas se registré en las plantas que
crecieron debajo de la canopia de L. divaricata. Al final del periodo de crecimiento
reproductivo, el porcentaje de fibra detergente neutra en las plantas de N. clarazii que
crecieron debajo de las canopias de P. caldenia fue mayor que el de las plantas que
crecieron debajo de la canopia de L. divaricata.

El porcentaje de lignina detergente &cida de la plantas de P. napostaense y N.
clarazii, al final de ambos periodos de crecimiento, que crecieron debajo de la canopia
de P. caldenia y en los sitios abiertos entre individuos de esta lefiosas fue mayor que
el de aquellas plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata y en los
sitios abiertos entre individuos de la misma. En ambos periodos de crecimiento
evaluados, la menor digestibilidad in vitro de P. napostaense y N. clarazii se registré
en las plantas que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y en los sitios

abiertos de esta lefiosa.

En general, los resultados obtenidos en este estudio sugeririan que P. caldenia
y L. divaricata al mejorar en su area de influencia el contenido de nitr6geno, materia
organica y densidad aparente del suelo tendrian un cierto nivel de facilitaciéon sobre P.
napostaense y N. clarazii; sin embargo, esta mejora no favorecio significativamente el
crecimiento aéreo de sus macollas, la produccién de biomasa aérea y/o algunos

pardmetros asociados con su calidad forrajera.

En conjunto los resultados obtenidos, bajo las condiciones en que se desarrolld
el presente estudio, sugieren que P. caldenia y L. divaricata tienen un efecto neutro o
negativo sobre el crecimiento, la produccién de biomasa aérea y la calidad de P.

napostaense y N. clarazii en los pastizales naturales semiaridos del sur del Caldenal.
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SUMMARY

The interaction between woody and grass species is a common feature of semi-arid
rangelands, as is southern Caldenal in central Argentina. Woody species can exert
positive and/or negative influence on the growth of neighbouring grass species through
imposing changes in the abiotic conditions in which the latter species grow, leading to a
balance in which either facilitative or competitive interactions prevail. The objective of
this work was to assess the impact of woody species on grass growth over a 2-y
period. The study comprised two morpho-physiologically different woody species and
two cool-season perennial grass species highly preferred by domestic livestock. The
species chosen for the study were Prosopis caldenia and Larrea divaricata, a warm-
season deciduous and an evergreen woody species, respectively; and Nassella clarazii
and Piptochaetium napostaense as representatives of perennial grasses highly

preferred by livestock.

The study involved the assessment of tiller growth parameters, biomass

production and forage quality in grasses growing beneath the canopy of woody species
and in open rangeland areas. Tiller growth was evaluated through measurements of
height, pseudostem length, green blade length and total green length as the sum the
latter two parameters. In addition, soil temperature, pH and water, nitrogen,
phosphorus and organic matter content were estimated at the same study sites.
Tiller growth parameters of grasses growing beneath the canopy of woody species
were generally higher than those of grasses growing in open areas. Also, total green
legth of grass tillers tended to be higher when growing beneath the canopy of P.
caldenia than L. divaricata.

Biomass production differed between grasses and woody species under
consideration for L. divaricata might have favoured biomass production of P.

napostaense while P. caldenia might have favoured that of N. clarazii.

At the end of vegetative growth period, crude protein content of P. napostaense
was lower beneath the canopy of woody species than in open areas. Whereas, crude
protein content of N. clarazii was higher beneath the canopy of P. caldenia than L.
divaricata. Fiber content, both acid and neutral detergent, at the end of vegetative
growth period was highest in grasses growing beneath the canopy of L. divaricata. At
the end of reproductive growth period, neutral detergent fiber content in N. clarazii was
higher beneath the canopy of P. caldenia than L. divaricata. Acid detergent fiber

content at the end of both growth periods was higher beneath the canopy of P.
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caldenia and in open areas between individuals of this species than beneath the
canopy and open areas between individuals of L. divaricata for both grass species. The
lowest records of in vitro digestibility were registered beneath the canopy and open
areas between individuals of P. caldenia for both grass species and for both growth
periods.

In general, the results obtained in this study suggest that P. caldenia and L.
divaricata, when improving in their area of influence the nitrogen content, organic
matter and apparent density of the soil will have a certain level of facilitation on P.
napostaense and N. clarazii. However, this improvement did not favor substantially the
aerial growth of their tillers, the production of aerial biomass and / or some parameters

associated with their forage quality.

The results obtained, under the conditions under which the present study was carried
out, suggest that P. caldenia and L. divaricata have a neutral or negative effect on
growth, aerial biomass production and quality of P. napostaense and N. clarazii in the

semi-arid natural grasslands of southern Caldenal.
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INTRODUCCION

El Distrito Fitogeogréafico del Caldén, conocido comunmente como el Caldenal o Bosque
de Caldén (Tortorelli, 1956; Ragonese, 1967), es un ecosistema endémico de la Argentina
que conserva un alto porcentaje de sus componentes originales. ElI Caldenal se
caracteriza por presentar tres estratos de vegetacién. Uno arbéreo caducifolio y xerdfilo,
cuya especie dominante es Prosopis caldenia (caldén), otro arbustivo y un estrato
herbaceo compuesto principalmente por gramineas. Debido a la gran extension del
Caldenal y a que ocupa paisajes con suelos muy diferentes los tipos de bosque que

pueden observarse de norte a sur en la region son muy diversos (Poduje, 1987).

En las areas del Caldenal, en que no se registraron procesos de desmonte, los
cambios que han sufrido los pastizales se encuentran bien documentados para el periodo
gue va desde el afo 1940 a la actualidad (Busso, 1997). Su principal uso, desde
entonces, es la produccién bovina basada en la utilizacién de gramineas perennes nativas
tales como Piptochaetium napostaense (flechilla negra) y Nassella clarazii (flechilla
grande) Esto continua asi en la actualidad ya que, lo que corresponde al sur de esta
region el 93% de los establecimientos realizan la cria y/o recria bovina constituyendo su
principal actividad econémica (Direccion General de Estadisticas y Censos de la Provincia
de La Pampa, 2012). El mal manejo de los pastizales naturales ha originado cambios en
la estructura de la comunidad vegetal del Caldenal favoreciendo el aumento de la
abundancia de especies lefiosas nativas tales como P. caldenia y Larrea divaricata
(jarilla). Las principales especies de ambas formas de vida, que en la actualidad integran
la comunidad vegetal de los pastizales naturales aunque en proporciones diferentes a las
gue podian observarse varias décadas atras, han convivido y evolucionado

conjuntamente en la region desde antes que intervenga el hombre.

La interaccion entre especies es un fendmeno ecolégico muy difundido en la
naturaleza. Walter (1971) propuso que las especies lefiosas y gramineas obtienen los
recursos (agua y nutrientes) de distintas profundidades del perfil del suelo. Esta
separacion de nichos permite que ambas formas de vida convivan en el mismo lugar
(Walker, 1985; Belsky et al., 1993). Sin embargo, Rodriguez et al. (2007), comprobaron

que este modelo de separacion de nichos no seria aplicable a ecosistemas aridos de la



Patagonia, ya que la mayor densidad de raices de las especies lefiosas (L. divaricata) y

las gramineas (N. tenuis) se encontro6 en los primeros cm de profundidad del suelo.

En sistemas donde las plantas lefiosas forman parte de la comunidad vegetal,
como sucede en el Caldenal, su presencia altera el medio ambiente de forma tal que
influyen sobre los organismos vegetales bajo su area de influencia (e.g. gramineas). Las
relaciones lefiosas/gramineas incluyen efectos positivos (facilitacién) y negativos
(competencia) que ocurren simultaneamente, y pueden afectar diferentes variables, y
cambian dependiendo de la escala espacio-temporal y el momento en el ciclo de vida de
las plantas considerado. Asi, el efecto neto de una planta sobre otra estara determinado
por el balance de diferentes mecanismos en determinadas condiciones fisicas y bidticas
(Armas y Pugnaire, 2005). Los efectos de las especies lefiosas sobre las gramineas
perennes forrajeras, sean positivos o negativos, pueden verse reflejados en el crecimiento
aéreo, la produccion de biomasa aérea y/o en la calidad nutricional de las mismas
(Bedunah y Sosebee, 1984; Daniel et al., 1982; McPherson y Wright, 1990; Belsky et al.,
1989 y 1993; Tinte et al., 1995; Laxson et al., 1997; Miller et al., 2000 y Kahi et al., 2009)

Si bien algunos estudios han evaluado los efectos del control de las especies
lefiosas sobre la produccion y el crecimiento aéreo (Bbo et al., 1996; Pelaez et al., 2001 y
2003), y la calidad forrajera (Moretto et al., 2003; Flemmer et al., 2003; Cerqueira et al.,
2004) de algunas de las gramineas forrajeras mas conspicuas en el sur del Caldenal, no
existe informacién disponible acerca de la influencia (facilitacibn/competencia) de las
especies lefiosas sobre la performance de las gramineas perennes forrajeras mas
importantes de la region. En consecuencia, estudiar los aspectos relacionados con la
interaccion lefiosas/gramineas contribuird a la comprensién del funcionamiento de los
pastizales naturales del sur del Caldenal. Asimismo, permitira disefiar estrategias de
manejo de las especies lefiosas tendientes a mantener la estabilidad y sustentabilidad de

los mismos.

HIPOTESIS Y OBJETIVOS

El presente estudio se baso en las siguientes hipotesis:
1. La presencia de especies lefiosas favorece el crecimiento aéreo de las macollas de
las plantas de las gramineas perennes forrajeras que crecen bajo su area de

influencia.



La presencia de especies lefiosas favorece la produccion de biomasa aérea y mejora
la calidad forrajera de las plantas de las gramineas perennes que crecen bajo su area

de influencia.

La presencia de especies lefiosas modifica las condiciones microambientales y
edéficas bajo su area de influencia lo cual favorece el crecimiento aéreo de las
macollas, la produccion y la calidad forrajera de las plantas de las gramineas

perennes.

En funcion de las hipotesis propuestas se establecieron los siguientes objetivos:

1.

Registrar la altura, la longitud del pseudo-tallo/tallo, la longitud de laminas verdes, la
longitud total verde y el nimero de hojas verdes de plantas de P. napostaense y N.
clarazii que crecieron debajo de la canopia ¥’ de P. caldenia y L. divaricata y en los

espacios abiertos entre individuos de estas lefiosas (hipétesis 1).

Determinar la produccion de biomasa aérea de plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata y en los espacios

abiertos entre individuos de estas lefiosas (hipotesis 2).

Determinar el contenido de proteina bruta, fibra y digestibilidad in vitro de plantas de
P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L.

divaricata y en los espacios abiertos entre individuos de estas lefiosas (hipétesis 2).

Determinar el pH y el contenido de materia organica, nitrégeno, fésforo y la densidad
aparente del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata, y en los

espacios abiertos entre individuos de estas lefiosas (hipotesis 3).

Registrar la temperatura y el contenido hidrico del suelo entre 0-10 cm de profundidad
debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata y en los espacios abiertos entre

individuos de estas especies lefiosas (hipotesis 3).

W En esta tesis el término canopia se usa en remplazo de dosel o canopeo. Proviene del inglés canopy (del
latin canopus) e identifica al sistema aéreo de una planta lefiosa que incluye hojas y ramas (Aliqud y Diaz
Bruno, 2008).



REVISION BIBLIOGRAFICA

Los ecosistemas de pastizales naturales ocupan alrededor de 117 millones de km?

(Scholes y Hall, 1996), abarcando entre el 45% y el 52% de la superficie mundial de
tierras con vegetacion (Matthews, 1983; Saggar et al., 2009). Estos se encuentran
principalmente distribuidos en las regiones &ridas y semiaridas del mundo y en general
estas tierras no son aptas para la agricultura (Harrington et al., 1984). Es asi que
podemos incluir dentro de estos ecosistemas a mas de la mitad de la superficie de Africa
y Australia, el 45% de América del Sur, y el 10% de la India y el sudeste de Asia (Werner,
1991).

Los ecosistemas de pastizales naturales son ecotonos dinamicos entre
formaciones de plantas lefiosas y formaciones de pastizal (estepas arbustivas, matorrales
desérticos, bosques, etc.), pudiendo variar sustancialmente con respecto a la altura de la
especie lefiosa presente (arbusto vs. arbol), la cobertura de las copas (5% a 80%), el tipo
y ciclo del follaje (hoja perenne vs. caducifolia; latifoliado vs. aciculifoliados) y la
disposicién espacial de los elementos lefiosos que los componen (al azar, regular o
agrupada). Del mismo modo, el estrato herbaceo puede estar formado por especies de
distintos tamafios, formas de crecimiento (erectas, rastreras, rizomatozas, etc.) o vias
fotosintéticas (Cs;, C, 0 ambas). Esta variacion en las caracteristicas estructurales vy
funcionales de los pastizales naturales refleja una gran variedad de interacciones
relacionadas con el clima (cantidad y estacionalidad de las lluvias), los suelos
(profundidad y textura) y los disturbios (pastoreo y fuego) (Backéus, 1992; Anderson et al.,
1999). Dada la gran diversidad de posibles combinaciones estructurales hay poco
acuerdo sobre como deben ser clasificados y nombrados ciertos tipos de pastizales
naturales. La abundancia relativa de las plantas herbaceas y lefiosas en estos
ecosistemas puede ser muy dinamico y cambiar notablemente en cortas escalas de
tiempo (Archer, 1996).

Las condiciones climéticas, particularmente la lluvia y la temperatura ambiente,
son las principales determinantes de la productividad y la estabilidad de los ecosistemas

de pastizales naturales, ya que influyen directamente en la disponibilidad de agua y de



nutrientes en el suelo. Las areas que un que reciben menos de 250 mm de precipitacion
anual se denominan zonas aridas; mientras que, aquellas que reciben entre 250-500 mm
son semiéridas. Asimismo, la UNEP (1992) para una estimacion méas precisa del grado de
aridez propone la utilizacion no sélo de la precipitaciéon promedio anual sino también de la
evapotranspiracion potencial, a través de este indice de aridez aceptado por la FAO, los
pastizales naturales pueden clasificarse en hiperaridos, aridos, semiaridos y subhimedo-
seco. Ademas, otra caracteristica de estos ecosistemas es que las precipitaciones son
muy variables de afio en afio con un coeficiente de variacion anual de mas del 30%
(Fernandez Garcia, 1996).

Los pastizales naturales son ecosistemas terrestres dominados por comunidades
vegetales nativas que pueden diferir en su estructura, funcionamiento y composicién de
especies. Por su gran heterogeneidad, los mismos pueden ser utilizados con objetivos tan
disimiles como el pastoreo, la mineria o zonas militares. Sin embargo, en la actualidad
hay un creciente reconocimiento de su importancia para otros usos tales como la
conservacién de la vida silvestre, el turismo, la caza, el abastecimiento de bienes y
servicios, y la recreacion (Grice y Hodgkinson, 2002). No obstante, lo mas comuln es
utilizar estos sitios como tierras de pastoreo para la cria de ganado doméstico,
estimandose que a nivel mundial los pastizales naturales proporcionan forraje para mas
de 1800 millones de cabezas de ganado, lo cual representa aproximadamente las tres
cuartas partes de los animales domésticos que existen en el mundo (Holechek et al.,
1989; Saggar et al., 2009). Sin duda, esto les da un gran valor como generadores de

alimentos para la humanidad.

Los pastizales naturales en la Argentina

El territorio nacional de la Argentina abarca aproximadamente 280 millones de hectéareas,
y un poco mas del 70% de esa superficie se encuentra ocupada por pastizales naturales
(Deregibus, 1988). La existencia de los mismos obedece a limitaciones de suelo o clima
qgue hacen imposible la realizacion de actividades agricolas. Aun asi, en los dltimos afios
muchas hectareas de pastizales naturales han sido transformadas con fines agricolas

(e.g. cultivo de soja) y/o para la implementacion de sistemas de produccion intensivos.

Los dos elementos habitualmente usados para explicar la existencia de los

distintos tipos de vegetacion existente en los pastizales naturales de la Argentina son la



temperatura y la humedad (o aridez). Segun Burkart (1975), las isotermas anuales de 20 y
13°C permiten definir los pastizales megatérmicos, mesotérmicos y microtérmicos;
mientras que, las isolineas de la demanda evaporativa de la atmésfera (Thornthwaite,
1942) sefialan la existencia de pastizales aridos, semiéridos, subhimedos y humedos.

En nuestro pais los pastizales naturales se destinan principalmente a la cria de
ganado vacuno, y en menor medida a la cria de ovinos y caprinos. Si bien el nUmero de
cabezas por rodeo decrecio en los ultimos afios por las sucesivas sequias, los pastizales
naturales siguen siendo el eslabdn inicial de la cadena de produccion de carne vacuna,
que constituye una de nuestras principales fuentes de alimento. Ademas, los animales
producidos en estos ecosistemas son los que le han dado prestigio internacional a
nuestras carnes. Segun Deregibus (1988), el mal manejo del pastoreo es el principal

causante de la degradacién de dos tercios de los pastizales semiaridos de la Argentina.

El Distrito Fitogeografico del Caldén, conocido cominmente como el Caldenal,
pertenece a la Provincia del Espinal y es la unidad con fisonomia boscosa dominante mas
austral del Dominio Chaquefio (Cabrera, 1976). Se extiende desde el centro este de San
Luis, abarca el sur de Cdérdoba, el centro de La Pampa y algunos sectores del SO de
Buenos Aires. Se caracteriza por presentar tres estratos de vegetacion: uno arbéreo
caducifolio y xerdfilo, cuya especie dominante es P. caldenia, otro arbustivo y un estrato
herbaceo compuesto principalmente por gramineas perennes. Debido a la gran extension
del Caldenal y a que ocupa paisajes con suelos muy diferentes los tipos de bosque que
pueden observarse de norte a sur en la regién son muy diversos. Poduje (1987) divide al
Caldenal por diferencias en las existencias boscosas y en la composicion floristica en tres
regiones: norte, centro y sur. Los bosques de caldén predominan en la regién norte y
disminuyen la region centro. En la regién sur los caldenes son de menor tamafio y se
asocian con un gran numero de especies arbustivas. Existe un consenso general acerca
que en sus origenes el Caldenal presentaba la fisonomia de una sabana dominada por un
abundante estrato herbaceo con especies lefiosas dispersas. Asimismo, se considera que
los bosques nativos no fueron alterados por los pueblos originarios. Luego de la campana
militar del desierto, llevada a cabo en 1879, muchas areas fueron desmontadas
masivamente con el objetivo basico de abrir el territorio para el aprovechamiento
agropecuario (Garbarino, 2008). Los campos se dejaban “limpios”, conservando algunos

ejemplares de caldén aislados para darle reparo al ganado (Lasalle y Lluch, 2000). Los



sitios del Caldenal que no sufrieron procesos de desmonte se destinaron, y aln en la

actualidad se destinan, a la cria de ganado bovino.

Segun Cingolani et al. (2008), la biomasa aérea de las gramineas forrajeras y la
cobertura de lefiosas esta directamente relacionado con la comunidad vegetal y la historia
de uso que ha tenido el pastizal natural, y ambas variables permiten definir la condicion
del mismo (Huss et al., 1986). EI mal manejo del pastoreo al que han sido expuestos los
pastizales del Caldenal y la disminucion en la frecuencia con que ocurrian los fuegos
naturales han producido cambios importantes en la vegetacién natural y en los suelos,
presentado la region un estado avanzado de degradacion y desertificacién (Busso, 1997).
El pastoreo continuo puede considerarse como el principal causante de alterar la
composicion floristica de la vegetacion del pastizal provocando el reemplazo de especies
perennes de alto valor forrajero por especies de bajo valor forrajero (Moretto y Distel,
1997). Ademas, el ganado vacuno favorece directa o indirectamente el reclutamiento de
nuevos individuos de P. caldenia y el desarrollo de especies arbustivas tales como L.
divaricata, Condalia microphylla (piquillin), Schinus fasciculatus (molle) y Geoffroea
decorticans (chafar) y la generacion de parches de suelo desnudo (Schlesinger et al.,
1990; Distel y Bod, 1995). Asi, la estructura actual de las comunidades vegetales del
Caldenal se encuentra muy modificada de lo que antiguamente era y las fisonomias
resultantes son las de arbustales muy cerrados y/o impenetrables (Dussart et al., 1998;
Lerner, 2004).

Las lefiosas en los pastizales naturales

La cria de ganado doméstico en los pastizales naturales se basa en la utilizacion casi
exclusiva de la vegetacion nativa y particularmente de las gramineas perennes que son
las que sostienen la produccion. EI mal manejo del pastoreo, basado en el pastoreo
continuo y el empleo de altas cargas animales, produce un impacto negativo sobre estos
ecosistemas, pudiendo conducir a la degradacion de la vegetacién causando cambios en
la estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales, y la degradacion fisica y
quimica del suelo. Los cambios en las comunidades vegetales constituyen un fenémeno
global en la mayoria de los pastizales naturales del mundo, en especial en aquellos
constituidos por un estrato continuo de vegetacion herbicea y uno discontinuo de
especies lefiosas. Asi, muchas investigaciones han tenido como foco central el reemplazo

de especies vegetales en los pastizales naturales de América (Wondzell y Ludwig, 1995),
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Australia (Auld, 1990) y Africa (Cornelius y Schultka, 1997). Uno de los cambios mas
importantes ocurridos en los pastizales naturales aridos y semiaridos lo determino el
proceso de arbustizacion caracterizado por el aumento de la abundancia y de la cobertura
de las especies lefiosas en detrimento de las gramineas perennes. Las especies lefiosas,
aunque en menor densidad, han formado parte de las comunidades climax de la mayoria

de estos pastizales naturales.

Las causas que favorecieron la proliferacién de especies lefiosas en los pastizales
naturales suelen ser dificiles de determinar. En ciertas regiones, el aumento de la
concentracion de CO; en la atmésfera parece ser el factor desencadenante (Archer et al.,
1995; Brown y Thorpe, 2008); mientras que, en otras el principal disparador parece ser el
alto nivel de herbivoria al que fueron expuestos los pastizales naturales desde la
introduccion del ganado doméstico (Van Auken, 2000). No obstante, es altamente
probable que en la mayoria de las situaciones la interaccién entre varios factores, tales
como el pastoreo, la sequia, los eventos de lluvia superiores a los promedios histéricos, la
reduccién de la frecuencia de los fuegos naturales, etc., determinen el aumento de la

abundancia de las especies lefiosas (Grover y Musick, 1990; Archer, 1994).

El fuego es un disturbio natural asociado a la vegetacion (Morello y Adamoli, 1974;
Bravo et al.,, 2001; Kunst et al., 2003) que regula el crecimiento de las comunidades
vegetales y modela el ecosistema. Los cambios en la composicién floristica post-fuego y
la dominancia de un estrato de vegetacion estaran relacionados con la recurrencia del
fuego. El pastoreo reduce la acumulacion de combustibles finos (pastos), y por lo tanto
disminuye la frecuencia de ocurrencia de los fuegos naturales. Largos periodos libres de
fuego han resultado en importantes cambios en la estructura de las comunidades
vegetales. Asi, las plantas lefiosas han logrado avanzar sobre los sitios ocupados por las
especies herbéceas, especialmente en sitios donde la historia de manejo de los pastizales

reflejan elevadas intensidades y frecuencias de pastoreo (Archer et al., 2011).

En algunos casos, el incremento de las especies lefiosas en los pastizales
naturales se ha reflejado en el aumento de su cobertura y densidad. Mientras que, en
algunos sitios dicho aumento se encontré dentro de rangos historicos normales, en otros
casos las especies lefiosas han llegado a invadir los pastizales naturales rapidamente. Se

han encontrado evidencias en pastizales naturales donde la cobertura lefiosa se ha



incrementado de tal manera que el &rea se convirtié en una comunidad con una cobertura
de especies lefiosas del 95% (Van Auken, 2009). Los efectos de la arbustizacién sobre
los otros componentes del pastizal natural son similares a los ocurridos en sitios

geograficamente distantes (Ansley y Castellano, 2006).

En general, el aumento de la densidad de especies lefiosas puede cambiar la escala
en que se distribuyen los nutrientes en el suelo desde una escala homogénea que
corresponde a la distribucion de las plantas de gramineas, a una escala mas heterogénea
relacionada con la dispersion de los arbustos en el pastizal natural (Schlesinger y
Pilmanis, 1998). El agua, los sedimentos, el polvo y los nutrientes tienden a acumularse
bajo la canopia de las lefiosas debido a los movimientos del viento y del agua. Los
espacios libres entre lefiosas (desnudos) tienen mayor temperatura y evapotranspiracion,
menor aporte de materia organica, mayor erosién y los suelos de textura fina mayor
escurrimiento superficial de agua (Schlesinger et al., 1990). Debajo de la canopia de las
lefiosas suelen observarse mayores tasas de descomposicion de materia organica debido
a la mayor actividad de la micro y meso fauna del suelo, esto trae aparejado mayores
concentraciones de nutrientes en esos sitios en comparacion con los espacios abiertos

entre lefiosas (Bhark y Small, 2003).

Interaccion leflosas/gramineas

Las limitaciones ambientales y la distribucion de los recursos son espacial y
temporalmente heterogéneas, y esa variabilidad es la que determina, al menos en parte,
la combinacién de “las formas de vida” (e.g. lefiosas/gramineas) que permiten la
utilizacion mas eficiente de los recursos en cada regién. Ademas, las interacciones
biol6gicas modifican el ambiente fisico moderando o aumentando las limitaciones
ambientales, cumpliendo un papel determinante en la distribucién espacial y en la
productividad de las especies (Aguiar y Sala, 1999). Estas interacciones incluyen una
serie de efectos negativos y positivos que ejercen las plantas entre si de forma
simultdnea, siendo el efecto neto de una planta sobre otra, el balance de estos aspectos

positivos y negativos.

Las especies herbaceas y lefiosas pueden coexistir en un equilibrio dinamico
cuando los factores climaticos, edéaficos y los disturbios (e.g. herbivoria, fuego) interactian

temporalmente de tal manera que ninguna de las formas de vida puede excluir a la otra.
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Sin embargo, un cambio de direccidon en uno o mas de estos factores de control primario
puede inclinar la balanza a favor de una forma de vida sobre la otra, y desplazar el
sistema, ya sea hacia pastizales abiertos o montes con gran cobertura de especies
lefiosas. Los factores climaticos y edaficos podrian influir en la tasa y dinamica de estas
transiciones en los ecosistemas. Segun Jeltsch et al. (1996), las principales razones que
determinan la coexistencia de las especies lefiosas y gramineas en los pastizales
naturales son dificiles de determinar por medio de experimentos de campo a pequefa
escala y a corto plazo.

En los pastizales naturales interactian una amplia serie de factores tales como
agua, nutrientes, herbivoria y fuego. El efecto conjunto de estos factores no soélo
determina la comunidad vegetal en un sitio sino también el tipo de interacciones que
ocurren entre las distintas formas de vida que la integran. La coexistencia de las especies
lefiosas y herbaceas en pastizales naturales, puede ser consecuencia de la particion de
los recursos disponibles (Walter, 1939; Walker y Noy-Meir, 1982; Jeltsch et al., 2000;
Ward, 2005; Lehmann et al., 2009).

Las raices de las especies herbaceas y lefilosas pueden ocupar diferentes
horizontes asi cada tipo de vegetacion obtendria sus recursos esenciales como el agua y
los nutrientes de diferentes profundidades del suelo (Breshears y Barnes, 1999;
Kambatuku et al., 2012). Cuando esto sucede no existe competencia entre ambas formas
de vida; por lo tanto, su coexistencia estaria en un equilibrio estable. La hipétesis de
separacion de nichos (Walker et al., 1981) propone que las gramineas poseen sistemas
radicales finos que exploran densamente los primeros centimetros del perfil del suelo
utilizando el agua y los nutrientes alli disponibles. En contraste, las plantas lefiosas
presentan raices gruesas que se extienden en profundidad explorando un gran volumen
de suelo adquiriendo el agua de los horizontes mas profundos del mismo. Asi, las lefiosas
con sus profundos sistemas radicales pueden utilizar fuentes de agua profundas que les
permiten sobrevivir a largas sequias en climas &ridos; mientras que, la vegetacion
herbacea depende de pulsos de lluvia que mantienen humedo el suelo explorado por sus
raices relativamente poco profundas de manera mas o menos continua. Generalmente, la
separacion de nichos entre las profundidades de suelo explorado por las raices de las
distintas especies no suele tener limites estrictos y lo que realmente ocurre es una

separacion parcial de nichos (Fig. 1).
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Varios estudios (Soriano y Sala, 1983; Lee y Lauenroth, 1994; Baldocchi et al.,
2004; Nippert y Knapp, 2007) realizados en distintos pastizales naturales del mundo
confirmaron esta hipotesis. Peldez et al. (1994), si bien corroboraron la hipétesis de
Walker et al. (1983) para el caso de P. caldenia, reportaron que tanto las raices de dos
gramineas nativas perennes (Nassella tenuis y P. napostaense) como de C. microphylla
ocuparon la misma profundidad en el perfil del suelo y compitieron por el agua disponible
en ese nivel.

Lefiosas

Gramineas

\o Capas superiores del suelo,

pericdo corto de humedad

Capas profundas del suelo,
pericdo largo de humedad

Figura 1. Modelo de separacion parcial de nichos (Walker y Noy-Meir, 1982). Los circulos en negro
representan las raices de las lefiosas y los circulos abiertos las raices de las gramineas.

Las precipitaciones anuales y su distribuciéon influyen en gran medida sobre el
predominio de uno u otro tipo de especie en los pastizales naturales. Bajos niveles de
precipitacién gque sélo infiltran unos pocos centimetros en el suelo, suelen favorecer el
desarrollo del estrato herbaceo. Estas plantas utilizan rapidamente el agua disponible; por
lo tanto, las plantulas de las especies lefiosas no podrian establecerse porque en
condiciones aridas las gramineas serian mas eficientes en el uso del agua disponible en
el suelo a poca profundidad (Scholes y Archer, 1997). Ademas, la rapida absorcion de
agua que hace el estrato herbaceo impediria que una parte de la misma infiltre a capas
mas profundas del suelo para que pueda ser utilizada por lefiosas ya establecidas. Segun
Ward y Ngairorue (2000), la densidad de especies lefilosas aumenta a medida que los

niveles de lluvia se incrementan porque las gramineas no alcanzan a absorber toda el
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agua disponible. Asi, una cantidad cada vez mayor de agua alcanzara las capas
profundas del suelo donde las lefiosas presentan la mayor proporcién de sus raices y por
lo tanto seran mas eficientes en el uso del agua alli disponible.

Las caracteristicas edaficas que influyen sobre el movimiento del agua en el suelo
tales como la textura, la estructura, el contenido de materia orgénica, la densidad
aparente, la presencia de capas densas y la profundidad efectiva del suelo afectan el
equilibrio entre especies lefiosas y gramineas en el ecosistema (Johnson y Tothill, 1985;
Knoop y Walker, 1985; Archer, 1995; Barnes y Archer, 1999). Aunque las raices de
muchas especies lefiosas logran alcanzar grandes profundidades y/o en ocasiones
atraviesan capas densas de suelo, a través de fisuras, para tener acceso a los recursos
que alli se encuentran disponibles, pareceria poco probable que todas las plantas lefiosas
de un pastizal obtengan la mayor parte de su agua de estas fuentes profundas. La
mayoria de las raices de las lefiosas y de las gramineas estdn en los horizontes
superiores del suelo porque es alli donde se encuentra la mayor parte del agua y
nutrientes disponibles (Jackson et al., 1996). Por lo tanto, es alli donde existen las
mayores probabilidades de ocurrencia de competencia entre ambas formas de vida por

los recursos disponibles.

Otro aspecto fundamental en la coexistencia de especies lefiosas y gramineas son
las estrategias que presentan cada una de ellas en la economia en el uso del agua. Las
gramineas, cuando hay una adecuada disponibilidad de agua en el suelo, transpiran
intensamente con altos niveles fotosintéticos produciendo una gran cantidad de biomasa
aérea en poco tiempo. Cuando el agua en el suelo comienza a agotarse, las gramineas
reducen su ritmo de crecimiento y comienzan a secarse, hasta que finalmente sus partes
aéreas mueren. Por el contrario, las lefiosas tienen una estrategia mas estable en la
economia del uso del agua, ya que en general cuando la disponibilidad hidrica es
adecuada sus tasas fotosintéticas y niveles de transpiracion son menores. Ademas,
durante sequias muy prolongadas, las especies lefiosas mantienen cerrados sus estomas
y si el déficit hidrico continla pueden desprender sus hojas reduciendo al minimo las

pérdidas de agua por transpiracion (Walter, 1973).

Cuando los pastizales naturales son utilizados para la cria de ganado doméstico la

proporcion original de especies lefiosas y gramineas se altera debido al sobrepastoreo. El
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sobrepastoreo reduce la capacidad de las gramineas para absorber el agua proveniente
de las lluvias, lo cual permite que quede agua disponible para el establecimiento de
plantulas de especies lefiosas. Al mismo tiempo, las plantas lefiosas adultas, se veran
favorecidas ya que una mayor proporcion del agua de lluvia alcanzara los horizontes mas
profundos del suelo donde sus raices dominan (February y Higgins, 2010). El fuego ha
sido, y es, un factor natural clave para regular la proporciéon lefiosas/gramineas en los
pastizales naturales (Scholes y Walker, 1993; Jansen et al., 2010). La ocurrencia
periddica de fuego controla la densidad de las especies lefiosas al dafiar principalmente
plantulas y/o individuos jévenes de estas especies (Peldez et al., 2010). El sobrepastoreo
impide la acumulacién de combustibles finos (@ < 3 mm) provocando que el fuego ocurra
con menor frecuencia que la histérica en un determinado sitio. Esto favorece tanto el
aumento de la densidad como de la cobertura de las especies lefiosas en desmedro de

las gramineas perennes forrajeras (Pelaez et al., 2013).

Segun Gurevitch et al. (2006), las plantas se han adaptado a diferentes
condiciones ambientales a través de la evolucion fenotipica de caracteristicas fisioldgicas,
morfol6gicas, anatémicas u otros atributos y/o por la evolucion de la plasticidad fenotipica.
Los organismos evolucionan como consecuencia de la interaccion entre patrones internos
y del medio externo que los rodea. Los organismos no sélo son capaces de adaptarse al

ambiente en el que viven, sino que también pueden modificarlo.

En los inicios de la Ecologia, predominaba la idea que los ecosistemas eran
direccionados por el conflicto y la necesidad. Se reconocia asi a la competencia como la
fuerza principal en la estructuracion de las comunidades naturales. Sin embargo, bajo
este punto de vista los ecélogos interpretaron a la competencia como un proceso que
limitaba la coexistencia y la diversidad especifica. Por esta razén, surgieron nuevas
teorias, que aunque firmemente relacionadas con el principio de exclusién competitiva,
constituyeron valiosos intentos para definir y explicar las condiciones en las que se

promueve la coexistencia y se mantiene la diversidad de especies (Barbour, 1996).

Diversos estudios de comunidades vegetales enfatizaron la importancia de los
procesos negativos y los factores abidticos (e.g. competencia, depredacion, disturbios,
estrés) sobre la estructura de las mismas (Fowler, 1986; Bengtsson et al., 1994). Sin

embargo, estudios recientes han puesto de manifiesto el valor de incorporar las
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interacciones positivas (e.g. facilitaciébn) en las teorias y modelos relacionados con la
ecologia de poblaciones y comunidades para explicar los fenédmenos evolutivos de las
distintas formas de vida (Callaway, 1995 y 1997; Belsky et al., 1994; Bruno et al., 2003;
Brooker et al., 2008). La existencia de facilitacion sobre el fithess individual, la
distribucién de poblaciones y tasas de crecimiento, la productividad, la composicién de
especies, la biodiversidad y la dindamica de comunidades a escala de paisaje fueron
comprobadas en una gran variedad de hébitats (Jones et al., 1997; Stachowicz, 2001).

Los modelos ecolégicos tradicionales se basan en la competencia de las plantas
por los recursos limitantes (e.g. agua, nutrientes, luz, espacio y/o polinizadores) que
existen en el ecosistema dificultando la interpretacion de los mecanismos que promueven
la coexistencia a través de la separacion de nichos. Se ha propuesto que la coexistencia
deberia estar asociada a procesos como la separacion espacial inter-especifica. No
obstante, los efectos de la facilitacién difieren mucho de los efectos competitivos. Un
individuo vecino puede brindar beneficios directos, tales como sombra, temperatura y
humedad favorables, mayor disponibilidad de nutrientes, etc. o indirectos tales como
eliminacion de competidores, disuasion de predadores, micro-organismos del suelo
asociados, etc. (Callaway, 1995). Bertness y Callaway (1994), sugieren que la
modificacion “favorable” de factores potencialmente limitantes por la presencia de una
planta vecina, no es un fendmeno que ocurre solo en ciertas comunidades sino que es

algo generalizado.

Actualmente, existen teorias que explican la coexistencia de plantas de distintas
especies vegetales en una comunidad en el contexto de la competencia interespecifica
por recursos limitados; mientras que, otras teorias lo hacen sobre la base de las
interacciones positivas (Callaway y Pugnaire, 1999). Sin embargo, las interacciones
negativas y positivas no son mutuamente excluyentes; mas aun; pueden ocurrir en forma
simultanea afectando diferentes variables y cambiando segun la escala espacio-temporal
y el momento en el ciclo de vida de las plantas. Asi, el efecto neto de una planta sobre
otra estara determinado por el balance de diferentes mecanismos en determinadas

condiciones fisicas y bidticas (Armas y Pugnaire, 2005).

Los ecologos utilizan el término estrés para describir las circunstancias abiéticas

que afectan negativamente a las especies y a las comunidades vegetales. Segun Weiher
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(2004), existen dos aspectos a considerar en el concepto ecoldgico de estrés. En primer
lugar, estrés es el nivel de un factor ambiental que reduce la tasa de produccion de
biomasa de una planta por debajo de su nivel 6ptimo o potencial. Las limitaciones en la
disponibilidad de recursos y las condiciones ambientales sub-6ptimas son formas de
estrés. Por lo tanto, puede suponerse que la mayoria de los individuos de todas las
especies estén sometidos a este tipo de estrés casi todo el tiempo. En segundo lugar, es
probable que un estrés minimo no reduzca la productividad ni afecte la distribucion de las
plantas y sus abundancias relativas, lo cual se deberia a que las plantas estan adaptadas
a sobrevivir y reproducirse dentro de ciertos rangos de disponibilidad de recursos y bajo
determinadas condiciones climaticas. Un estrés es importante, cuando es Ilo
suficientemente severo o prolongado como para limitar la presencia o alterar la

abundancia relativa de las especies en una comunidad.

Definir y entender los efectos del estrés es util para predecir la intensidad e
importancia de las interacciones planta-planta a lo largo de gradientes ambientales y por
ende para estimar la importancia relativa de los factores que estructuran las comunidades
vegetales (Lortie y Callaway, 2006). La hipétesis del gradiente de estrés es un modelo
conceptual que describe la relacion entre el efecto de las interacciones vegetales y el
grado de estrés abibtico. Segun el modelo, las interacciones de facilitacion y competencia
varian inversamente a lo largo del gradiente de estrés abidtico. Asi, la existencia de las
interacciones de facilitacién seria mas comun bajo condiciones abiéticas de mayor estrés
gue bajo condiciones abitticas de menor estrés (Maestre et al., 2005). Distintos autores
(Kikvidze, 1993; Bertness y Hacker, 1994; Kikvidze, 1996; Brooker y Callaghan, 1998;
Callaway et al., 2002; Tirado y Pugnaire, 2005) adhieren a este modelo. Sin embargo,
Maestre y Cortina (2004) y Anthelme et al. (2007), encontraron que existen niveles de
estrés elevados en los que la competencia tuvo mayor importancia que las interacciones

positivas.

La teoria de los gradientes opuestos propone que una mejora en la disponibilidad
de un factor por lo general se asocia a una reduccion en la disponibilidad de otro factor. El
agua, especialmente en los ambientes aridos y semiéridos, y la luz son dos recursos
esenciales para la vida vegetal. En los sitios sombreados generados por la cobertura
aérea de las lefiosas, si bien existe comparativamente mas humedad que en los sitios sin

vegetacion, el crecimiento del estrato herbaceo puede ser limitado por la restriccion de luz
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solar. En cambio, en los sitios sin cobertura aérea de las lefiosas el factor limitante es el
agua disponible y no la luz solar incidente. Entre estos extremos pueden aparecer sitios
intermedios en los que el conflicto disponibilidad/requerimiento de luz y agua puede verse
minimizado. Segun Retana et al. (1994) y Gémez (2004), en estos sitios las especies
leflosas pueden generar microambientes con diferente disponibilidad de recursos que

favorecen la supervivencia y el crecimiento de los componentes del estrato herbaceo.

Al margen de las discrepancias encontradas en la literatura sobre el tema, es
evidente que las interacciones positivas y negativas varian segun la especie, de la
intensidad del estrés y de las interacciones indirectas (Callaway y Walker, 1997; Kunstler
et al., 2006; Valladares et al., 2008; Maestre et al., 2009). Ambos tipos de interacciones
suelen tener lugar de forma simultanea, siendo el balance entre unas y otras critico para
la organizacién de las comunidades (Miriti, 2006). Asi también la variacion en el signo de
las interacciones puede depender de las variables medidas, el momento fenoldgico y/o las
especies que interaccionan (Brooker et al., 2007). Para simplificar el estudio de las
interacciones generalmente se toma un nimero acotado de individuos pese a que en los
ecosistemas naturales muchos individuos interaccionan entre si al mismo tiempo,
generando diferentes tipos de interacciones. Entonces las gramineas pueden tener
efectos sobre las especies lefiosas y las lefiosas pueden tener algun efecto sobre las
gramineas, estos efectos pueden ser positivos 0 negativos y en ocasiones puede ocurrir

gue no exista ningun tipo de efecto.

Influencia de las lefiosas en el crecimiento aéreo de las gramineas

El crecimiento aéreo de una planta puede ser descripto a partir de los procesos que
determinan la expansion de sus tejidos. En las gramineas la produccion y pérdida de
biomasa aérea ocurre en forma simultanea, como consecuencia de los procesos de
crecimiento y senescencia, constituyendo un proceso dindmico (Hodgson et al., 1981).
Por ello, el registro de la aparicion, expansion y senescencia foliar a nivel de las macollas
brinda informacién basica para comprender la dindmica del crecimiento aéreo de las
gramineas perennes. El nimero y tamafio de las hojas, la altura de las macollas, la
produccion de macollas hijas, el nimero de macollas por planta y las tasas relativas de
crecimiento, son los componentes mas importantes que contribuyen al desarrollo de la

superficie fotosintética y determinan la produccion potencial de las gramineas perennes
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(Anslow, 1966; Fitter y Hay, 1983; Murphy y Briske, 1992; Becker et al., 1997). Los
mismos estan determinados genéticamente; sin embargo, son controlados por la
disponibilidad de agua y nutrientes en el suelo, la temperatura y la luz incidente (Cox et
al., 1992).

Las especies lefiosas tienden a aumentar la heterogeneidad espacial en las
comunidades de pastizales naturales. La presencia de estas especies genera cambios en
las condiciones climaticas y edaficas en los sitios bajo su influencia; por lo tanto, pueden
tener efectos marcados sobre el crecimiento de las gramineas perennes que crecen
debajo de su canopia (Belsky et al., 1994; Callaway, 1995; Scholes y Archer, 1997). La
canopia de las lefiosas reduce la radiacion solar directa e indirecta entre el 25 y 90 %
(Belsky et al., 1989., Jackson et al., 1990). No obstante, la cantidad de radiacién solar que
les llega a las gramineas que crecen debajo de la cubierta de las lefiosas puede ser
suficiente para que alcancen altas tasas de fotosintesis, siempre que los porcentajes de

intercepcion de luz no sean elevados (Mordelet y Menaut, 1995).

La cobertura de las especies lefiosas contribuye a amortiguar las condiciones
climaticas adversas mediante la modificacién del microclima. En los momentos de mayor
insolacién en la estacion calida, la temperatura debajo de las especies lefiosas suelen ser
menores que las que se registran en los espacios abiertos y en las estaciones frias
sucede lo contrario (Belsky et al., 1989 Buschiazzo et al., 2004). El escurrimiento del agua
de lluvia a través del fuste de las especies lefiosas que permite concentrar humedad en
sus bases (Pressland, 1973; Thurow et al., 1987) y el agua incorporada a los horizontes
superiores del suelo por medio del levantamiento hidraulico que pueden realizar las raices
profundas de algunas especies lefiosas (Schulze et al., 1998; Ludwig et al., 2003)
contribuirian a mejorar el contenido hidrico del suelo en los sitios bajo su influencia. Las
relaciones hidricas de las plantas que crecen bajo la influencia de las especies lefiosas
con frecuencia son mas favorables que aquellas de las plantas que crecen en los
espacios abiertos. Esto se deberia a que debajo de estas especies la temperatura del
suelo y del aire son menores, la humedad del aire es mayor y la velocidad del viento
disminuye. En consecuencia, las pérdidas por evapotranspiracion de la plantas que
crecen bajo la canopia de las especies lefiosas son menores que en los espacios abiertos
(Larcher, 1983). Asimismo, muchos estudios demostraron que debajo de las especies

leflosas se generan condiciones edaficas de mayor fertilidad. El enriquecimiento de

17



nutrientes, en relacion con sitios abiertos, se ha encontrado arboles y arbustos en las
sabanas africanas, asiaticas y en pastizales naturales de la region central semiarida
templada de Argentina (Weltzin y Coughenhour 1990, Belsky 1994; Belsky et al., 1989;
Ludwig et al., 2004; Holdo, Mack y Arnold, 2012; Buschiazzo et al., 2004). En
consecuencia, las condiciones microambientales que se generan en el area de influencia
de las especies lefiosas podrian favorecer el crecimiento aéreo de las gramineas

perennes.

Influencia de las lefiosas en la produccion de biomasay calidad de las gramineas

Para hacer un uso eficiente y sustentable de los pastizales naturales, es necesario
conocer la produccion de biomasa aérea de las especies que lo componen (McNaughton
et al., 1989). La informacion disponible sobre la produccion de las especies forrajeras se
refiere principalmente a la cuantificaciéon de la acumulacion neta de forraje y a su
distribucién estacional (Mazzanti y Arosteguy, 1985; Mazzanti et al., 1992). Distintas
investigaciones han demostrado que las especies que integran los pastizales naturales,
han evolucionado dentro de un complejo régimen de mdltiples disturbios y el efecto neto
de todas estas interacciones ha determinado en dltima instancia, la habilidad competitiva

relativa de cada especie y su productividad (Collins, 1987).

Debido a su pronunciada variacién espacial y temporal, la precipitacion es la
principal variable que se ha utilizado para demostrar la variacion en la produccion en
zonas aridas y semiaridas de distintas regiones del mundo (Rutherford, 1980; Le Houérou
et al., 1988; Sala et al., 1988). A escala de paisaje, la produccién puede estar influenciada
por factores edaficos que afectan la capacidad de retencion de agua del suelo y la
disponibilidad de nutrientes (Incoloro y Lanza, 1982; Paruelo et al., 1999). Pueden existir
varios factores que contribuyen con esto. Asi, por ejemplo, debajo de las especies
lefiosas suele acumularse mayor cantidad de semillas que en los espacios abiertos entre
ellas (Reichman, 1984; Salas, 1994), las condiciones de establecimiento de nuevos
individuos debajo de la canopia de las lefiosas suelen ser mas favorables debido a la
acumulacién de materia organica que incrementa la disponibilidad de nutrientes (Callaway
et al., 1991; Belsky, 1994) y con frecuencia existe una mayor disponibilidad de agua en el
suelo (Jordan y Nobel, 1979). Al mismo tiempo, las lefiosas pueden tener efectos
negativos sobre la produccion de las plantas herbiceas que crecen en su area de

influencia ya que pueden reducir la disponibilidad de recursos (e.g. nutrientes) para las
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mismas (Aguiar y Sala, 1994). El sombreado de la canopia de las lefiosas puede tener
efectos tanto positivos como negativos sobre las especies herbaceas. Debajo de la
canopia puede haber una reduccion de la disponibilidad de luz que limite la produccion de
biomasa aérea de las especies herbaceas, pero las temperaturas mas bajas que se
registran debajo de la canopia determina un mejor estado hidrico de las especies
herbaceas contribuyendo a aumentar el crecimiento y/o produccion de las mismas
(Anderson et al., 2001; Belsky, 1994). Estos efectos, positivos 0 negativos, estan
condicionados por el medio ambiente (Callaway et al., 1996) y es altamente probable que
sean especificos de cada especie de lefiosa (Callaway, 1998).

La determinacion de la calidad nutricional de las especies forrajeras, es de gran
utiidad en los sistemas de produccion animal, ya que junto a la cantidad de forraje
disponible, nos permitiran estimar la performance de los animales. De acuerdo a la
bibliografia el principal parametro que define la calidad del forraje es la digestibilidad de la
materia seca. Independientemente de la metodologia utilizada para evaluar la calidad, se
considera que un forraje tiene alta calidad cuando tiene aproximadamente 70% de
digestibilidad in vitro de la materia seca, menos de 50% de fibra detergente neutra y mas
de 15% de proteina bruta (Mc. Donald 1981; Bondy 1988). Seglun algunos autores la
calidad es una propiedad del forraje, para otros es el resultado de la respuesta de las

plantas al ambiente y/o al manejo.

Algunos estudios realizados (Treydte et al., 2007; Ludwig, 2004; Kroon y Prins,
2008) muestran los efectos positivos de las especies lefiosas en el contenido de
nutrientes y su influencia en la digestibilidad de las gramineas que crecen bajo su area de
influencia. Por lo tanto, concluyen que una pérdida de especies lefiosas en el paisaje

tendria consecuencias negativas para las poblaciones de ungulados silvestres.

El aumento de la calidad de las especies forrajeras, en el area de influencia de las
especies lefilosas en pastizales naturales, puede ser causado por una variedad de
diferentes efectos ya que las lefiosas influyen en la disponibilidad de los principales
recursos utilizados por las mismas. Las lefiosas reducen la disponibilidad de luz a través
de la canopia, a menudo aumentan las concentraciones de nutrientes en el suelo, y
compiten con los pastos por los recursos que se encuentran en el suelo, especialmente
agua (Belsky, 1994; Scholes y Archer, 1997; Anderson et al., 2001). El sombreado del
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suelo puede aumentar la calidad del forraje. Sin embargo, probablemente el efecto mas
importante es la mayor disponibilidad de nutrientes en el suelo debajo de la canopia de las
plantas lefiosas. Asi, mayores concentraciones de nutrientes en el suelo aumentan las
concentraciones de nutrientes en las plantas y mejoran la calidad del forraje (Cruz et al.,
1999).

Belsky (1992) y Jacskon y Ash (1998) reportaron que la calidad de las especies
forrajeras debajo de la canopia de individuos de los géneros Acacia y Eucalyptus fue
mayor que en los espacios abiertos, respectivamente. En pastizales naturales en los
cuales la fertilidad del suelo es baja, limitando la produccién de biomasa y la calidad
forrajera de las gramineas, la existencia de un “parche” con pastos de alto contenido de
nutrientes creado en el area de influencia de las especies lefiosas puede constituir un
importante recurso forrajero para los ungulados (Luken y Fonda, 1983; Oriente,
1984; Ludwig, 2001).

Influencia de las lefiosas sobre las condiciones microedéficas

La mayoria de los pastizales naturales se caracteriza por un alto grado de heterogeneidad
estructural (Scholes y Archer, 1997). La cubierta de la canopia de las especies lefiosas
son la principal causante a pequefa escala de esta heterogeneidad, que a su vez ejerce
algun efecto sobre muchos de los procesos biofisicos que pueden ocurrir por debajo y por
encima de la superficie del suelo (Sankaran, Ratham y Hanan, 2004; Brudvig y
Asbjornsen, 2009). Por ejemplo, debajo de la canopia de las lefiosas la radiacién solar y la
temperatura disminuyen; mientras que, la concentracién de nutrientes y la disponibilidad
de agua son mayores. En consecuencia, como se mencionara antes, los cambios
microambientales generados por la presencia de las especies lefiosas podrian tener
efectos sobre el crecimiento, la produccion, la distribucion de especies y la calidad
forrajera de las plantas que crecen debajo de su canopia en comparacién con las que
crecen en los espacios abiertos (Belsky et al., 1989; Vetaas, 1992; Brudvig y Asbjornsen,
2009).

El efecto de las especies lefiosas sobre las propiedades del suelo se atribuye
generalmente a los aportes de materia organica de la hojarasca en el otofio y de los
nutrientes incorporados a través de eventos de precipitacion y lavado de su follaje. La

combinacién de presencia y ausencia de especies lefiosas en los pastizales provoca
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desigualdades en la radiacion incidente, en la efectividad de las precipitaciones, y en la
cantidad y calidad de la deposicion de la broza tanto por encima como por debajo de la
superficie del suelo (Tiedemann y Klemmedson 1986; Belsky et al., 1989; Buschiazo et
al., 2004; Lopez-Pintor et al., 2006; Holdo y Marck 2014). Es asi que la presencia de las
especies lefiosas en un sitio puede tener un marcado efecto sobre las propiedades fisicas
y quimicas de los suelos. Esta heterogeneidad espacial en el medio abidtico y biotico
puede también afectar a otras especies del pastizal que se encuentran a su alrededor
(Scholes y Archer, 1997).

La densidad aparente del suelo es un buen indicador de propiedades importantes
del suelo tales como la compactacion, porosidad, grado de aireacion y capacidad de
infiltracién, las cuales condicionan la circulacion del agua y aire en el suelo afectando la
emergencia, el desarrollo temprano de raices y/o el establecimiento de las plantas. En
general, debajo de la cobertura de las especies lefiosas la densidad aparente del suelo es
menor que en los espacios abiertos lo que da como resultado en un aumento de la calidad
fisica del suelo en relacién con los espacios entre lefiosas (Jackson et al., 1990; Frost y
Edinger, 1991; Dahlgren et al., 1997, 2003). En los ecosistemas naturales la densidad
aparente del suelo puede determinar el nimero y la variedad de las especies vegetales y

los organismos del suelo (Alameda, 2010).

Las especies lefiosas también pueden afectar a la disponibilidad de nutrientes en
el suelo al competir con el estrato herbaceo (Knoop y Walker, 1985; Riginos, 2009), a las
variables (e.g. humedad y temperatura del suelo) que influyen en las tasas de
descomposicion debido a la captacion de particulas de polvo por su follaje y a la lixiviacion
(Belsky et al., 1989 y 1993). Asimismo, las lefiosas pueden redistribuir los nutrientes y el
agua en el perfil del suelo mediante el fendbmeno de ascenso hidraulico (Schulze et al.,
1998; Ludwig et al., 2003). La canopia de las lefiosas puede interceptar parte del agua de
lluvia; por lo tanto, una fraccion sustancial de esa agua puede perderse por evaporacion
antes de alcanzar la superficie del suelo, en especial durante los pequefios eventos de
precipitacion (Rodriguez-Iturbe et al., 1999). Sin embargo, los efectos de las lefiosas
sobre la humedad del suelo aun no han sido definidos por completo (Belsky et al., 1993;
Belsky y Canham, 1994).
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se llevd a cabo en un establecimiento ganadero tipico del sur del Caldenal
perteneciente a la familia Cepeda. El mismo esté ubicado en el sudeste de la provincia de
La Pampa (38° 45°S; 63° 45°0) 35 km al norte de la localidad de La Adela. El sitio de
estudio tiene una superficie de casi 20 ha, no se quemé en los Ultimos 25 afios y se
encuentra clausurado al pastoreo con animales domésticos desde 1982 (Figs. 2 y 3). Los
trabajos de campo se realizaron entre 2011 y 2013.

Las caracteristicas generales de la vegetacion, del clima y del suelo de la region

en la se halla el sitio de estudio han sido descriptas por INTA et al. (1980).

ARSI S S s ]

Figura 2. Ubicacion geogréfica del sitio de estudio localizado en el Sudeste de la provincia de La
Pampa, Departamento de Caleu-Caleu, al margen de la Ruta provincial N°1 (38° 45°S; 63° 45°0).
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Figura 3. Vista del sitio de estudio, junio del 2011. Afio con precipitaciones por debajo de lo normal.

Clima

El clima de la region es templado semiarido. El promedio anual de temperatura es de 15
°C. La temperatura media del mes mas calido (enero) es de 24 °C y la del mes mas frio
(junio) es de 7 °C. El promedio anual de precipitaciones es de aproximadamente 400 mm,
la evapotranspiracion potencial es de 800 mm y el mayor déficit hidrico ocurre en el

verano.

Suelo

El suelo de la region es un Calciustoll (USDA, 1975) de textura media a gruesa, bien
drenado y con un horizonte petrocalcico a una profundidad promedio de 50 cm. Segun
Villamil et al. (1997) se caracteriza por presentar un horizonte superficial A1 (0-23 cm)
mullido, relativamente espeso y bien estructurado en bloques subangulares, medios y
finos, moderados a débiles, de consistencia blanda en seco y friable en humedo.
Presentan elevada porosidad total y reducida impedancia mecanica. La estabilidad de los
agregados es relativamente alta si se tienen en cuenta las caracteristicas intrinsecas de
los materiales constituyentes (bajo tenor de arcilla y de materia organica). Por su génesis,
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se trata de una estructura construida conformada por peds irregulares, porosa, aireada y
relativamente estable, que refleja la accidbn mecanica de un sistema radical abundante,
vigoroso y de distribucion homogénea en todo el horizonte. Se observa un incremento de
la fraccion arcilla en los horizontes subsuperficiales C1 (23-42 cm) y 2Ck2 (42-56 cm). En
todo el perfil del suelo la cantidad de caliza activa es elevada debido a un retardo en la
lixiviacion de los carbonatos producto de las condiciones de déficit hidrico propias de la

region.

Vegetacion

Las caracteristicas que presenta la vegetacion de la region es la de un arbustal bajo y
abierto. Las especies lefiosas dominantes son Prosopis caldenia., Prosopis flexuosa,
Larrea divaricata, Condalia microphylla y Chuquiraga erinacea. La vegetacién herbacea
esta compuesta principalmente por Piptochaetium napostaense y Nassella tenuis, dos
gramineas perennes de ciclo otofio-invierno-primaveral y de reconocido valor forrajero
(Distel y Peladez, 1985). Otras gramineas perennes valiosas comunes en el sitio son
Nassella clarazii y Poa ligularis. Ademas, existe un grupo numeroso de gramineas
perennes sin valor forrajero tales como Stipa gynerioides, Pappostipa speciosa, Nassella
tenuissima y Nassella trichotoma. Entre las especies anuales se destaca la presencia, en
micrositios con cierto grado de degradacién y en afios con abundantes precipitaciones, de

Medicago minima y Erodium cicutarium (Pelaez et al., 1995).

Descripcién de las especies estudiadas

Las gramineas seleccionadas para este estudio fueron N. clarazii y P. napostaense dos
gramineas perennes altamente preferidas por el ganado vacuno (Pisani et al., 2000);
mientras que, las especies lefiosas, P. caldenia y L. divaricata, fueron elegidas porque
poseen caracteristicas morfo-fisiologicas distintas las cuales pueden incidir

diferencialmente sobre las gramineas perennes.

e Nassella clarazii (Phil.) Barkworth (Sin. Stipa clarazii)

Nombre vulgar: flechilla grande

Es una graminea perenne, cespitosa y macollas intravaginales. Las hojas presentan
vainas de margen ciliado y ligula membranacea obtusa. Las ldminas son lineares, planas
de prefoliacion arrollada, la cara superior pilosa y la cara inferior pubescente o sin pelos.

Los tallos son erectos de 30—80 cm de altura, con 2—3 nudos castafio claros, no estan
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cubiertos por las vainas y son glabros. Las inflorescencias son panojas erectas, laxas y
paucifloras. Las glumas son linear-lanceoladas, largamente atenuadas en el apice en una
pseudo-arista, hialinas, purpurescentes y sin pelos. Los frutos son un cariopse castafo de
6-7 mm de largo. Es de ciclo invernal, tiene su mayor crecimiento en primavera aunque su
follaje permanece verde hasta el verano si las precipitaciones ocurren durante esta época.
Florece de septiembre a octubre y sus semillas maduran en diciembre. Posee un alto

valor forrajero.

e Piptochaetium napostaense (Speg.) Hack.

Nombre vulgar: flechilla negra

Es una graminea cespitosa perenne. Sus hojas presentan vainas sin pelos, ligula
membranacea truncada hasta de 1 mm con pelos a los costados y laminas sin pelos. Sus
cafas floriferas comunmente alcanzan los 60-80 cm de altura. La inflorescencia esta
constituida por una panoja laxa, de 10 a 24 cm. Las glumas son lanceoladas y los
antecios alargados con arista de 7 a 10,5 cm, finamente pubescente. El fruto es un
cariopse cilindrico castafio oscuro o casi negro. Es una graminea invernal que florece a
principios de octubre y sus semillas maduran hacia fines de noviembre. Prefiere suelos
arenosos (o arcillosos que tengan humedad disponible), y abunda en planicies y
pendientes extendidas con suelos franco-arenosos. Poseen un buen valor forrajero con

buena preferencia por el ganado.

e Prosopis caldenia Burk.

Nombre vulgar: caldén

Dicotiledénea de la familia de las leguminosas, subfamilia mimosoideas. Arbol de
porte mediano, que puede alcanzar los 11 o0 12 m de altura, por lo general desarrolla porte
arbéreo en suelos profundos y porte arbustivo en suelos de escasa profundidad. Su
tronco es corto de 1,5 m de ancho y copa de gran desarrollo, con abundantes
ramificaciones tortuosa. Las hojas son alternas, compuestas, bipinnadas, con foliolos
opuestos de numero variable, de color verde oscuro, borde liso y unos 6 mm de largo, son
caducas, brotando generalmente después de la floracion. Las flores son hermafroditas,
dispuestas en racimos, siendo de color amarillo levemente anaranjado. Los frutos son

vainas amarillo anaranjado helicoidales indehiscentes que contienen las semillas. Los
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frutos maduran en diciembre o enero y son altamente apetecidos por el ganado por su

sabor dulzoén.

e Larrea divaricata Cav.

Nombre vulgar: jarilla hembra o jarilla

Dicotiled6nea de la familia zigofilaceas. Es un arbusto de hasta 3 m de altura, ramoso,
generalmente con aspecto de cono invertido. Sus hojas son resinosas, de 6 a 12 mm,
persistentes, con dos lébulos lanceolados divergentes, agudos, pubescentes y con un
mucron. Sus flores son amarillas y solitarias. El fruto es una cépsula con abundante
pilosidad, blanca, que se separa en 5 partes indehiscentes. Florece en primavera, aunque
puede volver a hacerlo en otofio. En situaciones extremas puede ser ramoneada por el

ganado ovino.

Influencia de las lefiosas en el crecimiento aéreo de las gramineas

En el sitio de estudio, se seleccionaron al azar seis plantas de L. divaricata (follaje
perennifolio) y de P. caldenia de porte arbustivo (follaje caducifolio). Luego, se marcaron
al azar y en forma permanente plantas de P. napostaense (n=6) y de N. clarazii (n=6)
debajo de la canopia (cerca de la base de ¢/ individuo) y en el espacio abierto entre la
canopia de los individuos seleccionados de cada especie lefiosa a 2 m del borde de la
canopia (Fig. 4). En cada planta de P. napostaense y de N. clarazii, se identificaron al

azar seis macollas (3 en el centro y 3 en la periferia) con anillos colocados en sus bases.

El crecimiento aéreo de las macollas de P. napostaense y N. clarazii se determiné
en 2011 y 2012 sobre las mismas plantas, durante los meses de crecimiento activo de
estas especies (abril a diciembre), registrando la altura, el nimero de hojas verdes, la
longitud de laminas verdes y la longitud del pseudo-tallo/tallo mas vainas verdes. La
longitud total verde se calcul6 como la suma de las dos ultimas longitudes mencionadas.
Las mediciones se realizaron con una regla al milimetro mas cercano y se repitieron cada
20-30 dias segun la época del afio hasta la senescencia de la mayoria de las macollas.
Antes de cada ciclo de medicién, las plantas de gramineas seleccionadas fueron
defoliadas a nivel del suelo (2 cm). Se consider6 que una hoja habia emergido cuando
tenia al menos 5 mm de lamina verde expuesta. La altura de una macolla se midi6 desde
el nivel del suelo hasta el apice de la lamina mas larga. La longitud verde de cada lamina

se midi6 desde la ligula hasta la parte verde mas alejada de la misma. La longitud del
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pseudo-tallo/tallo mas vainas verdes se midié desde la parte verde de estos tejidos mas
cercana al suelo hasta el punto de origen de una nueva hoja. Cuando existieron

inflorescencias la porcion verde de las mismas se incluy6 en la medicion.

La tasa relativa de crecimiento de la longitud total verde se calcul6 de acuerdo a la
formula de Hilbert et al. (1981):

TRC= (In Xo — In X]_)/ (tz-t]_)

dénde x; es el valor medio de un pardmetro dado en una planta en un tiempo t; y X, es el

valor del mismo parametro en un tiempo t,.

Los datos obtenidos fueron analizados de manera separada entre afios, como un
ANOVA siguiendo un disefio experimental de parcelas divididas, en el que cada especie
lefiosa fue una parcela, cada sitio de influencia de la canopia de la especies lefiosa
(debajo y sitios abiertos) constituyé una subparcela y cada fecha de muestreo fue una
sub-subparcela para cada graminea y afio separadamente. Previo a la realizacién de los
analisis estadisticos los datos obtenidos fueron transformados usando logaritmo (x+1) en
el caso del numero de hojas verdes, longitud de pseudo-tallo/tallo mas vainas verdes,
longitud de laminas verdes y longitud verde total, y raiz cuadrada de (x+1) en el de la
altura para cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad. Cuando se
hallaron diferencias significativas las medias se compararon usando la prueba de LSD
Fisher (Snedecor y Cohcran 1980). Los datos provenientes de las macollas centrales y de

las periféricas fueron agrupados para el andlisis de varianza.

Figura 4. Diagrama de muestreo de las plantas de P. napostaense y N. clarazii ubicadas debajo de
la canopia de L. divaricata (A) y P. caldenia (B) y en los espacios abiertos entre individuos de
ambas especies lefiosas.
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Influencia de las lefiosas en la produccion de biomasay calidad de las gramineas

En el sitio de estudio se seleccionaron al azar cinco individuos de P. caldenia y de L.
divaricata. En el area de influencia, de cada individuo de cada especie lefiosa, se ubicaron
dos sitios: a) debajo de la canopia (cerca de la base de c/ individuo) y b) en el espacio
abierto entre la canopia de individuos vecinos. En cada uno de esos sitios, se ubic6é una
parcela circular (0,80 m?). A la misma se le realizd un corte de limpieza al final del ciclo
anual de crecimiento de las gramineas perennes forrajeras estudiadas (Distel, 1987).
Luego, la parcela fue cortada al final del periodo de crecimiento reproductivo de las
gramineas perennes nativas en cada ciclo anual de crecimiento: 14/12/2011, 4/12/2012 y
10/12/2013. Los cortes se realizaron a nivel de la superficie del suelo dejando un
remanente de 2 cm aproximadamente. El material obtenido en cada corte fue separado en
el campo en las siguientes categorias: a) P. napostaense; b) N. clarazii. EI material
recolectado fue secado en estufa a 60 °C hasta peso constante y pesado para obtener la

produccién de biomasa aérea de cada categoria en cada sitio y en cada fecha de corte.

Asimismo, en el ciclo de crecimiento 2012, se evalu6 el efecto de la influencia de
P. caldenia y L. divaricata sobre la calidad forrajera de P. napostaense y N. clarazii al final
del periodo de crecimiento vegetativo y al final del periodo de crecimiento reproductivo.
Para ello, en cada una de las parcelas establecidas para determinar la produccion de
biomasa aérea, se cortaron cinco plantas de cada graminea perenne estudiada. El
material obtenido se sec6 en estufa (60 °C), se molié en un molino Wiley usando un tamiz
de 2 mm y se analiz6 para determinar proteina bruta, fibra detergente neutra, fibra
detergente acida, lignina y digestibilidad in vitro (A.O.A.C., 1990; Goering y Van Soest,
1970).

Los datos de biomas aérea y calidad de P. napostaense y N. clarazii fueron
analizados siguiendo un disefio experimental de parcela dividida en el que cada planta de
P. caldenia y L. divaricata correspondio a una parcela y cada sitio de influencia (debajo de
la canopia y espacio abierto) a una sub-parcela. Las comparaciones entre medias se
realizaron mediante la utilizacion del test de LSD Fisher (Snedecor y Cochran, 1980). Los

datos obtenidos fueron separados y analizados por afio.
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Influencia de las lefiosas sobre las condiciones microedéficas

En el sitio de estudio se seleccionaron al azar seis plantas de P. caldenia y de L.
divaricata. Debajo de la canopia de cada una y en los espacios abiertos entre ellas se
determind el contenido hidrico del suelo entre 0 y 20 cm de profundidad, y se registro6 la
temperatura del suelo a 5 cm de profundidad. Las muestras de suelo se extrajeron con un
barreno (& 2,5 cm) y el contenido hidrico se determind por gravimetria. La temperatura
del suelo se registrd, entre mediodia y las 03:00 pm, usando termocuplas de
cobre/constantan conectadas a un microvoltimetro Wescor HR-33T. Las fechas de
muestreo fueron coincidentes con los fechas de muestreo del crecimiento aéreo de las

macollas de P. napostaense y N. clarazii.

Al final del ciclo de crecimiento 2012 de las especies lefiosas, se determinaron la
densidad aparente vy la fertilidad quimica del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y
L. divaricata y en los espacios abiertos entre individuos de ambas especies. Para
determinar la densidad aparente, en cada micrositio de estudio establecido, se tomaron
cinco muestras de suelo con un cilindro de acero con borde biselado de 100 cm®. Los
cilindros con las muestras de suelo se llevaron a estufa a 105 °C hasta peso constante. La
densidad aparente se obtuvo usando la férmula de Schlichting et al. (1995).
Paralelamente, en cada micrositio de estudio establecido, se tomaron seis muestras de
suelo entre 0 y 20 cm de profundidad para determinar el contenido de materia organica
con el método de Walkley y Black (1934), el contenido de nitrodgeno total con el método de
semi-micro Kjeldhal (Bremner y Mulvaney, 1982), el contenido de fésforo con el método
de Bray y Kurtz (1945) y el pH (phachimetro)

Los datos obtenidos fueron analizados con un ANOVA siguiendo un disefio
experimental de parcela dividida en el que cada planta de P. caldenia y L. divaricata fue
una parcela y cada sitio de influencia (debajo de la canopia y espacio abierto) constituyo
una sub-parcela. Las comparaciones entre medias se realizaron usando el test de LSD
Fisher (Snedecor y Cochran, 1980). Para el caso de las temperaturas y el contenido

hidrico del suelo, el andlisis cada fecha fue analizada separadamente.
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RESULTADOS

Influencia de las lefiosas en el crecimiento aéreo de las gramineas

Independientemente del periodo de estudio considerado, s6lo se observaron diferencias
significativas (p<0,05) circunstanciales en el nimero de hojas verdes entre las macollas
de las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata, y las macollas de aquellas que lo hicieron en los sitios abiertos entre individuos
de ambas especies lefiosas (Figs. 5y 6). Del mismo modo, el nimero de hojas verdes en
las macollas de las plantas de N. clarazii, independientemente del ciclo anual de
crecimiento y de las condiciones de estudio establecidas, no mostraron diferencias

significativas (p>0,05) en la mayoria de las fechas de muestreo (Figs. 5y 6).

En general, entre mayo y agosto de 2011, la altura (Fig. 7) y la longitud del tallo
mas vainas verdes (Fig. 9) de las macollas de las plantas de P. napostaense que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fueron mayores (p<0,05) que
las macollas de las plantas que crecieron en los sitios abiertos entre individuos de ambas
especies lefiosas estudiadas. A partir de septiembre, la tendencia se mantuvo pero no se
detectaron diferencias significativas (p>0,05). En cambio, las diferencias significativas
(p<0,05) se mantuvieron a lo largo de casi todo el ciclo anual de crecimiento 2012 (Figs. 7
y 9). Asimismo, principalmente en 2012, la altura (Fig. 8) y la longitud del tallo mas vainas
verdes (Fig. 10) de las macollas de las plantas de P. napostaense que crecieron debajo
de la canopia de P. caldenia fueron mayores (p<0,05) que las macollas de aquellas
plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata. En 2011, sélo en el periodo
septiembre/noviembre, se encontraron diferencias significativas (p<0,05) entre la altura de
las macollas de las plantas de N. clarazii que crecieron en las diferentes situaciones de
estudio establecidas (Fig. 7). Aunque, esas diferencias no permitieron establecer un
patron de comportamiento definido, las macollas de las plantas de N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia fueron levemente mas altas que las
macollas de las plantas que crecieron en el resto de las situaciones (Fig. 7). En el
segundo ciclo anual de crecimiento, entre marzo y septiembre, las macollas de las plantas
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fueron méas altas
(p<0,05) que las macollas de aquellas plantas que crecieron en los sitios abiertos entre
individuos de esas especies lefiosas (Fig. 8). A partir de noviembre, la respuesta fue méas

erratica y no siempre se detectaron diferencias significativas (p<0,05) (Fig. 8).
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Figura 5. Numero de hojas verdes de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron
debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre
individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011. Para cada fecha, columnas con letras
iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y
las barras verticales representan el E.E. La figura se realiz0 con los datos originales sin
transformar.

31



EDPc @SaPc mMDLd OSald

N
(6]

P. napostaense
N
1

(7)) 4
8 1,5
s ]
» 05 -
©
o 0 -
<
Q
3 4
(@)
S
Q
€
S
z

N. clarazii

29/3/12 27/4/12 8/6/12 16/7/12 23/8/12 19/9/12 18/10/12 6/11/12 21/11/12 7/12/12

Figura 6. Niumero de hojas verdes de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron
debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre
individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2012. Para cada fecha, columnas con letras
iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y
las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé6 con los datos originales sin
transformar.

En general, en ambos periodos de estudio, la longitud del tallo mas vainas verdes
de las macollas de las plantas de N. clarazii que crecieron en las distintas situaciones de
estudio establecidas fue similar (p>0,05) hasta septiembre (Figs. 9 y 10). Luego, y hasta el
final de ciclo anual de crecimiento, la longitud de tallo mas vainas verdes de las plantas de
N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y en los sitios abiertos entre
individuos de esta especie lefiosa fue mayor que la de las macollas de las plantas que
crecieron debajo de la canopia de L. divaricata y en los sitios abiertos entre individuos de
esta especie lefiosa. Sin embargo, s6lo ocasionalmente se detectaron diferencias
estadisticamente significativas (p<0,05) (Figs. 9 y 10).
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Figura 7. Altura (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la
canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre individuos de
ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011. Para cada fecha, columnas con letras iguales no son
diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y las barras
verticales representan el E.E. La figura se realiz6 con los datos originales sin transformar.

En el primer periodo de estudio, s6lo en noviembre se observaron diferencias
significativas (p<0,05) entre la longitud de laminas verdes de las macollas de las plantas
de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y las macollas de
las plantas que lo hicieron debajo de la canopia de L. divaricata y en los sitios abiertos
entre individuos de esas especies lefiosas (Fig. 11). En diciembre, esa diferencia sélo se
mantuvo entre las macollas de las plantas que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia y las macollas de las plantas que crecieron en los sitios abiertos entre individuos
de esa misma especie (Fig. 11). En el segundo periodo de estudio, la longitud de laminas
verdes en las macollas de las plantas que crecieron debajo de la canopia de ambas

especies lefiosas fue mayor que la de las macollas de las plantas que crecieron en los
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sitios abiertos entre individuos de las mismas. Sin embargo, no siempre las diferencias

fueron estadisticamente significativas (p<0,05) (Fig. 12).

Las macollas de las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia, independientemente del ciclo anual de crecimiento considerado, tuvieron mayor
longitud de laminas verdes que las macollas de las plantas que crecieron en los sitios
abiertos entre individuos de esta especie lefiosa (Figs. 11 y 12). Similar respuesta se
observo en relacion a la presencia de L. divaricata (Figs. 11 y 12). No obstante, la
consistencia de la respuesta detectada en ambos casos (Figs. 11 y 12), no siempre las
diferencias fueron estadisticamente significativas (p<0,05).
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Figura 8. Altura (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la
canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre individuos de
ambas especies (SaPc — SalLd) en 2012. Para cada fecha, columnas con letras iguales no son
diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y las barras
verticales representan el E.E. La figura se realizé con los datos originales sin transformar.
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Figura 9. Longitud del tallo mas vainas verdes (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011. Para cada fecha, columnas
con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis
plantas y las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé con los datos originales sin
transformar.

Durante 2011, la longitud total verde de las macollas de las plantas de P.
napostaense que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fue mayor
que la de las macollas de aquellas plantas que crecieron en los sitios abiertos entre
individuos de ambas especies lefiosas. No obstante, s6lo ocasionalmente se detectaron
diferencias significativas (p<0,05) (Fig. 13). En 2012, la longitud total verde de las
macollas de las plantas que crecieron debajo de la canopia de ambas especies lefiosas
fue en general mayor (p<0,05) que la de las macollas de las plantas que crecieron en los

sitios abiertos entre individuos de esas mismas especies (Fig. 14). Asimismo, aunque las
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diferencias so6lo fueron significativas (p<0,05) en las dos Ultimas fechas de muestreo, las
macollas de las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia fue mayor que la de las macollas de aquellas plantas que crecieron debajo de la
canopia de L. divaricata (Fig. 14).

En ambos periodos de estudio, si bien las diferencias no fueron siempre
significativas (p>0,05), en la mayoria de las fechas de muestreo la longitud total verde de
las macollas de las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia y L. divaricata fue mayor que en los espacios abiertos entre individuos de esa
especies lefiosas (Figs. 13 y 14). Asimismo, aunque no se detectaron diferencias
significativas (p>0,05), la longitud total verde de las macollas de las plantas que crecieron
debajo de la canopia de P. caldenia fue mayor que la de las macollas de las plantas que

crecieron debajo de la canopia de L. divaricata (Figs. 13 y 14).

En general, en el primer ciclo anual de crecimiento, la tasa relativa de crecimiento
de la longitud total verde de las macollas de las plantas de P. napostaense no mostré
diferencias significativas (p>0,05) en ninguna de todas las situaciones de estudio
establecidas (Fig. 15). Sdélo en el periodo septiembre/octubre, la tasa relativa de
crecimiento de las macollas de las plantas que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia fue menor (p<0,05) que la de las macollas de aquellas plantas que crecieron en
los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia o debajo de la canopia de L. divaricata
(Fig. 15). En 2012, excepto en noviembre cuando la tasa relativa de crecimiento de las
macollas que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia fue mayor (p<0,05) que la de
las macollas de aquellas plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata, no
se detectaron diferencias estadisticas significativas (p>0,05) entre las diferentes

situaciones estudiadas (Fig. 16).

Las menores tasas relativas de crecimiento de la longitud total verde de las
macollas en las plantas de N. clarazii, independientemente del periodo y de la situacién
de estudio considerada, se observaron en los meses més frios (junio/julio) y al final del
ciclo anual de crecimiento; mientras que, las mayores se registraron al inicio de la
primavera (Figs. 15 y 16). Ademas, en general no se detectaron diferencias significativas
(p>0,05) entre la tasa relativa de crecimiento de las macollas de las plantas que crecieron

en las distintas situaciones de estudio (Figs. 15 y 16). Unicamente las diferencias
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encontradas ocurrieron entre junio y julio de 2011, donde las macollas de las plantas de
N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia mostraron tasas relativas de
crecimiento de la longitud total verde mayores (p<0,05) a las que crecian en los sitios
abiertos entre P. caldenia y entre octubre/noviembre donde las macollas de las plantas de
N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia presentaron una tasa relativa
de crecimiento de la longitud total verde mayor (p<0,05) que las plantas que crecian en
los sitios abiertos entre L. divaricata (Fig. 15); y en 2012, en el periodo septiembre/octubre
la tasa relativa de crecimiento de las macollas de las plantas de N. clarazii que crecian en
los sitios abiertos entre P. caldenia fue mayor (p<0,05) que la de las plantas que crecieron
debajo de la canopia de L. divaricata y en los espacios abiertos de esta lefiosa (Fig. 16).
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Figura 10. Longitud del tallo mas vainas verdes (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2012. Para cada fecha, columnas
con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis
plantas y las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé con los datos originales sin
transformar.
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Figura 11. Longitud de ldminas verdes (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos
entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011 y 2012. Para cada fecha, columnas
con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis
plantas y las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé con los datos originales sin
transformar.
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Figura 12. Longitud de laminas verdes (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos
entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011 y 2012. Para cada fecha, columnas
con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis
plantas y las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé con los datos originales sin
transformar.
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Figura 13. Longitud total verde (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron
debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre
individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011. Para cada fecha, columnas con letras
iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y
las barras verticales representan el E.E. La figura se realiz6 con los datos originales sin
transformar.
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Figura 14. Longitud total verde (cm) de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron
debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld) y en los sitios abiertos entre
individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2012. Para cada fecha, columnas con letras
iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de seis plantas y
las barras verticales representan el E.E. La figura se realizé6 con los datos originales sin
transformar.
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Figura 15. Tasa relativa de crecimiento de la longitud total verde (cm/dia) de las plantas de P.
napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc —
D Ld) y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2011. Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la
media de seis plantas. La figura se realizé con los datos originales sin transformar.
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Figura 16. Tasa relativa de crecimiento de la longitud total verde (cm/dia) de las plantas de P.
napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc —
D Ld) y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 2012. Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la
media de seis plantas. La figura se realizé con los datos originales sin transformar.
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Influencia de las lefiosas en la produccidon de biomasay calidad de las gramineas
La biomasa aérea promedio de las plantas de P. napostaense al final del periodo de
crecimiento reproductivo 2011 fue de 32,5 gMS.m™. La biomasa aérea de las plantas de
P. napostaense (Fig. 17) que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata fue mayor
(p<0,05) que las de aquellas que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y en los
sitos abiertos entre ambas especies lefiosas. Aunque no difirieron estadisticamente
(p>0,05), la biomasa aérea de las plantas de P. napostaense debajo de la canopia de L.
divaricata fue mayor que en los sitios abiertos entre individuos de esta especie lefiosa. Un
comportamiento similar (p>0,05) se observo debajo de la canopia y en los espacios
abiertos entre plantas de P. caldenia.

En 2012, la biomasa aérea promedio de las plantas de P. napostaense (Fig. 17) al
final del perfodo de crecimiento reproductivo fue de 39,0 gMS.m™. La biomasa aérea de
las plantas de P. napostaense (Fig. 17) que crecieron debajo de la canopia de L.
divaricata fue mayor (p<0,05) que las de las que crecieron en las restantes condiciones de
estudio evaluadas. La biomasa aérea de las plantas de P. napostaense en los sitios
abiertos entre plantas de L. divaricata fue mayor (p>0,05) que la registrada debajo de la
canopia de P. caldenia y esta ultima fue mayor (p>0,05) que la obtenida en los sitios
abiertos entre esta lefiosa; sin embargo, las diferencias no fueron estadisticamente

significativas (p>0,05).

En 2013, la biomasa aérea promedio de P. napostaense (Fig. 17) al final del
periodo de crecimiento reproductivo fue de 67,9 gMS.m™. La biomasa aérea de P.
napostaense debajo de la canopia de L. divaricata (Fig. 17) fue mayor (p<0,05) que en los
sitios abiertos entre plantas de P. caldenia. Sin embargo, no se encontraron diferencias
significativas (p>0,05) con los otros micrositios de estudio establecidos. Al igual que en los
dos afios anteriores, la biomasa aérea de P. napostaense en los espacios abiertos entre
individuos de L. divaricata fue mayor que la que se registr6 debajo de la canopia de las
plantas de P. caldenia y ésta mayor que la registrada en los sitios abiertos entre
individuos de esta lefiosa. Sin embargo, estas diferencias no fueron significativas
(p>0,05).
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Figura 17. Biomasa aérea (gMS.m'z) de P. napostaense debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata (D Pc - D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd)
en los afios 2011, 2012 y 2013. Las columnas con letras iguales no son diferentes
significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de cinco plantas y las barras verticales
representan el E.E. La figura se realiz6 con los datos originales sin transformar.

La biomasa aérea promedio de N. clarazii (Fig. 18) al final del periodo de
crecimiento reproductivo 2011 fue de 21,4 gMS.m™. La biomasa aérea de N. clarazii (Fig.
18) en los sitios abiertos entre plantas de P. caldenia fue mayor (p<0,05) que la de N.

clarazii en las otras situaciones de estudio evaluadas.

En 2012, la biomasa aérea promedio de N. clarazii al final del periodo de
crecimiento reproductivo fue de 28,0 gMS.m™. La biomasa aérea de N. clarazii (Fig. 18)
en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia no difiri6 (p>0,05) de la registrada
debajo de la canopia de las plantas de esta especie lefiosa, pero fue mayor (p<0,05) que
la se encontrd debajo de la canopia de L. divaricata y en los sitios abiertos entre plantas
de esta Ultima especie lefiosa. Asimismo, la biomasa aérea de N. clarazii debajo de la
canopia de P. caldenia fue mayor que debajo de L. divaricata; no obstante, las diferencias
no fueron estadisticamente significativas (p>0,05).

En el Gltimo afio de muestreo (2013), la biomasa aérea promedio de N. clarazii al

final del periodo de crecimiento reproductivo fue de 31,8 gMS.m™?. La biomasa de N.
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clarazii (Fig. 18) en los sitios abiertos entre plantas de P. caldenia no difirié (p>0,05) de la
registrada debajo de la canopia de las plantas de esta especie lefiosa; sin embargo, en
estos sitios la biomasa de N. clarazii fue mayor (p<0,05) que la registrada debajo y en los
sitios abiertos entre individuos de L. divaricata. Ademas, la biomasa de N. clarazii debajo
de la canopia de L. divaricata fue estadisticamente similar (p>0,05) a la encontrada en los
sitios abiertos entre plantas de L. divaricata (Fig. 18).
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Figura 18. Biomasa aérea (gMS.m'z) de N. clarazii debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata (D Pc - D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd)
en los afios 2011, 2012 y 2013. Las columnas con letras iguales no son diferentes
significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de cinco plantas y las barras verticales
representan el E.E. La figura se realiz6 con los datos originales sin transformar.

El contenido promedio de proteina bruta, independientemente de la situacién de
estudio establecida, en las plantas de P. napostaense fue mayor (p<0,05) al final del
periodo de crecimiento vegetativo (10,9 % +0,3) que al final del periodo de crecimiento
reproductivo (6,3 % +0,3), respectivamente. Al final del periodo de crecimiento vegetativo,
las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata presentaron un menor (p<0,05) porcentaje de proteina bruta que las de aquellas
plantas que crecieron en los sitios abiertos entre las plantas de ambas especies lefiosas.
Sin embargo, el contenido de proteina bruta al final del periodo de crecimiento
reproductivo no mostro diferencias significativas (p>0,05) entre las distintas condiciones
de estudio establecidas (Fig. 19).
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El contenido promedio de proteina bruta en las plantas de N. clarazii fue mayor al
final del periodo de crecimiento vegetativo (9,8 % +0,3) que al final del periodo de
crecimiento reproductivo (6,2 % +0,2). El contenido de proteina bruta en las plantas de N.
clarazii que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata al final del periodo de
crecimiento vegetativo 2012 fue menor (p<0,05) que en el resto de las condiciones de
estudio establecidas. En cambio, al final del periodo de crecimiento reproductivo del
mismo afio, no se hallaron diferencias significativas (p>0,05) en el contenido de proteina
bruta en las plantas de N. clarazii entre ninguna de las condiciones de estudio
establecidas (Fig. 19).
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Figura 19. Contenido de proteina bruta (PB) en plantas de P. napostaense y N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld), y en los sitios abiertos
entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 23/10/2012 y 07/12/2012. Las columnas con
letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de cinco
plantas y las barras verticales representan el E.E.

47



El porcentaje promedio de fibra detergente neutra en P. napostaense fue mayor
(p<0,05) al final del periodo de crecimiento reproductivo (65,8 % +0,3) que al final del
periodo de crecimiento vegetativo (59,5 % +0,5). Al final del periodo de crecimiento
vegetativo, el porcentaje de fibra detergente neutra soélo difirié significativamente (p<0,05)
entre las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata y
aquellas que lo hicieron en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia y L.
divaricata (Fig. 20). En cambio, no se detectaron diferencias significativas (p>0,05) entre
las situaciones estudiadas al final del periodo de crecimiento reproductivo (Fig. 20).

El porcentaje promedio de fibra detergente neutra en N. clarazii fue mayor (p<0,05)
al final del periodo de crecimiento reproductivo (67,4 % +0,5) que al final del periodo de
crecimiento vegetativo (62,4 % +0,5). En la primera fecha de muestreo, el porcentaje de
fibra detergente neutra en las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de
L. divaricata fue mayor (p<0,05) que en aquellas plantas que crecieron en el resto de los
micrositios de estudio establecidos (Fig. 20). Al final del periodo de crecimiento
reproductivo, en las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia el porcentaje de fibra detergente neutra fue superior (p<0,05) al de aquellas
plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata. Sin embargo, no se
detectaron diferencias significativas (p>0,05) entre las plantas de N. clarazii que crecieron

en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia y L. divaricata (Fig. 20).

El porcentaje promedio de fibra detergente acida de las plantas de P. napostaense
aumenté (p<0,05) entre el final del periodo de crecimiento vegetativo (32,2 % +0,4) y el
final del periodo de crecimiento reproductivo (35,9 % +0,3). En la primera fecha de
muestreo, las plantas de P. napostaense que crecieron en los sitios abiertos entre
individuos de P. caldenia tuvieron menor (p<0,05) porcentaje de fibra detergente acida
que aquellas que lo hicieron debajo de la canopia de ambas especies lefiosas estudiadas
(Fig. 21). En tanto, no se detectaron diferencias significativas (p>0,05) entre las diferentes

situaciones evaluadas al final del periodo de crecimiento reproductivo (Fig. 21).

El porcentaje promedio de fibra detergente acida de las plantas de N. clarazii
aumento (p<0,05) de 28,7 % +0,4 a 32,3 % +0,5 entre el final del periodo de crecimiento
vegetativo y el final del periodo de crecimiento reproductivo. Al final del periodo de

crecimiento vegetativo, el porcentaje de fibra detergente 4cida fue mayor (p<0,05) en las
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plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata que aquellas que
lo hicieron en el resto de las situaciones evaluadas (Fig. 21). En la siguiente fecha de
muestreo, no se hallaron diferencias significativas (p>0,05) entre los distintos sitios
evaluados. Sin embargo, las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de
P. caldenia y en los sitios abiertos entre individuos de esta lefiosa fue mayor que en el
resto de los sitios evaluados (Fig. 21).
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Figura 20. Porcentaje de fibra detergente neutra (FDN) en plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld), y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 23/10/2012 y 07/12/2012. Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la
media de cinco plantas y las barras verticales representan el E.E.
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Figura 21. Porcentaje de fibra detergente acida (FDA) en plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld), y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 23/10/2012 y 07/12/2012. Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la
media de cinco plantas y las barras verticales representan el E.E.

El porcentaje promedio de lignina en las plantas de P. napostaense fue menor
(p<0,05) al final del periodo de crecimiento vegetativo (4,6 % +0,3) que al final del periodo
de crecimiento reproductivo (5,5 % +0,7). En ambas fechas de muestreo, en general el
porcentaje de lignina de las plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia
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de P. caldenia y en los sitios abiertos entre individuos de esta lefiosa fue mayor (p<0,05)
gue el de las plantas que crecieron debajo de la canopia y en los espacios abiertos entre
individuos de L. divaricata (Fig. 22. Al final del periodo de crecimiento vegetativo, no se
detectaron diferencias significativas (p>0,05) entre las plantas de P. napostaense que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y aquellas que lo hicieron en los sitios
abiertos entre individuos de esta especie. Contrariamente, al final del periodo de
crecimiento reproductivo, se hallaron diferencias significativas (p<0,05) entre las plantas
que crecieron en estos sitios (Fig. 22).

El promedio general de lignina en las plantas de N. clarazii fue mayor (p<0,05) al
final del periodo de crecimiento vegetativo (5,9 % +0,6) que al final del periodo de
crecimiento reproductivo (5,1 % +0,8). En ambas fechas de muestreo, el porcentaje de
lignina en las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldeniay en
los sitios abiertos entre individuos de esta especie fue mayor (p<0,05) que el de aquellas
plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata y en los sitios abiertos entre
plantas de esta lefiosa (Fig. 23). En ninguna de las fechas de muestreo, se detectaron
diferencias significativas (p<0,05) en el porcentaje de lignina en las plantas de N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia y en los espacios abiertos entre individuos de P.

caldenia y L. divaricata, respectivamente (Fig. 22).

El porcentaje promedio de la digestibilidad in vitro de la materia seca de las plantas
de P. napostaense disminuy6 (p<0,05) entre el final del periodo de crecimiento vegetativo
(50,8 % +1,8) y el final del periodo de crecimiento reproductivo (47,4 % +2,5). En ambas
fechas de muestreo, el porcentaje de la digestibilidad in vitro de las plantas de P.
napostaense que crecieron debajo de la canopia y los sitios entre individuos de P.
caldenia fue menor (p<0,05) que el de aquellas plantas que lo hicieron debajo de la
canopia y en los sitios abiertos entre individuos de L. divaricata (Fig. 23). Sélo en la
primera fecha de muestreo, se encontraron diferencias significativas (p<0,05), entre las
plantas que crecieron debajo de la canopia y en los sitios abiertos entre individuos de L.
divaricata (Fig. 23).

El porcentaje promedio de la digestibilidad in vitro de la materia seca de las plantas
de N. clarazii disminuyé (p<0,05) entre el final del periodo de crecimiento vegetativo (52,3

% +1,4) y el final del periodo de crecimiento reproductivo (46,6 % +2,0). Al final del
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periodo de crecimiento vegetativo, las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de la
canopia y en los sitios abiertos entre individuos de L. divaricata tuvieron mayor (p<0,05)
digestibilidad in vitro que aquellas plantas que crecieron debajo de la canopia de P.
caldenia. Sin embargo, no se diferenciaron significativamente (p<0,05) de las plantas que
crecieron en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia (Fig. 23). En la segunda
fecha de muestreo, la digestibilidad in vitro de las plantas de N. clarazii que crecieron
debajo de la canopia y en los sitios entre individuos de P. caldenia fue menor (p<0,05) que
la de las plantas que crecieron debajo de la canopia y en los sitios abiertos entre plantas
de L. divaricata (Fig. 23).
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Figura 22. Porcentaje de lignina detergente acida (LDA) en plantas de P. napostaense y N. clarazii
que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld), y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — Sald) en 23/10/2012 y 07/12/2012. Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la
media de cinco plantas y las barras verticales representan el E.E.
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Figura 23. Porcentaje de digestibilidad in vitro de la materia seca (DIVMS) en plantas de P.
napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc —
D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd) en 23/10/2012 y
07/12/2012. Las columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada
columna, es la media de cinco plantas y las barras verticales representan el E.E.
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Influencia de P. caldeniay L. divaricata sobre las condiciones microedaficas
Las precipitaciones para los afios 2011, 2012 y 2013 fueron 369, 510 y 430 mm,
respectivamente. En la Figura 24 se muestra la distribucion mensual de las

precipitaciones ocurridas durante el periodo de estudio.
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Figura 24. Precipitaciones registradas en la localidad de Rio Colorado, ubicada 20 km al sur del
sitio de estudio, durante 2011, 2012 y 2013. Los datos fueron suministrados por el Servicio
Meteorol6gico Nacional.

En septiembre y diciembre de 2011 (Tabla 1), y en marzo, octubre y noviembre de
2012 (Tabla 2) se encontraron diferencias significativas (p<0,05) en el contenido hidrico
del suelo entre los sitios localizados debajo de las canopias de P. caldenia y L. divaricata,
y en los espacios abiertos entre la canopia de ambas especies lefiosas. En el resto de las
fechas de muestreo, independientemente del periodo de estudio considerado, no se
hallaron diferencias significativas entre ninguna de las situaciones evaluadas (Tablas 1y
2).

En las dltimas dos fechas de muestreo de 2012 (noviembre y diciembre) la
temperatura del suelo registrada en los espacios abiertos entre lefiosas fue mayor
(p<0,05) que la obtenida debajo de las canopias de P. caldenia y L. divaricata (Tabla 4).
En el resto de las fechas de muestreo, independientemente del afio considerado, no se

detectaron diferencias significativas entre ninguna de las situaciones evaluadas (Tablas 3
y4).
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La densidad aparente del suelo, debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fue
menor (p<0,05) que en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (Fig. 25). Sin
embargo, no se encontraron diferencias significativas (p>0,05) entre la densidad aparente
debajo de la canopia P. caldenia y debajo de L. divaricata.
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Figura 25. Densidad aparente (g.cm'a) del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc
— D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — Sald). Las columnas con
letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de n=5y las
barras verticales representan el E.E.

El pH del suelo debajo de la canopia de L. divaricata fue menor (p<0,05) que en los
sitios abiertos entre individuos de esa especie; mientras que, no se detectaron diferencias
(p>0,05) entre sitios en el caso de P. caldenia (Fig. 26).

El contenido de fésforo en el suelo, independientemente de la especie lefiosa a
considerar, fue similar (p>0,05) debajo de la canopia y en los espacios abiertos entre individuos

de ambas especies (Fig. 27).

57



10

pH
(0]

D Pc Sa Pc DLd Sa Ld

Figura 26. Valores de pH del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc — D Ld), y en
los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd). Las columnas con letras iguales
no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de n=6 y las barras verticales
representan el E.E.
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Figura 27. Contenido de fosforo (ppm) del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc
— D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd). Las columnas con
letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de n=6 y las
barras verticales representan el E.E.
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El contenido de materia organica en el suelo debajo de la canopia de ambas especies
lefiosas fue mayor (p<0,05) que en los sitios abiertos entre individuos (Fig. 28). Asimismo, el
contenido de materia organica en el suelo fue mayor (p>0,05) debajo de la canopia de P.
caldenia que debajo de la canopia de L. divaricata (Fig. 28). Sin embargo, en este ultimo caso,
no se hallaron diferencias estadisticas significativas (p>0,05).

El contenido de nitrégeno en el suelo debajo de la canopia de las lefiosas estudiadas
fue mayor (p<0,05) que en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia y L. divaricata.
(Fig. 29). De igual modo, el contenido de nitrégeno en el suelo debajo de la canopia de P.

caldenia fue mayor (p<0,05) que debajo de la canopia de L. divaricata (Fig. 29).

D Pc Sa Pc DLd Sa Ld

Figura 28. Contenido materia organica (%MOQO) del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata (D Pc — D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (SaPc — SalLd). Las
columnas con letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de
n=6 y las barras verticales representan el E.E.
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Figura 29. Contenido de nitrégeno (%) del suelo debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata (D Pc
— D Ld), y en los sitios abiertos entre individuos de ambas especies (Sa Pc — Sa Ld). Las columnas con
letras iguales no son diferentes significativamente (p>0,05). Cada columna, es la media de n=6 y las
barras verticales representan el E.E.
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DISCUSION

El nimero de hojas verdes en las macollas de las plantas de P. napostaense y N. clarazii varié
a través del tiempo durante el afio y entre afios. Sin embargo, en general el numero de hojas
verdes en las macollas de ambas gramineas no fue afectado por P. caldenia y L. divaricata, y
tampoco se observaron diferencias en relacion a la ubicacion de las plantas de gramineas con
respecto a los individuos de esas especies lefiosas (Figs. 5 y 6). Las gramineas forrajeras
tienen un namero de hojas verdes maximo por macolla, una vez alcanzado el mismo, por cada

hoja nueva que aparece la hoja mas vieja muere (Davies, 1988).

Usualmente, las gramineas perennes tienen un namero de hojas verdes relativamente
constante durante su ciclo anual de crecimiento (Davies, 1977); no obstante, el nimero de
hojas verdes en las macollas de P. napsotaense y N. clarazii durante la fase reproductiva fue
algo mayor que durante la fase vegetativa como resultado de la elongacion de los entrenudos.
Ademas, el nimero de hojas verdes puede ser modificado por la disponibilidad de agua y
nutrientes (Longnecker y Robson, 1994). Por lo tanto, al menos en parte, las diferencias
observadas dentro del afio y entre afios podrian deberse a diferencias en las precipitaciones
(Fig. 24) y en el contenido hidrico del suelo (Tablas 1 y 2). Por otro lado, la ausencia de
diferencias en el numero de hojas verdes en las macollas de las plantas de ambas gramineas
que crecieron debajo de la canopia y en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia y L.
divaricata podria atribuirse parcialmente al similar contenido hidrico del suelo que tuvieron
(Tablas 1 y 2); mientras que, las diferencias encontradas debajo de la canopia y en los sitios
abiertos entre individuos de ambas lefiosas en el contenido de materia organica (Fig. 28) y de
nitrégeno (Fig. 29) podrian no haber sido suficientes para favorecer diferencias en el nUmero de

hojas verdes.

En general, aceptando el sesgo obvio impuesto por las condiciones climaticas en cada periodo
de estudio y por la respuesta individual de cada uno de los pardmetros morfométricos
evaluados, la altura, la longitud del tallo méas vainas, la longitud de ldminas verdes y la longitud
total verde de las macollas de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo
de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fueron mayores que las registradas en las macollas
de aquellas plantas que crecieron en los sitios abiertos entre individuos de esas especies
leflosas (Figs. 7; 8; 9; 10; 11; 12; 13 y 14). Estas diferencias entre las diferentes situaciones de

estudio establecidas no pueden atribuirse a diferencias en el contenido hidrico del suelo ya que
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las misma fueron casi inexistentes (Tablas 1y 2). Las mismas podrian ser mejor explicadas por
las diferencias en el contenido de materia organica y de nitrégeno ya que estos parametros
fueron mayores debajo de la canopia de las especies lefiosas que en los sitios abiertos entre
individuos de esas especies lefiosas (Figs. 28 y 29). Resultados similares reportaron Belsky et
al. (1989) para Acacia tortilis y Adansonia digitata en las sabanas africanas, por Lépez-Pintor et
al. (2006) para Retama sphaerocarpa en pastizales mediterraneos (2006). Lopez-Pintor et al.
(2006) no hallaron diferencias en el contenido de fosforo y pH en el suelo con la distancia
desde la corona del arbusto. Belsky et al. (1989) reportaron un contenido de fosforo alto en el
suelo junto al tronco de los arboles; sin embargo, el mismo decliné drasticamente dentro del
area de influencia de la canopia. Asimismo, estos autores no encontraron diferencias en el pH
del suelo en relacion a la distancia desde el tronco de los arboles. En general, estos resultados
coinciden parcialmente con los obtenidos en el presente estudio en el cual sélo se encontraron
diferencias en el pH debajo de la canopia de L. divaricata (Fig. 26) con respecto a las otras

situaciones de estudio establecidas.

Las macollas de las plantas de P. napostaense y N. clarazii que crecieron debajo de la
canopia de P. caldenia tendieron a mostrar una mayor longitud total verde que las macollas de
aquellas plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata. Sin embargo, sélo se
encontraron diferencias significativas al final de la primavera en 2011 y 2012 para N. clarazii y
para ambas gramineas estudiadas, respectivamente (Figs. 13 y 14). Esto coincidié con las
temperaturas del suelo mas bajas que se registraron en primavera debajo de la canopia de P.
caldenia (Tabla 3 y 4). Estos resultados concuerdan con los informados por Buschiazzo et al.
(2004). Estos autores, encontraron en el norte del Caldenal, que durante el verano debajo de la
canopia de P.caldenia las temperaturas del suelo fueron cercanas a 35 °C; mientras que, en los

sitios abiertos las mismas alcanzaron valores préximos a 65 °C.

Las diferencias en las temperaturas del suelo registradas debajo de la canopia de P.
caldenia y los sitios abiertos entre individuos de esa especie lefiosa, pero no para el caso de L.
divaricata, pueden atribuirse a las diferencias en la arquitectura de la canopia que existen entre
estas especies lefiosas. Diferencias en la arquitectura de la planta podrian explicar diferencias
en la cantidad de radiacién solar que llegan al suelo; y por lo tanto, las diferencias en las
temperaturas registradas en el suelo. P. caldenia exhibe una canopia hemisférica inclinada
hacia el punto cardinal desde el que se recibe la mayor cantidad de radiacion solar durante el

ciclo de crecimiento de esta especie (i.e. desde el sur durante primavera y verano). No
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obstante, no parece existir ninglin patron especifico en relacién a la arquitectura de la canopia

de L. divaricata que muestra una forma de cono invertido (Cano, 1988; Kropfl et al., 2012).

Las diferencias en las temperaturas del suelo deberian traducirse en diferencias en el
contenido de agua en el suelo como resultado de la influencia sobre las tasas de
evapotranspiraciéon (Smith et al., 1994). Coincidentemente, en el Caldenal Llorens y Frank
(1999) encontraron que el contenido hidrico del suelo debajo de la canopia de las especies
arbustivas fue mayor que en los sitios abiertos. Sin embargo, en el presente trabajo, el
contenido hidrico del suelo no difirié entre las diferentes situaciones de estudio establecidas.
Las Unicas excepciones fueron las bajas temperaturas registradas debajo de la canopia de P.
caldenia en primavera (Tablas 3 y 4). Esto podria deberse a una elevada demanda de agua por
parte de las gramineas como consecuencia del incremento de sus tasas de crecimiento durante
el periodo de floracion (Langer, 1972), lo que puede haber anulado cualquier aumento en el
contenido hidrico del suelo favorecido por la sombra proporcionada por la canopia de las
especies lefiosas. Los resultados obtenidos en este estudio coinciden parcialmente con los
reportados por Belsky et al. (1993) quienes, en un estudio similar llevado a cabo en las
sabanas africanas, hallaron que el contenido hidrico del suelo fue mayor debajo de la canopia
de los arboles que en los espacios abiertos debido a las menores temperaturas y a las
reducidas tasas de evapotranspiracion al comienzo del ciclo anual de crecimiento de las
gramineas. Sin embargo, con el progreso de la estacién de crecimiento, las gramineas
crecieron mas rapido debajo de la canopia de los arboles que en los espacios abiertos
extrayendo cantidades crecientes de agua del suelo; y por lo tanto, igualando el contenido de
agua entre sitios hacia el final del ciclo anual de crecimiento de las gramineas. La ausencia de
diferencias en el contenido hidrico del suelo entre sitios debajo de la canopia de las especies
lefiosas y sitios abiertos, no obstante las diferencias en las temperaturas del suelo, puede
también explicarse por el efecto de la intercepcién de la precipitacién por la canopia de las
especies lefiosas durante pequefios eventos de lluvias. Kropfl et al. (2002) informaron que L.
divaricata con frecuencia reduce la disponibilidad de agua en suelo debajo de su canopia.
Belsky et al. (1989) mostraron que la proporcidn de precipitacion interceptada por la canopia de
los arboles estuvo relacionada que la magnitud del evento de lluvia, oscilando desde 100 a 0 %

para eventos de lluvias de 2 a 20 mm, respectivamente.

Otra posible explicacion para la mayor longitud total verde, y de los distintos parametros
morfométricos que aportan a la misma, registrada en las macollas de las plantas de gramineas

gue crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y no de aquellas que lo hicieron debajo de L.
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divaricata puede estar relacionada a las diferencias encontradas en el contenido de nitrégeno y
materia organica en el suelo. Aunque no se detectaron diferencias estadisticas, el contenido de
nitrdgeno y de materia organica en el suelo tendieron a ser mayores debajo de la canopia de P.
caldenia que debajo de la canopia de L. divaricata (Figs. 28 y 29). Esto puede ser atribuido a
que estas especies lefiosas tienen hojas con distinta forma y habito foliar. Segin Whitford et al.
(1996), la diferencia en la arquitectura de la canopia (i.e. hemisférica vs cénica) provoca
diferencias en la turbulencia del viento; y por lo tanto, contribuyen en la acumulacion de
particulas finas y broza. Estos autores encontraron que la acumulacién y retencién de broza fue
mayor debajo de arbustos cuya canopia tenia forma hemisférica que en aquellos cuya canopia
tenia forma cénica. Aunque en este estudio no se registraron la turbulencia del viento y la
cantidad de broza depositada, esta ultima puede brindar una posible explicacién para el mayor
contenido de nitr6geno y materia organica en suelo hallado debajo de la canopia hemisférica
de P. caldenia que debajo de la canopia cénica de L. divaricata. Ademas, el habito foliar (i.e.
caducifolio vs siempre verde) también puede afectar el contenido de nitrbgeno y materia
organica en el suelo como resultado de una deposiciéon diferencial de broza. Se ha demostrado
que la longevidad de las hojas en arboles caducifolios en bosque templados oscila entre 90 y
180 dias, mientras que, la longevidad de las hojas en un bosque templado de especies siempre
verdes es considerablemente mas largo, con frecuencia superior a los 500 dias (Kikuzawa,
1995). La mayor longevidad de las hojas en las especies siempre verdes juega un rol
importante como un mecanismo de conservacion de nutrientes; en contraste, con la elevada
eficiencia de reabsorcion tipica de las especies caducifolias (Aerts, 1996). Sin embargo, adn se
desconoce la extension de las diferencias en el reciclado de nutrientes entre especies lefiosas

caducifolias y siempre verdes en el ecosistema estudiado.

La biomasa aérea total de las gramineas perennes forrajeras evaluadas P. napostaense
(Fig. 17) méas N. clarazii (Fig. 18), al final de cada periodo de muestreo 2011, 2012 y 2013
fueron 539,7; 670,7 y 996,9 kgMS.ha™, respectivamente. Esta tendencia creciente estaria
estrechamente relacionada con los aumentos producidos en las precipitaciones durante los tres
ciclos anuales en que se realizd el ensayo (Fig. 24). Estos resultados coinciden con los
informados por Frank et al. (1998) y Estelrich y Castaldo (2014). Estos autores encontraron una
regresion lineal positiva entre las precipitaciones y la biomasa aérea producida por las especies
forrajeras (ej. P. napostaense, N. tenuis, P. ligularis, Digataria californica) en distintas

comunidades vegetales representativas del Caldenal.
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La biomasa aérea acumulada, mostr6 un comportamiento diferencial entre P.
napostaense (Fig. 17) y N. clarazii (Fig. 18) en funcion de la lefiosa considerada. La presencia
de L. divaricata habria favorecido la produccion de biomasa aérea de P. napostaense; mientras
que, la presencia de P. caldenia habria favorecido la produccién de biomasa aérea de N.
clarazii. Segun Burrows (1993), son muchas las variables a considerar al evaluar el efecto de
las especies lefiosas sobre la produccion del estrato herbaceo, ya que esta puede variar con la
especie lefiosa presente y con las condiciones ambientales. Las diferentes especies de plantas
herbaceas pueden responder de manera diferente a la presencia de distintos tipos de especies
lefiosas y el efecto de las lefiosas sobre las plantas que crecen bajo su influencia puede variar
con la densidad y la distribucion de la especie lefiosa (Jentsch et al., 1996). En general, las
especies lefiosas estudiadas no afectaron significativamente la produccién de biomasa aérea
de P. napostaense y N. clarazii. Esto se habria debido, al menos en parte, a diferencias
inherentes a la densidad y el tamafio de las plantas de las gramineas estudiadas presentes en
los diferentes sitios, debajo y en los espacios abiertos entre la canopia de las especies lefiosas
evaluadas. Asimismo, diferencias en la composicion de las especies herbaceas acompafantes
podrian haber influenciado en la respuesta observada en P. napostaense y N. clarazii.
Harrington y John (1990), Belsky et al. (1993) y Kinyamario et al. (1995) sefalaron que la
composicion de especies herbaceas debajo de las especies lefiosas generalmente difiere de la
encontrada en los espacios abiertos. Ello fue atribuido a diferencias relacionadas con la
tolerancia al sombreado, al estrés hidrico y al pastoreo. Ademas, en algunos casos la
vegetacion que se asocia a una determinada lefiosa puede diferir en composicién, densidad y
diversidad de especies a la que se asocia a otra especie de lefiosa (Vetaas, 1992). En esta
tesis no se determinaron la densidad y la cobertura aérea de las gramineas estudiadas en los
sitios en relacion a la influencia de las especies lefiosas. No obstante, la densidad de P.
napostaense habria sido mayor en el area de influencia de L. divaricata; mientras que, la

densidad de N. clarazii lo fue en el area de influencia de P. caldenia (observacion personal).

El mayor contenido de materia organica (Fig. 28) y nitrégeno (Fig.29), y la menor
densidad aparente (Fig. 25) del suelo registrados debajo de la canopia de L. divaricata con
respecto a los observados en los sitios abiertos entre individuos de esta especie lefiosa podria
al menos parcialmente explicar la mayor (p<0,05) producciobn de biomasa aérea de P.
napostaense debajo de la canopia de L. divaricata que en los sitios abiertos entre individuos de
esta especie lefiosa (Fig. 17). La mejora de las condiciones microedéaficas debajo de la canopia
de las especies lefiosas favoreceria, principalmente en los ecosistemas aridos y semiaridos, el

crecimiento del estrato herbaceo que se encuentra debajo de su influencia. Dicha mejora se
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traduce en una mayor disponibilidad de nutrientes (Pugnaire et al., 1996), en un aumento del
agua disponible en el suelo (Dawson, 1993) y un uso mas eficiente del agua disponible por las
gramineas que crecen debajo de la canopia de las especies lefiosas (Belsky et al., 1993). En
consecuencia, la produccion de biomasa aérea suele ser mayor debajo de la canopia de las
especies lefiosas en comparacion con los sitios abiertos (Scholes et al., 1997). Contrariamente,
la produccion de biomasa aérea de N. clarazii debajo de la canopia de P. caldenia fue menor
gue en los sitios abiertos entre plantas de esta especie lefiosa (Fig. 18). Esta respuesta podria
deberse a que N. clarazii tendria mayores niveles de saturacién de luz que P. napostaense y
por ende requeriria mayor cantidad de radiacion para llevar a cabo la fotosintesis. La reposicién
en primavera del area foliar fotosintéticamente activa de las plantas de P. caldenia habrian
reducido la cantidad de radiacion solar necesaria para la fotosintesis de la plantas de N.
clarazii. Segun Larcher (1995), los niveles de saturacion de luz de las gramineas C; coinciden
con los registrados debajo de la canopia de Prosopis glandulosa durante la primavera. Por otro
lado, Heitschmidt et al. (1986) informaron que las plantas de P. glandulosa pueden presentar
areas foliares que en algunos casos dejan disponible poca radiacion fotosintéticamente activa
para el crecimiento de las gramineas que crecen debajo de su canopia. El sombreado de las
especies lefiosas redujo la produccion de las gramineas forrajeras que crecieron debajo de la
canopia de especies lefiosas en pastizales naturales africanos (Weltzin y Coughenour, 1990).
Resultados similares fueron reportados por Pieper (1990) y Walker et al. (1981).

Juniperus spp., una especie lefiosa de caracteristicas perennifolias y ampliamente
distribuida en diversos pastizales naturales de Estados Unidos, afectd negativamente la
produccion aérea de las especies herbaceas (Pseudoroegneria spicata, Festuca idahoensis y
Poa ampla) que crecen debajo de su canopia en relacion con la producciéon de aquellas
especies herbaceas que crecen en los sitios abiertos (McPherson y Wright, 1990; Tinte et al.,
1995; Miller et al., 2000). Contrariamente, la produccion aérea de los componentes del estrato
herbaceo que crecieron debajo de la canopia de Acacia farnesiana (perennifolia) fue 9-30%
mayor que la de aquellos componentes que crecieron en los sitios abiertos. Por otro lado, Mc
Daniel et al. (1982), Bedunah y Sosebee (1984) y Kahi et al. (2009) informaron que las
especies lefiosas de hoja caduca favorecen la produccion aérea de las especies herbaceas
gue crecen debajo de su canopia. Sin embargo, Laxson et al. (1997) reportaron que la
produccion aérea del estrato herbaceo (Sporobolus cryptandrus, Buchloe dactyloides, Hordeum
pusillum y Bromus unioloides) se redujo entre el 37 y el 61% debajo de la canopia de P.
glandulosa, lefiosa con follaje caducifolio, en relacion a la registrada en los sitios abiertos. La

diversidad de respuestas observadas podria deberse al tamafio, a la densidad, a las
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caracteristicas del sistema radical de las especies lefiosas presentes y a las alteraciones
microclimaticas registradas en su area de influencia, a la cantidad y frecuencia de las
precipitaciones, y a las caracteristicas de las especies que dominan el estrato herbaceo
(Scifres et al., 1982; Heitschmidt et al., 1988; Ansley et al., 1990; Scholes y Archer, 1997;
Schenk y Jackson, 2002; Ansley et al., 2004; Villegas et al., 2010). La produccion de biomasa
aérea de las gramineas evaluadas no mostro diferencias significativas (p>0,05) entre los sitios
localizados debajo de la canopia de P. caldenia y debajo de la canopia de L. divaricata (Figs.
17 y 18).

La presencia de especies lefiosas pueden alterar la disponibilidad de luz, agua y
nutrientes afectando de esa manera la calidad forrajera de las gramineas perennes que
dominan el estrato herbaceo. Sin embargo, las altas concentraciones de nutrientes que
comunmente ocurren en el area de influencia de las especies lefiosas no mejoran
necesariamente la calidad de las gramineas perennes que alli crecen debido al aumento en el
contenido de lignina detergente acida que se produce en los tejidos de las mismas (Belsky,
1994; Scholes y Archer, 1997; Anderson et al., 2001).

El contenido de proteina bruta, al final del periodo de crecimiento vegetativo, en las
plantas de P. napostaense que crecieron debajo de la canopia de ambas especies lefiosas
estudiadas fue menor (p<0,05) que el de aquellas plantas que crecieron en los sitios abiertos
(Fig. 19). Sin embargo, el contenido de proteina bruta de las plantas de N. clarazii que
crecieron debajo de la canopia de P. caldenia fue mayor (p<0,05) que el de aquellas plantas
gue crecieron debajo de la canopia de L. divaricata (Fig. 19). El mayor contenido de nitrégeno
en el suelo registrado debajo de la canopia de P. caldenia en relacion al hallado debajo de la
canopia de L. divaricata podria explicar, al menos en parte, este resultado. East y Felker (1993)
hallaron que el contenido de proteina bruta hacia el final del periodo de crecimiento
reproductivo en las plantas de Elymus canadensis y E. virginatum (gramineas perennes C,), Yy
Panicum maximun y Setaria leucopila (gramineas perennes C,;) que crecieron debajo de la
canopia de P. glandulosa fue mayor que el de las plantas que crecieron en sitios abiertos.
Resultados similares fueron informados para P. maximun por Deinum et al. (1996), Durr y
Rangel (2000) y Treydte et al. (2007). Al final del periodo de crecimiento reproductivo, el
contenido de proteina bruta de P. napostaense y N. clarazii fue similar (p>0,05) en todos los
sitios de estudio establecidos (Fig. 19). Esta respuesta podria deberse a que el nitrégeno se
concentra (80%) en las laminas fotosinteticamente mas activas de la planta; mientras que, a

causa de los procesos normales de maduraciéon su concentracion es muy baja en los tejidos
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senescentes (Fahey et al., 1994). Por otro lado, més alld de la calidad individual de cada
especie forrajera perenne, el contenido de proteina bruta en el periodo otofio-invierno-
primavera en P. napostaense, N. clarazii y P. ligularis en afios con precipitaciones medias
alcanza en conjunto el 10 % lo que permite que los vacunos a pastoreo cubran sus

requerimientos nutricionales (Rabotnikof, 2004).

En ambas gramineas estudiadas, al final del periodo de crecimiento vegetativo, el
mayor porcentaje de fibra detergente neutra y acida se registré en las plantas que crecieron
debajo de la canopia de L. divaricata; sin embargo, no siempre las diferencias fueron
estadisticamente significativas en relacion a los restantes sitios evaluados (Figs. 20 y 21). Al
final del periodo de crecimiento reproductivo, sélo se encontraron diferencias en el porcentaje
de fibra detergente neutra entre las plantas de N. clarazii que crecieron debajo de las canopias
de P. caldenia y L. divaricata (Fig. 20). Algunos estudios (Treydte et al., 2007; East y Felker,
1993) indicarian que mayores contenidos de proteina bruta podrian ser acompafados por un
mayor contenido de fibra en las gramineas perennes que crecen debajo de las especies
lefiosas. Un alto contenido de fibra reduce la digestibilidad de las gramineas consumidas por
los rumiantes (Norton et al., 1991) y esa menor digestibilidad afecta negativamente el
aprovechamiento de otros nutrientes tales como la proteina bruta (Mc Donald et al., 1988).

En ambas gramineas perennes estudiadas, al final de ambos periodos de crecimiento,
el porcentaje de lignina detergente acida de las plantas que crecieron debajo de la canopia de
P. caldenia y en los sitios abiertos entre individuos de esta lefiosas fue mayor que el de
aguellas plantas que crecieron debajo de la canopia de L. divaricata y en los sitios abiertos
entre individuos de la misma. Asimismo, aunque no en todos los casos las diferencias fueron
estadisticamente significativas, al final del periodo de crecimiento vegetativo el porcentaje de
lignina detergente acida fue mayor en los sitios abiertos entre individuos de P. caldenia que
debajo de su canopia; mientras que, al final del periodo de crecimiento reproductivo se observé
lo contrario. Larrea divaricata no afecté el porcentaje de lignina detergente acida de las
gramineas estudiadas en ninguno de los periodos de crecimiento evaluados (Fig. 22).
Resultados similares fueron informados por East et al. (1993) para plantas de P. maximum que
crecieron debajo de la canopia de P. glandulosa. Segun Fahey et al. (1994), el aumento de
lignina en los tejidos de las gramineas perennes es consecuencia de la necesidad que las
plantas adquieran mayor solidez cuando presentan una mayor acumulacion de biomasa aérea.
La mayor longitud del tallo méas vainas verdes que tuvieron las macollas de las plantas de P.

napostaense y N clarazii que crecieron en el area de influencia de P. caldenia (Figs. 9 y 10)
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supondria una mayor acumulacion de biomasa aérea en esas plantas. Esto explicaria, al

menos en parte, los resultados obtenidos en ambas gramineas estudiadas.

La estructura de sostén de las plantas de gramineas esta constituida por la pared
celular de los distintos tejidos que la forman. Esta estructura sufre modificaciones fisicas y/o
quimicas a medida que las plantas avanzan en su ciclo anual de crecimiento. Asi, las mismas
son capaces de regular su capacidad de sostén, pero al mismo tiempo se vuelven menos
susceptibles a la accion de los microbios del rumen perdiendo digestibilidad (Fahey et al.,
1994). Hacia el final del ciclo anual de crecimiento las plantas acumulan biomasa aérea y
aumenta la proporcion de las vainas que sirven de sostén a las laminas. Ademas, aumenta la
cantidad de tejidos de sostén dentro de las laminas lo cual provoca que la digestibilidad
disminuya (Jung et al.,, 1993). En general, si bien los datos no fueron analizados
estadisticamente, la digestibilidad in vitro de ambas gramineas estudiadas, fue menor hacia el
final de sus ciclos anuales de crecimiento (Fig. 23). Asimismo, en ambos estadios de
crecimiento evaluados, la menor (p<0,05) digestibilidad in vitro de P. napostaense y N. clarazii
se registrd debajo de la canopia de P. caldenia y en los sitios abiertos entre plantas de esta
lefiosa. Esto se deberia al mayor contenido de lignina detergente acida que se registraron en
las plantas de ambas gramineas que crecieron en esos sitios (Fig. 22). Seguin Senanayake
(1995), el contenido de lignina detergente &cida aumenta reduciendo la digestibilidad in vitro de
las plantas de gramineas a medida que aumenta el nivel de sombreado al que estan expuestas
las mismas. Por otro lado, el porcentaje de digestibilidad in vitro de ambas gramineas
evaluadas no difirié entre las plantas que crecieron debajo de las canopias de P. caldeniay L.
divaricata y aquellas que lo hicieron en los espacios abiertos entre individuos de estas especies
(Fig. 23). Similares resultados fueron reportados por East y Felker (1993) para gramineas
forrajeras perennes (C; y C4;) que crecieron debajo de la canopia de P. glandulosa y sitios

abiertos

Leng (1990) define a los forrajes de baja calidad como aquellos que poseen menos del
55 % de digestibilidad de la materia seca, del 8 % de proteina bruta y de 100 g/Kg de azucares
solubles, y elevados niveles de fibra lignificada. En general, independientemente del micrositio
y de la especie lefiosa considerada, segun los valores registrados en ambas fechas de
muestreo P. napostaense y N. clarazii podrian ser consideradas especies de baja calidad
forrajera. Cozzarin et al. (2006) reportaron para P. napostaense valores similares a los
obtenidos en este trabajo: 6,4 % de proteina bruta, 69,2 % de fibra detergente neutra y 3,5 %

de lignina. Esterlich y Cano (1996) al evaluar mensualmente, durante de un afio, la
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degradabilidad ruminal de P. napostaense encontraron que la misma oscilé entre 50 y 68 %.
Los autores sugieren que esta graminea aportaria forraje de buena calidad desde el punto de
vista de la degradabilidad durante todo el afio. Por otro lado, Kropfl et al. (2012) cita que los
porcentajes de proteina bruta y de digestibilidad in vitro en N. clarazii fueron de 8-10 % y 55-62

%, respectivamente.

Segun Dhon et al. (2013), los efectos de facilitacion de las especies lefiosas sobre las
gramineas se manifiestan en ambientes donde existen marcadas limitaciones en las
disponibilidad de recursos. Este comportamiento estad relacionado con la teoria de los
gradientes de estrés (Callaway, 1995; Bertness y Callaway, 1994; Callaway et al., 2002). Asi,
las especies lefiosas podrian facilitar directa o indirectamente la performance de las gramineas
perennes cuando incrementan la disponibilidad de un recurso o afectarla en forma negativa
cuando compiten por él. Cuando los beneficios derivados de la mejora en la disponibilidad de
agua en el suelo en el area de influencia de las especies lefiosas superan a los perjuicios
provocados por el sombreado de las mismas la ocurrencia de la facilitacion es altamente

probable (Holmgren et al., 1997).

En general, los resultados obtenidos en este estudio sugeririan que P. caldenia y L.
divaricata al mejorar en su area de influencia el contenido de nitr6geno, materia organica y
densidad aparente del suelo tendrian un cierto nivel de facilitacion sobre P. napostaense y N.
clarazii; sin embargo, esta mejora no favorecié significativamente el crecimiento aéreo de sus
macollas, la produccién de biomasa aérea y/o algunos parametros asociados con su calidad

forrajera.

El incremento de especies lefiosas nativas en el sur del Caldenal ha sido favorecido por
las fluctuaciones climaticas, el fuego, el pastoreo y sus interacciones. A su vez, este incremento
se tradujo en alteraciones en la biodiversidad, la capacidad de carga animal, la distribucion del
agua, y la producciéon primaria y secundaria de los pastizales naturales de la region. Por lo
tanto, conocer y comprender los aspectos involucrados en la interaccion especies
lefilosas/gramineas perennes resulta relevante en relacion a la estabilidad y sustentabilidad de
los mismos. En ese sentido, los resultados obtenidos en el presente estudio aportan datos
iniciales relevantes de la influencia de P. caldenia y L. divaricata sobre el crecimiento aéreo, la
produccion de biomasa aérea y la calidad de P. napostaense y N. clarazii que contribuiran a
disefiar estrategias de manejo que favorezcan la persistencia y la produccién de estas

gramineas perennes en los pastizales naturales del sur del Caldenal.
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CONCLUSIONES

e El crecimiento aéreo de las macollas de las plantas de P. napostaense y N. clarazii debajo
de la canopia de P. caldenia y L. divaricata fue similar al de aquellas plantas que crecieron
en los espacios abiertos entre individuos de estas especies lefiosas.

e Las tasas de crecimiento relativo de las macollas de las plantas de P. napostaense y N.
clarazii que crecieron debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata sb6lo
excepcionalmente registraron diferencias significativas con aquellas que crecieron en los

espacios entre estas especies lefiosas.

e La biomasa aérea acumulada de ambas gramineas perennes estudiadas, salvo alguna
excepcién (P. napostaense en 2012 y N. clarazii en 2011) fue similar debajo de la canopia

de P. caldenia y L. divaricata que en los espacios abiertos entre lefiosas.

e En P. napostaense y N. clarazii el contenido de proteina bruta fue similar o mayor, el
contenido de fibra detergente neutra y acida similar o menor, el de lignina similar o menor, y
la digestibilidad in vitro fue menor en los espacios abiertos entre lefiosas que debajo de la
canopia de P. caldenia y L. divaricata.

¢ El contenido hidrico del suelo fue similar debajo de la canopia de P. caldenia y L. divaricata
gque en los espacios abiertos entre individuos de estas especies. La temperatura del suelo,
excepto hacia el final del ciclo anual de crecimiento de P. napostaense y N. clarazii, mostré

idéntico comportamiento.

e La densidad aparente del suelo fue menor debajo de la canopia de P. caldenia y L.
divaricata que entre esas especies lefiosas; mientras que, el contenido de materia organica

y de nitrdgeno fue mayor.

¢ En conjunto los resultados obtenidos, bajo las condiciones en que se desarroll6 el presente
estudio, sugieren que P. caldenia y L. divaricata tienen un efecto neutro o negativo sobre el
crecimiento, la produccién de biomasa aérea y la calidad de P. napostaense y N. clarazii. En
consecuencia, las Hipétesis 1 y 2 no fueron aceptadas; mientras que, la Hipotesis 3 solo fue
parcialmente confirmada debido a que la presencia de las especies lefiosas sélo mejoro

algunos de los parametros edéficos evaluados.
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